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PRESENTACION

Como homenaje a los 200 afios del nacimiento de Charles
Darwin y los 150 afios de su famosa publicacién sobre el Origen
de las Especies, la Academia de Ciencias Fisicas, Matemati-
cas y Naturales se siente particularmente complacida con la
edicién de este libro, dos de cuyos autores, los doctores Carlos
y Antonio Machado-Allison, son Individuos de Numero de la
Corporacién.

El libro, que es una version revisada y muy ampliada de un
ensayo anterior, Introduccion al Estudio de la Evolucion, escri-
to hace ya 30 anos, por Carlos Machado Allison, en la que se
han incorporado, ademas del doctor antonio Machado Allison,
los doctores Diego Rodriguez y Yadira Rangel, que al igual que
los hermanos Machado, son profesores de la Facultad de Cien-
cias de la Universidad Central de Venezuela.

Como experimentados maestros, los autores se han propuesto
ofrecer a estudiantes e interesados en la Ciencias Biolédgicas,
una obra de caracter eminentemente didactico, que comienza
con una sinopsis histérica del desarrollo del pensamiento
evolucionista, a partir del escolasticismo y la especulacion has-
ta los conceptos modernos de Darwin, la Sistematica moderna
y la Evolucién de la sintesis. En los capitulos siguientes se ex-
plican aspectos de la diversidad y variabilidad, sus fuentes, el
crecimiento e interacciéon poblacional y la genética de poblacio-
nes, a fin de explicar los diversos procesos implicados en la
produccién de variaciones y los factores que promueven la evo-
lucién de los organismos, tales como la seleccién natural base
de los principios darwinistas.

A partir del capitulo siete el libro se dedica a explicar las
diferentes interpretaciones que se han dado acerca del origen
de las especies, entre las cuales, el aislamiento reproductivo,



la hibridizaciéon y los diferentes modelos sugeridos para la
especiacién. Se discuten ademas, los procesos graduales y
saltacionales (puntuales), para pasar a dilucidad patrones y
procesos actuantes, que, mas alla de las especies, han produci-
do la diversidad organica sobre nuestro planeta.

El libro culmina con un capitulo dedicado al origen y evolu-
ci6on de nuestra especie Homo sapiens. En este se discuten los
potenciales ancestros mediante la caracterizaciéon de los dife-
rentes grupos de hominidos, la evolucién del cerebro, de la in-
teligencia y el comportamiento, como rasgos determinantes en
su desarrollo y separacién del resto de los primates, para fina-
lizar en una discusién sobre las diferentes razas humanas y so-
bre el presente y posible futuro de nuestra especie.

Como complemento el libr provee un amplio glosario de tér-
minos y conceptos generalmente utilizados en evolucién, que
seran de gran ayuda para todos los lectores.

Obras como esta dan lustre a la academia, son muestras de

la capacidad de sus Miembros y constituyen un aporte valioso a
la ensefianza de la ciencia.

Claudio Bifano



PREFACIO

Los libros de texto, a veces, representan un esfuerzo conside-
rable por parte de los autores para satisfacer el contenido de
un programa que forma parte de un determinado plan de es-
tudios. Este libro no ha tenido tal propésito: todo lo contrario,
el mismo constituye una seleccion de topicos que estimamos im-
portantes o interesantes para entender el proceso evolutivo.

Satisfacer esos requisitos implica omitir o apenas mencionar
temas de indudable importancia. De este modo justificamos
la inexistencia de informacion sobre aspectos moleculares y
en el otro extremo, el breve tratamiento de los problemas evo-
lutivos ubicados mds alld de las especies. Por las mismas
razones hemos intentado eludir algunos tépicos muy
controversiales cuya evidencia experimental es escasa o cons-
tituyen casos especiales, que dada la magnitud de la diversi-
dad biolégica, son de esperar.

Conmemorar el bicentenario del nacimiento de Charles
Darwin y los 150 afios de la publicacion de su obra central, el
Origen de las Especies ha motivado el auspicio de la Aca-
demia de Ciencias Fisicas, Matemdaticas y Naturales de Ve-
nezuela para ésta nueva edicion. Los autores desean mani-
festar su reconocimiento a la misma.

Al final de cada capitulo se ofrece una breve seleccion de li-
bros y articulos en los que el interesado podrd profundizar
algunos conceptos o iniciar una investigacién bibliogrdfica
detallada sobre topicos particulares.

Carlos Machado Allison
Antonio Machado Allison
Diego Rodriguez

Yadira Rangel

Caracas, 2009






Charles Robert Darwin

(1809-1882)

Nacié en Shrewsbury, Inglaterra el 12 de febrero de 1809,
en el seno de una familia con buena posicién econd-mica. Su
abuelo paterno, Erasmus Darwin, al igual que su padre mé-
dico de profesiéon, fue uno de los precursores de la teoria de
la evolucién. Su abuelo materno, Josiah Wedgwood habia sido
un empresario de gran éxito en la producciéon de porcelana.
Darwin siguiendo la tradiciéon familiar acudié a Edinburgh
para estudiar medicina, pero pronto descubrié que esa no
era su vocacion. En 1827 ingres6é a la Universidad de
Cambridge con el objetivo de convertirse en clérigo de la Igle-
sia de Inglaterra. Alli conocié a los profesores, Sedgwick,
(Geologia) y Henslow (Historia Natural) ambos de gran in-
fluencia sobre su futuro. En 1831 por recomendaciéon de
Henslow, se embarcé en el Beagle que emprendia un viaje
de exploracién alrededor del mundo. El viaje del Beagle, bajo
el mando del Capitan Fitzroy, le permitié6 a Darwin obser-
var formaciones geoldgicas, fosiles y los mas diversos com-
ponentes de la fauna y flora, asi como percibir que las ideas
de Lyell, sobre los cambios graduales en la superficie del
planeta, parecian méas acertadas que las hipdtesis catas-
trofistas en boga.

Pero la evidencia procedente de los fésiles, en lo que con-
cierne a su parecido a las formas actuales, parecia alejarlo
de las ideas creacionistas que Lyell, como muchos de sus con-
temporaneos, defendian. No menos importante fue observar
que en cada una de las islas del Archipiélago de las Galapagos,
habia aves y tortugas de diferentes especies, pero relaciona-
das tanto entre si, como con especies del continente. Regre-
s6 a Inglaterra en 1836 con varios cuadernos llenos de infor-
macién y alli la lectura de dos libros: An Essay on the Principle
of Population de Malthus (1798) y An Inquiry into the Nature
and Causes of the Wealth of Nations (1776) de Adam Smith
tuvieron influencia sobre el desarrollo de sus ideas. En efec-
to, ya para 1838 Darwin tenia un boceto de lo que veinte afios
después seria una de las contribuciones mas importantes a
la ciencia, la Teoria de la Evoluciéon. En 1839 se casé con su
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prima, Emma Wedgwood y tom6 residencia en Down House,
cerca de Londres. Tuvieron diez hijos.

En 1858 la teoria es expuesta junto a la contribucion de
Alfred Russel Wallace quien, en forma independiente, habia
llegado a conclusiones similares a las de Darwin y en 1859
es publicada su obra bajo el titulo de On the origin of species
by means of natural selection, or the preservation of favoured
races in the struggle for life. Entre las ideas mas importantes
de éste libro, destacan (a) que los organismos relacionados
descienden de ancestros comunes; (b) que la tierra, su fauna
y flora se encuentran en permanente cambio y (c) que las
especies cambian debido a un proceso selectivo que preser-
va a los individuos que poseen ciertas variaciones heredita-
rias que les confieren mayor aptitud. La publicacion del
Origen de las especies gener6 grandes polémicas al sacudir
las ideas dominantes sobre la creacion y el origen del hom-
bre. La primera edicién se vendié en su totalidad el mismo
dia en que fue colocada en las librerias. Darwin se incorporo
a la prestigiosa Royal Society en 1839 y a la Academia de
Ciencias de Francia en 1878. Ademads del Origen de las espe-
cies, publicé otros libros como The Variation of Animals and
Plants Under Domestication (1868), The Descent of Man (1871),
y The Expression of Emotion in Man and Animals (1872).
Darwin, tras anos de mala salud fallecié en Down el 19 de
abril de 1882. Sus restos se encuentran en la Abadia de
Westminster. Sir Julian Huxley, nieto de Thomas Huxley
contemporaneo y defensor de las ideas de Darwin, sefald:

“Es la mas poderosa e integradora idea que haya sur-
gido en el planeta. Somos parte de un proceso total, hechos
de la misma materia y operados por la misma energia que
el resto del Cosmos, preservandonos y reproduciéndonos
por el mismo tipo de mecanismo que el resto de la vida”.
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Capitulo 1

El Pensamiento Evolucionista

“Pero usted habla con demasiada humildad de
st mismo. De haber tenido tiempo libre habria rea-
lizado el trabajo tan bien como yo o, quizd todavia
mejor”. Charles Darwin a Alfred Russell Wallace,
18 de mayo de 1860.

1.1. Escolasticismo y especulacion

Francis Bacon (1561-1639) no ofrecio ideas especificas para
la comprension de los procesos evolutivos, pero su influencia
sobre sus contemporaneos y los intelectuales de las siguientes
generaciones marco una etapa significativa en la historia del
pensamiento evolucionista. Bacon representa la transicién
entre el escolasticismo medieval y el mundo moderno. Herzen
en 1845 ilustré el papel de Bacon al senalar que:

“En aquel entonces aparecié un hombre que dijo a sus contem-
pordneos: mirad hacia abajo, fijaos en la naturaleza de la que tra-
tdais de huir no se donde; abandonad la torre que habéis escalado y
desde cuya altura no se ve nada, acercaos al mundo de los fenéme-
nos, estudiadlo....”

Bacon y Descartes (1596-1650) ejercen una influencia nota-
ble sobre el grupo creador de la Royal Society; sus ideas tuvie-
ron gran impacto sobre Oldenburg, Wilkins y Boyle. Asi, Singer
en 1947, sintetizaba el papel de Bacon sefialando que: “Tocé la
campana que reunié a los sabios”. En efecto el pensamiento
baconiano es un producto de la época, ya que un analisis mas
objetivo de la naturaleza, era una demanda del expansionismo
comercial britanico, del desarrollo urbano y del crecimiento
de la poblacién humana. Su influencia se proyecta hacia
Newton, Hooke, Oldenburg, Boyle y muchos otros hombres
de ciencia del “siglo de los genios”, como lo bautizara
Whitehead en 1949. Sin embargo esas presiones sociales y eco-
noémicas ejercen mayor demanda sobre el desarrollo de las cien-
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cias fisicas, quimicas y las ingenierias, que en el andlisis de
los procesos biolégicos. Es necesario esperar hasta Buffon
(1707-1788), casi un siglo después, para encontrar el analogo
de Newton y Boyle. Heredero del pensamiento baconiano,
sus puntos de vista pueden ser sintetizados asi:

1) Consideraba artificiales los sistemas de clasificacién
por ser incapaces, por si solos, de representar el
“orden de la naturaleza”.

2) Su mayor preocupacion es la “unidad” de la natura-
leza y la generalizacién de los fendmenos naturales.

3) Supone que los organismos cambian en el tiempo y
conservan elementos de sus ancestros.

4) Considera que los fésiles pueden ser empleados en
la reconstruccién de la historia del planeta.

Poco después de la muerte de Buffon, es publicado un inte-
resante libro: Zoonomia; o Leyes de la Vida Orgdnica. Su autor,
Erasmus Darwin (1731-1802), habia estudiado minuciosamen-
te la obra de Buffon y sumada a su experiencia como criador,
botanico y médico, contribuye al conocimiento de los procesos
evolutivos. Erasmus Darwin sefald, entre otras cosas, la exis-
tencia de varios tipos de “cambio” en los organismos:

1) Cambios naturales, como la metamorfosis.

2) Cambios producidos por el clima (aumento en la
longitud del pelo en mamiferos, etc.).

3) Cambios artificiales (en animales domésticos).

4) Cambios por cruzamiento (Hibridacién).

Ademas, Erasmus Darwin, abuelo de Charles Darwin y de
Francis Galton, el precursor de la estadistica moderna, coloca
énfasis en la similitud estructural y funcional de algunos orga-
nismos, senalando el posible “origen orgdnico similar” de los
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animales de sangre caliente, “incluyendo al hombre’. Erasmus
Darwin también coincide y quizas anticipa a Lamarck en la
idea de la transmisién de los caracteres adquiridos, concep-
to que, modificado por muchos autores, lograra sobrevivir
hasta el presente.

1.2. El gradualismo

Lamarck (1744-1829) representa por si mismo todo un
periodo en el pensamiento evolucionista. No dudamos de la
influencia de Buffon sobre Lamarck, con quien mantuvo es-
trecha relacién en el Jardin du Roi de Paris. Sin embargo
ignoramos hasta qué punto las ideas de Erasmus Darwin
pudieron haber influido sobre Lamarck. Por otra parte ne-
cesario considerar, como lo indica Beltran (1945), que Fran-
cia también posee un linaje de pensadores que contribuye-
ron a las ideas evolutivas. En efecto, primero Maupertuis
(1698-1759) y luego Diderot (1713-1784), adelantan intere-
santes conceptos. Diderot, sin ser un naturalista, expresaba
en 1754, en forma de pregunta “.. si las plantas y los anima-
les no habrian derivado de un prototipo tinico”. Beltran sena-
la que Diderot “llegé a formarse una idea aceptable, no sélo
de la realidad de la evolucion”, sino también del posible me-
canismo por el cual este proceso se llevaba a cabo.

Lamarck fue, como lo serda también Charles Darwin, un
hombre impregnado por las ideas de su tiempo. Su perso-
nalidad cientifica surge paralela a las de Laplace, Saint-
Hilaire y Voltaire en los anos criticos de la Revolucion Fran-
cesa. Representan la nueva y dinamica forma de pensar de
una clase social en formacién, la burguesia, que aspiraba al
poder econémico y politico, y en consecuencia se rebelaba
frente a lo inmutable. Muchos de ellos encuentran en la in-
vestigacion un camino para la realizacion personal.

En su Philosophie Zoologique postula Lamarck sus llama-
das “Leyes Fundamentales”:
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1) El empleo frecuente e intenso de un 6rgano cualquiera
determina su desarrollo; la falta de uso lo debilita o
lo deteriora.

2) Estos cambios pasan de una generaciéon a otra siempre
que sean comunes a los dos sexos progenitores.

Este es el pensamiento lamarckiano recogido en la mayo-
ria de los textos elementales; sin embargo, en 1815, en su
Histoire Naturelle des Animaux sans Vertebres, Lamarck
amplia estos postulados anadiendo su concepto de la expan-
sion de la vida y agrega que los nuevos érganos surgen por el
advenimiento y mantenimiento de “nuevas necesidades”.

Menos difundidas atn son las consideraciones gradualistas
de Lamarck. Beltran (1945) y Simpson (1961, 1964 y 1970)
han reivindicado este aspecto. La nitidez del pensamiento
evolucionista de Lamarck fue. Quizas, opacado por sus pro-
pias “Leyes”. En la Histoire Naturelle, Lamarck, citado por
Beltran en 1945, seniala que

“... la naturaleza no opera sino gradualmente, y si ella
es la que produce los animales, no ha podido dar existen-
cia a sus razas sino sucesivamente. . . ha pasado de lo mds
simple a lo mas complejo”.

Simpson (1970) reconoce a Lamarck como el creador de la
“Teoria Evolucionista del Estado Continuo” y sefiala que,
nadie antes que él, habia visualizado este proceso en tal for-
ma. Lamarck no excluye al hombre de sus ideas evolutivas.
En 1802 hace un sefialamiento y lo amplia en 1809 cuando
indica que:

“..el estado particular del hombre pudo haber sido ad-
quirido, poco a poco, a través de mucho tiempo, con ayuda
de circunstancias que han sido favorables”.

Limitaciones politico-religiosas pudieron, segin Beltran
(1945), haber evitado un desarrollo mas profundo de estas
ideas.
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El periodo postlamarckiano es iniciado por Geoffroy Saint
Hilaire (1772-1844). St. Hilaire estuvo, sin duda, bajo la in-
fluencia de Buffon y Lamarck. Sin embargo suponia que las
plantas cambiaban bajo la acciéon directa del medio y no por
el surgimiento de “necesidades” como indicaba Lamarck. Por
otra parte, consideraba la existencia de discontinuidades,
en contra del gradualismo de Lamarck.

De Lamarck y St. Hilaire hasta Charles Darwin parecie-
ra existir un cierto vacio. Sin embargo el periodo contiene
figuras e ideas relevantes en otras disciplinas que eventual-
mente habrian de contribuir a la sintesis darwi-niana. Los
estudios geoldgicos de Lyell (1797-1875), Phillips (1800-1874),
de Saussure (1740-1799); las ideas, viajes y observaciones de
Hutton (1726-1797); las nove-dades traidas a Europa por los
naturalistas viajeros como Humboldt (1769-1859) al conju-
garse con el incremento de los conocimientos paleontolégicos
y neontolégicos (Cuvier, De Candolle, entre otros) colocan
los cimientos de la obra de Darwin y Wallace.

1.3. E1 darwinismo

Lerner (1968) indica que si bien la tesis central de la obra
de Darwin (On the Origin of Species by mean of Natural
Selection and the Preservation of Favoured Races in the
Struggle for Life, 1859) no era del todo novedosa, dos ele-
mentos se conjugaron para causar el impacto que este libro
determiné: En primer lugar Charles Darwin (1809-1882) pre-
sent6 un acopio impresionante de evidencias sobre la exis-
tencia de la seleccion natural, muchas de ellas producto de
sus observaciones en el viaje del Beagle y ademas el mundo
intelectual estaba maduro para aceptar sus planteamientos.
La Revolucion Industrial estaba cabalgando sobre nuevas
tecnologias e ideas novedosas que rompian dogmas y
paradigmas. El hecho de que la totalidad de la primera edi-
cién del famoso Origin of Species, se vendiera en el primer
dia, es prueba de lo anterior.

La obra de Darwin puede ser calificada de sintesis crea-
dora. Su mérito fundamental consiste en haber asociado un
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amplio cuerpo de conocimientos en una sélida teoria. Sus
ideas evolucionistas no surgen en forma precipitada. A su
regreso a Inglaterra, tras cinco anos a bordo del Beagle, ini-
cia Darwin el lento proceso que concluira con la publicacién
del Origen de las Especies, titulo abreviado bajo el cual se
identificara su libro en anos venideros. En 1838 lee la obra
de Malthus y por sus manos pasan también las ideas de Adam
Smith con su visién del gradualismo en la economia y la so-
ciedad, las de Burke y las de Diderot, pero pasaran 20 afos
antes de hacer publica su teoria (1858) y publicar el libro
(1859) Aunque Darwin tenia como objetivo una obra extensa,
posiblemente en varios volimenes, bajo la presién de Hooker
y Lyell decidié publicar sus observaciones e ideas en 1859.

En junio de 1858 Alfred R. Wallace envi6 a Darwin un
manuscrito en el cual plasmaba conclusiones similares.
Darwin fue colocado en una posicion dificil y llegd a pensar
en ceder a Wallace la prioridad de su teoria sefialando: “Pre-
feriria quemar todo mi libro a imaginar que él, o cualquiera
otra persona pudiese pensar que actiio de mala fe”. Pero con-
vencido por Hooker y Lyell, ambos trabajos fueron presen-
tados en forma simultanea ante la Sociedad Lineana. No sélo
fue curiosa la presentacién simultanea de la teoria, sino tam-
bién la confluencia de dos espiritus generosos. Wallace cred
el término “darwinismo” y simplemente valoré su contribu-
cién con una frase: “una semana de trabajo frente a veinte
anos”.

Haldane (1937) sefiala que Darwin poseia un conjunto de
cualidades humanas e intelectuales extraordinarias. En su
obra cientifica, indica Haldane, fue guiado por dos princi-
pios. Nunca olvid6 que todo tiene una historia y siempre tra-
to de romper las barreras entre grupos de seres vivientes
que en el pensamiento comun eran contemplados como co-
sas enteramente diferentes.

El pensamiento evolucionista de Darwin no puede ser sin-
tetizado en pocas lineas. Sin embargo existen tres observa-
ciones y dos deducciones sobre las cuales reposa su teoria.
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1) El nimero de los individuos de cualquier poblacion
tiende a crecer geométricamente cuando las condicio-
nes permiten la sobrevivencia de toda la progenie.

2) Este potencial de incremento rara vez se realiza.

Primera deducciéon: Como mas individuos de los que pue-
den sobrevivir son producidos, entonces debe existir
“lucha por la existencia”.

3) En toda poblacién de una especie existen diferencias
individuales que frecuentemente son heredadas.

Segunda deduccion: El proceso de eliminacién debe ser
selectivo; aquellos individuos que muestran variacio-
nes ventajosas tendran mejor posibilidad de sobrevi-
vir. Aquellos individuos “mas aptos” sobreviven.

Es conveniente hacer dos comentarios. En primer lugar
el concepto de “aptitud” (fitness) de Darwin era nitido; él
consideraba como mas aptos a aquellos individuos capaces
de sobrevivir y dejar una mayor progenie. Este concepto, en
buena medida sigue siendo aceptado en la actualidad, mas
apto en la idea darviniana, es el que contribuye con mayor
cantidad de material genético a la siguiente generacion. Por
otra parte, pese a su desconocimiento de la genética, Darwin
consideraba el proceso evolutivo como un cambio gradual en
la composiciéon genética de los organismos en el tiempo. El
enorme caudal de conocimientos acumulados en el siglo y
medio transcurrido, siguen afirmando las ideas basicas de
Darwin aunque exista evidencia de que, en ocasiones, los
cambios no sean tan graduales (Gould, 1980) y que bajo cier-
tas condiciones puedan ocurrir grandes cambios como los
postulados bajo el término “equilibrio puntual” (punctuated
equilibium) por Eldredge y Gould en la década de 1970.

1.4. De Mendel a Darwin

Si el desconocimiento de los mecanismos elementales de
la herencia por parte de Darwin fue una limitaciéon o una
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ventaja sera siempre una incégnita. Darwin senalé que la
seleccion natural actia “... dnicamente acumulando peque-
Aias variaciones sucesivas y favorables, puede obrar dando
pasos muy pequenios y lentos”. Singer (1931, 1947) indicaba:
“Con base en las modernas leyes de la Herencia, este pasaje
debe ser rechazado”. Obviamente Singer estaba profundamen-
te impresiona-do por las corrientes mutacionistas en boga
en la primera mitad del siglo XX. Quizas si Darwin hubiese
conocido la obra de Mendel y la hubiese interpretado como
los mutacionistas y neolamarckistas de comienzos ese siglo,
es posible que hubiese dudado de su propia teoria. El divor-
cio de casi cincuenta anos entre geneticistas y darwinis-tas
fue, posiblemente, mas bendicién que desgracia. En la ac-
tualidad sabemos que no siempre los cambios son lentos y
graduales, pero la evidencia parece indicar que el gradua-
lismo es un proceso frecuente.

La obra de Mendel, publicada en 1866, tan sblo aparece
citada en dos revisiones (Dunn, 1965). Una en 1869 por
Hoffmann y otra en 1881 por Flocke, pero ninguno le otorgd
particular importancia. Algunos autores, como sugiere Dunn,
suponen que la contribuciéon de Mendel no fue apreciada pre-
cisamente por el impacto de la obra de Darwin. Dunn sefiald
que mientras Mendel:

“apuntaba hacia las tdcticas menores de la evolucion
...los bidlogos tenian sus pensamientos y ambiciones cen-
tradas en la gran estrategia representada por el Origen
de las Especies”.

La postulacion de los principios elementales de la heren-
cia por Mendel (1822-1884) tuvo su origen en algo mas que
sus bien conocidos experimentos. Ya en 1760 Kolreuter ha-
bia hibridado Nicotiana paniculata con N. rustica, en forma
reciproca, e incluso realiz6 cruzamientos y retrocruzamientos
utilizando una metodologia similar a la empleada 150 afios
después por los geneticistas de Drosophila. Naudin en 1863
habia ganado el Premio de la Academia de Ciencias de Paris
con un trabajo indicando la existencia de:

“dos.... esencias, procedentes del polen y del évulo de
las plantas”.
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Sin embargo el ingreso del mendelismo a las corrientes
evolucionistas tiene un origen peculiar. Francis Galton, el
genial primo de Darwin, senal6 en 1875 que las ideas de este
ultimo sobre la “pangénesis” eran incorrectas. Galton reali-
z6 transfusiones de sangre entre conejos de distintas
coloraciones y demostr6 la inexistencia de las “gémulas” cir-
culantes que Darwin suponia como vehiculos de la herencia.
Galton sugirié que las “estirpes” o elementos responsables
de la herencia eran entidades independientes de las células
corporales y que unos elementos constituian al cuerpo y otros
a nuevos elementos que formaban la nueva estirpe de la pro-
genie. Weismann toma de Galton la idea y la desarrolla en
su famoso principio del somatoplasma y del germoplasma.

Johannsen en 1896 asocia las ideas de Galton y Weismann
con el darwinismo y tras el redescubrimiento de Mendel en
1900-1901 por Correns, De Vries y Tschermak, en 1909 in-
troduce los conceptos de fenotipo, genotipo, linea pura y
gene. Quedaba abierto el camino a la llamada “Sintesis Mo-
derna”. En 1910 Thomas H. Morgan publicé su conocida obra
Cromosomas y Herencia que haria popular la “Teoria
Cromosdémica de la Herencia”, aunque la misma no puede
ser atribuida a un solo investigador. Pese a que ha sido lla-
mada Teoria de Sutton y Boyen o de Morgan, de Weismann a
Morgan, pasando por Sutton median numerosos investiga-
dores que van contribuyendo paulatinamente a su integra-
cién (Correns, Cannon, Strasburger, De Vries y otros) y lue-
go de Morgan, no fueron pocos los seguidores, que como
Sturdevant, Bridges, Janssens, Bateson y Dobzhansky, colo-
can los cimientos de la genética moderna.

Mientras tanto, los seguidores del inquieto Galton plan-
tean una nueva controversia. En 1903 Castle comprobd, teé-
ricamente, que la frecuencia de un gene recesivo no cambia-
ra a lo largo de varias generaciones, si los cruza-mientos ocu-
rren al azar en una poblacion numerosa. Pearson en 1904
rechaza las famosas “Leyes de Mendel” por razones simila-
res y por sus estudios sobre caracteristicas como la estatu-
ra. Estas inquietudes preceden a los trabajos de Hardy y
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Weinberg en 1908 sobre el principio del equilibrio y con ellas
nace la genética de poblaciones. Entre 1910 y 1935 una plé-
yade de geneticistas enriquecen, experimental y concep-
tualmente la “Teoria del Gene” y el andlisis de las mutacio-
nes. Las contribuciones de R. A. Fisher, Sewall Wright y S.
S. Tchetverikov apuntan hacia la formalizacién de la genética
de pobla-ciones como una ciencia formal. Destacan en este
periodo dos obras: Teoria Genética de la Seleccion Natural,
por R. A. Fisher y Las Causas de la Evolucion, de J. B. S.
Haldane.

Tchetverikov ejercié una notable influencia sobre el de-
sarrollo de la genética de poblaciones y fue responsable por
el vigoroso movimiento que caracterizé a investigadores de
origen ruso como Dobzhansky, Dubinin, Serebrosky,
Timoféeff-Ressovsky y Lerner. Lamentablemente el neo-
lamarckismo de Lysenko y sus seguidores impidid, hasta la
década de 1960, el desarrollo de la genética en la antigua
Unidn Soviética.

En 1937 Theodosius Dobzhansky publicé una obra de sin-
tesis: Genética y el Origen de las Especies, tendiendo un puen-
te entre Mendel y Darwin. La genética formal, la genética
de poblaciones y el darwinismo quedan compactados en un
solo cuerpo conceptual. Pero Dobzhansky no sélo asocia es-
tas disciplinas, sino que atisba la importancia de un nuevo
campo: La Ecologia. Luego, Watson y Crick (1953) abren una
nueva avenida para la investigacién genética al proponer una
estructura, el famoso modelo de la doble hélice, para el DNA.
Asimismo, en este periodo la sistematica y la paleontologia
comienzan a sacudir el pesado fardo de la concepcién
tipologica, destacando en este campo las contribuciones de
Romer, Simpson, Rensch y Mayr. Este ultimo, en 1963, aso-
ciara muchas piezas sueltas en su conocido libro Especies
Animales y Evolucion, luego, como es de esperar en cualquier
disciplina cientifica, algunas de las ideas centrales, en par-
ticular las de Simpson y Mayr, quizas por haber contribuido
tanto en su momento, han sido cuestionadas a la luz de nue-
va evidencia o nuevos métodos de analisis de la naturaleza.
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1.5. De Malthus a Darwin

Pearl, en el prefacio a la edicién en inglés del libro de
Gause (1934) senala que desde que Darwin, en 1859, postuld
la realidad de la lucha por la existencia, los biélogos se ha-
bian limitado basicamente a “hablar y escribir sobre el tema”.
Si alguna vez, sefiala Pearl, “una idea clamaba y rogaba por
prueba experimental y desarrollo era seguramente ésta”’. En
1838 Verhulst habia desarrollado una expresiéon cuantitati-
va para la tasa de incremento de una poblacion; sin embargo
su contribucién, asi como la obra de Malthus, permaneci6
sin interesar a la mayoria de los bidélogos. En 1920 Pearl y
Reed, sin conocer la comunicacion de Verhulst, desarrollan
la ecuacién de la curva logistica. Ronald Ross, en 1908, es
uno de los primeros en intentar un andlisis cuantitativo de
los fenémenos poblacionales involucrados en la transmisién
de la malaria. Esto lo llevé al desarrollo de una serie de
ecuaciones que intentaban explicar las interacciones entre
el nimero de mosquitos, su infectividad y el nimero de per-
sonas. Las ideas de Ross fueron luego desarrolladas por
Lotka (1923, 1925) y Volterra en 1926, que concluyeron con
sus conocidas ecuaciones, base actual de la Ecologia de Po-
blaciones.

El libro de Gause, con su impactante desarrollo matema-
tico de los procesos de competencia y depredacién, abre tam-
bién nuevas avenidas en la investigacién de los fenémenos
poblacionales que atin se encuentran en desarrollo y afo tras
ano surgen nuevas hipodtesis e interpretaciones. La lista de
contribuyentes es larga y corriendo el riesgo de no mencio-
nar valiosas figuras, seflalaremos los nombres de Deevey,
Birch, Orians, Janzen, Mac Arthur, Slobodkin, Ehrlich,
Nicholson, Lack, Cole y Wilson. Una nueva sintesis ocurre
en nuestros dias: la ecologia y la genética de poblaciones se
unen en una prometedora disciplina, la biologia poblacional,
mientras que morfélogos, paleontdélogos, fisiélogos,
bioquimicos, microbidlogos y otros especialistas, dia a dia,
generan nuevos conocimientos que contribuyen a explicar
tanto la diversidad de la vida, como los procesos que la hi-
cieron posible.
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1.6. De Darwin a la Sistematica Moderna (Biosistematica)

El Origen de las especies (Darwin, 1859) marca un hito en
el pensamiento, trabajo y destino de las ideas que intentan
interpretar el origen la diversificaciéon de la vida sobre el
planeta y obviamente los sistemas de clasificacién. Los
taxonomos, especialistas dedicados al descubrimiento y de-
signacién y los sistemdticos que tratan de hacer inferencias
sobre las relaciones genealdgicas han cambiado sus enfoques
(tipoldgicos, evolucionistas, feneticistas y mas recientemen-
te filogeneticistas) en la misma medida que progresa la bio-
logia comparada, ecologia y evolucion como veremos mas
adelante.

En las dltimas décadas del siglo pasado se desarrolld la
Biologia Sistematica, pasando de ser una disciplina muy con-
servadora y plena controversias, en particular sobre sus
métodos, saltando a veces desde una interpretacién crea-
cionista de la “génesis” hasta la idea que toda la vida esta
relacionada, es decir, que posee un origen comun (Platt,
1980.). Todavia a mediados del siglo XX era considerada como
una combinacién de arte y ciencia en la opinién de Mayr y
Simpson, en la actualidad intenta, con mucha mas objetivi-
dad abordar el estudio de las especies y sus relaciones genea-
logicas. Asi, la sistemadtica filogenética, o cladistica propuesta
originalmente por Hennig (1966) se desarrolla definitivamen-
te con la proposicién de un método objetivo de analisis para
eliminar la controversia surgida entre las escuelas “evoluti-
vas” de Simpson (1961) y Mayr, (1969), las “subjetivas”, y las
“fenéticas” o “numéricas” defendidas por Sokal y Sneath
(1973) y seguidores, que entendian como “objetividad” el ana-
lisis de la “evaluacién total” de la informacion a través de la
designacion de caracteres discretos medibles y el uso de las
computadoras para el analisis de similitud.

Por otro lado, con este fin, se incorpora novedosa infor-
macién sobre la dinamica geoldgica terrestre y marina, las
eras y periodos de la tierra, (Tabla 1.1), la “tectonica de pla-
cas”, la distribucién de los animales existentes y fésiles, los
estudios de anatomia comparada, etc.
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Tabla 1.1. Edades de los diferentes periodos geolégicos modificado
de Grant (1977; Kulp, 1961; Raven y Axelrod, 1974)

ERA PERIODO EPOCA  MILLONES
DE ANOS
Cuaternario Reciente 0,01- 0,0
Pleistoceno 2,50 - 0,01
Cenozoico Terciario Plioceno 10,0-2,5
(Neogeno) Mioceno 27,0-10,0
Oligoceno 38,0 - 27,0
Terciario Eoceno 54,0 - 38,0
(Paleogeno) Paleoceno 65,0 - 54,0
Cretaceo 130,0 - 65,0
Mesozoic Jurdasico 185,0-130,0
Triasico 230,0-185,0
Pérmico 265,0 - 230,0
Carbonifero 355,0 - 265,0
Devonico 413,0-355,0
Paleozoico Silarico 425,0-413,0
Ordoviciano 475,0 - 425,0
Carmbrico 600,0 - 475,0
Precambrico Tardio 700,0 - 600,0
Precambrico

Las suposiciones involucradas en la sistematica filoge-
nética presentadas por Wiley (1975, 1978, 1981) se pueden
resumir en tres:

1) La evoluciéon ocurre;

2) Existe una sola filogenia de la vida y esta es el resulta-
do de la descendencia genealdgica;

3) Los caracteres son transferidos de generacion en gene-
racién, modificados o no, durante la descendencia ge-
nealdgica.
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El énfasis adjunto a estas tres suposiciones es clara-men-
te sobre descendencia genealdgica. Este segin Platt (1983)
es el unico criterio necesario y suficiente para el estableci-
miento de un “taxén natural”’. Sin embargo las relaciones
genealdgicas, no pueden ser observadas, asi que necesita-
mos un cuerpo de evidencias; éstas son las caracteristicas o
sus atributos morfolégicos, bioquimicos, fisiolégicos, etolo-
gicos y de otro tipo. De aqui que todos los organismos com-
parten dos tipos de caracteres: 1) los que permiten inferir o
documentar relaciones genealdgicas, por ejemplo las
“homologias” (caracteres parecidos o con atributos diferen-
tes, pero que tienen un origen comun en el ancestro); 2) aque-
llos que por el contrario no permiten inferir tales relaciones
como por ejemplo los “paralelismos” y las “convergencias”,
caracteres parecidos pero cuyo origen es un organismo dife-
rente al del ancestro comun.

1.7. Evolucion de la sintesis

En la misma medida en que el conocimiento de la vida y
sus procesos es mayor, la imagen conceptual de la evolucion
cambia. Ruse, por ejemplo, en 1973 considera que la teoria
evolutiva es una “teoria unificada” en la que la genética de
poblaciones ocupa una posicién central (Fig. 1.1B). Si bien
esta teoria carece de la sencillez y linearidad de las teorias
fisicas, tampoco es, como suponian algunos autores en el pasa-
do, un ensamblaje de ideas e hipédtesis (Fig. 1.1A), sino un sis-
tema que seguira cambiando en la misma medida en que au-
menta el conocimiento (1.1B y 1.1C). Partir de una teoria unifi-
cada no significa establecer un nuevo dogma, es apenas el tra-
zado de un marco orientador para nuevas observaciones, des-
cubrimientos e hipétesis para progresar en el conocimiento de
la evolucién.

El siglo XXI es testigo de nuevos e importantes conocimien-
tos que van desde la mejor comprension de los fenémenos fisi-
cos que han modelado al planeta, hasta los mapas genéticos de
buen numero de organismos, incluyendo al hombre. Darwin,
abri6 la puerta a un mundo nuevo que aun nos depara sorpren-
dentes descubrimientos y aplicaciones.
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Figura 1.1. Ruse (1973) propone un esquema de la estructura formal de
la Teoria de la Evolucién (B) en oposicién a ideas precedentes (A) que
suponen a esta teoria constituida por disciplinas asociadas, pero sin re-
laciones de jerarquia. Un tercer modelo (C) es sugerido con la Ecologiay
la Genética de Poblaciones (Biologia Poblacional) ocupando una posicién

central, alimentadas por informacién procedente de otras disciplinas.
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Capitulo 2

Diversidad y variabilidad

“Cambiaré de opinion tantas veces y tan a menudo
como adquiera conocimientos nuevos: el dia que
me aperciba que mi cerebro ha dejado de ser apto
para los cambios, dejaré de trabajar”. Florentino
Ameghino (1854-1911)

2.1. El registro fosil

Los fésiles constituyen la evidencia fisica de la variabili-
dad en el tiempo. Conocidos desde la antigua Grecia, no fue-
ron correctamente interpretados hasta los siglos XV y XVL.
Leonardo Da Vinci y Palissay fueron los primeros en supo-
ner su origen natural. En 1669 Steno sefiala la existencia de
una sucesion en los fésiles; por otra parte Smith, Brongniart
y Brocchi, hacia 1800, senalaron que esta sucesion consti-
tuia evidencia utilizable en la reconstrucciéon histérica del
planeta. El registro fésil es necesariamente incompleto. Exis-
ten profundas lagunas de conocimiento en el tiempo y en el
espacio; sin embargo, es posible, en base a la amplia eviden-
cia existente, establecer algunas generalizaciones:

1) La diversidad de la vida ha aumentado en el tiempo
(Fig. 2.1).

2) El nimero de formas distintas de cada grupo ha sido
diferente en cada periodo geoldgico.

3) Algunos grupos se han extinguido; otros se han
transformado.

La figura 2.1 ilustra una aproximacién a las fluctuaciones
en la diversidad de algunos grupos en el tiempo. Numerosos
organismos, carentes de estructuras esqueléticas, rara vez
dejaron evidencia analizable de su variaciéon o nimero en un
determinado periodo. Por otra parte, la heterogeneidad de
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la distribucién geografica, las diferencias en las tasas de se-
dimentacion en diversas zonas y la inaccesibilidad de otras
al investigador, complican la elucidacién del pasado de nu-
merosos grupos. Ademas algunos organismos han sido me-
jor estudiados que otros, por las causas mas diversas: Desde
la fascinaciéon que han generado los grandes saurios hasta la
utilidad de algunos protozoarios en la busqueda de petrodleo.

La existencia de un registro discontinuo y fragmentario
determina la posibilidad de interpretaciones muy diversas
de una sola evidencia. De igual modo la existencia de crite-
rios tipoldgicos o creacionistas, determiné la proliferacion
de nombres cientificos para el mismo organismo. Simpson
(1967) ilustra esta situacién con los fésiles de Ectocion
osbornianus de las localidades de Clark Fork y Gray Bull.
La aplicacion de un criterio tipolégico, en el cual el tamano
se empleaba como ‘caracter tipico” para separar especies,
concluyé con la descripcion de cuatro de ellas (Fig. 2.2). Sin
embargo la evidencia también puede interpretarse en el sen-
tido de que todos los ejemplares identificados perte-necian
a una sola poblaciéon de una especie con variaciones
morfologicas en el tiempo y en el espacio; es decir, un solo
“linaje evolutivo” en el cual los distintos tamanos reflejan el
proceso de cambio en el tiempo y la variabilidad sobre el
espacio. Finalmente, autores como Eldredge y Gould (1972,
1977) han postulado la posibilidad que algunos linajes cam-
bien muy poco sobre largos periodos (stasis) y mucho en epi-
sodios breves.

La Paleontologia ha sufrido profundos cambios de enfo-
que bajo la influencia de la biologia poblacional. Sin embargo
persisten serias dificultades metodolégicas para la obten-
ci6n de restos fésiles en nimero tal que permitan un apro-
piado analisis estadistico de la variabilidad. Un ejemplo de
este cambio de actitud es reflejado en la nomenclatura de
los hominidos fésiles. La multitud de nombres genéricos
empleados en el pasado para designar cada poblacién que
mostraba alguna diferencia relevante, han sido sustituidos
por un sistema madas simple que refleja el proceso evolutivo
de los hominidos en forma maés objetiva y gradual. Fésiles
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descritos bajo los nombres de Pithecanthropus erectus, P.
robustus y P. modjokertensis son considerados hoy en dia como
simples variantes geograficas de una especie, Homo erectus,
de amplia distribucién geografica. Otros fésiles, como
Sinanthropus pekinensis, originalmente descrito como géne-
ro y especie distintos, son ubicados hoy en dia dentro del
género Homo, constituyendo apenas una raza geografica de
erectus (Homo erectus pekinensis).
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Figura 2.1. Diversidad de las plantas y los animales en el tiempo.
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Criterio Tipologico

E. valstonensis E. superestes
E. parvus E. osbornianus
—_—

Criterio Poblacional

Gray Bull

> E. o. osbornianus

123 4 567

Numero

\ "> E. 0. valstonensis

\

AT N . o

5 55 6 6,5 7 75 8 8,5

Clark Fork

23 4 567

1

Tamaiio de M, (mm)

Figura. 2. 2. Bajo el criterio tipoldgico cada individuo ubicado entre
intervalos definidos arbitrariamente es asignado a una especie dife-
rente. Bajo el criterio poblacional se trata de una sola especie con po-
blaciones variables en el espacio y en el tiempo. Las medidas del molar
(M) van aumentando gradualmente de la poblacién de Clark Fork a la
de Gray Bull (datos de Simpson, 1967).

2.2. Diversidad en el tiempo

El registro fosil muestra, sin lugar a dudas, el incremento
en la complejidad de la biosfera a través del tiempo. Este
aumento en la diversidad trae implicito un aumento tanto
en el volumen de la biosfera, como en la biomasa del planeta.
La diversificacién de la vida no sélo se ha caracterizado por
el surgimiento de nuevas formas, sino también la conquista
de nuevos ambientes.

El origen del planeta Tierra es situado entre 4.5y 5 x 10°
anos atras; los primeros restos organicos corresponden a un
periodo comprendido entre 3 mil 200 y 3 mil 800 millones de
anos. Estos restos han sido localizados en Groenlandia, Afri-
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ca del Sur y Australia. Esta muestra parece consistir de
celenterados y anélidos, pero esto ha sido cuestionado por
algunos autores que sugieren que se trata de colonias
bacterianas. De lo que no hay duda es de la notable diversifi-
cacién de floras y faunas entre 600 y 450 millones de aifos
atras. Los primeros vertebrados surgen en el Cambrico (pe-
ces ostracodermos) hace unos 450 millones de afios. En resu-
men no existe evidencia de vida en el planeta durante sus
primeros mil millones de afos y es muy escasa en los siguien-
tes tres mil millones, pero en los Gltimos 600 millo-nes de
afnios surgen casi todos los grandes grupos existentes en el pre-
sente.

Tabla 2.1. Algunos eventos importantes en el proceso evolutivo

Millones de anos Eventos

4 a 5.000 Origen de la Tierra
3.200 a 3.800 Microfésiles
2.600 a 1.800 Evidencia de algas verde-azules

1.200 Por lo menos 1% de 0, atmosférico
600 Celenterados y anélidos
450 Primeros vertebrados. Ostracodermos
350 Primeras plantas con semillas
320 Primeros reptiles
250 Primeras coniferas
200 Primeros mamiferos
180 Primeras angiospermas

Primeras aves

35 Aparecen los antropoides
14 Primeros hominidos
3,5 Australopithecus
..... 1,9 Homo
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Durante el Ordovicico se inicia el proceso de conquista
del medio terrestre (400 millones de afos atras) y se acelera
el proceso de diversificacion de la flora y de la fauna. En el
Devonico surgen los primeros vertebrados terrestres y las
primeras plantas con semillas. Las coniferas hacen su apa-
ricién en el Pérmico y los primeros mamiferos en el Tridsico
(unos 280 millones de anos atras). Durante el Cretacico la
flora de angiospermas se expande, desaparecen numerosos
grupos de reptiles y los mamiferos pasan a constituir el ele-
mento dominante en la fauna de vertebrados terrestres. Los
artréopodos invaden el medio terrestre en el Ordovicico jun-
to a las primeras plantas y por mas de 400 millones de afios
constituyen el grupo méas heterogéneo, abundante y amplia-
mente distribuido.

Han transcurrido mas de 300 millones de afios desde que
surgid el dltimo nuevo phyla sobre el planeta. Esto es un
indicador de la existencia de limites a la diversidad, limites
impuestos por los mismos organismos que han ido ocupando
sucesivamente cada una de las zonas adaptativas disponi-
bles. El surgimiento de una gran novedad evolutiva (un nue-
vo taxon mayor) so6lo podra ocurrir, en la actualidad, por la
eliminacién gradual o catastréfica de otro, dada la limitacién
a la capacidad de carga del ambiente y al limitado niimero de
zonas de vida de nuestro planeta.

Cada ano se describen aproximadamente 15.000 nuevas
especies y el total existente sigue siendo motivo de espe-
culacién. Las estimaciones oscilan entre 5 y 30 millones de
especies diferentes. El nimero de animales conocido es de
1.250.000, las plantas superiores son aproximadamente
248.400; hongos y algas cuentan con cerca de 95.000 espe-
cies; los monera y protozoarios suman 35.600, y final-mente
los vertebrados estan representados por unas 42.300 especies.
El grupo mas diverso es el de los insectos con méas de 750.000 espe-
cies conocidas (Rodriguez y Rojas-Suarez, 2008).

Esto no significa de modo alguno que haya cesado el pro-
ceso evolutivo; numerosas formas se han extinguido y han
sido sustituidas por otras en los Gltimos 300 millones de anos.
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Tan soélo significa que los sistemas biolégicos han adquirido
gran complejidad y cierta estabilidad; significa también que
aparentemente no hay lugar para nuevos phyla, pero el pro-
ceso evolutivo continta en el seno de los grandes grupos exis-
tentes. Sin embargo, el Homo sapiens parece empenado en
crear las condiciones mas apropiadas para un proceso evo-
lutivo acelerado a través de la dramatica alteracién de los
ecosistemas que manipula.

La expansion de la vida no se ha limitado al surgimiento
de nuevas formas; al incrementarse el volumen de la biosfera
con la colonizacién de la tierra y el empleo espora-dico del
aire (aves, insectos y algunos mamiferos), también ha ocu-
rrido un incremento en el nimero de individuos, el tamafio
de la biomasa y la diversidad en el seno de cada grupo. La
mayoria de los procesos evolutivos dependen de la profu-
sion de interacciones existentes entre ese elevado nimero
de organismos. El surgimiento de nuevas formas abre la po-
sibilidad de modificaciones en el ambiente, que a su vez son
requisito previo para el proceso evolutivo de otros grupos.
Los dedepredadores requieren la presencia de presas; los
parasitos s6lo pueden subsistir en presencia de hospeda-
dores, nuevos hospedadores abren nuevas posibilidades en
la evolucion de los parasitos: los fenéme-nos de competencia
conducen a la diversificaciéon o a la extinciéon de los competi-
dores.

Si bien el registro fosil no ofrece para muchos grupos in-
formacién sustancial de este incremento en nimero, es posi-
ble inferir que este proceso ha ocurrido cada vez que un nue-
vo ambiente es colonizado. Pese a que la cantidad de energia
esta limitada por la emision solar y la fotosintesis, debemos
admitir que amplias zonas del planeta no estuvieron ocupa-
das en ciertos periodos de la historia de la Tierra. El nime-
ro de individuos y la biomasa del mar posiblemente no cam-
biaron significativamente desde el Ordovicico y quizas la
biomasa de los ambientes terrestres sea relativamente cons-
tante desde el Jurasico, periodo en el cual culminé la inva-
si6on del medio terrestre iniciado en el Ordovicico.
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Es posible inferir, del andalisis del registro fésil y del es-
tudio de los fenémenos actuales de colonizacién, que este
proceso se debidé haber caracterizado por un rapido incremen-
to numeérico de los precursores, seguido por un gradual proce-
so de sustitucién y diversificacién hasta alcanzar una situacién
delineada por un elevado numero de formas distintas, cada una
de ellas representada por un ntimero menor de individuos que
los existentes entre las formas precursoras. Este proceso de
sustitucion y diversificacién tiene una documentacién fésil,
sin que sea posible el establecer patrones rigurosos al res-
pecto. En efecto, la coexistencia de faunas y floras de diver-
so origen sin cambios dramaticos ha sido registrada.

La velocidad y la intensidad de la sustitucién dependen
de la similitud de los nichos ecolégicos y zonas adaptativas
de los organismos interactuantes. Asi, el establecimiento de
un contacto continuo entre los sub continentes ameri-canos
(Mioceno-Reciente) determiné drasticos cambios en la com-
posicion de la fauna del sub continente Sur (Tabla 2.2). De
las 23 familias autéctonas del Mioceno tan sélo quedan en la
actualidad 16. Siete familias de mamiferos se extinguen en
ese periodo y 14 nuevas familias, todas de origen Neartico,
enriquecen la fauna suramericana (Simpson. 1962; 1964).

En la Tabla 2.2 puede observarse que durante el Pleis-
toceno, periodo en el cual aparentemente alcanzé su maxi-
ma intensidad el proceso de intercambio faunistico, la di-
versidad aumenta en forma considerable (36 familias en la
Regién Neotropical y 34 en la Neartica). Posteriormente se
restablece cierto equilibrio, pero mientras que aumenta el
numero de familias en la Regiéon Neotropical (de 23 en el
Mioceno a 30 en la actualidad), ocurre una pequena dismi-
nucién (27 a 20) en el sub continente Norte.

Otros patrones de sustitucién existen en el registro fosil;
los peces agnatos fueron sustituidos por los placodermos y
éstos, a su vez, fueron reemplazados por los condrictios y
osteictios. Las aves sustituyen a los reptiles voladores que
se extinguen totalmente, pero coexisten con los murciélagos
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gracias a las diferencias ecoldgicas que existen entre las aves
y estos ultimos.

Tabla 2.2. Composicion de la fauna de mamiferos suramericanos del
Mioceno y Reciente y origen de cada familia (Simpson, 1964).

América del Sur Ameérica del Norte

Periodo Neotropicales Nearticas Neotropicales Nearticas

Mioceno 23 0 0 27
Pleistoceno 23 13 8 26
Reciente 16 14 3 20

2.3. Variabilidad de las poblaciones

La diversidad en el tiempo ofrece evidencia del gradua-
lismo evolutivo. La variabilidad en el espacio nos permite
observar las bases actuales de este proceso. Una propiedad
de todas las poblaciones naturales es su distribucién espa-
cial. No siendo uniforme los distintos ambientes del plane-
ta, ni idénticas las interacciones que cada organismo esta-
blece en cada punto de su distribucién, obviamente cada po-
blacién y cada individuo dentro de ella estara sometido a
distintos valores de los parametros del ambiente. La distri-
bucién no es continua ni estable, como tampoco lo es el am-
biente fisico.

El analisis de la variabilidad geografica surge como un
producto de los estudios taxondémicos. En la rutinaria activi-
dad de comparar unos individuos con otros, van siendo evi-
dentes las pequenas diferencias de su morfologia. Luego se
haran evidentes las correlaciones entre ciertos tipos de va-
riacion y la distribuciéon de los variantes. Los trabajos de
Allen, Gloger, Osgood, Jordan y otros autores, sobre orga-
nismos terrestres, en especial insectos y vertebrados, fue-
ron delineando los patrones de esta variabilidad.
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De modo simultaneo los botanicos descubrian las profun-
das modificaciones morfoldgicas existentes en plantas de
amplia distribucién y la existencia de ecotipos en los que la
variaciéon morfolégica y fisioldgica parecian una funcién de
la localidad donde estaba establecida cada poblacién. Asi, la
variacion geografica es un fenémeno casi universal en plan-
tas y animales. Mayr (1963), ha sefnalado las posibles excep-
ciones a este fenémeno:

1) Cuando el area de distribucién es tan pequeiia que
no existe posibilidad de variacién geografica por la
extrema uniformidad del ambiente.

2) Cuando la especie es panmictica gracias a la existencia
de eficientes mecanismos de dispersién (especies migra-
torias, invertebrados dulceacuicolas cosmopolitas).

3) Cuando existe gran estabilidad fenotipica.
4) Cuando existe gran estabilidad genotipica.

Esta ultima posibilidad dificilmente puede realizarse en
la naturaleza. En organismos relictuales de gran constancia
morfolégica (Limulus) se habia postulado una posible reduc-
cién en su variabilidad genética; sin embargo, estudios re-
cientes demuestran lo contrario.

Esta uniformidad morfolégica presente en organismos
muy antiguos parece mas bien el producto de un fenotipo
particularmente bien adaptado y estable (homeostasis gené-
tica). Asimismo es debatible la existencia de poblaciones cos-
mopolitas panmicticas. Organismos asociados al hombre, de
amplisima distribucién geografica como Musca domestica,
Culex pipiens y Aedes aegypti, poseen gran variaciéon feno-
tipica y genotipica.

Los organismos presentan patrones de variacién muy
heterogéneos, sin embargo, es posible hacer algunas genera-
lizaciones.
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2.3.1. Variacién clinal

Huxley, en 1939, acuné el término para describir varia-
ciones graduales de un determinado caracter. Estas varia-
ciones estan relacionadas a los cambios de algiin parametro
ambiental, que a su vez, también suele variar en forma gra-
dual (temperatura, humedad, radiacién solar y otras.) y a
veces condicionados por la latitud o la altitud. Este tipo de
variacion esta bien documentada en areas continentales don-
de los cambios graduales del ambiente estdan mejor defini-
dos. Petersen (1947), estudi6 la variacién de las mariposas
escandinavas. Este estudio, que cubre 16 especies, concluye
senalando variacion clinal para el 49 por ciento de las carac-
teristicas morfolégicas analizadas. Auin mas, si se excluye
del estudio las formas migratorias (seis especies), entonces
el 79 por ciento de los caracteres tenian variacion clinal. Esta
variacién no se encuentra limitada al fenotipo de los orga-
nismos; Schopf y Gooch (1971), por ejemplo, encontraron va-
riaciéon clinal en la frecuencia de ciertos alelos con respecto
a la temperatura en un ectoprocto del Atlantico (Schzoporella
UnIcornis).

2.3.2. Reglas ecogeogrdficas

En la actualidad es considerado tautolégico que un orga-
nismo esté adaptado al medio en el que vive. Cien anos atras
esto no era evidente. Las generalizaciones ecogeograficas de
caracter descriptivo, estimularon la investigacién sobre el
caracter adaptativo de ciertas variaciones. Aun en la actua-
lidad son escasas las evidencias experimentales del valor
adaptativo de muchas caracteristicas (MachadoAllison, C.E.
y Craig, 1972).

Durante el siglo XIX llamé la atencién de varios investi-
gadores el paralelismo existente entre ciertos patrones
morfologicos y la localizacion geografica. Esto determiné la
postulacion de ciertas generalizaciones deno-minadas “Re-
glas” como las de Bergman y Gloger. La validez de las mis-
mas se encuentra dentro de limites establecidos por:
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1) un valor relativo y estadistico; y

2) patrones existentes dentro de una misma especie, es
decir, que no existe lugar para comparaciones entre taxa
diferentes.

Por ejemplo la Regla de Bergman establecia que indivi-
duos de especies homeotermas tienen, en promedio, una ta-
lla mayor en las partes frias del rango de su distribucién.
Rensch (1936), en un analisis de los datos publicados, con-
cluye otorgando a esta generalizacién un valor relativo (Ta-
bla 2.3).

Tabla 2.3. Excepciones (como un porcentaje) a la “Regla de Bergman”
en aves y mamiferos (Rensch, 1936)

Organismos % de excepcion
Aves

Palearticas 8,0
Malayas 12,5
Nearticas 26,0
Mamiferos

Nedarticos 40,0
Europeos 19,0

Esta generalizacién ha sido interpretada en términos de
adaptacién fisiolégica debido a el volumen corporal aumenta
como el cubo y la superficie como el cuadrado de una dimen-
sién lineal. Un cuerpo mas largo tendra en consecuencia una
superficie relativamente menor. Esto podria constituir una
ventaja selectiva en un clima frio. Por el contrario, en climas
mas calidos, seria favorecida la posesién de una mayor super-
ficie relativa y una menor talla corporal.
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Por otra parte la Regla de Gloger establecia que las pobla-
ciones de climas calidos y humedos suelen presentar una
coloracién mas oscura que aquellas ubicadas en climas secos
y frios. Pese a la validez estadistica de esta generalizacién,
no existe una explicacion bien documentada para este pa-
tréon de variacion. Finalmente la Regla de Allen, de hecho
una extensién de la “Regla de Bergman” senala que las par-
tes sobresalientes de animales homeotermos (colas, orejas y
picos) son mas cortas en climas frios que en areas de mayor
temperatura. Es obvio que “Regla” no se cumple cuando exis-
ten especializaciones (en el pico de ciertas aves, por ejem-
plo) de gran valor adaptativo. Estas “Reglas” postuladas ini-
cialmente sblo para los vertebrados homeotermos han sido
sometidas a prueba por Ray (1960), para anfibios y reptiles.
Este autor encontré que las mismas se cumplian en 80 y 81
por ciento de los casos estudiados.

Ademas de estas “Reglas” han sido sefialadas otras gene-
ralizaciones interesantes. Rensch (1936) y Lack (1947), han
senalado que el nimero de huevos por camada en una mis-
ma especie de ave aumenta con la latitud. Asimismo, Lord
(1960) encuentra un fenémeno reproductivo analogo en al-
gunos mamiferos herbivoros.

2.3.3. Variacion ecotipica en plantas

Plantas y animales superiores difieren en algunos aspec-
tos significativos que afectan sus patrones de variacion. Ob-
viamente el mas relevante es la motilidad. Ante un cambio
poco favorable en el ambiente, muchos animales poseen la
alternativa del desplazamiento; la mayoria de las plantas
carece de la misma. Es probable que esta diferencia se refle-
je en que los botanicos hayan dado mas importancia que los
zoologos a las poblaciones locales, es decir los “ecotipos” o
“razas ecoldgicas” como indistintamente se les ha denomi-
nado (Ehrlich y Holm, 1963; Stebbins, 1970; McMillan. 1972).

La variacion ecotipica equivale, quizas, a la variacion
politipica (razas y subespecies) de los animales y los ecotipos
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pueden definirse como razas locales, genéticamente diferen-
ciables entre si y adaptadas a condiciones locales especifi-
cas. Uno de los ejemplos mejor estudiados corresponde a los
ya clasicos trabajos de Clausen y sus colaboradores (1948) en
Achillea lanulosa. Este tipo de variacién puede ademas te-
ner un caracter clinal si el conjunto de factores ambientales
varia en forma gradual, o bien puede constituir un mosaico
con cambios abruptos entre una y otra poblacion local.

2.4. Diversidad en el espacio

En los ejemplos anteriores hemos senalado algunos pa-
trones que regulan la variacién de las poblaciones. Sin em-
bargo, la diversidad, es decir, el nimero de especies dife-
rentes por unidad de area, es un problema que requiere aten-
ciéon. MacArthur (1972) resume no menos de nueve explica-
ciones diferentes (Tabla 2.4) y posiblemente més de una de
ellas pudiera tener validez para un ambiente o grupo de or-
ganismos determinado.

Al margen de la gama de posibles explicaciones, es evi-
dente que diferentes areas poseen un numero distinto de
especies. Es posible que la diversidad en funcién de la lati-
tud sea uno de los aspectos mejor estudiados desde el punto
de vista cuantitativo. Kosnezov (1957) y Darlington (1965),
asi como otros autores, han registrado el nimero de espe-
cies de algunos taxa en funcién de la latitud y encuentran
una gradual reduccién de las mismas al aumen-tar ésta. Por
otra parte, existe considerable evidencia sobre la diversi-
dad de los organismos y el area (Williams, 1964). En 1952
Cailleux sugirié que existia relaciéon entre el logaritmo del
area y el logaritmo del nimero de especies. La Tabla 2.5
muestra los resultados de Cailleux (segin Williams, 1964)
para las plantas con flores en Francia.
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Tabla 2.4. Algunas hipdétesis que pretenden explicar la diversidad de
los organismos (MacArthur, 1972).

> Hay mayor niimero de especies donde hay mads
oportunidades para la especiacion.

> Hay mds especies en aquellas dreas con riesgos
menores.

> Hay mdas especies donde los competidores estan mds
estrechamente “compactados” y sus niimeros no
aumentan con el tiempo.

> Donde el clima es mds favorable, hay mayor niimero
de especies.

> La estabilidad del clima favorece la presencia de un
mayor numero de especies.

> Hay mas especies cuando el ambiente es mads
complejo y por consiguiente subdivisible.

> Hay mdas especies en los ambientes mds productivos.

> La abundancia de depredadores incrementa la
diversidad y controlan la abundancia preponderante
de unas pocas especies.

> Los depredadores pueden despoblar un drea y
permitir su posterior colonizacion por una variedad
mayor de especies.

De particular interés son los estudios sobre la diversidad
de los organismos en funcién del area en las islas. De acuer-
do a la evidencia, el niumero de especies parece aumentar
como la raiz cibica del area de las islas (Fig. 2.3) y el nimero
de especies presentes en un momento determinado esta de-
finido por un proceso continuo de colonizacién y extincién
(Wilson y Bossert, 1971; MacArthur y Wilson, 1963).

De acuerdo a Emien (1973), es posible sefialar dos gene-
ralizaciones sobre la diversidad de los organismos:
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1) La diversidad aumenta con la heterogeneidad del
ambiente.

2) Una vez alcanzado cierto grado de diversidad
(climax o punto de equilibrio) deben atenuarse las
variaciones en los parametros fisicos y biolégicos,
manteniéndose mas o menos constante el nimero
de especies e individuos por unidad de area.

Tabla 2.5. Numero de especies de plantas con flores en relacion al
drea en Franciay algunas localidades (Cailleux)

Zonas Especies km?
Toda Francia 4.400 550.000
Regién de Paris 2.871 30.000
Pas de Calais 1.400 6.605
Hazelbrouk 1.010 708
Alrededores de
Strasburgo 980 140
Le Fazel, Oise 516 7

Cuando profundas perturbaciones determinan grandes
procesos de extincién (erupciones volcanicas y glaciaciones,
por ejemplo), la recolonizacién de la zona afectada es un fe-
némeno de gradual incremento en la diversidad (Pianka,
1966). Pero no sélo ocurre una reinvasion de las formas
preexistentes, sino que nuevas especies pueden colonizar la
zona despoblada. De acuerdo a lo anterior, es posible que
exista una mayor diversidad en areas donde se ha manteni-
do mayor constancia en los parametros ambientales por mas
tiempo (teoria del tiempo ecolégico de Pianka).

De las posibles explicaciones ecoldgicas a la diversidad
es posible que la mejor sostenida por evidencia cuantitativa
sea la referente a la heterogeneidad espacial. Por ejemplo,
la heterogeneidad fisico-quimica de los suelos, dada la esca-
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sa capacidad locomotora de las plantas, podra promover la
existencia de un mayor numero de ecotipos. Asi, una subdi-
visién del ambiente por parte de poblaciones diferenciadas
de plantas, debera promover una mayor diversidad de las
poblaciones animales.
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Figura 2.3. Herpetofauna y superficie en varias islas del Caribe
(segun MacArthury Wilson, 1967)

Williams (1964) ha senalado que donde la competencia es
intensa, las especies involucradas tenderan a compactar sus
nichos un mayor nimero de formas distintas podra ser al-
bergada por unidad de area. Otras formas de inte-raccién
entre poblaciones han sido responsabilizadas por el incre-
mento en la diversidad; en paginas anteriores nos referimos
a estos procesos (competencia). De este modo, se le asigna a
la depredaciéon un importante papel (Mac-Arthur y Levins,
1967; Roughgarden y Feidman, 1975) y se postula que al regu-
lar un dedepredador los nimeros de una especie que compite
con éxito con otra, la segunda podra mantenerse en el area
pese a su inferioridad competitiva gracias al efecto
“compensador” del depredador (Fig. 2.4).

Margaleff (1963) ha sugerido que una mayor producti-
vidad ambiental puede promover una mayor diversificacion.
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Este autor considera que existe ademaés, una mayor canti-

dad de energia disponible en los ambientes de mayor estabi-
lidad.

Numerof

Figura. 2.4. Dos especies (A y B) compiten por recursos similares: la
especie A tiende a desplazar a la especie B. La introduccion de un
dedepredador inespecifico (C) que se alimenta inicialmente sobre la
especie A (mds abundante) reduce el efecto de A sobre B. En el tiempo
es posible considerar un incremento en la diversidad debido a la co-
existencia de A, By C

Finalmente, Machado-Allison, A. (2005) tomando como
ejemplo los peces de de agua dulce en Venezuela, ha senala-
do que varios factores pueden actuar de modo sinergistico
para moldear el patréon actual de diversidad. En efecto no
parece haber exclusién entre las varias explicaciones: tiem-
po o edad geoldgica del ambiente (Lundberg, 1998); hetero-
geneidad espacial y disponibilidad de nichos (Lowe-
McConnell, 1975 y Goulding, 1980); estabilidad climatica y
predictibilidad (Lowe-McConnell, 1975 y Meggers y cols.,
1973); competencia y depredaciéon (Machado-Allison, A, y
Royero, 1986) y parasitismo, comensalismo, protocooperacion
y mutualismo (Goulding, 1980 y Kamp-Vispo y cols., 1983).
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Capitulo 3

Las Fuentes de la variabilidad

“La Igualdad es puramente un principio ético,
juridico y las personas no necesitan ser biolo-
gicamente idénticas para ser iguales ante Dios o
ante la Ley”. T. Dobzhansky (Mankind Evolving,
1962)

El proceso evolutivo ha sido definido como el cambio en
la composiciéon genética de las poblaciones (Dobzhansky,
1951). Esta definicion no s6lo implica que el proceso involucra
alteraciones en el contenido genético de una generacién a
otra, sino que le otorga a las poblaciones gran importancia.
Evolucién, de acuerdo a Dobzhansky, Ayala, Stebbins y
Valentine (1977) no s6lo contempla los cambios en la compo-
sicién genética, sino también

“...en radiaciones adaptativas a nuevos ambientes,
ajustes a cambios del ambiente en habitats particulares y
el origen de nuevas formas de explotar los habitats exis-
tentes...”.

3.1. Poblaciones y evolucion

El término “poblaciéon” ha sido empleado para definir dis-
tintos tipos de agrupacion de organismos. Para algunos, po-
blacién puede significar la totalidad de los individuos de una
o mas especies ubicadas en un area geografica y en un tiem-
po definidos. Otros (Boughey, 1968) utilizan el término “po-
blacién-especie” (species-population) como un sinénimo de
lo que Mayr (1963) designa como la “poblacién local” de una
especie y otros autores como “poblacion mendeliana”. Algu-
nos autores han intentado introducir términos diferentes
para designar al conjunto de individuos de una especie, que
intercambian material genético y estan distribuidos entre
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ciertos limites. Gilmour y Gregor (1939) y otros, han emplea-
do el término deme, pero el mismo no ha tenido amplia acep-
tacion. En este libro utilizaremos el término “poblaciéon” para
designar el conjunto de individuos de una misma especie que
actian como una unidad reproductiva, en el sentido que
intercambian material genético con relativa frecuencia y que
suelen estar distribuidos en un area continua. Esta defini-
cién es restrictiva. Incluye obviamente sélo a especies con
sexos separados y corresponde esencialmente al concepto
de “poblaciéon mendeliana” de algunos autores. De hecho, las
las poblaciones existen en escalas espaciales multiples “lo-
cales y regionales” y son concebidas a través de la dinamica
de procesos como los de dispersion, natalidad y mortalidad
(Schaefer 2006).

Escoger los eventos que atinentes a una poblacién y no de
la especie o del individuo, como “unidad evolutiva” no es ar-
bitraria. En organismos sexuados la variaciéon genética indi-
vidual, la incorporaciéon de un nuevo mutante, es un fenéme-
no que, salvo situaciones excepcionales, es poco significati-
vo en relacién al conjunto de genes de la poblacién. En el
otro extremo, la especie, suele ser una entidad taxondémica
de cierta heterogeneidad; a veces de amplia distribucién
geografica, heterogeneidad espacio-temporal y con numero-
sas poblaciones sometidas a presiones selectivas diferentes.
Sin embargo no debemos olvidar que la seleccion natural
actua sobre cada individuo y los cambios evolutivos de las
poblaciones se reflejan en las especies. Existe una relacién
de continuidad que va desde el individuo hasta la especie,
pero es en las poblaciones locales que se pueden entender
mejor ciertos procesos. La sumatoria de las variabilidades
individuales y el intercambio genético, mas intenso dentro
de las poblaciones que entre distintas poblaciones, permite
el surgimiento de nuevas y variadas combinaciones genéticas
que son sometidas a pruebas por la seleccién natural.

3.2. Genotipo y fenotipo

Parte de la variabilidad observada entre organismos de
una misma especie es el resultado de las diferencias exis-
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tentes entre sus contenidos genéticos. Sin embargo, diferen-
cias morfolégicas y fisioldégicas en organismos de composi-
cion genética similar han sido demostradas en experimen-
tos de inbreeding o intracruzamientos. Ademas, los organis-
mos cambian con la edad, las distintas épocas del afio, con
alteraciones de los procesos metabdlicos u otras condiciones
como la metamorfosis, el dimorfismo sexual, formas de re-
sistencia, formas libres y sésiles y otras variaciones de for-
ma, funcién o tamaio.

En sintesis una misma constituciéon genética puede ex-
presarse en diferentes formas. Por otra parte no todas las
modificaciones genéticas (mutaciones) se expresan o lo pue-
den hacer en grados distintos. Todo esto llevé a Johannsen
en 1909 a crear los términos genotipo y fenotipo (Fig. 3.1).

El genotipo es la totalidad de genes existentes en un orga-
nismo recibida de sus progenitores mas las nuevas mutacio-
nes que puedan haber ocurrido. El fenotipo es la sumatoria
de todas las caracteristicas expresable de ese organismo,
independientemente de su base genética. De este modo, di-
ferentes fenotipos pueden ser definidos por un mismo geno-
tipo bajo distintas condiciones ambientales o en distintos
periodos de la vida de un organismo. Asimismo, fenotipos
similares pueden ser definidos por genotipos diferentes.

La variacién fenotipica, o variacion total de un organismo
(V) puede ser representada por una simple ecuacién en la
que la variaciéon genética (Vg) y la variacién debida a efectos
del ambiente (Va) son sus elementos.

Vt=Vg+ Va

Una compleja secuencia de eventos ocurre entre el men-
saje emitido por el genotipo y su expresién. La acciéon del
genotipo esta condicionada por el medio que lo rodea. Esta
accion ha sido llamada norma de reaccion.
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Genotipo Genotipo

| Alimentacion abundante | | Alimentacién escasa |

+ iéi 4

Fenotipos

Figura. 3.1. La constitucion fisica general de los orga-nismos estd
determinada por la interaccion entre el genotipo y el ambiente. Distin-
tos genotipos pueden expresarse en feno-tipos similares (B y C) o dife-
rentes (A y D).

3.3. El origen de la variabilidad genética.

La variabilidad genética de una poblacién en un momento
dado estara definida por: 1) Mutaciones; 2) Recombinacion,
y 3) Flujo de genes procedentes de otras poblaciones. Sin
embargo, el origen ultimo de toda esta variabilidad esta en
las mutaciones. Definimos mutacién como cualquier cambio
heredable, o utilizando la terminologia de Lerner (1968),
como un cambio registrado en el mensaje genético de una
generacion a la siguiente. Esta amplia consideracion del tér-
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mino determina que contemplemos, bajo el mismo nombre,
fenémenos de distinta naturaleza, asi podemos considerar
tres tipos basicos de mutacion:

1) Mutaciones puntuales
2) Cambios intra e inter cromosémicos

3) Cambios en el nimero de cromosomas

3.3.1. Mutaciones

La sustitucién, adicién o eliminaciéon de uno o mas pares
de bases (nucleétidos) del ADN del cromosoma puede ser
determinante de la existencia de dos o mas alelos en un sitio
(locus) genético. Si la sustitucion del nucledtido no afecta la
expresion de un gene, la mutacién es conocida como una sus-
titucion sinénima y si la afecta, es denominada, mutacién no
sinénima. Los grandes avances en el conocimiento del ADN
mediante la tecnologia molecular han senalado que pueden
ocurrir cambios (adiciones, duplicaciones, inversiones y de-
ficiencias) en la secuencia de bases de un gene que no nece-
sariamente producen algun efecto estructural. Estas muta-
ciones son responsables de buena parte de la variabilidad
genética analizada en muchos organismos.

Un caso especial e importante en la definicién amplia de
mutacién esta dado por los genes moviles, segmentos de ADN
que pueden moverse de un lugar a otro en un cromosoma o
saltar a uno diferente. Su existencia fue sugerida por Barbara
McClintock (1956), premio Nébel (1983) para explicar las
variaciones de colores (fenotipos) de los granos de maiz, las
cuales, desafiaban las proporciones mendelianas basadas en
dicha época por la segregacion de los cromosomas en la
meiosis y la recombinacién. Actualmente con los avances en
genética molecular se ha observado que es un fenémeno uni-
versal observado ena diversidad de organismos y que tiene
consecuencias evolutivas importantes por producir mutacio-
nes y aumentar o disminuir la cantidad de ADN en el genoma.
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La sustituciéon, adicion o eliminacién de uno o mas pares de
bases del ADN del cromosoma puede ser determinante de la
existencia de dos o mas alelos en un sitio (locus) genético. Es-
tas mutaciones son responsables de buena parte de la variabi-
lidad genética analizada en muchos organismos.

3.3.2. Aberraciones cromosomicas

Los cambios intra e inter cromosémicos son general-men-
te conocidos como “aberraciones cromosémicas”’. Estos cam-
bios son de diverso tipo y su significado evolutivo es varia-
ble. En general podemos considerar cuatro tipos de aberra-
ciones:

a) Deficiencias
b) Duplicaciones
¢) Inversiones

d) Translocaciones

Las deficiencias (Fig.3.2) consisten en la pérdida de un
fragmento de cromosoma. En general, el efecto de las defi-
ciencias es dramatico y en la mayoria de los casos letal para
el gameto portador de la deficiencia o para el cigoto. Este
efecto es obvio, ya que la inexistencia de productos esencia-
les, por la carencia del material genético precursor, deter-
mina serias alteraciones fisiolégicas, bioquimicas o morfo-
logicas. Sin embargo, McClintock, en 1938, logr6 obtener va-
riantes morfologicas del maiz, determinados por pequenas
deficiencias, que eran viables. A veces la deficiencia alcanza
al centrémero. En estos casos, el cromosoma en su totalidad
puede perderse durante la divisién celular.

La duplicacion de un sector de cromosoma es, potencial-
mente, de gran interés evolutivo (Fig. 3.3). En efecto, al du-
plicarse un segmento, los genes involucrados pueden sufrir
mutaciones puntuales que no afectan basicamente funciones
esenciales del organismo. En una primera etapa existira una
“dosis doble”; eventualmente la mutacién de uno de los sitios
genéticos duplicados abrira una nueva posibilidad evolutiva.
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Figura 3.2. Las deficiencias consisten en la pérdida de material
genético. Los segmentos carentes de centrémero suelen perderse y si
la cantidad de material genético es elevada los efectos son deletéreos o
letales. Las deficiencias pueden ser intersticiales (1) o terminales (2);

estas ultimas son poco frecuentes.
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Figura 3.3. Las duplicaciones, incremento en la cantidad de mate-
rial genético, pueden ser de distinto tipo. Desde el punto de vista evo-
lutivo son importantes ya que una mutacion en el sector duplicado (B -
b) no afectaria la viabilidad del organismo, puesto que los productos del

gene B (B’) estan presentes y nuevos productos (b’) son elaborados.
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Las duplicaciones han sido reconocidas épticamente en
los largos cromosomas politénicos de Drosophila, en los que
una duplicacién, denominada “Bar” ha sido estudiada en
detalle. La existencia de distintas formas de hemoglobina
ha sido explicada también a través de duplicaciones. La he-
moglobina A, la mas frecuente, es un tetramero constituido
por cuatro cadenas de polipéptidos (dos cadenas alfa y dos
cadenas beta). La hemoglobina A2 presenta las cadenas beta
sustituidas por cadenas delta. Ahora bien, se ha descubierto
que los genes responsables en uUltima instancia por la sintesis
de las cadenas beta y delta estan intimamente asociadas en el
mismo cromosoma y se postula que se trata de sitios genéticos
duplicados en los que delta se diferencié de beta por una muta-
cién. Con cierta frecuencia, nuevos genes pueden originarse
de los preexistentes dando origen a familias de genes con va-
riaciones funcionales, pero relacionadas entre ellas por tener
un ancestro comun.

Hansche (1975), ha senalado que las duplicaciones deben
constituir elementos importantes en la evolucién de los pro-
cesos bioquimicos. Ademads, ofrece evidencia de la frecuen-
cia de este proceso en Saccharomyces cerevisae.

Las inversiones consisten en la alteracion de la se-cuencia
de los genes en un cromosoma (Fig. 3.4). Las inversiones son
denominadas pericéntricas cuando el centromero queda in-
cluido en el sector invertido y por lo tanto, existe una modi-
ficacion en la morfologia del cromosoma. Cuando la inver-
sién excluye al centromero se le denomina paracéntrica y en
este caso la forma del cromosoma no es fuertemente afecta-
da. Uno de los efectos interesantes de las inversiones es su
interferencia con el apareo normal de los homélogos en la
meiosis y por consiguiente una supresion del entrecruza-
miento (crossing-over) en la region afectada por la inversion.

Desde el punto de vista evolutivo las inversiones son im-
portantes por:

1) La alteracion de la secuencia de los genes genera cam-
bios en el funcionamiento o expresion; y
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2) La supresion del entrecruzamiento determina que va
rios genes contiguos se hereden “en bloque”, constitu-
yendo un supergene, donde sus elementos permane-
cen asociados y coadaptados.

Zona afectada

[ABccCEF MK J)]—p[AecrF EC G WH I J)
Zona afectada l

(a8 copEF cni t]—pfaenE 4 cF ]
Zona afectada \

(e cv e r AT J)—pAREc-DEFT H)WcJ)

CROMOSOMA ORIGINAL CROMOSOMA INVERTIDO

Figura 3.4. Inversiones. Las flechas verticales sefialan los puntos de
ruptura de los cromosomas. 1) Inversion Paracéntrica (el centrémero
no queda incluido en la inversién); 2) Inversion Pericéntrica Simétri-
ca. No ocurre cambio en la morfologia del cromosoma, 3) Inversién
Pericéntrica Asimétrica, La morfologia del cromosoma es afectada por
desplazamiento del centrémero.

Las inversiones son frecuentes en muchos organismos. En
el género Drosophila han sido ampliamente estudiadas y su
reconocimiento morfolégico en los cromosomas politénicos
ha permitido el trazar filogenias y reconstruir la historia
evolutiva de una determinada inversion.

Las translocaciones consisten en el intercambio de material
genético entre dos o mas cromosomas (Fig. 3.5). Las transloca-
ciones determinan complicaciones en el apareo de los cromo-
somas involucrados y se forman curiosas figuras como los
“cromosomas en anillo”. Durante la separacién, en la primera
divisiéon meidtica, pueden presentarse tres tipos de distribu-
cién (ver Fig. 3.5). Dos de ellas (1) y (2) resultaran en gametos
portadores de duplicaciones, pero deficientes para otros sec-
tores del cromosoma. Estos gametos no son funcionales Tan
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sblo la distribucién (3) da lugar a gametos funcionales, lo cual
se traduce en una considerable reduccién en la fertilidad que
puede ser manipulada en programas de control genético de
algunas plagas.

En algunas plantas han surgido mecanismos que garanti-
zan una mayor frecuencia de la disyuncion alterna y en con-
secuencia se reduce la proporciéon de gametos inviables. Los
estudios realizados en plantas de los géneros Datura y
Oenothera han arrojado interesantes datos sobre la impor-
tancia evolutiva de las translocaciones. El hecho de que los
cromosomas translocados pierdan su independencia (la con-
figuracién en anillo concluye con la herencia, como un solo
grupo, de los cromosomas translocados) produce profundas
modificaciones genotipicas.

Esta herencia en bloque reduce en numero de “grupos de
ligamiento”, pese a que los cromosomas conservan su indivi-
dualidad morfolégica. En Oenothera lamarckiana este pro-
ceso llega al extremo de que los siete cromosomas haploides
se encuentran asociados en un solo grupo de ligamento y
reciben el nombre de “Complejos Renner”. El individuo
diploide tiene en consecuencia dos “complejos” denomina-
dos gaudens y velans. Cada complejo acumulard, en forma
independiente, las nuevas mutaciones.

3.3.3. Cambios en el nimero de cromosomas

El nimero y la forma de los cromosomas suele ser cons-
tante en una determinada especie. Esta relativa constancia
ha sido utilizada por los citotaxénomos para establecer
filogenias, grados de similitud y diferenciar especies cripticas.
Algunas especies presentan variaciones en el nimero de
cromosomas. Por ejemplo, Sorex araneus, un pequefio
insectivoro europeo, muestra un curioso polimorfismo cro-
mosomico. Los machos poseen entre 22 y 27 cromosomas; las
hembras presentan entre 22 y 25. Sin embargo, en todos los
casos el nimero de “brazos cromosémicos” es siempre 36. En
este tipo de variacién no existe, aparentemente ganancia o
pérdida de material cromosémico, tan s6lo diferentes for-
mas de organizacién.
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Existen otros cambios en el nimero de cromosomas que si
involucran adicién o resta de material cromosémico. Cuando
esta variacién no concluye en un cambio numérico multiple del
complemento cromosémico original, se le designa como
Aneuploidia. Dos tipos basicos de aberracion son incluidos bajo
este término: las trisomias (2n + 1) y las monosomias (2n - 1).

En el primer caso ha ocurrido un proceso de duplicaciéon
cromosémica que culmina con la presencia de tres homo-logos
en lugar de dos. Uno de los ejemplos mejor conocidos es la
Trisomia-21 en la especie humana. En efecto la presencia de
un cromosoma 21 adicional determina el sindrome de
Langdon-Down o idiotez mongoloide, aunque éste sindrome,
o parte del mismo, puede tener también origen en errores
durante la formacién del feto (Down-mosaico) o por adhe-
rencia de parte del cromosoma 21. Este sindrome se carac-
teriza por retardo mental asociado a serios problemas
metabdlicos, retardo en la tasa de crecimiento y, aparente-
mente, alta susceptibilidad a varias enfermedades, entre
ellas la leucemia. Este tipo de trisomia ocurre en uno de cada
650 nacimientos y aparentemente existe cierta relacion en-
tre la edad de los progenitores, en especial de la madre y la
frecuencia de la trisomia. En efecto, algunos estudios sena-
lan que el mongolismo es 100 veces mas frecuente en hijos
de madres mayores de 45 anos, que en aquellos cuyas ma-
dres los han gestado cuando su edad estaba comprendida
entre los 16 y los 28 anos (Tabla 3.1).

Tabla 3.1. Frecuencia de la Trisomia 21 en relacion a la edad de la
madre.

Edad % hijos con sindrome de Down
16-29 0,04
30-34 0,11
35-39 0,33
40-44 1,25
45 0 mas 3,15

59



Principios de Evolucion

Zona afectada

<
=
. ml:lnm:p].-

.“
I

(e CD E)@F G| (A B ¢ D Elmu v]
— ) —
(Fa RS T)@u v (A B C D EWTF G|

N

Zona afectada

Gametos

E ¢ D E & U WV /

Ea ™

S EFETEL )
hl'UD:lHn-l]. - m QW s g

Duplicados f/';

R 5T ™y

_2,|Adyacente -1

{;ECDE.F o)

. ——

Deficientes \‘p 5 R = T *F s@“
[S—

-

ABCDE.UV,&}

Duplicados AR ST ®F
_::@ 1 T? Adyacente -2
3 14
5 T ® U v
Deficientes _:

7 R 5 T ® F @
ABE‘DE.F
Normales P P T ~
. 1
4 B C D E & U v
L
Translocados (P RS E—— )@)w
[4

3 Alternos

Figura 3.5. Las translocaciones constituyen intercambio de mate-
rial genético entre cromosomas no homdélogos. El apareamiento deter-
mina figuras épticas interesantes debido a que sélo entran en contacto
los sectores homdlogos. En la anafase puede haber tres tipos de orde-
namiento que dan lugar a gametos con duplicaciones y deficiencias
(Adyacente) y a gametos normales o translocados viables (alterno).
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La explicacién mas plausible para las trisomias es la no
disyuncién de los cromosomas y este proceso puede ser ad-
judicado a envejecimiento de las células. Sin embargo, algu-
nos autores han sefnalado otras posibilidades al observar cier-
to ciclismo en la aparicién de estas anomalias. Asi, la posibi-
lidad de que un virus esté involucrado ha sido asomada por
algunos investigadores. En especies del género Datura hay
12 cromosomas y, por consiguiente, 12 tipos distintos de po-
sibles trisomias. Cada una de ellas ha sido encontrada en la
naturaleza y es responsable por fenotipos reconocibles. En
ningun caso la trisomia es transmitida de una generacién a
otra a través del polen, y apenas un 20 por ciento de los
trisdmicos pasan a través de los 6vulos. La importancia evo-
lutiva de esta variaciéon cromosdmica es aun oscura.

La pérdida de un cromosoma o monosomia, al igual que
las deficiencias, suelen tener efectos profundos y en la ma-
yoria de los casos son letales. En realidad, las excepciones
corresponden a cromosomas muy pequefnios que supuesta-
mente son portadores de escasa cantidad de material gené-
tico. Uno de los ejemplos mejor estudiados es la monosomia
del cromosoma IV en especies de Drosophila.

La aneuploidia en los cromosomas sexuales constituye un
capitulo muy especial. En Drosophila los individuos XO sue-
len ser viables, pero estériles. En seres humanos se conoce
una extensa gama de aneuploidias en los cromosomas sexua-
les que se expresan en diversos sindromes. Son bien conoci-
dos el Sindrome de Turner (XO) asi como las duplicaciones
como el Sindrome de Klinefelter (XXY). También se han rea-
lizado estudios sobre el comportamiento, supuestamente agre-
sivo, de individuos con duplicaciéon del cromosoma Y (XYY).

El término euploidia es empleado para agrupar aquellos
cambios numéricos que resultan en multiplos del comple-
mento cromosémico haploide o nimero basico de la especie.
La poliploidia es un fendmeno comtun y de gran importancia
evolutiva en las plantas, siendo poco frecuente en los anima-
les Mayr, 1963). En general es posible considerar dos tipos
de poliploidia:
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1) Autopoliploidia
2) Alopoliploidia

La autopoliploidia consiste en una duplicaciéon de genomas
similares. Este proceso puede ocurrir por duplicaciéon del
numero de cromosomas en el individuo diploide, o por la
unién de gametos no reducidos. La autopoliploidia no es fre-
cuente en la naturaleza pese a que este proceso es amplia-
mente empleado en la manipulaciéon genética de plantas eco-
némicamente importantes.

Por el contrario, la alopoliploidia es bastante frecuente y
se considera que un elevado nimero de plantas superiores
actuales han surgido a través de la unién de genomas dife-
rentes y su posterior duplicacién. En la alopoliploidia los
genomas proceden de especies diferentes; los alopoliploides
suelen surgir de la hibridacién accidental entre plantas mas
o menos relacionadas genéticamente. El hibrido es total o
parcialmente estéril debido a que no hay apareamiento entre
los dos juegos de cromosomas diferentes; sin embargo, si éstos
se duplican, entonces cada cromosoma tendra su homélogo y la
fertilidad queda restablecida.

La poliploidia es mucho mas frecuente en plantas que en
animales. Cuando aparece una mutacién poliploide su fre-
cuencia en la poblacién sera muy baja, y por lo tanto, en caso
de haber panmixia, la probabilidad de cruce con otro orga-
nismo poliploide sera muy baja en relacion a la probabilidad
de cruce con un individuo de ploidia normal. Esto indica que
la mayor parte de los cruces de ese organismo resultaran en
individuos estériles. Este problema se puede solucionar si
existe una frecuencia significativa de endocruces, es decir
de cruces del organismo consigo mismo. Por eso la poliploidia
es mas frecuente en grupos de plantas con endocruzamiento.
Las condiciones de endocruzamiento, asi como de una posi-
ble superioridad competitiva del poliploide, necesarias para
el establecimiento de poliploides han sido estudiadas por
Rodriguez (1996a, 1996b).
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La importancia evolutiva del incremento del material
genético es evidente. Este proceso es reversible en algunos
casos, pero el significado evolutivo de la reduccién (tetra-
ploide a diploide, por ejemplo) esta atin por ser investigado
(De Wet, 1971).

La frecuencia con la cual ocurre un cambio genético, es
decir, la mutabilidad, suele ser muy variable. En el caso de
las mutaciones puntuales parecen existir sitios genéticos
muy estables (baja tasa de mutacion) y otros en los que estos
cambios ocurren con mayor frecuencia. Se ha postulado que
aquellos genes ubicados mas cerca de la heterocromatina
presentan una tasa de mutacién mas elevada. Por otra par-
te, los estimados de las tasas de mutacién también varian de
un organismo a otro. Sin embargo, son posibles ciertas gene-
ralizaciones. En muchos vertebrados la tasa de mutaciéon es
de 1/50.000 a 1/200.000 por gene y por individuo en cada ge-
neracion. Las tasas de mutacion en insectos parecen menores
y aun lo son mas (entre 100 y 1000 veces menores) en bacterias.
Sin embargo, si es correcto el estimado del nimero de genes
en un organismo (de menos de 1.000 a 30.000 genes), asi como
los estimados basados en los pares de bases de ADN (2,8 mil
millones en el caso del hombre), podemos concluir que todo
individuo en la poblacion es portador de algin material genético
diferente al de sus progenitores. El proyecto destinado a ela-
borar el mapa del genoma humano, aunque formalmente con-
cluido en el ano 2003, sigue arrojando resultados importantes
sobre el nimero de genes, bases de ADN e interacciones. Todo
un mundo de nuevas aplicaciones (Nature, 2006).

Menos estudiada es la frecuencia de la mayoria de las abe-
rraciones cromosémicas que incorporan nuevas combina-
ciones y nuevo material genético, pero en sintesis es posible
senalar (Mayr, 1963, 1970) que las mutaciones proveen una
fuente continua y recurrente de variacién genética.

3.4. Recombinacion

Si bien las mutaciones constituyen la fuente original de la
variabilidad genética, es el proceso de recombinacion el que
suministra la mayor parte de la variaciéon existente en los
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individuos de la poblaciéon. La importancia evolutiva de la
recombinacién frente a las mutaciones es en cierta medida
una funcién del nimero de propagulos y del tiempo gene-
racional. En bacterias, capaces de dividirse cada 20 minutos,
una nueva mutacion podra establecerse en la poblacién en poco
tiempo si tiene un alto valor selectivo; por el contrario, en
organismos sexuados, de ciclo largo y reducida progenie, un
nuevo mutante es sometido a prueba apenas una vez cada
10 o0 20 anos y en un nimero mas reducido de individuos.

La recombinacion “redistribuye” la variabilidad gené-tica
acumulada en los distintos genotipos de la poblacién. A través
de este proceso es posible generar una extraordinaria gama de
genotipos diversos. Designando como n el nimero de genes
segregantes y como a el niumero de alelos de cada gene, el na-
mero posible de genotipos diferentes estara dado por:

a(a+1)"
2

La magnitud de la capacidad de generacion de genotipos
diferentes a través de la recombinacién puede ilustrarse
suponiendo una poblaciéon con 10.000 genes con 2 alelos cada
uno. Esta poblaciéon podra, hipotéticamente, por simple
recombinacién generar 310.000 genotipos diferentes. Supon-
gamos ahora tan sélo dos individuos de sexo opuesto que di-
fieran Unicamente en 50 de sus 10.000 o mas genes; si estos
50 genes solo tienen 2 alelos cada uno, la prole de estos orga-
nismos podra tener cualquiera de las 3°° combinaciones po-
sibles. En sintesis, la probabilidad de que dos individuos de
la misma especie o poblacién tengan idéntica composicion
genética es extraordinariamnte reducida.

La recombinacién ilustra la importancia evolutiva de la
sexualidad. En efecto, Stebbins (1960) ha senalado que sin
reproduccién sexual dificilmente hubiese ocurrido el proce-
so evolutivo complejo que caracteriza a la flora y a la fauna
actual de nuestro planeta. De, igual modo ha sido sugerido
que posiblemente las formas de reproduccién asexual cono-
cidas sean adaptaciones secundarias. En los vertebrados el
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caracter secundario de la reproducciéon sexual ha sido de-
mostrado por estudios como el de Cimino (1972), quien ha
logrado trazar el origen de tres formas unisexuales diploides
y dos triploides del género Poeciliopsis (Pisces, Poecilidae).

Pero la recombinacién y el sexo tienen desventajas. Por
ejemplo, la recombinaciéon destruye las combinaciones (aso-
ciaciones) entre los genes que son adaptativas para los indi-
viduos en cualquier generacion. Por ejemplo, considere un
cromosoma, dos loci bi-alélicos y que la asociaciéon AB y ab
sean combinaciones con éxito bajo una condicién ambiental.
Un genotipo AaBb por efecto de la recombinacién producira
en sus gametos las asociaciones exitosas AB, ab pero tam-
bién las menos exitosas Ab, aB.

Otra desventaja es el costo del sexo que tiene dos as-pectos:
el costo de hallar pareja y aparearse y el costo de tener ma-
chos. Suponga dos genotipos de hembras igualmente fecun-
das pero una tiene reproduccién sexual y la otra es asexual.
En la hembra que tiene reproduccion asexual toda su progenie
son hembras mientras que en las especies sexuales, la mitad
de la progenie son hembras y la otra mitad son machos.

Considerando las mismas condiciones ambientales, el in-
cremento de un genotipo asexual es el doble al de un genotipo
sexual y de esta forma, un alelo mutante asexual tendria una
mayor probabilidad de fijarse que el sexual en una pobla-
cién. La explicacién por el mantenimiento del sexo es descu-
brir, que ventajas adaptativas tiene, a corto plazo, que supe-
ren las desventajas (Maynard Smith, 1978).

3.5. Flujo genético

No sé6lo las mutaciones y la recombinacion pueden traer
nuevas combinaciones genéticas a la poblacién. Organismos
procedentes de otras poblaciones pueden constituir una im-
portante fuente de nueva informacion genética. Desde el
punto de vista poblacional, esta incorporaciéon de material
genético por inmigracion, tiene efecto similar al de las mu-
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taciones y la recombinacion. Hemos sefialado en capitulos
anteriores que rara vez las especies se distribuyen en forma
continua. En general, cada poblacién local tiene cierto grado
de aislamiento en relaciéon a otras poblaciones locales. Sin
embargo, no llegan a constituir sistemas cerrados en los que
la informacién genética fluye exclusivamente dentro de la
poblacién. Tanto las plantas como los animales poseen me-
canismos eficientes de dispersiéon y cuando la motilidad del
individuo esta limitada, sus gametos, como en el caso de
muchas plantas, pueden ser trasladados a largas distancias.

La magnitud del flujo genético entre poblaciones depen-
de de muchos factores y es, sin duda, un factor crucial en los
procesos de especiacién geografica con su distribucién espa-
cio temporal y la dispersion de sus individuos, procesos que
han permitido analizar el efecto del flujo de genes. Por ejem-
plo, en el movimiento de individuos entre una poblacién con-
tinental y una pequena poblaciéon de una isla, el impacto
genético de la migracién sera mayor para la poblacién insu-
lar, que para la poblacién continental. El estudio en una
muestra de la poblacién afro-americana de Baltimore con
marcadores sanuineos (Rh, ABO y PTC) y bajo la considera-
cion del modelo simple de una via, concluyé que es el pro-
ducto de una mezcla genética de un 30% de aporte caucasico
y un 70% de sus ancestros africanos (Glass y Li, 1953). En
Venezuela, el estudio realizado en la poblacién de Panaquire,
estado Miranda reveld que el componente africano es el ma-
yor (59%), seguido por amerindio (26%) y el europeo (15%).
(Castro de Guerra y col., 1996). Modelos més realistas y com-
plejos consideran que en la dispersién de los individuos au-
menta la probabilidad que el flujo génico sea mayor con indi-
viduos de poblaciones vecinas que con las distantes (modelo
por pasos y de aislamiento por distancia).Un flujo genético
intenso entre dos poblaciones conservara una gran cantidad
de informacién genética comun y evitara, de algin modo, el
proceso de diferenciacién entre esas poblaciones.

El flujo genético no esta limitado a poblaciones de una
misma especie. Pese a que la mayoria de los hibridos inter
especificos suelen ser estériles, ocasionalmente producen
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prole fértil. Igualmente, como fue senalado antes, la poli-
ploidia puede restablecer la fertilidad.

Los hibridos fértiles pueden a su vez cruzarse con indivi-
duos pertenecientes a alguna de las especies progenitoras y
a través de una cadena de retrocruzamientos sera posible la
incorporacién de material genético de una especie en otra.
Este proceso ha recibido el nombre de introgresion y parece
ser frecuente en las plantas. Anderson, en 1949, estudié en
detalle este proceso en varias especies, en particular
Tradescantia caniculata y T. subaspera, cuyo habitat se su-
perpone. En las dreas de confluencia las especies hibridan,
pero los hibridos aparentemente no pueden competir con
éxito fuera de esa zona de superposicién y simplemente se
cruzan con una y otra especie de tal suerte que cada especie
puede incorporar material genético de la otra. Papa (2005)
hace una sintesis de la informacién reciente sobre la intro-
gresion entre plantas cultivadas y no cultivadas sefialando
numerosos ejemplos de flujo genético en ambas direcciones.

Recientemente se ha encontrado (Nacional Geographic
News, 2009) un hibrido, confirmado mediante el analisis del
DNA, entre oso polar y oso pardo (grizzly) y se especula so-
bre el efecto del cambio climatico sobre el incremento en el
contacto entre las poblaciones de estas dos especies. Sin
embargo, en los animales, la introgresién (al igual que la hi-
bridacién) parece ser menos frecuente. Es necesario senialar
que la mayoria de los casos conocidos corresponden a situa-
ciones en las que ha ocurrido una alteracién del medio (hi-
bridaciéon entre Colias philodice y C. eurytheme, Hovanitz,
1948) o bien entre especies cuya diferenciacién es posible-
mente un evento reciente y por consiguiente conservan gran
similitud genética. En todo caso, la existencia de evidencias
contradictorias en muchos de los procesos de hibridacion estu-
diados (Jones, 1973) conservan aun poco claro la importancia
de los mismos como mecanismo evolutivo en los animales.
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Capitulo 4

Crecimiento e interacciéon poblacional

“El reemplazo del pensamiento tipolégico por el
pensamiento poblacional es posiblemente la mayor
revolucion conceptual de la Biologia. Muchos de los
conceptos bdsicos de la teoria sintética, como los
de seleccion natural y poblacién, carecen de senti-
do para el tipélogo”. E. Mayr, (1963)

Los fenémenos micro evolutivos, aquellos que involucran
pequenos cambios en la composicion genética de las pobla-
ciones y que eventualmente pueden culminar en la forma-
ci6on de nuevas especies, han sido englobados bajo el término
genecologia. Con esto se ha querido colocar en relieve la im-
portancia de los fenémenos ecoldgicos en el proceso evoluti-
vo. Genotipos definen fenotipos expresados en funcién del
medio; el ambiente actiia sobre estos fenotipos y define el
futuro reproductivo de los mismos.

Posiblemente en la actualidad es obvio para la mayoria
de los bidlogos que el fenotipo constituye un producto de la
interaccion del genotipo y el ambiente; en consecuencia,
ambos componentes deben ser valorados en su justa medida.
Sin embargo, aun persisten, en particular en las ciencias so-
ciales, posiciones “ambientalistas” y ‘geneticistas” a ultranza,
asi como el lamarkismo estd profundamente arraigado en el
pensamiento de muchas personas. Dobzhansky (1962) ilus-
tra esta situacion a través del estudio realizado por Pastore
(1949), quien compard opiniones de 24 intelectuales. Los
mismos fueron interrogados sobre si consideraban mas im-
portante el medio o la herencia. El resultado mostré 12 res-
puestas favorables a cada posicion. Pero lo mas curioso es
que los intelectuales habian sido seleccionados bajo el crite-
rio de “liberales” y “conservadores”, resultando que 11 de
los 12 liberales consideraron mas importante al medio e igual
numero de conservadores opinaron que la herencia era lo
mas importante. Sesenta anos después es bien probable que
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se preserven estas proporciones a pesar que en el estado
actual del conocimiento no hay forma de inclinar la balanza
hacia una u otra posicién. En el proceso evolutivo tanto el
medio como la herencia son importantes.

A esta dicotomia conceptual no escaparon los bidlogos. La
bien conocida situacion en las Ciencias Biologicas en la anti-
gua Unidén Soviética bajo la égida de Lysenko, es un ejemplo
de la prevalencia dogmatica de un tipo de ambientalismo a
ultranza protegido por una filosofia neolamarckiana y la ideo-
logia dominante en el pais. Las teorias racistas pseudo bio-
logicas sostenidas por intelectuales prusianos y anglosajones
en a primera mitad del Siglo XX, son un ejemplo de un
geneticismo tan radical y dogmatico como socialmente de-
leznable.

Orians en 1962 ha senalado, al igual que otros autores,
con relacion a la Ecologia, que un enfoque puramente fun-
cional de la misma, limitada a la recoleccién e interpreta-
cién fisico-quimica, energética o espacial podra ser util para
la obtencién inmediata de conocimientos, pero poco podria
contribuir al descubrimiento de factores causales. El simple
senialamiento de que un organismo se encuentra en un sitio
determinado debido a que la concentraciéon de oxigeno en
ese punto es 6ptima, no explica, apenas describe, la persis-
tencia de ese organismo. Tanto la Ecologia como la Evolu-
cién, como ciencias, requieren bases tedricas. En el estado
actual de nuestros conocimientos, el separar la una de la otra,
cuando se aspira a explicar el “por qué” de los fendmenos
naturales parece poco adecuado.

Darwin comprendié la importancia evolutiva del creci-
miento numérico de las poblaciones. Conocedor de la obra de
Malthus, logré asociarla a sus observaciones de la naturaleza y
esto le permitio colocar las bases de la Teoria de la Seleccién
Natural: “... como mds individuos son producidos de los que
pueden sobrevivir, debe ocurrir en cada caso lucha por la exis-
tencia...” Los principios generales del crecimiento poblacional
no habian sido desarrollados en la época de Darwin; la teoria
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de la genética de poblaciones s6lo surgiria cincuenta anos des-
pués. Sin embargo, Darwin intuia la importancia de ambas.

4.1. Crecimiento poblacional

El crecimiento numérico de una poblacién depende basi-
camente de las tasas de natalidad y mortalidad. Cuando el
valor de las mismas es igual, no existe incremento numérico
de la poblacion. Esta es la situacion existente en la mayoria
de las poblaciones cuando son observadas a lo largo de lap-
sos prolongados (Fig. 4.1), en los que el nimero de indivi-
duos se mantiene mas o menos constante en torno a cierto
valor. La tasa de natalidad se expresa como el nimero de
individuos nacidos per capita y por unidad de tiempo. Si N,
es el nimero de individuos nacidos por unidad de tiempo en
una poblacién de tamafio IV, , entonces la tasa per capita de
natalidad es:

b=
N

t

en consecuencia, la tasa de natalidad es siempre positiva.

El término mortalidad se aplica a la pérdida de indivi-
duos en la poblacién y la tasa de mortalidad se refiere, en
consecuencia, a la pérdida de individuos por unidad de tiem-
po. Si N es el numero de individuos que mueren por unidad
de tiempo en una poblaciéon de tamafio N,, entonces la tasa
per capita de mortalidad sera:

d =
N

t

Dado que la mortalidad suele ser una funciéon de la edad
de los organismos, la misma suele expresarse como sobre-
vivencia especifica de la edad. El conocimiento de las tasas
de natalidad y mortalidad permite construir tablas de vida
siempre que podamos obtener informacién sobre: 1) el nimero
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de individuos que sobreviven a una edad x (), y 2) el numero
de individuos generados por cada hembra de dicha edad (m).

HUMERO

TIEMP

Figura 4.1. El andlisis de poblaciones naturales, sobre largos perio-
dos, muestra que las mismas mantienen cierta constancia en sus nii-
meros. El tamario de la poblacion oscila en torno a un valor de equili-
brio (K).

Al multiplicar [ por m_obtendremos el producto [ m_. Al
sumar los productos de este tipo correspondientes a todas
las edades se obtiene la tasa neta de reemplazo, denominada
R, (Tabla 4.1), y que que se define como el nimero de hem-
bras producido por cada hembra en una generaciéon una vez
corregidos los datos para las proporciones sexuales.

En la Tabla 4.1 hemos supuesto un organismo en el que 50
por ciento de las hembras sobrevive hasta la primera edad
reproductiva, el 25 por ciento hasta la segunda y sélo el 10
por ciento hasta la tercera y ultima. En cada edad repro-
ductiva las hembras sobrevivientes dan lugar a 5 nuevas hem-
bras cada una, que representan la contribucién (2,5, 1,25 y
0,5, respectivamente) en cada edad. La sumatoria, 4.25 sena-
la que cada hembra de esta generacién sera sustituida por
4,25 hembras en la siguiente.
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Tabla 4.1. Tabla de vida simplificada para un organismo que vive
tres anos como mdximo y tiene tres edades reproductivas

Edad I m_ I.m,
0 1.0 0 0
1 0,5 5 2,50
2 0,25 5 1,25
3 0,10 5 0,50
4 0 0 0
R, =425

Cuando el valor de R es igual a 1, no hay crecimiento de
la poblaciéon y cuando es menor que 1 la poblacién decrecera
de una generacion a otra. El valor de R puede ser represen-
tado como:

w
RO = lemx .
0

siendo w la ultima edad reproductiva, en nuestro caso 3.

La tabla de vida nos permite ademas el calculo de otro
valor, denominado tasa intrinseca de crecimiento y represen-
tado por r. Este valor es la diferencia entre las tasas de na-
talidad y mortalidad (r = b-d). El valor de r sera sensible a
un conjunto de factores. En ambientes apropiados este valor
podra ser mayor que en ambientes adversos, en los que la
tasa de mortalidad es mayor y la de natalidad menor. El va-
lor de r multiplicado por el nimero de individuos presentes
en la poblacién nos dara la tasa a la cual se modifica el nu-
mero de los mismos por unidad de tiempo. El valor de r, al
ser una funcion de las tasas de natalidad y mortalidad podra
ser positivo, negativo o cero; en este ultimo caso, la pobla-
cion mantendra un nimero constante de individuos entre
uno y otro instante de tiempo.
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Utilizando los mismos simbolos anteriores, el valor de r
puede ser calculado a partir de:

N 00D

—r(x+
Ee ,m, =1
0

donde e es la base de los logaritmos naturales. De este
modo, el valor de r podra ser calculado por dos métodos; el
primero, algo menos preciso, consiste en sustituir valores
sobre r hasta satisfacer los términos de la ecuacién. El se-
gundo, o método de Lotka, consiste en el calculo de r a tra-
vés de la ecuacion

_[:I(x)m(x)e‘”dx |

en la que los intervalos de edad se reducen a infinite-simales,
y la mortalidad y la natalidad, I(x) y m(x) respectivamente,
son funciones continuas de la edad. En general, el calculo de
r suele ser muy laborioso y en la actualidad todos los inves-
tigadores utilizan computadoras para efectuarlos.

Las tablas de vida no sélo permiten el calculo de para-
metros como los antes mencionados, sino que es posible ex-
traer de ellas valiosa informaciéon biolégica y evolutiva
(Crovello y Hacker, 1971). La comparacién de los valores de
r en distintas poblaciones o bajo diferentes circunstancias,
permite el analisis de distintas estrategias ecologicas y evo-
lutivas.

Hasta ahora hemos considerado que los cambios en el ta-
mano poblacional no afectan las tasas per capita de natali-
dad y mortalidad. En otras palabras hemos supuesto que no
existe densodependencia en dichas tasas, y por lo tanto las
mismas son denso-independientes. Esta suposiciéon es ade-
cuada solamente cuando las densidades son lo suficientemen-
te bajas como para que no se presenten fenémenos de limita-
cién de los recursos, que seran considerados mas tarde.
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Asi como la modalidad de crecimiento de una poblacién
puede ofrecernos informacién sobre importantes aspectos
evolutivos de la misma, la modalidad de muerte, o mortali-
dad especifica de la edad es también importante. Pearl y
Miner en 1935, Slobodkin en 1962 y otros autores han repre-
sentado esa mortalidad en forma de curvas. En principio
podemos reconocer cuatro tipos basicos de curva (Fig. 4. 2).
La curva A representa una poblacién en la cual la mayoria
de los individuos sobreviven hasta una edad relativamente
avanzada y luego mueren casi sincrénicamente. Poblaciones
en cultivos de laboratorio, donde la mortalidad por efectos
ambientales es reducida al maximo, se ajustan bastante bien
a este tipo de curva. Esta curva se aproxima a la existencia
en las poblaciones humanas de los paises desarrollados don-
de tras una pequena mortalidad en las primeras edades, el
riesgo de muerte se reduce y un elevado numero de perso-
nas alcanzan la vejez. La curva B es propia de poblaciones en
las que la probabilidad de muerte es la misma en cada edad.
La curva C corresponderia a una poblacion en la cual en cada
edad muere el mismo nimero de individuos. Finalmente la
curva D describe a una poblacién con elevada mortalidad en
las primeras edades y una esperanza de vida elevada para
los escasos sobrevivientes. Esta curva se ajusta a numerosos
organismos en su ambiente natural.

La supervivencia no es solo funcién del ambiente; la cons-
titucién genética del organismo es igualmente importante.
En la Fig. 4.3 se representan las curvas de mortalidad co-
rrespondientes a dos lineas de intracruzamiento de Aedes
aegypti (variabilidad genética reducida) y la correspondien-
te a los hibridos (variabilidad genética restablecida). Puede
observarse como en el hibrido se reduce considerablemente
la mortalidad en las primeras edades y la curva se aproxima
al tipo A; por el contrario, en la cepa NES-C, en la que la
variabilidad genética habia sido reducida tras 79 generacio-
nes de cruzamiento entre hermanos, la curva se aproxima al
tipo D. La cepa BWAMBA, sometida a intracruzamiento por
5 generaciones, es intermedia entre ambas (Machado-Allison,
C.E. 1971).
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Figura 4.2. Curvas de mortalidad. A) La mayor parte vive hasta una
edad relativamente avanzada y muere en forma casi simultanea: B)
La probabilidad de muerte es constante en cada edad,; C) El niimero
de individuos que muere es el mismo en cada edad; y D) Una elevada
mortalidad inicial caracteriza esta curva, pero lo escasos sobrevivien-
tes tienen una esperanza de vida elevada.

Hemos sefialado que la mayoria de las poblaciones natu-
rales se caracteriza por mantener mas o menos constante el
numero de individuos a lo largo del tiempo. En consecuen-
cia, las tasas de natalidad y mortalidad se encuentran balan-
ceadas. Cuando la tasa de natalidad excede a la de mortali-
dad, el valor de r sera superior a cero y habra incremento en
la poblacién. Si este valor de r es constante y positivo, el
incremento numérico sera exponencial. Este tipo de creci-
miento puede ser ilustrado a través del siguiente ejemplo.
Supongamos una poblaciéon en la cual en la generacion 1 hay
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50 hembras y cada una da lugar a 4 nuevas hembras. En la
siguiente generacion el nimero de hembras sera de 200 y
para la quinta generacion la cifra alcanzara 12.800. Sin em-
bargo, en este ejemplo hemos supuesto que ninguna hembra
de la primera generacién sobrevive a la siguiente y asi suce-
sivamente. Si suponemos que el 50 por ciento de las hem-
bras sobrevive a la siguiente generacion, al cabo de 5 gene-
raciones la cifra sera de 20.503. En la especie humana es cada
vez mas frecuente, gracias a la tecnologia médica, que bisabue-
las y bisnietas se conozcan, es decir, que puede haber superpo-
siciéon hasta de cuatro generaciones en un instante determina-
do del tiempo.

1007

804

& NESC
® BWAMBA
© F, (Nc X Bw)

60+

40 1

PORCENTAJE

20 1

8 24 40 56 72 88 104 120 136 152
DIAS

Figura 4. 3. Los hibridos entre las lineas BWAMBA y NESC tienen
una esperanza de vida mayor y la curva muestra menor mortalidad
inicial asi como mayor sincronia en la muerte de los individuos ma-

duros (Aedes aegypti)
Cuando no existe superposicion de generaciones y la repro-

duccién ocurre en forma sincrénica, si N, es el tamaiio
poblacional al tiempo ¢, el crecimiento puede expresarse como:

N, =R!N, .
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y sustituyendo los valores del ejemplo anterior tendriamos,
4*x 50=12.800.

No obstante, en muchas poblaciones naturales existe re-
produccién continua, y es mas apropiado representar el cre-
cimiento poblacional con la ecuacion:

dN (1) _
9t IN(t) |

siendo N(t) el tamano de la poblacién al tiempo t. Nétese
que N(t) es una variable continua del tiempo.

En la Fig. 4.4 se ilustra el tipo de crecimiento de una pobla-
cién bajo el modelo exponencial. Esta curva representa el cre-
cimiento de una poblaciéon no sometida a densodependencia.

dN
dt

|
I
2

NUMERO
NUMERO

{a) EXPONENCIAL (b) LOGISTICA
»

>

TIEMPO

Figura 4.4. Curvas de crecimiento poblacional. a) Modelo Exponencial;
b) Modelo Logistico.

Distintos organismos poseen diferentes potenciales de
crecimiento numérico. Las bacterias, dividiéndose varias
veces en un lapso de 24 horas, tendran un potencial biético
indudablemente superior al de los elefantes, pero la resis-
tencia ambiental expresada en su limite maximo como la ca-
pacidad de carga del ambiente o K, determinara que los va-
lores reales de r para bacterias y elefantes sean similares.
Este tipo de crecimiento, donde el ambiente es limitado como
consecuencia de una disminucién de la natalidad y un au-
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mento de la mortalidad al incrementar la densidad, corres-
ponde al modelo logistico (Fig. 4.4). En este caso la pobla-
cién, tras un periodo de rapido crecimiento, se estabiliza,
con pequenas oscilaciones en torno a un valor que corres-
ponde a la capacidad de carga (K). Es decir, que cuando el
valor de N aumenta el valor de (1/N)(dN/dt), que es la tasa per
capita de incremento, disminuye, y cuando N=K entonces (1/
N)(dN/dt) = 0. La ecuaciéon general del crecimiento logistico
puede entonces expresarse como:

dt K '

Los tipos de oscilaciéon en torno al valor de K son varia-
dos; cuando este valor esta definido basicamente por la can-
tidad de alimento disponible, el cual una vez agotado requiere
un cierto tiempo para recuperarse, el nimero de individuos
de la poblacién puede descender bruscamente. Este violen-
to declinar de la poblacién podra tener gran importancia
evolutiva, ya que es factible que la reduccién sea selectiva y
no al azar, diferentes genotipos son eliminados o preserva-
dos. La eliminacién diferencial de material genético en es-
tas oscilaciones parece haber sido demostrado por Stein
(1951). Este autor analiz6 el efecto del severo invierno euro-
peo de 1946-47 sobre una poblacién del topo Talpa europea.
Al estar el suelo congelado por mas de 100 dias consecuti-
vos, se redujo dramaticamente la cantidad de alimento dis-
ponible. Stein cuantificé el efecto de este proceso y encontro
que los individuos de menor talla fueron favorecidos. La
biometria de muestras tomadas en anos subsiguientes mos-
tr6 una disminucién de la talla de estos roedores.

4.2. Regulacion poblacional

El mantenimiento del nimero de individuos de una po-
blaciéon entre ciertos limites recibe el nombre de regulacion
poblacional. Las causas de este proceso fueron motivo de
controversia entre los ecélogos y evolucionistas por muchos
anos. Por ejemplo, Andrewartha y Birch (1954) consideran
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que las poblaciones estan reguladas por parametros clima-
ticos (temperatura, humedad y otros) y que por consiguiente
la regulacion es basicamente denso-independiente. Otros au-
tores como Lack (1954), dan mayor importancia a factores que
son dependientes del nimero de individuos de la poblacion,
tales como la disponibilidad de alimento, y por consiguiente,
consideraban que la regulacién era denso-dependiente.

En el primer caso, la tasa per capita de incremento de la
poblacién sera independiente del nimero de organismos
existentes en la misma y dependera de la existencia de con-
diciones favorables o adversas del medio. En el segundo caso,
el valor de la tasa (tanto en su componente ecolégico como
en el genético) estara determinado por el nimero de indivi-
duos de la poblaciéon y las interacciones de los mismos con
otras especies. Estas posiciones antagonicas podrian ser re-
sultado de las diferencias biolégicas de los organismos que
sirvieron como modelo en cada caso. Andrewartha y Birch
estudiaron insectos, Lack estudié aves. Los primeros son,
posiblemente, mas sensibles a bruscos climaticos que los se-
gundos. Por otra parte, los insectos analizados eran herbivo-
ros, mientras que las aves eran insectivoras.

Orians (1962) sefialé que existian otros elementos en la
controversia. Andrewartha y Birch sostienen en su defensa
del sistema denso-independiente de regulacién, una posicion
funcional. Lack sostiene un enfoque evolutivo. Resulta difi-
cil asumir posiciones excluyentes. Suponer regulacion
poblacional en ausencia de un efecto climatico parece en el
estado actual de los conocimientos tan inadecuado como con-
cebirla en ausencia de individuos. Es factible que diversos
grupos de organismos, bajo circunstancias determinadas,
pueden ser sometidos a factores denso-dependientes y den-
so-independientes. Cabe detacar que en lapsos prolongados,
tanto las fluctuaciones denso-independientes como las denso-
dependientes, pueden llevar a la extincion a una poblacion.

Las poblaciones naturales probablemente estan reguladas
por una combinacién de factores denso-independientes y den-
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so dependientes (Sibly y Hone, 2002). Analisis recientes (Sibly
y col., 2005) indican que la inmensa mayoria de poblaciones
naturales de insectos, peces, aves y mamiferos tienen en su
regulaciéon un componente de denso dependencia.

4.3. Cambios estacionales

Muchas fluctuaciones numéricas tienen un caracter
estacional. En zonas tropicales la abundancia de insectos
suele estar asociada a los periodos de lluvia. Por el contra-
rio, en zonas templadas las fluctuaciones estdn maés asocia-
das a los cambios de temperatura. Algunos autores han en-
contrado fluctuaciones estaciénales en algunos alelos e in-
versiones (Dobzhansky, 1951) lo que permite especular so-
bre la importancia evolutiva de estos cambios.

4.4. Territorio, migracion y cortejo

El comportamiento es un importante elemento en la regu-
lacién numérica de algunas poblaciones. En algunas espe-
cies los individuos establecen un territorio, es decir, un area
protegida de eventuales invasores de la misma especie. El
establecimiento de estos territorios puede limitar, como en
el caso de algunas aves, el nimero de parejas en reproduc-
cién. En casos bien estudiados se ha encontrado que el ali-
mento y otros recursos incluidos en el territorio exceden las
exigencias de la pareja y de su eventual prole. La migracion
puede establecer limitaciones similares. El traslado a través
de considerables distancias y, a veces, el retorno al sitio de
nacimiento, restringe el nimero de individuos que pueden
reproducirse, pero abre opciones al cruzamiento con indivi-
duos de otras poblaciones.

Las distintas modalidades de cortejo descritas en nume-
rosos animales (insectos y otros artrépodos, peces, anfibios,
aves y mamiferos en particular) suelen estar bajo la influen-
cia del nimero de individuos presentes. En algunos ritos
precopulatorios la distancia individual juega un papel im-
portante, apifiamiento o distanciamiento excesivos pueden
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impedir la cépula. Por el contrario en algunos insectos pare-
ce necesaria una “masa critica”, el enjambre, para estimular
la actividad sexual.

La distribucién espacial es sin duda uno de los aspectos
de la regulacién denso dependiente mejor estudiados. En
muchos organismos se constituyen agregados en los que pa-
rece existir un “6ptimo numérico” (Principio de Allee) por
debajo o por encima del cual existen restricciones reproduc-
tivas que actian como importantes mecanismos de regula-
cién poblacional. Desde el punto de vista evolutivo, todo fac-
tor regulador de la poblacién es importante. Regulacion suele
significar eliminacion selectiva de fenotipos o reproduccién
selectiva de genotipos; en cualquiera de estos casos la cons-
titucién genética de la poblacion sufrira un cambio entre una
y otra generacion. La tnica excepcion seran factores denso
independientes, que actuando al azar, eliminen, también al
azar potenciales reproductores.

4.5. Efecto de la heterogeneidad espacial

En todo lo anterior hemos considerado que las pobla-
ciones estan distribuidas homogéneamente en el espacio. No
obstante probablemente en la mayoria de las situaciones
naturales la heterogeneidad espacial es la regla, es decir,
tenemos poblaciones ditribuidas en subpoblaciones o par-
ches, dentro de los cuales ocurren fenémenos de extincién, y
entre los cuales existe un proceso de migraciéon limitada. Una
poblacidon con estas caracteristicas recibe el nombre de
metapoblacion. Hay dos aportes resaltantes que han resul-
tado del estudio de las metapoblaciones (Hanski y Gilpin,
1997). El primero de ellos es que, si bien puede haber
extinciones locales en las subpoblaciones, si tales extinciones
ocurren en forma no sincronizada entre las diferentes
subpoblaciones y antes de que se produzca la extinciéon en
un parche ocurre migracién a partir de éste a un nuevo par-
che desocupado, entonces la metapoblaciéon puede persistir
indefinidamente. En otras palabras puede haber persistencia
regional a pesar de existir extinciones locales. El segundo apor-
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te consiste en el descubrimiento de que esta persistencia
regional es estable y se puede lograr sin invocar fenémeno
densodependiente alguno. En otras palabras, esta persisten-
cia esta producida por mecanismos denso-independientes, pero
presenta caracteristicas similares a las observadas cuando hay
mecanismos denso-dependientes.

4.6. Competencia y coexistencia

Hemos senalado que las poblaciones no constituyen siste-
mas cerrados desde el punto de vista genético. Flujo de genes
es posiblemente un fendémeno comtun entre una y otra pobla-
ci6én; también hay flujo de energia en forma de competencia,
coexistencia, depredacion o parasitismo entre y dentro de
las poblaciones. Todas estas interacciones constituyen ele-
mentos selectivos de primer orden.

Supongamos que dos especies, con tamanos poblacionales
N, y N,, respectivamente, con idénticas demandas, son in-
troducidas en un ambiente determinado. Estas especies ten-
dran tasas de incremento r, y r, y el medio establecera capaci-
dades de carga K, y K,, para cada poblacién.

El crecimiento de cada una de estas especies aisladas es-
tara dada por:

dN K,—N dN K,—N
1= rlNl _1 1 y 72 | erz 2 72 ,
dt K, dt K,

Sin embargo, si la segunda especie o poblacién tiene re-
querimientos idénticos a la primera, el incremento numéri-
co estara afectado, ya que el valor de K debera ser comparti-
do por ambas. Esto determinara la existencia de proporcio-
nalidad entre el numero de individuos de la segunda pobla-
cién y la reduccién de la primera. Este efecto de reduccién
que una poblacién establece sobre otra es representado por
a y B respectivamente, de tal modo que la ecuaciéon que des-
cribe el crecimiento de la primera especie sera:
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(lej — 1N, (K, —aN,) - N,
dt K,

y, simétricamente la segunda especie podra ser descrita por:

(szj:er{<Kz—ﬂN1)—NzJ
dt K,

Los valores de ¢y B son denominados coeficientes de com-
petencia. Ahora bien, dependiendo del valor relativo de los
coeficientes de competencia en relacién al producto K /K,
la interaccién competitiva puede resultar en:

1) Una de las dos poblaciones elimina a la otra
dependiendo de los numeros iniciales;

2) Ambas especies coexisten;

3) La primera poblacién persiste, la segunda es
eliminada y

4) La segunda poblacién persiste, la primera es
eliminada.

El analisis matematico de este modelo indica que la co-
existencia de las dos especies se da cuando:

o 1 B 1
Kl K2 K2 Kl

En otras palabras, existe un limite numérico que los
coeficientes de competencia no deben sobrepasar para que
haya coexistencia. A mayor parecido biolégico entre dos es-
pecies los coeficientes de competencia seran mayores, pues
los recursos explotados, los espacios ocupados, las activida-
des, etc., de las especies seran mas semejantes. Entonces el
modelo de Lotka-Volterra de competencia sugiere que las
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especies, para coexistir, no pueden parecerse mas alla de un
cierto limite. Esta idea dio origen a lo que se conoce con el
nombre de Principio de Exclusion Competitiva, que dice que
dos especies no pueden coexistir si poseen el mismo nicho.

Gause (1934) trabaj6 con poblaciones de laboratorio de
varias especies de microorganismos, comprobando las pre-
dicciones del modelo de competencia de Lotka-Volterra.
Posteriormente Park (1962) llevé a cabo muchos experi-
mentos con poblaciones de laboratorio de dos especies del
escarabajo del género Tribolium, en todos ellos, una especie
siempre desplazaba a la otra. Todo esto llevo a pensar que el
principio de exclusién habia sido confirmado.

No obstante el Principio de Exclusion Competitiva presen-
taba problemas por la forma en que habia sido enunciado. Si
el nicho era una caracteristica de la especie, es imposible
que dos especies ocupen el mismo nicho. Por lo tanto es im-
posible encontrar en la naturaleza dos especies ocupando el
mismo nicho, y el principio es irrefutable a priori, constitu-
yendo una proposicién circular o tautolégica. En otras pala-
bras el principio es una teoria invalida desde un punto de
vista filoséfico.

El problema de la tautologia del Principio de Exclusion
Competitiva fue solucionado gracias al concepto de nicho
multidimensional propuesto por Hutchinson (1957). Este
concepto consiste en lo siguiente. Imaginemos un espacio
multidimensional. Cada dimension representa alguna carac-
teristica del nicho de la especie (e.g. tipo de alimento, re-
gion del espacio habitada, hora del dia de actividad, etc.). La
porcién del espacio multidimensional correspondiente a los
valores de los diferentes ejes en los que ocurre la vida de la
especie, corresponde al nicho de ésta. Es ésta una defincicién
operacional, es decir permite cuantificar el nicho de una es-
pecie. Cuando las predicciones del modelo de Lotka-Volterra
se expresaron con mediciones de los coeficientes de compe-
tencia en términos de la magnitud de la sobreposicién de los
nichos multidimensionales de dos especies, surgié un nuevo

87



Principios de Evolucion

enunciado del principio de exclusiéon. Segin este enunciado
dos especies solo podran coexistir si sus nichos multidimen-
sionales no se sobreponen mas alla de un cierto limite, y este
limite puede ser determinado manejando los modelos ante-
riores. Como no existe ninguna razén a priori para pensar
que el principio deba ser confirmado, el mismo se convierte
en una proposicion refutable y se elimna la circularidad.

Estas predicciones acerca de cuan superpuestos pueden
estar los nichos multidimensionales de especies competi-
doras que coexisten en la naturaleza dio origen a una de las
teorias mas importantes de la ecologia conocida como Teoria
de la Semejanza Limite (Abrams, 1983). Muy relacionado con
la idea de la semejanza limite es el concepto de Desplaza-
miento de Caracteres. Este concepto mezcla elementos de
ecologia y de genética. Segin dicho concepto dos especies
con nichos cuyo parecido supera la semejanza limite, ya que
poseen morfologias muy similares (e.g. tamanos de pico muy
parecidos en dos especies de aves granivoras), no pueden
coexistir a menos que evolucionen produciendo divergencias
en sus morfologias. Es decir, dos especies con morfologias
muy similares deben diverger para poder cexistir. Una gran
cantidad de experimentos y observaciones soporta esta teo-
ria (Dayan y Simberloff, 2005). Entre estas evidencias desta-
ca la de los pinzones de Darwin, especies de aves granivoras
que habitan el Archipiélago de las Galapagos y que divergen
mas en sus morfologias cuando coexisten que cuando estan
aisladas (Grant y Weiner, 1999). Una publicacién reciente
muestra claramente el proceso de esta divergencia a lo lar-
go de 30 anos de minuciosas observaciones (Grant y Grant,
2006).

La presencia de interacciones competitivas entre espe-
cies fue una creencia muy generalizada durante las décadas
de los aflos 1960s y 1970s (MacArthur, 1972). No obstante
esta creencia estaba basada en evidencias muchas veces
circunstanciales e indirectas. A finales de los afios 1970s y
principio de los 1980s se acumulé evidencia que hacia dudar
de esta generalidad (Strong y col., 1984). Sin embargo, pos-
teriores estudios basados en experimentos de manipulacién
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en poblaciones naturales han permitido establecer la impor-
tancia de la competencia interespecifica. Por ejemplo
Schoener (1983) realiza una revision de la literatura ecolégica
y concluye que unas dos terceras partes de las poblaciones
naturales de animales estan sometidas a competencia inter-
especifica. Mas recientemente Kaplan y Denno (2007), utili-
zando el moderno método del metandalisis para examinar los
informes publicados en la literatura, concluyen que un 62%
de las especies de insectos fitéfagos estan reguladas por com-
petencia interespecifica.

4.7. Depredacion, parasitismo y facilitacion

La alimentacion de un organismo a expensas de la vida de
otro, es, al igual que la competencia, un mecanismo de regu-
lacién poblacional. La mayoria de las interacciones de este
tipo en la naturaleza son tales que, tanto la presa como el
dedepredador evitan la extincion. Este equilibrio parece ser
una funcién del tiempo, aquellos sistemas mas antiguamen-
te establecidos quizas sean los mas estables. Por el contra-
rio, asociaciones recientes o accidentales pueden, ocasional-
mente, determinar el aniquilamiento de una u otra pobla-
cién. Esta situacion ilustra la existencia de un proceso evoluti-
vo en el que probablemente cada poblacién, por efecto de la
seleccidon, va delineando distintas “estrategias”. La poblacién-
presa recibira, en cada generacion, el legado genético de los
sobrevivientes, es decir, que se diseflaran “estrategias elusivas”
cada vez mas eficientes. Por el contrario, la selecciéon natural
debera favorecer en los dedepredadores una mayor eficiencia
en la captura.

El efecto selectivo de los depredadores ha sido puesto en
evidencia por varios autores; entre los ejemplos, ya clasicos,
tenemos la depredacion selectiva de ciertos morfos de Biston
betularia por aves de acuerdo a su contraste contra el
sustrato observada por Kettlewell (1955) y la depredacion
selectiva de individuos con distintos fenotipos de una espe-
cie de reptil (Natrix sipedon) observada por Camin y Ehrlich.
Mas recientemente, Yoshida y col. (2003) han explicado las
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fluctuaciones en la densidad de del alga Chlorella, consumi-
da por el rotifero Brachionus, con una mezcla de procesos
ecoldgicos y genéticos: a bajas densidades del alga no hay
competencia y la seleccién natural favorece a genotipos que
escapan de la depredacién, lo cual permite el crecimiento
poblacional del alga; al crecer la densidad del alga se
incrementa la competencia y se favorecen genotipos mas efi-
cientes en el consumo de nutrientes; posteriormente la com-
petencia se hace muy fuerte y vuelve a bajar la densidad,
repitiéndose el ciclo.

Lotka (1925) y Volterra (1926) propusieron modelos ex-
plicativos para el proceso de interaccién entre presas y
dedepredadores. Ambos autores partieron de premisas ge-
nerales como: 1) la tasa per capita de natalidad del depreda-
dor aumentara en la medida que aumenten las presas dispo-
nibles, y 2) la tasa per capita de mortalidad de las presas
aumentara a medida que aumente el nimero de depredado-
res. De este modo el crecimiento de la poblacion del depre-
dador estara expresada por:

dN,
- (b1N2 - d1)N1 - b1N1N2 B d1N1 ’
dt

donde b, es la tasa per capita de natalidad del depredador y
b, la tasa per capita de mortalidad; N, y N,, son los nimeros
respectivos de depredadores y presas. El crecimiento de la
poblacion de la presa sera expresada por:

dN,
= (b2 - d2N1)N2 = b2N2 i dZNl N2 ’
dt

en la que podra apreciarse que mientras la tasa de nacimien-
to de la presa (b,) es independiente del ntimero de
dedepredadores presentes y por consiguiente podra ser con-
siderada como una constante, la tasa de mortalidad (d,) de-
pendera del nimero de depredadores.

Las ecuaciones de Lotka y Volterra también son simpli-
ficaciones similares a las mencionadas en el caso de la com-
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petencia, pero han permitido y estimulado numerosas inves-
tigaciones que contribuyen a la comprensién de estos proce-
sos. El modelo Lotka-Volterra de depredaciéon tiene suposi-
ciones irreales y por consiguiente las predicciones pueden
sufrir el mismo defecto. Por ejemplo el mismo supone que
los depredadores son insaciables y por ello siempre depre-
daran una fraccién constante de las presas presentes. Agre-
gar la razonable suposicién que los depredadores se pueden
saciar, es suficiente para obtener un modelo con prediccio-
nes ajustadas a lo que ocurre en la naturaleza, como son la
existencia de los conocidos ciclos depredador-presa.

La relacién entre parasitos y hospedadores es en gene-
ral similar a la que se establece entre depredador y presa.
En efecto, desde el punto de vista de la regulacién numé-
rica, si la poblaciéon de parasitos aumenta la tasa de morta-
lidad de los hospedadores, el modelo de Lotka y Volterra es
aplicable. Sin embargo, existen algunas diferencias inte-
resantes como sefiald6 Emlen en 1973:

1) los parasitos suelen requerir mas tiempo para matar
al hospedador que el depredador a la presa;

2) una mayor cantidad de energia queda a disposicién de
otros organismos, y;

3) los parasitos pueden afectar la tasa de natalidad de los
hospedadores por debilitamiento o esterilizacién.

En términos evolutivos ambas interacciones también son
comparables. Las estrategias adaptativas estaran definidas
por resistencia en el caso de los hospedadores (equivalente
a elusién en el caso de las presas), pero en el caso de los
parasitos habra una diferencia importante, la reduccion de
la virulencia y no la eficiencia en eliminar al hospedador
sera la estrategia mas apropiada para garantizar la estabili-
dad del sistema. Algunas asociaciones parasito-hospedador
deben ser muy antiguas y estables; la existencia de coe-
volucion permite el establecimiento de hipotesis sobre la
filogenia de un componente del sistema basandose en las afi-
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nidades del otro. Asi, uno de los autores (C.E. Machado-Allison,
1968) propuso un cambio en la composicién taxondmica de un
grupo de murciélagos tomando como base las relaciones con
un grupo de parasitos que parecen ser muy especificos.

Sin embargo, ejemplos bien conocidos como el caso de
Oryctolagus en Australia, indican que es posible una rapida
estabilizacién del sistema tras profundas oscilaciones inicia-
les. Los conejos del género Oryctolagus fueron introducidos
en Australia entre 1788 y 1856. Pocos afos después pasaron
a constituir una seria plaga agricola. La introduccién del vi-
rus de la mixomatosis (1950) redujo violentamente la pobla-
ci6on de conejos, de unos 600 millones a 100 millones. Luego
se redujo considerablemente la virulencia de la mixomatosis
y aumento6 la resistencia genética de los conejos al virus y
como resultado volvieron a constituir una seria amenaza
agricola (Fenner, 1965) oscilando la poblacién entre 200 y
300 millones. Es éste un tipico fenémeno co-evolutivo: el co-
nejo evoluciona al ser favorecidos los genotipos mas resis-
tentes a la infeccién; y el virus evoluciona al favorecerse
genotipos con virulencia intermedia o atenuada, suficiente
para mantener la transmisién, pero no para matar rapida-
mente a todos los conejos infectados. En 1996 se introdujo
un calcivirus para controlar la poblacién y en la actualidad
se le da seguimiento al nuevo proceso.

4.8. Facilitacion y otras interacciones positivas

Entre organismos interactuantes la presencia de uno pue-
de determinar un incremento en el valor de la tasa per capita
de incremento del otro. Este fenomeno ha recibido el nom-
bre de facilitacion. Este proceso puede ocurrir tanto intra
especificamente (Weisbrot, 1966; Craig y Hickey, 1967) como
entre especies diferentes. Desde el punto de vista evolutivo
este proceso tiene implicaciones interesantes. La facilitacién
intra especifica puede mantener polimorfismos balanceados en
la poblacion aumentando o conservando la variabilidad. La
facilitacién inter especifica reduce los efectos excluyentes de
la competencia e incrementa la eficiencia en el aprovechamien-
to de los recursos.
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Bajo el término general de “simbiosis” se han colocado
interacciones en las que la aptitud darwiniana de una espe-
cie es incrementada por la presencia de otra. Es posible
visualizar dos situaciones:

1) cuando una especie recibe algiin beneficio y la otra es
“indiferente” a la interaccién (comensalismo); y

2) cuando ambas se benefician de la interaccién (mutua-
lismo). La facilitacién referida anteriormente podria
considerarse como una forma de mutualismo.

El significado evolutivo del comensalismo no ha sido bien
analizado y posiblemente se reduce a la apertura de un nue-
vo nicho por parte del hospedador. El mutualismo, por el
contrario, constituye un sistema evolutivo integrado en el
que cada especie condiciona el crecimiento de la otra. Los
ejemplos de mutualismo son abundantes en la mayoria de
los casos se supone la existencia de una asociacién antigua.
Los protozoarios y bacterias intestinales de varios mamife-
ros son un ejemplo bien conocido.

Janzen (1966) estudié la interesante asociacién entre
acacias y algunas hormigas (Pseudomyrmex) en América Cen-
tral. La planta cuenta con néctarios foliares donde las hor-
migas se suplen de alimentos; reciprocamente estos insec-
tos protegen la planta expulsando o matando otros insectos.
Este ejemplo no sélo ilustra la interdependencia del siste-
ma, sino que pone de manifiesto la importancia de un com-
ponente relativamente pequenio (en términos de biomasa) en
la estabilidad del ecosistema (Janzen, 1974). Revisiones re-
cientes de interacciones positivas se pueden hallar en
Bertness y Leonard (1997), Stachowicz (2001) y Brooker y
col. (2008).
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Capitulo 5

La Genética de las Poblaciones

“Evolucion es algo que ocurre en las poblaciones
y sin una teoria matemdtica, conectando el feno-
meno en las poblaciones con los individuos, no pue-
de haber un pensamiento claro en el problema’.
Sewall Wright (1960).

De lo expuesto en el capitulo 3 concluimos que todas las
poblaciones naturales albergan una cierta cantidad de va-
riabilidad genética. Esta variabilidad originada por las mu-
taciones, es incrementada y redistribuida por la recombi-
nacion.

5.1. Equilibrio genético

La recombinacion, pese a su importante papel en el man-
tenimiento de la variabilidad genética, no es por si misma
un mecanismo evolutivo. Asi, el cruzamiento entre indivi-
duos con genotipos AA y aa, resultara en heterocigotos (Aa)
cuya composicién genética es diferente a la de sus progeni-
tores, pero la proporcion de los alelos A y a se mantiene cons-
tante en la poblacion.

Ahora bien, si consideramos como p la frecuencia rela-
tiva del alelo A en la poblacién y como q la correspondiente
al alelo a, existiendo sélo dos alelos en este gen, entonces p
+ g = 1. Esta poblaciéon es panmictica, es decir, si cada indi-
viduo de la poblacion tiene la misma probabilidad de cruzar-
se con cualquier individuo de sexo opuesto de la misma, la
teoria de las probabilidades senala que “la probabilidad de
ocurrencia simultanea de eventos independientes es igual
al producto de sus probabilidades separadas”. Esto significa
que la probabilidad de unién de gametos A x A esigual a p
x p = p* de igual modo la unién a x a seraigualagx q=q*y
en consecuencia la de A x a sera igual a 2pq.
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De este modo, en una poblaciéon panmictica la frecuencia
de las distintas combinaciones estara dada por:

p? (AA) + 2pq (Aa) + ¢2 (aa) = 1

Cuando una poblacién conserva este tipo de distribucién
de las frecuencias genotipicas, se dice que esta en equilibrio.
Esta situaciéon también ha sido denominada “Equilibrio de
Hardy-Weinberg”.

Hardy y Weinberg arribaron en forma independiente, en
1908, a la misma conclusion:

“En poblaciones panmicticas, ausentes las mutaciones,
la seleccion natural, la migracion diferencial y los eventos
al azar, las frecuencias genéticas se mantie-nen constan-
tes generacion tras generacion.”

El “Principio de Hardy-Weinberg” senalé la compa-
tibilidad entre los postulados mendelianos de la herencia y
el proceso evolutivo. Por otra parte, posee un gran valor
heuristico al senalar, por exclusién, cuales son los mecanis-
mos evolutivos fundamentales: seleccién natural, migracion,
ausencia de panmixia o reproduccion selectiva, mutacion y
eventos al azar. El Principio, al sefialar cuando no hay cam-
bio evolutivo, establece un punto comparativo de gran impor-
tancia y motivo investigaciones en cada uno de estos campos.

Asi mismo, el Principio de Hardy-Weinberg nos intro-duce
al concepto de seleccion. Para satisfacer el modelo es nece-
sario que todos los genotipos contribuyan con igual ntiimero
de individuos a la siguiente generacion y que todos los
fenotipos generados tengan igual probabilidad de sobrevivir
hasta una determinada edad, es decir, que los valores de r y
en consecuencia las tasas de natalidad y mortalidad deben
ser idénticas para cada genotipo (fenotipo). Asi, las diferen-
cias en los valores de r en los fenotipos producidos por cada
genotipo, seran los que perturben el equilibrio de Hardy-
Weinberg. De esta manera sera posible definir seleccién
como natalidad (o mortalidad) diferencial.

98



C.E. Machado-Allison, A. Machado-Allison, D. Rodriguez y Y. Rangel

5.2. Frecuencia genotipica y frecuenciagénica

Una vez conocido el modo de herencia de un deter-mina-
do caracter, sera factible estimar tanto la frecuencia de los
genotipos en la poblacién (combinaciones diploides) como la
frecuencia génica (nimero relativo de alelos) en la misma.
Tomando nuevamente el ejemplo anterior y suponiendo los
tres genotipos posibles (AA, Aa y aa) fenotipicamente
diferenciables entre si, podemos representar sus tamafios
en la poblacién por n, n, y n,. La sumatoria

n1+n2+n3:N

define a N como el nimero total de individuos en la pobla-
cién. La frecuencia de cada genotipo estara representada por
n /N, n,JN 'y nJ/N respectivamente (Tabla 5.1). Los indivi-
duos de la poblaciéon (N) estan constituidos por 2N gametos
que pueden tener el alelo A o el alelo a.

Tabla 5.1. Frecuencias Genotipicas

n, =AA

n,=Aa n t+n,+n,=N

n,=aa
n/N= X..... Frecuencias de AA
n/N=y.... Frecuencias de Aa
n/N= z...... Frecuencias de aa

x+y+z=1

En consecuencia, la frecuencia de los alelos A estara dada
por la siguiente ecuacion:

_2n+n,  n +(1/2)n,
2N N ’

y la de los alelos a por la ecuacion:
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_n,+2n;  (/2)n, +n,
TV

Antes habiamos sefialado que la suma p + ¢ = 1, lo cual se
verifica facilmente:

_n +(1/2)n, N @/2)n, +n; n +n,+n,

+
P N N N

Por otra parte, las frecuencias génicas son calculables a
partir de las frecuencias genotipicas de la siguiente manera:

LU p=n1+(1/2)n2=ﬂ+(1/2)n2=x+1
N N N N 2
n2

_=y

N

N, WAnen n @2,y
N N N N 2

Ahora bien, supongamos que hemos tomado una mues-
tra de 1.000 individuos de una poblacién y que los fenotipos
reconocibles correspondientes a los genotipos AA, Aa y aa
estan representados asi:

Genotipo No. individuos
AA 800
Aa 100
aa 100

En consecuencia el valor de p estara dado por:

800+50
1000

y el de ¢ por:
100
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100 + 50
=,15 (p+qg=,85+=1,0) .
1000

Sin embargo, las frecuencias genotipicas esperadas, de
estar esta poblacién en equilibrio, estarian dadas por p? 2pq,
q* y en nuestro ejemplo: (.85)2, 2(.85 x .15), (.15)?, que equiva-
le a .7225 AA, .255 Aa, .0225 aa. Si comparamos los resulta-
dos de la muestra con los esperados tendremos:

Genotipos Observado Esperado
AA 800 722,5
Aa 100 255,0
aa 100 _22.5
1000 1000,0

y por consiguiente, podemos sefialar, de ser las diferencias
estadisticamente significativas, que la poblacién no estd en
equilibrio. Este anéalisis nos conducira a indagar sobre las
causas que determinan que las frecuencias de los genotipos
AA y aa sean mayores que las esperadas a expensas de Aa,
es decir ;qué factores estan favoreciendo a un genotipo so-
bre otro?

5.3. Alelos multiples y genes multiples

El Principio de Hardy-Weinberg es perfectamente apli-
cable a la presencia de multiples alelos en un gen, situacién
frecuente en la naturaleza. Simplemente establezcamos que
las frecuencias alélicas, por ejemplo en una poblacién de cua-
tro alelos, sean p + ¢ + r + s =1 y las correspondientes al
organismo diploide las dadas por los términos de la ecua-
con(p+qg+r+s+)2=1.

Al igual que en el caso de un par de alelos, al cabo de una
generaciéon el equilibrio debe quedar establecido. La estima-
cién de las frecuencias génicas, dado que todos los genotipos
sean fenotipicamente reconocibles, en el caso de tres alelos
sera:
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p=p*+ pq + pr
q=q* + pq + qr
r=r®+pr+qr

Sin embargo, si consideramos, en lugar de genes indivi-
dualizados como en los casos anteriores, genotipos multi-
factoriales, encontramos que se requieren varias generacio-
nes para alcanzar el equilibrio. Cuando los genes no estan
ligados (situados en distintos cromosomas) el proceso requie-
re menor numero de generaciones que cuando los genes se
encuentran en el mismo cromosoma.

5.4. Eventos al azar

El equilibrio de Hardy-Weinberg considera que el ntme-
ro de individuos en una poblacion es, o se aproxima a infini-
to. Dicho de otra manera, la probabilidad de “errores” en el
muestreo es inversamente proporcional al nimero de indi-
viduos presentes en la poblacion. De este modo, en una po-
blacién de 5.000 individuos en los que la frecuencia génica es
de p = 0,5, el azar determinara fluctuaciones entre 0,48 y
0,52; pero en una poblacién de tan sélo 50 individuos el in-
tervalo de fluctuacién estara entre 0,30 y 0,70. Esto determi-
na que simplemente por azar, la frecuencia de un alelo pue-
de llegar a ser 1,0 y el otro puede ser eliminado totalmente
de la poblacion en el curso de varias generaciones, indican-
do que la misma ha perdido heterocigosidad.

Otro resultado importante de los eventos al azar es que la
variacion originalmente presente dentro de varias poblacio-
nes, del mismo tamano y aisladas entre si, es transformada
en variacion entre ellas a través de las generaciones La im-
portancia evolutiva de este fenémeno ha sido ampliamente
debatida por varios autores (Wright, 1969). Los cambios
genéticos debidos al azar podrian tener importancia evolu-
tiva en pequenas poblaciones aisladas de una determinada
especie.
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Particular énfasis ha sido colocado en el proceso de colo-
nizacién de nuevos territorios cuando el nimero de indivi-
duos “fundadores” es muy reducido. En efecto, Mayr (1942)
postulé el “Principio del Fundador”. Cuando un reducido
numero de individuos coloniza una nueva area, la poblacién
original sélo estd representada por una fraccion de la varia-
bilidad genética total; por consiguiente, existe la posibili-
dad que la nueva poblacion difiera en forma significativa, en
cuanto a la frecuencia de ciertos alelos, de la poblacién ori-
ginal. Este principio bien podria ser una importante fuente
de formacién de nuevas especies.

En poblaciones humanas el Principio del Fundador pudo
haber actuado en forma efectiva durante el periodo en el cual
nuestra especie estuvo constituida por pequenos grupos con
frecuente migracién. Por ejemplo, en el estado Zulia se ha
encontrado la mayor prevalencia de la enfermedad neuro-
logica fatal de Hutington en el mundo. LLa misma es causada
por una repeticién excesiva de la secuencia de nucledtidos
CAG (citosina-adenina-guanina) en el DNA del cromosoma
IV. El gene normal tiene de 10 a 30 repeticiones mientras
que el mutante posee un numero mayor a 75. La alta fre-
cuencia del gene ha sido explicada por la llegada de mi-
grantes europeos, portadores de la mutacion, en poblacio-
nes pequenias y aisladas, es decir un efecto similar al designdo
como principio o evento fundador.

Del mismo modo ciertos patrones culturales, como las
severas limitaciones impuestas al cruzamiento con otros in-
dividuos de la poblacion pertenecientes a castas, familias o
estratos sociales diferentes, pueden tener un efecto similar
al Principio del Fundador, sin embargo la dinamica social de
nuestra especie, las guerras, invasiones y migraciones, asi
como la desobediencia de ciertas normas deben haber ate-
nuado el efecto de esas restricciones reproductivas.

Sin embargo, al limitarse el intercambio genético a un nu-
mero muy limitado de individuos, algunos alelos raros en la
poblacién, pueden hacerse relativamente frecuentes (Tabla 5 2).
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Tabla 5.2. Ejemplos de alelos usualmente raros con frecuencias ele-
vadas en poblaciones humanas

“Poblaciéon” Caracter Causa del
aislamiento
Casa de Ausburgo Prognatismo Social

Descendientes de
Victoria de Inglaterra Hemofilia Social

Dunkers (Pennsylvania) Grupo sanguineo Religiosa

Tristan Da Cunha Retinitis

pigmentosa Geografica
Amish (E.U.A) Enanismo Religiosa
Tasmania Corea de

Huntington Geografica

5.5. Desviacion de la panmixia

El Principio de Hardy-Weinberg sélo puede cumplirse si el
intercambio de material genético en la poblacién ocurre al azar.
En las poblaciones naturales esta situacién, si es que existe,
debe ser rara. La cépula suele depender de factores como la
distancia y la motilidad de cada individuo o de los gametos.

La reduccién de la probabilidad de cruzamiento en fun-
cion de la distancia establece la existencia de un incremento
en la probabilidad de cruzamiento entre individuos con un
cierto grado de emparentamiento. De esta forma si el apa-
reamiento entre individuos relacionados genotipicamente,
por estar emparentados o por tener el mismo genotipo AA,
aa, aunque no exista relacién filial, en una poblacién es mas
frecuente de lo que se esperaria por efectos del azar, tendre-
mos una poblacion con intracruzamiento. Lo opuesto ocurri-
ria si el apareamiento entre individuos relacionados, pre-
senta una menor frecuencia de lo esperado por el azar, en-
tonces la misma tendria intracruzamiento negativo o “exo-
cruzamiento”. Se define el coeficiente de intra cruzamiento
(F) como la fraccién de la poblaciéon que esta emparentada y
puede tener valores entre cero y uno. Si en una poblacién
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natural, el apareamiento entre los individuos, ocurre al azar,
F toma el valor cero y si solamente ocurre entre individuos
emparentados toma el valor de uno. Asi:

F=1H

donde H esta representando a dos fracciones, la de hetero-
cigotos mas la fraccién de individuos que tienen igual
genotipo pero no estan emparentados. Muchos estudios en
genética de poblaciones han sido realizados en la poblaciéon
Yanomami de Suramérica. Subsisten principalmente con el
método agricola del conuco, viven en grupos aislados y la
densidad poblacional por unidad de area es baja. La pobla-
ci6on Yanomami es un ejemplo de endogamia negativa ejerci-
da principalmente por las mujeres que tienen una tasa de
migracién entre los grupos del 16% y tienen pareja fuera de
su grupo original (Hartl y Clark 1989).

El aspecto mas relevante del cruzamiento entre indivi-
duos emparentados es la reduccién del nimero de hetero-
cigotos a favor de un incremento en los homocigotos, es de-
cir, una reduccién en la variabilidad genética de la pobla-
ciéon. El ejemplo extremo de esa situaciéon estaria dado por
la auto fertilizacidon, situacién en la cual la frecuencia inicial
de heterocigotos quedaria reducida a la mitad en una sola
generacién, a una cuarta parte en dos generaciones y asi su-
cesivamente (Tabla 5.3).

Sin embargo, la panmixia es el sistema mas importante en
las poblaciones pero ademaéas de los apareamientos entre los
individuos emparentados y/o con igual genotipo, existe otro tipo
de desviacion del apareamiento entre individuos, relacionado
a los fenotipos. Si el apareamiento es entre individuos con
fenotipos similares, se denomina apareamiento concordante y
entre fenotipos disimiles, apareamiento discordante.

La biologia de polinizacién de las plantas ofrece ejemplos
para distinguir ambos tipos de apareamientos. Uno concor-
dante se refleja cuando el periodo de floracion es mucho
mayor que el tiempo que dura una planta en florecer. Las
plantas que florecen al inicio del periodo seran preferencial-
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mente polinizadas por otras de comportamiento similar y lo
mismo ocurre con las que florecen tardiamente. El aparea-
miento discordante se observa en la mayoria de las especies
de Primula porque hay dos tipos de flores, una tiene el esti-
lo largo con estambres cortos y la otra posee estilo corto con
estambres largos. Se ha observado que los insectos polinizan
diferencialmente ya que unos extraen el polen de los estam-
bres cortos y lo depositan en flores con el estilo largo y el se-
gundo tipo de polinizadores, extraen el polen de los estambres
largos y lo depositan en flores con el estilo corto.

Tabla 5.3. Reduccion de la frecuencia de heterocigotos en n genera-
ciones sucesivas de autofecundacion.

Generaciones Frecuencia

AA Aa aa

0 1/4 1/2 1/4
3/8 1/4 3/8

2 7116 1/8 7/16

n 1-(1/22  (1/2)" 1-(1/2)»
2 2
1/2 0 1/2

La reduccion de la heterocigosidad puede determinar
fenotipos poco aptos. El fenémeno de la “depresién por intra
cruzamiento” ha sido ampliamente discutido por varios au-
tores como Lerner (1954) Los alelos mutantes son raro y
recesivos, estan en condicién heterédciga en los individuos
de una poblaciéon y la mayoria reducen los parametros de
sobrevivencia y fecundidad. El intra cruzamiento se relacio-
na con la depresiéon porque aumenta la probabilidad de con-
seguir homocigotos recesivos en los individuos de una po-
blacién y por consiguiente se expresan en una reducciéon de

106



C.E. Machado-Allison, A. Machado-Allison, D. Rodriguez y Y. Rangel

los parametros de sobrevivencia y fecundidad (Futuyma
1998). Esta depresion, también suele manifestarse en los
valores de Ro y r (Birch y col., 1963; Machado-Allison, 1971).
La reduccion en los parametros mencionados puede ser res-
tablecida en hibridos en los que la heterocigocidad ha que-
dado restablecida (Tabla 5.4).

Por otra parte, tal como lo senala Mayr (1963), es posible
que la extincién frecuente de poblaciones insulares estable-
cidas por pocos fundadores pueda deberse a la depresién por
intra cruzamiento. En poblaciones humanas han sido com-
paradas las tasas de mortalidad, anormalidades fisicas y
deficiencias mentales en la progenie de individuos empa-
rentados y no emparentados. En algunos casos los valores son
considerablemente mayores en los hijos de individuos con ele-
vado grado de consanguinidad (Schull y Neel, 1965).

Tabla 5.4. Tasa intrinseca de crecimiento (r) en lineas de
intracruzamiento (NESC F,, y BWAMBA F,) y sus hibridos (Aedes

aegypti) *

Cepas r D.E. Media de las cepas Diferencia
progenitoras (%)

NESC 0,1003 0,01 — —
BWAMBA 0,1265 0,03 — —
F, (NCxBW) 0,1492 0,03 0,1134 32

F,(BWxNC) 0,1653 0,01 0,1154 41

*Fuente: Machado-Allison. 1971. (Modificado).

Finalmente es interesante considerar los efectos de la
heterogeneidad espacial sobre la genética de las poblacio-
nes. En el capitulo 4 mencionamos que una poblacién que se
extingue en un medio espacialmente homogéneo puede per-
sistir como metapoblaciéon en un espacio heterogéneo. De
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igual modo, un alelo que es eliminado por alguna fuerza evo-
lutiva en un medio homogéneo, puede persistir indefinida-
mente en una metapoblacién gracias a la colonizacién
continua de nuevos parches no ocupados. Esta idea fue for-
malizada matematicamente por Levins (1970) y desarrolla-
da posteriormente por muchos autores (e.g. Hastings y
Harrison, 1994).
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Capitulo 6

Seleccion Natural

“Las Ciencias Naturales, reducidas en la primera mitad
del siglo XIX, casi exclusivamente a una clasificacién y con-
templacion misticas, separadas de las ciencias fisicoquimicas
por medio de rancios dogmatismos, después de la crisis de-
terminada por Darwin en 1859, comenzaron a ser mds expli-
cativas que descriptivas, pues ya no se consideraba a los se-
res vivos como objetos que clasificar sino como problemas
que explicar”. Alfonso Herrera (1868-1944).

Hemos sefialado que todos los individuos que constitu-
yen las poblaciones difieren genéticamente entre si. Muchas
de esas diferencias genéticas se expresan en el fenotipo y
muchas de ellas estaran relacionadas a la probabilidad de
sobrevivencia y reproduccion. Estas diferencias son de la mas
variada indole. Por ejemplo el valor, en términos de super-
vivencia conferido por la resistencia genética a una enfer-
medad, existente en algunos individuos de la poblacién, en
comparacion a los susceptibles, es obvio. Los primeros lo-
graran sobrevivir y reproducirse; los segundos estaran im-
pedidos de reproducirse efectivamente o moriran antes de
poder trans-mitir el mensaje genético a la siguiente genera-
ciéon. Por otra parte, la variabilidad genética, originada por
las mu-taciones, preservada e incrementada por la recombi-
nacion, no puede aumentar indefinidamente. Las pobla-
ciones constituyen sistemas genéticos integrados y armoéni-
cos, en los que el exceso o la deficiencia de la variacién no
pueden sobrepasar ciertos limites sin que dicho sistema pier-
da cohesion.

6.1. Concepto de seleccion

La idea de que distintos individuos de una poblaciéon tie-
nen diferentes probabilidades de sobrevivencia fue emitida
por algunos autores antes de Darwin (Blyth, entre otros, ci-
tado por Liseley, 1959). Sin embargo, fue Charles Darwin
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quien integrd esta observacion a la teoria evolucionista. La ni-
tidez con que Darwin visualiz6 este proceso, senalando que:

“aptitud. . . en un sentido amplio y metaforico, inclu-
yendo (lo que es mds importante) no sélo la vida del indivi-
duo, sino su éxito en dejar progenie”

fue sin duda oscurecido por la vulgarizacién de la frase “su-
pervivencia del mas apto”.

La i1dentificacién de la obra de Darwin con esta frase, o
con las multiples interpretaciones de la misma, condujo a
una argumentacion circular y critica al principio de la selec-
cion natural. En efecto, “si el mas apto es el que sobrevive, el
que sobrevive es, por definicion el mas apto”. Sin embargo,
Darwin habia sido explicito al sefialar que lo mas importan-
te no era la sobrevivencia, sino alcanzar la edad de la repro-
ducciéon. Naturalmente que para alcanzar la edad repro-
ductiva es necesario sobrevivir, pero en sintesis lo impor-
tante no es cuantos anos o qué edad alcanza un organismo,
sino cual es el numero de su progenie. Es decir, cudl es la
magnitud del mensaje genético transmitido a la siguiente ge-
neraciéon por cada individuo.

Lerner (1959), parafraseando a Spencer, en dltima instan-
cia el responsable por el impacto de la frase famosa, ha sefia-
lado que el mas “apto” sera, por definicion, el que “mayor prole
tenga”. En consecuencia, el éxito reproductivo sera el compo-
nente fundamental del concepto de seleccion.

En efecto, algunos autores consideran que seleccién es
equivalente a natalidad diferencial; sin embargo, también
podra ser considerada como mortalidad diferencial cuando
la misma ocurra antes de la reproducciéon. En ambos casos el
resultado serda una perpetuacion diferencial de genotipos que
va a establecer, en la siguiente generacion, nuevos patrones
de variaciéon. Habra ocurrido un cambio genético en la po-
blaciéon. Wilson y Bossert (1971) definieron seleccién natu-
ral como:
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“el cambio diferencial en la frecuencia relativa de
genotipos debido a las diferencias en la capacidad de sus
fenotipos de obtener representacion en la siguiente gene-
racion”.

Al analizar el Principio de Hardy-Weinberg observamos
que el mantenimiento de la frecuencia genética de una gene-
racion a otra, ocurre si la contribucién numérica de cada
genotipo es idéntica y si los cruzamientos ocurren al azar.
Consideremos ahora dos situaciones diferentes. En la pri-
mera (Tabla 6.1) una poblacién en equilibrio constituida por
182 individuos en los que todos los genotipos, en todos los
cruzamientos posibles, contribuyen con cuatro individuos a
la siguiente generacion.

Tabla 6.1. Resultado de todos los posibles cruzamientos en una po-
blacion en equilibrio en ausencia de seleccion.

Tipo y N° de Genotipo de
Cruzamientos la progenie Alelos
M H N AA Aa aa A a
AA x AA 6 24 48
AA x Aa 12 24 24 72 24
AA X aa 6 24 24 24
Aa x AA 12 24 24 72 24
Aa x Aa 24 24 48 24 9% 96
Aa x aa 12 24 24 24 72
aa x AA 6 24 24 24
aa x Aa 12 24 24 24 T2
aa x aa 6 24 48
Composicién original:  Después de una 384 384
Generacion: 1 : 1
48AA: 96Aa: 48aa 96AA : 192Aa : 96aa
1 : 2 1 1 2 1
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Al observar los resultados podemos constatar que se con-
serva el equilibrio de Hardy-Weinberg sin que haya ocurri-
do cambio alguno en la proporciéon de alelos que sigue sien-
do 1: 1.

Consideremos ahora un ejemplo de seleccién radical con-
tra el doble recesivo (aa) debido a que esa combinacién de-
termina que sus portadores son estériles, mientras que los
genotipos restantes, Aa y AA siguen contribuyendo con cua-
tro nuevos individuos (Tabla 6.2).

Tabla 6.2. Resultado de todos los posibles cruzamientos en una po-
blacién en equilibrio con seleccion completa contra el doble recesivo.

Tipo y N° de Genotipo de

Cruzamientos la progenie Alelos

M H N AA Aa aa A a

AA x AA 6 24 48

AA x Aa 12 24 24 72 24

AA X aa 6

Aa x AA 12 24 24 72 24

Aa x Aa 24 24 48 24 96 96

Aa x aa 12

aa x AA 6

aa x Aa 12

aa x aa 6

Composicién original:  Después de una 288 144

Generacion: 2 1

48AA: 96Aa: 48aa 96AA: 96Aa: 24aa

1: 2: 1 4 : 4 1

Observamos ahora que, después de una generacién, se ha
modificado la composicién genética de la poblacién, tanto en
la proporciéon de alelos (ahora 2:1) como en la de genotipos
que ahora son 4:4:1 Debe notarse que el porcentaje de dobles
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recesivos en la poblacién original (25 por ciento) ha sido re-
ducido al 11 por ciento como efecto de la seleccién. Sin em-
bargo, el fracaso reproductivo total de los individuos con
genotipo aa, no determina su desaparicién, ya que nuevos
individuos con esta composiciéon genética son producidos por
recombinacion en los cruzamientos entre heterocigotos.

Los calculos ofrecidos en las Tablas 6. 1 y 6. 2 pueden efec-
tuarse a través de la siguiente ecuacion:

9

q, —

1+ nq,

donde q, es la frecuencia inicial y q, la frecuencia después de
n generaciones. Calculando el efecto en dos generaciones (n=
2), el computo es:

dq 0,5 0,5
q,= =0,25
1+2q, 1+205) 2

Si la frecuencia inicial es de 0.5. Si q, es la frecuencia del
alelo a y (q,)* sera la frecuencia de individuos portadores del
doble recesivo, es decir (0,25)% 0,62 equivalente a 6,25 por
ciento. De este modo, si calculamos el efecto de la seleccién
completa contra el doble recesivo por 8 generaciones el re-
sultado sera que apenas uno por ciento de los individuos de
la poblacién tendra un genotipo aa. Sin embargo, para redu-
cir esa frecuencia a 0.01 por ciento seran necesarias 100 ge-
neraciones de seleccién completa (Fig. 6.1).

De lo anterior se desprende que a medida que el ntimero
de genotipos disminuye, el efecto de la seleccién es cada vez
menos efectivo debido a que la mayoria de los alelos recesivos
estaran ahora “ocultos’ por los heterocigotos (Aa) y por con-
siguiente protegidos de la selecciéon. Esto pone en relieve la
absoluta falta de sentido de algunas medidas eugenésicas
propuestas en el pasado para “eliminar” genes recesivos
deletéreos de la poblacién humana.
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La seleccién natural actia sobre el genotipo a través del
fenotipo y se expresa en términos del valor de la aptitud. Este
valor podria ser expresado en términos del nimero de la
progenie de cada genotipo, pero en realidad lo que nos inte-
resa es la diferencia entre las distintas contribuciones, es
decir, la aptitud relativa que también ha sido designada como
aptitud darwiniana.

En poblaciones naturales, la aptitud darwiniana de cada
genotipo dependera de la composiciéon genética y de la in-
fluencia del ambiente. En otras palabras, un mismo genotipo
podra tener distintos valores de aptitud en ambientes dis-
tintos. El valor 0 es asignado a la letalidad o esterilidad to-
tal y el valor 1 es asignado al genotipo o genotipos con la
maxima contribucion. Estos valores suelen ser representa-
dos por la letra W.

En el ejemplo de la Tabla 6. 2, los genotipos AA y Aa con-
tribuyen del mismo modo a la siguiente generacién, por con-
siguiente su valor es W =1 en ambos casos. Por el contrario,
el genotipo aa era estéril, por consiguiente su aptitud
darwiniana es 0. Lo anterior puede expresarse del siguiente
modo:

Genotipos
AA Aa aa
Valor de la aptitud: 1,0 1,0 1-s

En la cual s es el coeficiente de seleccién. En el ejemplo
de la Tabla 6.2 el coeficiente es 1 (seleccién total) y en conse-
cuencia el valor de W sera cero para el genotipo aa.

Consideremos ahora otra posibilidad, la de que ambos
homocigotos (AA y aa) sean inferiores al heterocigoto (Aa),
situacion nada extrana en la naturaleza. Esta situacién pue-
de ser representada como:

Genotipos
AA Aa aa
1-s, 1 1-s,
WO Wl W2
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La cual es descrita, tras una generacion de seleccidon, por
p? (1-s,)AA, 2pqAa y q*(1-s,)aa. Esto equivale a:

p*+2pq + q* - s,p* s,q> = 1- 5,p* - 5G4

Ahora bien, la frecuencia inicial q, es igual a pq + q* y por
lo tanto podemos calcular la frecuencia del alelo a tras una
gene racién como:

pa+q%(1-s,)  pq+q’-s,q>  q-s,q°

= = =q1
1-5Ap” —=5,0°  1-5ap° —5,0°  1-5p” —5,0°

En consecuencia el cambio (Aq) por generacién sera igual a:

Age 978" 4-5,0°-q+S\p'a+s,07(L-p) _
1-s,p*>-s,q° 1-s,p*-s,q°
—8,0° +5,P’q+5,4° _ pq(s,p—s,0)
1_SA pz_saq2 1_SA pZ_San

De lo anterior concluimos que si los valores s,p > s q,
entonces el Aq es positivo y por consiguiente la frecuencia
de a estara aumentando; por el contrario si s,p <s q la fre-
cuencia de a estara disminuyendo. Finalmente, cuando am-
bos términos son iguales entonces Aq = 0 y la frecuencia es-
tara en equilibrio.

6.2. Seleccion contra alelos dominantes

Supongamos ahora que todos los individuos que poseen el
caracter dominante, sean homocigotos o heterocigotos, su-
fran esterilidad total o letalidad bajo ciertas condiciones.
Esta situacion conduciria, en una sola generacién, a la elimi-
naciéon total de estos alelos de la poblacién y los tnicos cru-
zamientos exitosos seran los aa x aa.
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En otros términos, en ausencia de mutaciones a —=A todas
las futuras generaciones estaran constituidas por individuos
aa. De igual modo, si existe mutacién el nimero de individuos
heterocigotos (Aa) sera equivalente a la tasa de mutacion.

La situacién antes descrita se cumplia en el caso de la
enfermedad denominada retinoblastoma, una forma de can-
cer ocular letal del recién nacido. Por consiguiente, no habia
transmisién genética de una a otra generaciéon. En la actua-
lidad, un 70 por ciento de los afectados por la mutacién pue-
den ser curados y por lo tanto la aptitud darwiniana que con-
fiere este alelo ha aumentado considerablemente y su fre-
cuencia esta en aumento.

6.3. Tipos de seleccion

A nivel poblacional podemos considerar la existencia de
tres tipos generales de seleccion: direccional, estabilizante y
disruptiva.

Estas formas de seleccién se refieren al desplazamiento
de los valores medios y/o la variancia de un determinado
caracter en la poblacién. Consideremos como ejemplo una
poblaciéon humana en la cual el caracter sujeto a seleccion es
la estatura.

La seleccién direccional consiste basicamente en el des-
plazamiento de la media para el caracter en consideracion.
De este modo, si suponemos que las condiciones del medio
favorecen a los individuos de mayor estatura a expensas de
los mas bajos, tendremos la situacién ilustrada en la Fig. 6.1.-
A. Este tipo de seleccion es aparentemente el mas comun en
la naturaleza y posiblemente es el punto de partida para la
formacién de nuevas especies. La selecciéon completa contra
los recesivos seria una forma de seleccién direccional.

La selecciéon estabilizante consiste en la reduccion de la
variancia en torno a la media, es decir, favorece a los feno-
tipos (y genotipos) mas comunes a expensas de los mas ra-
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ros. Este tipo de seleccién (Fig. 6. 1-B) suele conservar los
fenotipos mejor adaptados a un ambiente determinado y eli-
mina aquellos que han ingresado por migracién o que expre-
san nuevas mutaciones. Este mecanismo puede ser también
una expresion de la superioridad selectiva de los hetero-
cigotos sobre ambos homocigotos.

.

Selecciéon Direccional

I\

Seleccion Disruptiva

i\

Figura 6.1. Tipo de Seleccion. A) Direccional: La seleccién actua
en contra de los individuos mds pequenos de la poblacién y por consi-
guiente la media se desplaza hacia la derecha. B) Normalizante: La
seleccion actua contra los extremos y favorece en consecuencia a los
individuos ubicados cerca de la media reduciendo la amplitud de ta-
manos (curva); y C) Disruptiva: La seleccion actua contra los indivi-
duos mas cercanos a la media y el resultado es favorecer a los extre-
mos resultando en la separacién bimodal.
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Finalmente, la seleccion disruputiva (Fig. 6. 1-C), aparen-
temente menos comun en la naturaleza, consiste en la exis-
tencia de dos 6ptimos fenotipicos en la poblacién (en nues-
tro ejemplo serian los mas altos y los mas bajos) y seleccién
en contra de los individuos ubicados en torno a la media.
Rara como es esta modalidad, es posible que sea el mecanis-
mo determinante de algunos polimorfismos muy marcados
en algunas especies. En efecto, en Papilio dardanus, una
mariposa de Africa, las distintas razas geograficas presen-
tan fenotipos muy distintos.

6.4. Polimorfismo balanceado

Este término fue propuesto por Ford (1945) para descri-
bir el caso especial en la que la variabilidad de la poblacion
se mantenia por efecto de la seleccion en lugar de ser redu-
cida. Esta situaciéon se presenta cuando hay superioridad
selectiva de los heterocigotos. Este fendmeno ha recibido el
nombre de sobre dominancia. De este modo, regresando al
ejemplo de la Tabla 6. 2, observaremos que si el heterocigoto
Aa es superior al homocigoto AA aunque sea ligeramente, el
alelo @ y por consiguiente el genotipo aa sera mantenido en
la poblacion, pese a que exista seleccién en contra. Los ejem-
plos de mantenimiento de polimorfismos por este sistema
son abundantes (L’Heritier y Tessier, 1937; Ford, 1945, 1953;
Dobzhansky, 1951).

En la poblacion humana un ejemplo de este sistema pare-
ce estar ilustrado por la elevada frecuencia de la anemia
falciforme en algunas poblaciones Africanas (Allison, 1955).
Este tipo de anemia es conocido desde comienzos de siglo en
la poblacién de origen Africano que habita en el norte de
América y la misma esta determinada por una mutacion (Hb®)
que afecta la secuencia de aminoacidos en la molécula de
hemoglobina, en la cual una glutamina esta sustituida por
una valina (Ingram, 1958).

Los homocigotos para este caracter (Hb* Hb) tienen una
viabilidad reducida (hasta un 90 por ciento de reducciéon en
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relacién a los otros genotipos). Esto hace esperar una fre-
cuencia muy baja de Hb® en la poblacién; sin embargo, en
algunas zonas de Africa se han encontrado entre 20 y 40 por
ciento de individuos heterocigotos (Hb°Hb"). Descartada la
posibilidad de una tasa de mutacién extraordinariamente
elevada, resta apenas asignar al heterocigoto alguna supe-
rioridad selectiva para explicar esta frecuencia. En efecto,
Machado-Allison, C. (1971) sefialé que los heterocigotos eran
menos susceptibles a la malaria que los homocigotos
(Hb®Hb?). La frecuencia de los heterocigotos, de ser esto cier-
to, en la poblacién norteamericana de origen Africano, no
sometida al efecto de la malaria por varias generaciones de-
beria ser menor, cosa que en efecto ocurre.

La superioridad selectiva de los heterocigotos (heterosis)
ha sido motivo de numerosos estudios por sus implicaciones
practicas en ganaderia y agricultura. Dos hipétesis distin-
tas han sido emitidas para explicar esta superioridad.

6.4.1. Heterosis por dominancia

Esta hipotesis senala que los hibridos, al poseer un nu-
mero mayor de genes dominantes que las lineas que los ori-
ginaron, resultan superiores por la reduccion de las combi-
naciones homocigdéticas recesivas. De esta manera, en el cru-
zamiento de dos lineas, una de ellas AAbbccDD y la otra
aaBBCCSd, el hibrido resultara AaBbCcDd. El efecto
deletéreo que en cada linea derivaba de los dobles recesivos
(bbce y aadd respectivamente) quedaria suprimido por la ex-
presion de los alelos dominantes. En sintesis, esta hipdtesis
no considera que haya nada particular en el heterocigoto,
sino que es simplemente la supresién de los recesivos do-
bles lo que determina la superioridad.

6.4.2. Heterosis por sobre dominancia

Esta hipotesis sostiene que si hay algo en la heteroci-
gocidad, por si misma, que determina la superioridad selec-
tiva. Las explicaciones sugeridas son las siguientes:
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1) La heterocigocidad confiere a sus portadores mayor
versatilidad bioquimica. En efecto, si suponemos
que distintos alelos son responsables por la produc-
cién de distintas sustancias, es factible asignar 6pti-
mos diferentes a cada una de ellas. Esto equivale a
senalar que la heterocigocidad confiere rangos mas
amplios de adaptabilidad que la homocigosis.

2) Los heterocigotos estan menos expuestos a los
efectos de la seleccion. Este seria el caso antes
mencionado de la anemia falciforme, en la que la
superioridad del heterocigoto esta realmente defi-
nida por la inferioridad de los homocigotos.

La mayor versatilidad bioquimica se traduciria tanto en
su mayor aptitud para sobrevivir en ambientes fluctuantes,
como en la posibilidad de generar una mayor diversidad de
genotipos por recombinacién, lo que trae consigo la probabi-
lidad de una explotacién mas amplia de los componentes del
medio (diversificacién ecoldgica).

Por otra parte, varios autores han senalado el interesan-
te fendmeno de reduccién de la variancia en organismos
heterocigotos (Falconer. 1960; Ayala, 1968). Esta homeostasis
(Lerner, 1954) es posiblemente el resultado de la versatili-
dad bioquimica antes indicada y su ventaja selectiva resulta
obvia al “amortiguar” el efecto de las continuas fluctuacio-
nes del medio. Cuando esta reduccion de la variancia afecta
una caracteristica crucial en la vida del organismo (por ejem-
plo, su tiempo de desarrollo), entonces adquiere un gran va-
lor selectivo.

Si aceptarnos el segundo cuerpo de hipétesis, restaria
explicar el origen del fendmeno heterdtico. Mayr (1955, 1963
y 1970) ha senalado la existencia de dos posibles explicacio-
nes. Una simplemente postula que los heterocigotos son siem-
pre potencialmente superiores; la otra clama por la existen-
cia de un proceso de seleccion favorable a esa superioridad.
Los cruzamientos inter poblacionales deberian, de acuerdo
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a la segunda explicacién, producir hibridos inferiores, ya que
la seleccién, actuando en forma diferente en cada poblacidn,
deberia establecer diferentes 6ptimos de interaccién entre
alelos (coadaptacién). Sin embargo, existen numerosos ejem-
plos de lo contrario, es decir, superioridad selectiva en hibridos
inter poblacionales.

Por otra parte, la heterocigosis per se no siempre es expre-
sada en fenotipos superiores. La esterilidad de hibridos entre
especies diferentes seria el caso extremo en la cual la falta to-
tal de coadaptacion entre los genes, procedentes de distintas
especies, conduce a una inferioridad selectiva.

6.5. Lastre genético

El concepto de lastre genético fue introducido por Miuller
en 1950 y desarrollado posteriormente por Haldane (1957) y
Haldane y Kimura (1960). El mismo puede ser definido for-
malmente como

Wmax — W
Wmax

Wmax corresponde a la aptitud darwiniana del “mejor
genotipo” o del “genotipo 6ptimo” de la poblacion y W es igual
al valor medio de la aptitud darwiniana de la poblacion. Este
concepto surge de la frecuente observacién de que los nuevos
mutantes suelen reducir la aptitud de sus portadores y por
consecuencia forman un “lastre” para ellos. La argumentacién
anterior conduce a la existencia de un limite tedrico a la canti-
dad de variacion presente, ya que la recombinacién generaria
numerosos genotipos inferiores.

Por otra parte, Dobzbansky (1964) ha definido el lastre
genético en forma estadistica, sefialando que es la aptitud
promedio de los heterocigotos de la poblacién (norma
adaptativa) el punto de referencia (y no un genotipo 6pti-
mo). En consecuencia, los portadores del lastre serian aque-
llos genotipos cuya aptitud cae mas alla de dos desviaciones
estandar de la media.
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De acuerdo al primer punto de vista, la existencia de gra-
dos de variabilidad como los sefialados por Lewontin y Hubby
(1966) y luego por numerosos autores, serian imposibles.
Suponiendo una reduccién en la aptitud de la pobla-cién a
un 95 por ciento del maximo posible por efecto de la selec-
cion sobre cada gene, entonces para 2000 genes heterocigotos
(un 30 por ciento del total en una estimacién conservadora)
el potencial de reproduccién seria 0,952°° (1046) del maximo
posible, lo que equivaldria a la extincién de la poblacién.

Esta contradiccidon entre la teoria y lo que ocurre en la
naturaleza, en la que niveles de heterocigocidad entre el 20
y el 30 por ciento parecen frecuentes, es debida a que el con-
cepto de lastre genético partié de algunas premisas falsas.
Una de ellas es la que sostiene la existencia de un genotipo
6ptimo; otra la que considera que cada gene tiene una apti-
tud darwiniana independiente, ignorando tanto las interac-
ciones entre genes, como el hecho de que la seleccién no ac-
tua directamente sobre los genes sino sobre los individuos
(Milkman, 1967). Por otra parte, también ignora la existen-
cia de factores denso-dependientes de regulacién numérica,
en la poblacién en cada generacién.

Pese a las objeciones existentes en torno al concepto de
lastre genético en su contexto original, no hay duda que el
mismo ha tenido un gran valor heuristico, estimulando va-
liosas investigaciones tanto en el campo tedrico como en el
experimental (Mayr, 1970).

6.6. Seleccion en poblaciones naturales

El cambio evolutivo, medido en términos de las profundas
diferencias que apreciamos entre especies, suele ser un proce-
so lento y gradual. Sin embargo existe alguna evidencia de cam-
bios rapidos. El ejemplo del efecto de la seleccion completa
contra el doble recesivo ilustra el elevado nimero de genera-
ciones requeridas para la susti-tucién total de un alelo por otro.
Haldane (1957) estim6 que este proceso requeria no menos de
300 generaciones. Pero los calculos de Haldane estaban basa-
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dos en algunas premisas que posiblemente deben ser corre-
gidas. Una de ellas, mencionada en la seccién anterior, es la
independencia de cada gene. Mayr (1963) y Maynard-Smith
(1968) han senialado que puede existir un efecto sinergistico
entre genes deletéreos, de tal modo que un individuo:

“con tres genes deletéreos cada uno con una pérdida de
aptitud del 1 por ciento en comparacion con el alelo normal,
tendra una pérdida de aptitud mucho mayor que 3 por cien-
to, quizds hasta un 10 por ciento....” (Mayr, 1963).

Esta situacion podria acelerar el proceso de sustitucién y
determinar que el proceso de formacién de una nueva espe-
cie sea mas rapido.

Por otra parte, lento como pudiese ser el proceso, el cam-
bio ocurre, de acuerdo con Haldane (1932, 1957), incluso si
un alelo es superior al otro apenas en un 0,1 por ciento. En
los dltimos 50 afos ha surgido una constelacion de eviden-
cias que sugieren que el proceso evolutivo puede ser mas
rapido. En efecto, las profundas modificaciones ambientales
causadas por el hombre en los ultimos 200 afios han deter-
minado presiones selectivas que se traducen en rapidos cam-
bios en la frecuencia de algunos genes. El melanismo indus-
trial y la resistencia a insecticidas y antibidticos son ejem-
plo de lo anterior.

6.6.1. Melanismo Industrial

Hacia 1848 fue encontrado en Manchester (Inglaterra) una
forma oscura (“meldnica”) de una mariposa bastante comuin
(Biston betularia). El analisis de colecciones de la época
muestra que esta forma oscura representaba menos del 1%
de la poblacién. Sin embargo, para 1898 la forma oscura ha-
bia pasado a ser la mas frecuente con cerca del 95% de la
poblacién en el area de Manchester.

Las observaciones y los experimentos de Kettlewell. Ford
y Tinbergen lograron explicar tanto el proceso como identi-
ficar el mecanismo selectivo actuante. La variedad grisacea

123



Principios de Evolucion

(tipica) de Biston bentularia tiene una coloracién protectora
cuando se posa sobre los liquenes en zonas donde el hollin es
escaso. Por el contrario, su coloracién resulta contrastante
cuando se posa sobre troncos ennegrecidos y son entonces
facilmente localizables por aves insectivoras. Todo lo con-
trario ocurre con la forma melanica (carbonaria), cuya oscu-
ra coloracién le confiere proteccién cuando se posa sobre
arboles cubiertos por hollin. Arboles y otras superficies en
las ciudades britanicas se oscurecieron considerablemente
durante el siglo XIX por el empleo abundante del carbon tan-
to en la industria como en la calefaccion doméstica. Luego el
patrén de consumo de combustibles cambid, se utilizé6 mas
gas, se instalaron filtros y en ocasiones se reubicaron las
fabricas.

El efecto del cambio ambiental y por consiguiente de la
seleccion ha determinado que para 1958 (Kettlewell) sélo
existian poblaciones con predominio de la forma grisacea en
Irlanda, Escocia del Norte y el extremo suroeste de Inglate-
rra, zonas de baja actividad industrial. Kettlewell logré en
forma experimental la plena identificacién del agente selec-
tivo. Esto fue posible a través de experimentos realizados
en Birmingham, donde carbonaria constituia 87% de la po-
blaciéon y en Dorset, donde la totalidad de la poblacién co-
rrespondia a la forma tipica. Un determinado ntiimero de in-
dividuos fueron marcados y liberados en cada localidad y
luego se procedidé a la recaptura. En un experimento fueron
liberados individuos de ambas formas en un area donde los
arboles estaban cubiertos por hollin. Al proceder a la recap-
tura se observd que la muestra contenia el 52% de los
carbonaria liberados y apenas el 25% de los pertenecientes
a la forma tipica. En Dorset s6lo se logré recapturar el 4,7% de
los carbonaria contra el 13,7% de los integrantes de la forma
tipica. Es decir, mientras que en la zona contaminada se recu-
peraban dos carbonaria por cada mariposa tipica, en la zona no
contaminada, donde la forma grisacea tenia coloracién protec-
tora, la recaptura la favorecia en una proporcién de casi 3 a 1.

Kettlewell y Tinbergen realizaron otro experimento, com-
binando observacién directa con fotografias y filmacién, ha-
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ciendo evidente la eliminacion selectiva de cada morfo. En
cada caso observaron como las aves lograban encontrar rapi-
damente a las mariposas que contrastaban con el sustrato e
ignoraban la presencia de las formas con coloracién protectora
en cada tipo de ambiente.

6.6.2. Antibioticos e insecticidas

A partir de 1945 el empleo de diversos antibiéticos se gene-
ralizé. Es dificil concebir alguna poblacién humana, por ais-
lada que esté, en la cual ningtn individuo haya estado en
contacto con algun tipo de antibidtico. Poco después de ini-
ciarse el uso extensivo de estas sustancias se encontraron
las primeras “cepas resistentes”. Inicialmente fue sugerido
que esta resistencia debia ser “inducida” por las drogas, es
decir que éstas debian ser mutagénicas. Casi simultaneamen-
te fueron encontrados los primeros casos de resistencia de
insectos al DDT y una hip6tesis similar fue emitida.

Los experimentos de Lederberg con bacterias y de Liers,
Bochnig y Kikkawa en insectos demostraron claramente que
la resistencia era un fenémeno selectivo y que los genes res-
ponsables se encontraban en la poblaciéon previamente al
desarrollo de los antibi6ticos y de los insecticidas. Leder-
berg cultivando bacterias en agar puro y con estrepto-micina,
a través de un ingenioso sistema de replicacién en placas,
logré identificar y separar las bacterias portadoras de las mu-
taciones que conferian resistencia.

Por otra parte, Liiers, Bochnig y Kikkawa en Drosophila,
Eddy (1955) en Pediculus demostraron igualmente que no
era posible inducir resistencia, es decir provocar mutacio-
nes que hicieran inocuo al DDT. De la misma manera como
fue analizado el proceso de incremento en el nimero de in-
dividuos resistentes en la poblacién mientras se mantenia
la presion selectiva (insecticida), Keidig (1963) logré6 demos-
trar que al mantener libre de DDT una zona por cierto tiem-
po se podia observar una reversion de la resistencia. La re-
sistencia al DDT suele estar bajo control de un mono factorial
recesivo y se requiere un elevado niimero de generaciones
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para que la resistencia pueda ser detectada. De igual mane-
ra, al cesar la presion del insecticida también se requiere un
cierto numero de generaciones para reducir la frecuencia
del alelo responsable. Por el contrario, la resistencia al
Dieldrin esta controlada por un gene semidominante y en
unas diez generaciones de seleccién la resistencia es obser-
vable (Spielman y Kitzmiller, 1967). En el ano 2002 Wilson
identificé el gen responsable por la resistencia al DDT en
Drosophila, pero ademas identificé el proceso genético que
consiste en la inserciéon de un “gen saltarin” en el sitio
genético DDT-R, de hecho una mutacién, que determina un
incremento en la produccién de citocromo P450 responsable
por la degradacion del DDT. Mas recientemente, Schuler y co-
laboradores (2008) identificaron la base genética de la resis-
tencia a insecticidas en Anopheles gambiae, uno de los trans-
misores mas importantes de malaria en Africa.

Otro posible efecto de los insecticidas, lamentablemente
aun por ser estudiado, es el aparente cambio de compor-
tamiento de algunas especies. Algunos autores han referido
un incremento en la exofilia (mosquitos que no entran en las
casas) después de campanas antimalaricas en las que se ha
utilizado grandes cantidades de insecticidas. Este cambio
podria ser asignado a un proceso selectivo favorable a los
genotipos menos endofilicos de la poblacién, es decir aque-
llos que entran con menor frecuencia dentro de las vivien-
das. Martinez-Palacios y De Zulueta (1964) han ofrecido in-
formacién interesante sobre este cambio en Anopheles
pseudopunctipennis de México.

6.7. Aptitud darwiniana y adaptadura (adaptedness)

La aptitud darwiniana expresa las diferencias relativas
en la contribucion de cada genotipo a la siguiente genera-
cion. Ahora bien, este valor no es directamente cuantificable.
En muchas oportunidades deseamos medir, no la aptitud
relativa, sino la “condiciéon de estar adaptado” (adaptedness.
Dobzhansky, 1967), es decir, adaptadura de una poblacion a
un ambiente determinado.
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Dobzhansky (1967) ha senalado nitidamente que un orga-
nismo no puede estar adaptado “en abstracto” y que requeri-
ra sobrevivir para reproducirse y reproducirse para que la
progenie sobreviva a la siguiente generacién. Obviamente,
el cuantificar con precisién y exactitud todos los componen-
tes que determinan la sobrevivencia y la reproduccion, no es
tarea sencilla dada la heterogeneidad de los organismos y el
elevado numero de componentes que determinaran el éxito
reproductivo. Sin embargo, el parametro malthusiano, “r” o
tasa intrinseca de crecimiento es, por ahora, una estadistica
aceptable para medir la adaptadura en su conjunto.

El valor de “r’esta mas influenciado por unos aspectos de
la biologia reproductiva que por otros; asi, la velocidad de
desarrollo, la edad de la primera reproducciéon y la fecundi-
dad de los individuos tienen mayor peso que la esperanza de
vida y que las edades tardias de reproduccién. En alguna
oportunidad es posible que biolégicamente sea muy impor-
tante una mayor longevidad que una temprana reproduccion.
Resulta obvio que el empleo de “r” como una medida de la
adaptadura tiene ciertas limitaciones, sin embargo, el uso
de este parametro es actualmente de utilidad practica y con-
ceptual.

6.8. Seleccidon y éxito reproductivo

Darwin, en su bien conocida obra El origen del hombre y
seleccion en relacion al sexo, sefialé la posible importancia
evolutiva de las marcadas diferencias morfolégicas que exis-
ten entre individuos de distinto sexo en una misma especie.
Numerosos casos de dimorfismo sexual son debidos a la ac-
cién de la seleccién sobre la fecundidad o sobrevivencia, no
al éxito sexual en el sentido de que estas caracteristicas con-
tribuyan efectivamente al acercamiento entre los sexos en
forma diferencial (seleccién sexual). En otros términos, la
presencia de cornamenta o plumaje llamativo, no necesaria-
mente debe elevar la atraccién que las hembras tienen hacia
los machos, sino que posiblemente estos ornamentos elevan
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la probabilidad de que estos machos sobrevivan y se repro-
duzcan.

Lo anterior determina que la seleccién sexual, en el sen-
tido que Darwin le dio, y selecciéon por éxito reproductivo,
sean dos procesos diferentes. Por una parte las caracte-
risticas epigdmicas, es decir, aquellas que determinan la
atraccién entre sexos diferentes, son también importantes
componentes del éxito reproductivo. Sin embargo, el concepto
de seleccion sexual plantea la posibilidad de que individuos
con mayor atractivo sexual tengan mayor éxito reproductivo
que otros, posiblemente portadores de material genético mas
apropiado para la persistencia de la especie.

Mayr (1970) indica que la selecciéon natural tiene en este
proceso un punto débil al permitir la existencia de eficien-
tes reproductores que posiblemente no contribuyan en gran
cosa a la persistencia de la especie. Pese a lo anterior, cons-
tituye una observacién general en la naturaleza que, asocia-
do al éxito reproductivo se encuentran caracteristicas como
una mayor viabilidad y un mejor funcionamiento fisiolégico
;Cuan importante es el proceso de seleccién sexual? ;Cudn-
ta superposicion existe entre el mismo y la simple seleccién
por mayor fecundidad? Son tdpicos que aun requieren ser in-
vestigados en mayor detalle.

6.9. Seleccion denso-dependiente

Petit, en 1958, observd en colonias de laboratorio de
Drosophila melanogaster, que los genotipos mas raros de la
poblacién tenian mayor éxito reproductivo que aquellos abun-
dantes. En Drosophila son las hembras las que hacen la se-
leccidén de apareo, escogiendo al macho con el cual copularan.
Petit y posteriormente Ehrrnan (1967) descubrieron que las
hembras manifiestan preferencia por aquellos machos por-
tadores de los genotipos menos frecuentes. Este mecanismo
contribuye, en forma significativa, al mantenimiento de la
variabilidad genética en la poblaciéon y ademas podria ser
responsable del mantenimiento de polimorfismos sin que

128



C.E. Machado-Allison, A. Machado-Allison, D. Rodriguez y Y. Rangel

exista superioridad de los heteroci-gotos, como lo senald
Teissier en 1954.

Una década maés tarde surgieron nuevas evidencias de este
mecanismo. Kojima y Yarborough (1967) analizaron las fre-
cuencias de los alelos F'y S del gene esterasa-6 en Drosophila
melanogaster reconocibles electroforéticamente (F de “fast”,
rapido, y S de “slow”, lento). Estos autores, tras una serie de
experimentos, concluyeron que el efecto selectivo sobre un
alelo o el otro, depende de la densidad de los mismos en la
poblacién.

6.10 Seleccionry K

En afios recientes ha sido sugerido (MacArthur y Wilson,
1967) que las poblaciones que ocupan ambientes “inestables”
o “impredecibles” estarian favorecidos si: 1) se reproducen
rapidamente y agotan los recursos del medio antes que otras
poblaciones; 2) si son capaces de una rapida dispersion ha-
cia otros ambientes, y 3) si son capaces de encontrar rapida-
mente ese nuevo ambiente. Organismos de este tipo han sido
denominados Estrategas-r. Por el contrario, en ambientes
de mayor estabilidad (ambientes predecibles) una mayor ca-
pacidad competitiva, especializacién o eficiencia en explo-
tar los recursos del medio seria favorecida. Estos ultimos
organismos serian denominados Estrategas-K”. Para en-
tender porque las especies difieren los rasgos de su bio-
historia, como sobrevivencia y mortalidad, es importante to-
mar en cuenta que los inividuos usan una cantidad finita de
energia para sus funciones basicas: mantenimiento, creci-
miento y reproduccion, existe entonces un balance del uso
de la energia porque la cantidad que se dirige a alguna de
las funciones mencionadas, no puede ser usada en otras.

El concepto de seleccién r y K fue ampliamente debatido
(MacArthur y Wilson, 1967; Pianka, 1970 y 1972; Hairston,
Tinkle y Wilbur, 1970) y el mismo tiene posiblemente su ori-
gen en la sugerencia de Dobzhansky (1950) quien senald de
que las causas de mortalidad en las zonas templadas son
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quizas menos denso dependientes y mas inde-pendientes de
la composicién genética. Por el contrario, las causas de mor-
talidad en las zonas tropicales, aparentemente mas estables,
estarian mas relacionadas a la capacidad competitiva (mas
denso dependientes) y por consiguiente mas relacionadas a
la composicién genética. Naturalmente persiste ain abierto
el tema de si la mayor “estabilidad” de los trépicos es un
concepto valido.

En torno al concepto de seleccién r y K, es necesario se-
fnalar (Pianka, 1970; MacArthur, 1972) que los mismos no son
procesos excluyentes. Es perfectamente posible que una po-
blacién esté sometida en distintos periodos a presiones se-
lectivas opuestas. En algunos insectos es posible que las for-
mas larvales estén sometidas a regulacion denso dependien-
te, en particular en formas acuaticas y durante los periodos
de sequia. Los adultos resultantes seran portadores de los
genotipos (que en forma larval) tenian la mayor capacidad
competitiva. Sin embargo, ese material genético no tendra
expresion en la forma adulta, al menos no de la misma ma-
nera que en la larva. Los adultos por el contrario podrian
estar sometidos a presiones reguladoras menos denso de-
pendientes en los que los genotipos favorecidos sean los de
mayor r. Aparentemente los adultos proceden de larvas K-
seleccionadas y las larvas de adultos r-seleccionados.

Pianka (1970) senalaba que es posible concebir un
“continuum” r <—> K en el cual el extremo correspondiente a r
representara un “vacio ecoldgico’, sin competencia y sin efec-
tos de densidad. Por otra parte, el extremo K representaria un
ambiente “totalmente saturado”. En el extremo r la estrategia
6ptima seria la utilizacion maxima de la energia en la repro-
duccién; en el extremo K la estrategia éptima seria el mante-
ner pocos individuos muy aptos para explotar y mantenerse en
el medio. Distintas especies se encontraran ubicadas en dife-
rentes puntos de ese “continuum”, siendo de interés la deter-
minacién de sus posiciones relativas. Aunque el tema ha sido
revisitado muchas veces después de los trabajos de Pianka hace ya
casi 40 anos, aun la idea mantiene vigencia e incluso ha sido em-
pleada para explicar patrones de biodiversidad (McNeely, 1994).
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Rabinovich (1975) recopil6 valores de r para distintas es-
pecies de animales (Tabla 6.3). Sin embargo, otros autores
(Stearns 1992, Charlesworth 1994) han criticado los concep-
tos de r y k porque muchos organismos no se ajustan a di-
chas predicciones y no se consideran a otros elementos
importantes de la teoria de bio-historias, como, cantidad y
calidad de la progenie, edad de la reproduccién, tamano del
organismo, tiempo de desarrollo entre otros. Una hipétesis
alternativa al modelo determinista de r-k es que los rasgos
bio-histéricos, en lugar de tener uan inflexibilidad tienen una
plasticidad fenotipica, es decir, que existen varias respues-
tas ante diferentes condiciones ambientales. En un afio bue-
no, los individuos tienen mas hijos que en uno malo cuando
la progenie es inferior.

Tabla 6.3. Valores de r (por dia) en distintas especies (Rabinovich, 1975;
Gomez, Rabinovich y Machado-Allison, 1976).

Insectos r
Stagmatoptera biocellata 0,0065
Phylloperta horticola 0,0029
Triatoma infestans 0,0145
Rhodnius prolixus 0,0236
Oncopeltus fasciatus 0,0412
Triboliurn castaneum 0,1010
Pediculus humanus 0,1073
Culex pipiens 0,1453
Aedes aegypti 0,1800
Nasonia vitripennis 0,3007
Drosophila melanogaster 0,3756

Mamiferos r
Ovis aries 0,00005
Peromyscus maniculatus 0,0104
Microtus agrestes 0,0125
Rattus norvegicus 0,0156
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6.11. Seleccién grupal y Seleccién via parientes (‘Kin
Selection’)

Cierta sorpresa puede causar el encontrar comporta-mien-
to altruista en algunos animales. En una bandada de paja-
ros, algin individuo emite una senal de alarma ante la pre-
sencia de un depredador y aumenta la probabilidad de ser
atacado. Algunos vampiros regurgitan la sangre y alimentan
a otros miembros del grupo que no han tenido éxito en ali-
mentarse. En colonias de insectos sociales (hormigas, avispas,
abejas y termitas), las obreras son estériles y pasan toda su
vida trabajando por el nido, cuidando y ayudando el esfuerzo
reproductivo de la reina. Pero lo mas sorprendente es la expli-
cacion, “para asegurar la sobrevivencia del grupo y de la espe-
cie” porque expresan una pésima interpretacién del argumen-
to de selecciéon natural.

Wynne-Edwards (1962) entendié que cualquier expresion
de restricciéon reproductiva debida a un genotipo altruista
(reproduccién cero o baja), no podria ser favorecida por la
seleccion natural porque deja menos hijos per capita respec-
to a los otros genotipos que no tienen esa expresiéon de com-
portamiento. Por otra parte, en un grupo constituido por
genotipos altruistas, la apariciéon de un mutante egoista po-
dria ser favorecido por la seleccién natural, porque al dejar
mayor numero de hijos, tiene mayor probabilidad de fijarse
en la poblacién. Para explicar la presencia de los rasgos
altruistas, propuso que las restricciones reproductivas de-
berian haber sido favorecidas por una seleccién donde los
grupos, en lugar de los individuos, sean la unidad de selec-
cion. Para que la seleccién pueda operar, debe haber una tasa
reproductiva diferencial entre los grupos, la cual se cumple
cuando los grupos conformados por genotipos egoistas tie-
nen una mayor tasa de extincién que aquellos grupos consti-
tuidos por individuos de genotipos altruistas. La seleccién
individual gradualmente reduce la frecuencia del gene al-
truista pero la extincion del grupo de los egoistas la contra-
balancea y emerge una propiedad promedio donde la frecuen-
cia del alelo altruista dentro de la poblacién puede aumen-
tar (Futuyma, 1998).
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Hubo criticas fuertes a la nocién de seleccién entre gru-
pos entre los investigadores y las mas importantes, fueron
realizadas por Hamilton (1964). Su oposicién tiene argumen-
tos muy simples:

1) Las tasas de natalidad y mortalidad entre los grupos
es mayor respecto a las que ocurren entre indivi-
duos. Por consiguiente, la tasa de reemplazamiento
de individuos con menor aptitud por unos de mayor
aptitud es potencialmente mucho mayor que la tasa
de reemplazamiento de grupos menos aptos por los
mas aptos.

2) La variacién genética entre individuos es mayor que en-
tre grupos y probablemente en grupos grandes, la mayo-
ria de los alelos tengan una diversidad de frecuencias
tal, que hacen que la variacién genética entre los grupos
sea menor.

Hamilton (1964) propone un mecanismo de selecciéon a
nivel de gene, denominado, seleccion via parientes (‘kin
selection). Un alelo altruista puede aumentar en frecuencia
en una poblacion si los beneficiarios (individuos del grupo)
estan emparentados con el individuo que expresa el com-
portamiento. Asi, el individuo esta protegiendo a sus genes
y seria favorecido, si:

c<rb

c es el costo en términos de la aptitud del altruista, b es el
beneficio (considerando a todos los individuos y estimado
con base en el cambio de la aptitud) y r es el coeficiente de
relacion genética entre el altruista y los beneficiarios. Si el
costo es menor que los beneficios, el comportamiento altruis-
ta aumenta en frecuencia y puede mantenerse.

Los investigadores interesados en el tema, no niegan la
posibilidad operativa de la seleccién entre grupos pero la
mayoria considera que son pocas las caracteristicas que han

133



Principios de Evolucion

sido favorecidas porque benefician a la poblacién o a la espe-
cie (Futuyma 1998). Es muy importante comprender y reco-
nocer que en el comportamiento humano, los cambios no ne-
cesariamente deben ser explicados por seleccién via parien-
tes ya que estamos inmersos un sistema social que transmi-
te informacidén, inter y transgeneracional, a través de dife-
rentes modalidades. Los seres humanos tomamos decisio-
nes, acertadas o erradas, bajo la influencia de la cultura, no
necesariamente como factores hereditarios. De esta forma
la sociedad humana no debe culpar a los genes por sus deci-
siones erradas.
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Capitulo 7
Origen de las especies

“La ciencia de la Evolucion es una disciplina en
su propio derecho. Pero es el producto combinado
de un numero de ramas separadas del estudio y
del conocimiento”. Julian Huxley (1953).

En los capitulos anteriores hemos discutido la existencia
de patrones de variacién en el tiempo y en el espacio. Tam-
bién han sido sefialados los mecanismos a través de los cua-
les las poblaciones conservan su variabilidad genética y como
responden ante las presiones selectivas. Sin embargo, la di-
versidad de los organismos no es simplemente una intermi-
nable secuencia de poblaciones gradualmente diferenciadas;
existen, en apariencia, grupos de poblaciones afines, que
denominamos especies, distinguibles de otros agregados si-
milares. La bisqueda de una explicacion satisfactoria a la exis-
tencia de unidades méas o menos discretas en la naturaleza ha
sido uno de los problemas centrales del estudio de los procesos
evolutivos. En efecto, muchas veces “evoluciéon” ha sido trans-
formado en sinénimo de “origen de las especies”. El1 mismo
Darwin, al seleccionar el titulo de su obra, reconocia por una
parte la existencia de esas unidades, mas o menos discretas, y
por la otra las consideraba como el producto basico del proceso
evolutivo.

Al margen de la existencia, como veremos mas adelante,
de distintos modos de especiacion, es decir de formacién de
nuevas especies, tanto el proceso como el resultado depen-
den en buena medida de la existencia de mecanismos de ais-
lamiento reproductivo.

7.1. Mecanismos de aislamiento reproductivo

La ruptura del flujo genético, el aislamiento reproductivo
en sus distintas formas impide el libre intercambio de mate-
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rial genético entre las poblaciones y asi se preservan las di-
ferencias genéticas que, por cualquier causa, se han estable-
cido en una poblacién. Asi, los mecanismos de aislamiento
reproductivo juegan dos importantes papeles. Por una parte
aislan la integridad del sistema genético de una especie o de
una poblacién en proceso de diferenciacion y por la otra tien-
den a incrementar la eficiencia del acercamiento repro-
ductivo entre los integrantes de la misma (Mayr, 1963).

El término “mecanismos de aislamiento” fue sugerido por
Dobzhansky en 1937 y ademas, corresponde a este autor el
mérito de haber sido el primer investigador en establecer la
importancia evolutiva de los mismos. Varios autores han
propuesto esquemas de clasificacién de estos mecanismos,
entre otros Mayr (1963) y Stebbins (1966). En la Tabla 7.1 se
presenta un esquema, basado en los autores antes menciona-
dos, pero con algunas modificaciones.

Tabla 7.1. Mecanismos de aislamiento reproductivo.

1. Pre copulatorios

1.1. Aislamiento en habitat

1.2. Aislamiento estacional

1.3. Aislamiento etoldgico

1.4. Aislamiento estructural o mecéanico

2. Post copulatorios

A. Pre cigéticos
2.1. Incompatibilidad gamética

B. Post cigoticos
2.2. Inviabilidad de los cigotos o hibridos
2.3. Esterilidad de los hibridos
2.4. Inferioridad selectiva de los hibridos
2.5. Inviabilidad o esterilidad del F,

En la tabla se han colocado estos mecanismos en una se-
cuencia léogica. Asi, los mecanismos post copulatorios sélo
actiian cuando los pre copulatorios han sido superados de
alguna manera. La separacién de estos procesos en funcién
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de la cépula no es arbitraria; los mecanismos pre copulatorios
impiden el desperdicio de gametos y ademas son sensibles a
la seleccién natural en forma directa. Un ejemplo de lo ante-
rior son los complejos rituales de cortejo que preceden a la
coépula en muchas especies. Estos rituales, esencialmente un
mecanismo de mutuo reconocimiento intra especifico, a veces
no constituyen una barrera totalmente efectiva y ocurre hibri-
dacién en las zonas de contacto o superposicion en la distribu-
cién de algunas especies. Sin embargo, los hibridos, atin siendo
fértiles, no pueden reproducirse, ya que su comportamiento
sexual previo a la copula, suele ser intermedio entre las espe-
cies que han hibridado. Estos hibridos, al no ser reconocidos o
aceptados como pareja, son seleccionados en contra.

Por el contrario, los mecanismos post copulatorios no sélo
no impiden la pérdida de gametos, sino que la selecciéon na-
tural dificilmente puede actuar en forma directa sobre los
mismos. En términos de uso de energia, los mecanismos pre
copulatorios son més eficientes que los post copula-torios.

7.1.1. Mecanismos pre copulatorios

El aislamiento reproductivo mas evidente ocurre cuando las
especies ocupan habitats diferentes (Aislamiento de habitat) y
por consiguiente, el encuentro de individuos de sexo y espe-
cie diferente constituye un evento raro. Ejemplos de esta
situacion entre organismos filogenéticamente relacionados
son abundantes en la naturaleza. Por otra parte, es necesa-
rio senalar que un aislamiento de habitat no demanda, nece-
sariamente, que exista una gran distancia geografica entre
una y otra poblacion. Los parasitos externos de aves y mami-
feros pueden tener una amplia superposicion en su distribu-
cién geografica en términos generales; sin embargo, muchos
de ellos, al no poder abandonar a un determinado hospedero,
es decir su habitat, estan aislados aunque ocupen la misma area
geografica.

Blair (1928, 1958) y otros autores, han analizado dete-
nidamente los mecanismos de aislamiento reproductivo de
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Bufo fowleri y Bufo americanus. Estas especies hibridan en
condiciones controladas de laboratorio, pero estan aparen-
temente aisladas en la naturaleza pese a la superposicién de
su distribucion geografica. El aislamiento reproductivo pa-
rece obedecer a la existencia de mas de un mecanismo. Por
una parte B. fowleri prefiere charcos grandes, lagunas y arro-
yos de curso lento; por el contrario, B. americanus suele en-
contrarse en pequenos charcos y pozos reducidos en arroyos
en desecacién (aislamiento de habitat). Ademas, los perio-
dos de reproduccion, pese a la existencia de una pequeinia
superposicién, son basicamente diferentes (aislamiento
estacional) y finalmente, han sido encontradas diferencias
en el canto, parte importante del cortejo, entre ambas espe-
cies (aislamiento etoldgico).

El aislamiento etolégico o de conducta, esta restringido a
los animales y suele ser, generalmente, bastante complejo.
El comportamiento sexual, sumado a las diferencias entre
los sexos, distintas coloraciones, sonidos y olores, forma un
complicado sistema de reconocimiento y estimulaciéon mu-
tua de gran precision y especificidad. La existencia de dife-
rencias morfologicas o alteraciones en el comportamiento pue-
den determinar falta de los estimulos apropiados o ruptura de
las secuencias necesarias en el cortejo.

Si bien las plantas carecen de comportamiento, al menos
en el sentido en que este término es utilizado en los ani-
males, la existencia de complejos mecanismos de poliniza-
cion merece ser senalada. Es bien conocido el papel de in-
sectos y otros animales como polinizadores de muchas plan-
tas. Distintos tipos de asociacién y de evoluciéon paralela han
sido descritos. Algunas plantas sélo atraen cierto tipo de
insecto, otras son visitadas por una variedad de organismos.
Cuando existe atraccién hacia una sola especie de polinizador
y éste no visita otras plantas, se puede establecer un meca-
nismo de aislamiento reproductivo muy eficaz.

Si las barreras etoldgicas son superadas, las diferencias
anatémicas pueden impedir la cépula (aislamiento estructu-
ral). Schwinck en 1953, citado por Jacobson (1965), sefala
que las feromonas de las hembras de Plodia interpunctella y
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Ephestia kiihniella, dos especies de mariposas, determinan
una fuerte excitacién sexual en los machos de ambas espe-
cies; estos, estimulados, intentan copular con las hembras
de la otra especie, pero las diferencias anatémicas lo impi-
den. En efecto las diferencias en la estructura genital fue-
ron consideradas por muchos anos como el mecanismo de
aislamiento mdas eficiente y la taxonomia de muchos grupos
de insectos estd basada precisamente en las diferencias
morfolégicas del aparato genital. Pese a lo anterior, Jordan
(1905), al analizar 698 especies de la familia Sphingidae en-
contr6 que en 48 de ellas no habia diferencias importantes
en el aparato genital. Mayr (1963), basado en este trabajo y
en otros (Kullenberg, 1947; Rosen y Gordon, 1953), senala
que el aislamiento estructural juega un papel limitado en la
mayoria de los animales. Resulta obvio que las estruc-turas
genitales son un producto pleiotropico de numerosos genes,
y cambios en la constitucién genética del organismo deberan
reflejarse en modificaciones estructurales de la genitalia,
pero lo mismo debe ocurrir con otras caracteristicas como el
comportamiento y el tipo de feromonas. Las diferencias en la
genitalia pueden tener distinto grado de importancia de acuer-
do al grupo y a la historia evolutiva del mismo.

7.1.2. Mecanismos post copulatorios

Bajo este titulo incluimos dos tipos de mecanismos. Por
una parte la incompatibilidad gamética, es decir, el fracaso
de los gametos en el tracto genital o en le momento en que,
por ejemplo espermatozoides y évulos se encuentran, es un
proceso post copulatorio pre cigético. Este mecanismo ha sido
analizado en varios organismos. Patterson y Stone (1952),
por ejemplo, observaron, en cruzamientos entre especies dis-
tintas de Drosophila que ocurre un bloqueo del semen por
una secrecion de la pared vaginal de la hembra. En las plan-
tas ha sido descrito un proceso analogo, denominado aisla-
miento fisiolégico, donde el polen de ciertas especies, al en-
trar en contacto con el estigma, determina una reaccion de
rechazo. Otros fenémenos similares han sido descritos. En
algunas especies de Bufo machos estériles pueden estimu-
lar la oviposicién de la hembra, pero los huevos, al no ser
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fertilizados, mueren en poco tiempo. Volpe (1960) ha estu-
diado esta situacién en Bufo fowleri y B. valliceps.

Finalmente, es posible considerar varios tipos de meca-
nismos post cigéticos. Estos incluyen la mortalidad cigética
en distintas fases del desarrollo; la formacién de larvas o
juveniles inviables; esterilidad de los hibridos: reduccién en
la fertilidad o inferioridad de estos ultimos y ruptura en la
cohesién genética en el F, o en el producto de los retrocru-
zamientos. Todos estos mecanismos constituyen un conti-
nuum, sin embargo, suelen ser clasificados en forma discre-
ta para uniformidad de exposicion. En general las expresio-
nes del fracaso reproductivo suelen ser indicadores del gra-
do de afinidad en el material genético de las especies
hibridantes.

7.2. Hibridacion

Pese a la diversidad y eficiencia de los mecanismos de
aislamiento reproductivo, responsables del mantenimiento
de la integridad genética de las especies, en muchos casos
los organismos son capaces de superar todas esas barreras e
hibridar. Mayr (1963) discute con amplitud las distintas in-
terpretaciones que ha recibido el término “hibrido”. En efec-
to, el mismo ha sido empleado, indistintamente, para des-
cribir la progenie de cruzamientos entre especies diferen-
tes, poblaciones diferentes, cepas diferentes e incluso, entre
individuos que difieran en un caracter reconocible. En esta
seccidn, el término estard limitado al resultado del intento
entre especies diferentes. Esto lleva a una inevitable circu-
laridad en cuanto al concepto de especie y a una aparente
contradiccién, dado que la formaciéon o no de hibridos entre
poblaciones aparentemente distintas sera precisamente uno
de los criterios a ser empleados para decidir si dichas pobla-
ciones pertenecen o no a distintas especies.

En paginas anteriores hemos senalado las marcadas dife-
rencias en la frecuencia de hibridacién entre plantas y ani-
males. En las primeras, la misma no se traduce necesaria-
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mente en una ruptura del sistema genético, por el contrario,
combinada a la poliploidia, constituye un importante proce-
so de formacién de nuevas especies. Este proceso es tan fre-
cuente en algunas plantas, que Heiser (1961) senala que de
las 50 especies de Heliacanthus conocidas en América del
Norte, existe evidencia de Hibridacion en 25 de ellas. En los
animales, existe un creciente numero de muchos de ellos
referidos a peces por modificacién de habitat, por ejemplo
contacto de cuencas hidrograficas previamente separadas por
construccion de represas y otras alteraciones (Hubbs, 1955;
Hubbs y Miller, 1943). Pero se considera excepcional el en-
cuentro de hibridos naturales.

Tabla 7.2. Factores asociados a la hibridacion (Mayr, 1963)

1. Hibridacién marginal.
Reducido nuiimero de individuos de la especie.

2. Naturaleza de la asociacién entre parejas.
3. Formas de fertilizacion.

4. Perturbaciéon del habitat.

Existe un cierto nimero de casos analizados de hibri-dacion
(e introgresion) que ocurren en el margen del area de distribu-
cion de una especie. Estas poblaciones marginales suelen exis-
tir en bajas densidades y al reducirse la probabilidad de en-
cuentro entre los distintos sexos en coespecificos, aumenta la
posibilidad de respuesta a estimulo sexual entre especies dife-
rentes. Este fendémeno es comparable a los numerosos ejem-
plos de hibridacién en cautividad, cuando el investigador colo-
ca en contacto directo a especies, que en la naturaleza suelen
estar aisladas por diversos mecanismos.

De igual manera, el tipo de nexo que se establece entre la
pareja parece ser importante. En especies en las que la aso-
ciaciéon entre el macho y la hembra es de larga duracion o
permanente y la cépula es precedida por un largo o complejo
cortejo, la hibridacién es poco frecuente. Por el contrario, en
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ciertas aves, como indica Mayr, en las que no existe ni aso-
ciacién prolongada ni formacién de pareja permanente
(Trochilidae y Tetraonidae, por ejemplo), la hibridacién pa-
rece ser mas comun.

Pese a la eficiencia de los mecanismos etoldgicos, los mis-
mos no pueden evitar la posibilidad del contacto entre
gametos en organismos acuaticos en los que la fertilizacion
es externa. Esto coloca en relieve la importancia de los mé-
todos de fertilizacién en relacién a la frecuencia de hibrida-
cion. En la literatura correspondiente encontramos un ma-
yor numero de hibridos en peces con fertilizacién externa
que en otros vertebrados (Hubbs, 1955) o que en peces con
fertilizacién interna.

Numerosos son los ejemplos existentes de hibridacién por
perturbacién del habitat. Hubbs y Miller (1943) han sefnala-
do que el proceso de desecacién puede obligar a ciertas es-
pecies de peces a convivir en aguas comunes determinando
la ruptura de los mecanismos de aislamiento. Fryer e Iles
(1972) observaron hibridacién entre Tilapia spilurus nigra'y
T. leucostricta en el Lago Nai-vasha (Kenya). Ambas espe-
cies habian sido recientemente introducidas, en forma deli-
berada.

7.3. Especiacion

Las notables diferencias bioldgicas, los mecanismos repro-
ductores, ecologia y procesos de adaptaciéon de plantas y ani-
males, determinan la existencia de diversos modos de
especiacion. Dentro de las limitaciones existentes es posible
considerar tres procesos diferentes que conducen a la for-
macién de nuevas especies (Fig. 7.1). Cada uno de ellos ha
recibido nombres diversos y varios autores han intentado
formalizar una clasificacién de los mismos (Tabla 7.3) que
incluya todas las alternativas posibles.

Mayr (1963) contemplaba dos grandes modalidades: (a)
Especiacion filética y (b) Multiplicacion de las especies. Asi
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mismo consideraba que en esta segunda gran categoria de-
berian incluirse (1) especiacion gradual, simpdtrica y
alopatrica y (2) la instantdnea, usualmente limitada a algu-
nas plantas. La especiacion filética de Mayr es el producto
de la seleccion direccional analizada en el capitulo anterior,
pero controversial debido a las dificultades para ser demos-
trada (Gould, 1977; Gould y Eldredge, 1977). Eldredge y
Gould (1972) criticaban la simplicidad de este enfoque sobre
la base de su teoria del equilibrio puntual, es decir de la exis-
tencia de evidencia de procesos mas rapidos de especiacion.
Para 1978 White propone un nuevo esquema, mismo que ha
sobrevivido hasta el presente y que trataremos méas adelante.

7.3.1. Especiacion filética

La seleccion direccional discutida en el capitulo anterior
puede ser el proceso responsable por la especiacion filética,
sin embargo, no deja de ser controversial debido a la baja
probabilidad de ser “probada”. Posiblemente, este tipo es el
que mas estimuld a los paleontdlogos britanicos a finales del
Siglo XIX y comienzo del XX (1899-1929) en la btusqueda de
“eslabones perdidos” en numerosas especies de invertebrados
(echinoideos, corales, ostras) y vertebrados incluyendo al hom-
bre (Gould, 1977; Gould y Eldredge, 1977). (Fig. 7.2)

Desde el punto de vista tedrico, no resulta dificil concebir
que una especie, cuyas poblaciones se encuentran aisladas,
sufra gradualmente cambios importantes. Cambios que pue-
den conducir a la invasion de un nuevo nicho por parte de
una poblacién diferenciada. Sin embargo, dado a que no existe
una barrera que permita el aislamiento reproductivo, éste
debera ocurrir dentro del rango de distribucién de la especie.

Especies con amplia distribucién latitudinal y con series
de poblaciones contiguas diferentes (variacién clinal) podrian
estar aisladas en sus extremos en los que ha ocurrido una
una diferenciacion tal, por ejemplo en el comportamiento,
que determine que no se reconozcan como miembros de la
misma especie. Fijados asi los caracteres que impiden la hi-
bridacién o entrecruzamiento, el proceso concluye con dos
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especies diferentes. Este proceso de especiacién filética pue-
de ocurrir a través de la seleccién natural actuando sobre la
variabilidad genética de la poblaciéon original (proceso
autdgeno) o a través de la incorporacion de material genético
de otra especie (proceso aldogeno). El primero debe ser mas
comuin en los animales, en los que la introgresién no es un
fenémeno comun; por el contrario, la transformacién alégena
puede ser mas frecuente en las plantas (Anderson, 1953).

En la especiacion filética no se obtiene una “ramificaciéon”
de un linaje determinado, mas bien podemos describir este
proceso como “extinciéon por transformacién” o anagénesis,
como algunas autores lo han llamado. La especie parental
desaparece, al transformarse, en la nueva especie (Fig. 7.1A
y 7.2).

TIEMPO
Co 005

o ®
olole)

ON®)

1. Transformacion 2. Multiplicacion

Figura. 7.1. Modos bdsicos de especiacion. 1) Especiacién filetica o
transformacion: 2) Multiplicacion, y 3) Fusion dos especies. Basado en
Mayr (1963).
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Esta especiacién ha sido sugerida para explicar la evolu-
ciéon de los hominidos en general y del género Homo en par-
ticular (Simpson, 1963). Asi, en sus etapas mas recientes,
parece mas ser un proceso anagenético, al menos desde la
desaparicién de los australopitecinos. Ahora bien, existe to-
davia controversia acerca de si los diferentes fésiles taxono-
micamente descritos como pertenecientes al mismo género
(como Homo habilis y Homo erectus) son especies diferentes
o variantes morfoldgicas (fenotipicas) de la misma especie.

Saltacional @
(filogenética) g,} Spd
e
Especie B

Tiempo
X

Gradual
(filética)

>

Cambio morfolégico

Figura 7.2. Ilustracién hipotética de especiacion filética (gradual)
y saltacional. Produccion de nueva e-cion (7). Flechas gruesas indica-
rian “fenotipos intermedios”, suerte de “eslabones perdidos” o especies
En el modelo “gradual” los cambios se van acumulando durante el
tiempo. El modelo “saltacional” implica ruptura del equilibrio y pro-
duccion de cambios masivos en poco tiempo con la generacion de dos
especies y un proceso de extincion. El resultado final aparentemente
es el mismo. (Modificado de Eldredge y Cracraft, 1980, Fig. 4.1y 4.3).
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7.3.2. Multiplicacion de las especies

La multiplicacién de las especies era el segundo gran grupo
contemplado por Mayr y responsable importante por el incre-
mento de la diversidad en el tiempo. Es factible considerar dos
tipos de procesos diferentes que pueden determinar este in-
cremento en la diversidad, la “especiacion instantdanea” limi-
tada basicamente a las plantas y la “especiacion gradual’ co-
mun tanto en plantas como en animales.

La primera apunta hacia la posibilidad de formacion de
unidades discretas en lapsos breves. Estos términos pare-
cen reminiscencias de viejas hipétesis (Cuvier, por ejemplo).
Aunque el término “instantanea” tampoco es el mas apro-
piado, el mismo se ha hecho de uso comun. Este proceso esta
asociado a cambios genéticos masivos y ocurre a través de
uno o pocos individuos de la poblacién original y consiste en
la produccién de organismos reproductivamente aislados en
una o pocas generaciones. En organismos asexuales esta
abierta la posibilidad de especiacién instantanea por simple
mutaciéon (Protozoarios, Bacterias, Celenterados y posible-
mente Rotiferos) ya que es posible la formacién de poblacio-
nes genéticamente idénticas y diferentes a otras a partir de
un solo individuo. Las lineas de descendencia reciben el nom-
bre de clones. Estas lineas podrian ir acumulando diferen-
cias genéticas por mutacion, y eventualmente constituir es-
pecies diferentes.

Cuando existe alternancia de generaciones la formacion
de clones suele estar interrumpida. En efecto, durante la
fase asexual es posible la constitucion de poblaciones clonales
en las que la especiacién instantanea es probable, pero al
retornarse al ciclo de reproduccion sexual, el intercambio
de material genético interrumpira cualquier proceso de di-
ferenciacion que se haya sido iniciado en la fase asexual.

Existe amplia documentacién sobre la especiacién por
poliploidia en numerosos grupos de plantas y en particular
en especies cultivadas. Por ejemplo el género Triticum (tri-
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go) esta constituido por especies que presentan 14, 28 y 42
cromosomas.

Se ha postulado que las formas primitivas contienen 14
cromosomas somaticos (7. aegilopoides y T. monococcum) y
las mas recientes, precisamente las de mas amplio cultivo,
tienen 42. En todos los casos el nimero cromosémico es un
multiplo de 7 (nimero basico). Se supone que las formas con
28 cromosomas surgieron a partir de aquellas con 14 mediante
la duplicacién cromosémica en hibridos entre formas de 14.
De igual manera, las especies de 42 cromosomas, deben ser
producto de la duplicacién en hibridos entre formas de 14 y
28 cromosomas. Existen otros grupos de plantas, en las que
se ha logrado trazar el origen de algunas especies por poli-
ploidia, o se han obtenido en forma experimental (Asplenium,
Gossypium, Primula y Raphanobrassica). En general se ha
estimado que entre el 30 y el 50 por ciento de las angios-
permas actuales son de origen poliploide (White, 1954). En
algunos casos se ha sugerido un origen poliploide para fami-
lias enteras, como es el caso de las Rosaceae. En plantas in-
feriores el fendmeno de la poliploidia no ha sido investiga-
do en forma intensa, pero existe evidencia de que el proceso
es comun en algas, musgos y helechos.

Tabla 7. 3. Numero de cromosomas en especies de Triticum

Numero de cromosomas

14 28 42
T. aegilopodes T. diccocoides T. aestivum
T. monococcum T. dicoccum T. spaherococcum
T. durum T. compactum
T. persicum T. spelta
T. turgidum T. macha

T. polonicum

La frecuencia de las formas poliploides ha sido asociada a
factores climaticos como bajas temperaturas o a la existen-
cia de climas con extremos térmicos en ciertos periodos. Tam-
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bién ha sido senalada la posibilidad de que esté asociada a la
colonizaciéon de nuevos ambientes. Stebbins (1970) destaca
la existencia de evidencias contradictorias, pero agrega que
en plantas invasoras de origen europeo introducidas en
California predominan las formas poliploides. Las plantas
nativas anuales sdélo presentan un 20 por ciento de poli-
ploides, mientras que en las invasoras la cifra es de 42 por
ciento. Otro aspecto interesante de la poliploidia es la apa-
rente irreversibilidad del sistema. Las plantas poliploides
rara vez, o quizas nunca, dan lugar a formas diploides. En
los animales la poliploidia no parece tener tanta importan-
cia. Es posible que la ruptura del balance en la determina-
cion del sexo, el acentuado gonocorismo de la mayoria de los
animales y problemas de diferenciacion celular sean las tres
causas que impiden la poliploidia (Muller, 1925; Stebbins,
1950; Mayr, 1963). Sin embargo, en animales partenogenéticos
o hermafroditas existe evidencia de poliploidia y la literatura
contiene ejemplos en grupos tan diversos como moluscos
(Paludestrina), gusanos tricladidos (Dendrocoelum), crustaceos
(Artemia, Trichoniscus), lombrices de tierra y algunos peces.

7.3.3. Especiacion gradual

Dos modelos basicos han sido propuestos como vias de
especiacion gradual: 1) Especiacion simpdtrica, y 2) Especiacion
alopdtrica o geografica. Ambas presentan variaciones o mode-
los transicionales (White, 1978). El primer modelo “especiacion
simpdtrica’ supone la posibilidad que poblaciones de una de-
terminada especie logren invadir un nuevo nicho y queden
reproductivamente aisladas de otras poblaciones dentro de un
mismo rango de distribucion geografica. Este modelo requiere
premisas que rara vez se cumplen en la naturaleza. La subdivi-
si6n de una poblaciéon en unidades de mayor homogeneidad
genética requiere de un proceso previo de homogamia, es de-
cir, la existencia de una mayor atraccion entre individuos de
mayor similitud genética. En capitulos anteriores hemos sena-
lado la existencia de evidencia opuesta a esta premisa, es de-
cir, mayor atraccion entre individuos genotipicamente diferen-
tes (heterogamia).
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Otra demanda de este modelo es la seleccién de nicho y la
preadaptacién. Es decir, que organismos que en su etapa de
dispersion buscan el nicho que mejor se adapta a su constitu-
cién genética. Si bien esto puede ser cierto en términos gene-
rales, es dificil concebir que uno, o pocos mutantes, puedan
hacer efectiva la preadaptaciéon a un nicho, tan diferente del
original, que pueda promover el aislamiento reproductivo. Al-
gunos ejemplos de este tipo de especiacién han sido sugeridos
por autores que han estudiado la extraordinaria “radiacién”
en dos grupos de peces ciclidos en los lagos de Africa, asi, se
supone que las especies han sido formadas a partir de “stocks
generalistas” que han invadido numerosos nichos determina-
dos por sustratos diferenciados en estructura (rocas, fango,
arena) y profundidad dentro de mismo lago (Fryer e Iles, 1972).

El origen de nuevas especies por seleccion disruptiva ha
sido sugerido por algunos autores (Thoclay y Gibson, 1962)
basados en resultados experimentales. Pese a lo anterior,
los polimorfismos extremos existentes en la naturaleza no
parecen constituir parte de un proceso incipiente de espe-
ciacion, dada la existencia de flujo genético entre las pobla-
ciones polimérficas.

Otro mecanismo de especiaciéon simpatrica sugerido es el
de aislamiento estacional. E1 mismo supone la posibilidad
de que ocurra aislamiento reproductivo entre poblaciones
que se reproducen en distintas épocas del afio. Sin embargo,
no parece existir evidencia concluyente y es posible, tal como
senala Mayr (1970), que muchas de las llamadas “razas
estacionales” correspondan a una superposicion secundaria
en la distribucion de poblaciones originadas en zonas geo-
graficas diferentes y adaptadas a las condiciones locales.
Asimismo, debe ser senalado que algunas de estas “razas
estacionales” al ser estudiadas cuidadosamente, han resul-
tado ser especies cripticas. Ademds de las objeciones antes
senaladas, es necesario anadir otras de tipo genético. La re-
produccién sexual resulta en recombinacién que a su vez
mantiene la cohesién genética de la poblacién bajo el efecto
de la seleccion natural. Un nuevo mutante no puede ser res-
ponsable de un proceso de aislamiento reproductivo, ya que
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en su fase inicial siempre sera heterocigoto. Por consiguien-
te si esta nueva mutacién determina incompatibilidad fren-
te a los restantes individuos de la poblacién, no podra repro-
ducirse y la mutacién sera eliminada de la poblacién.

A diferencia del modelo anterior, la especiacion alopdtrica
o geografica se encuentra ampliamente documentada. Algu-
nos autores han considerado que la misma constituye el pro-
ceso mas generalizado en animales y junto a la poliploidia es
responsable por la mayoria de los ejemplos estudiados en
las plantas. Las presiones selectivas varian considerablemen-
te en el rango de distribucion de la mayoria de las especies.
Esto debe determinar diferencias en la frecuencia de algu-
nos alelos. Sin embargo, la existencia de poblaciones inter-
medias entre los extremos mantiene un flujo genético conti-
nuo que conserva la cohesién de la especie. Una mayor dife-
renciaciéon y formacion de especies, exige una ruptura de ese
flujo, es decir, aislamiento geografico.

Existe una discusion sobre el empleo del término
alopatrica o el de especiacion vicariante que para algunos
autores es el mas adecuado (Wilkins, 2005), para explicar
procesos de especiacién asociados a cambios climaticos o
geologicos, que se traducen en cambios geograficos, de dis-
tinta magnitud, que determinan el aislamiento de poblacio-
nes. Ejemplos de especiaciéon han sido sugeridos debido a la
ruptura de las grandes masas terrestres (Hocutt, 1987), y la
observacion de endemismos en areas grandes. Por otro lado,
también explican la presencia de organismos con posibles
ancestros comunes en continentes separados en el presente,
que formaron parte de grandes masas terrestres unidas en
el pasado (Gondwana y Laurentia) Tal es el caso de los mar-
supiales (América del Sur y Australia, parte de Gondwana).
Afo tras ano crece el conocimiento sobre la dinamica de los
continentes y en la actualidad esta razonablemente bien datada.
Asi, el largo proceso de fragmentacién de la Gondwana (450
millones de anos) y sus etapas (Cambrico, Ordovicico, Meso-
zoico) y las rupturas maés recientes entre América del Sur y
Africa en el Cretécico y entre Australia y la Antartica en el
Cenozoico son otros ejemplos que apoyan este modelo de
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especiacion. Sin embargo, existen eventos menos dramati-
cos, como cambios en el flujo de los rios como ha sido estudia-
do en el sur de Nueva Zelanda y América del Sur pueden ser la
causa de especiacion vicariante (Waters, 2009).

Cuando las poblaciones de una especie difieren en carac-
teristicas discontinuas, reciben el nombre de razas geogrdfi-
cas, término comun en la literatura evolucionista de los ulti-
mos 75 anos, ilustra la relaciéon existente entre discontinui-
dades en caracteristicas y separacion geografica. Estas sub-
poblaciones pueden ser consideradas como una etapa en la
transformaciéon de una poblacién o grupo de poblaciones en
especies distintas. No siendo factible analizar en un lapso
breve un proceso (cambio en los atributos) tan lento como
éste, debemos suponer que existe la capacidad de reconocer
(por los cientificos) en ellos, las distintas etapas del mismo;
a menos que se evidencie un “salto” como ha sido sugerido
por Eldredge y Gould (1972) y Gould y Eldredge (1977).

En este sentido, Dobzhansky (1970) sefnald:

“Para el taxénomo, las especies in status nacendi son
un problema, le resultan embarazosas; a ciertas personas
les han llevado a creer que todas las especies son creacio-
nes de los taxénomos y no realidades objetivas de la natu-
raleza. Lo que constituye un problema para el taxonomista,
es, sin embargo, una bendicion para el evolucionista’.

El analisis del complejo de especies (o superespecie)
Drosoplila paulistorum realizado por Dobzhansky y sus co-
laboradores, mostrd la existencia de distintos niveles de
especiacién (o diferenciacién) entre las semiespecies que la
constituyen. Las seis semiespecies (centroamericana,
orinocana, amazonica, interior, andeobrasilenia y
transcicional) son indistinguibles en su morfologia, pero di-
fieren en el ordenamiento de bloques de genes en sus
cromosomas, lo que determina aislamiento reproductivo en-
tre cada especie incipiente. Ahora bien, el aislamiento entre
las mismas no parece completo, ya que si bien es cierto que
los machos hibridos son estériles, las hembras suelen ser
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fértiles. En algunas localidades el proceso parece mas avan-
zado que en otras ya que es posible encontrar hasta cuatro
semiespecies juntas sin que ocurra hibridacién.

En estudios realizados sobre mosquitos (Davidson y cols.,
1967; Kitzmiller y col., 1967) también se ha obtenido eviden-
cia de la existencia de distintos grados de especiacién. Las
formas palearticas del complejo maculipennis en Anopheles
son dificilmente separables entre si por su morfologia (espe-
cies cripticas). Los cruzamientos experimentales realizados
entre varias especies permiten inferir la existencia de dis-
tintos grados de afinidad genética (Tabla 7.4).

La restriccion, o el cese completo del intercambio de ma-
terial genético entre dos o mas poblaciones pueden ocurrir
por vias muy distintas. Una parte de la poblaciéon puede mi-
grar hacia una nueva zona y luego quedar aislada de las res-
tantes poblaciones por alteraiones del ambiente. Gla-
ciaciones, conexiones y separaciones intercontinentales, frag-
mentaciéon de cuerpos de agua, formacion de desiertos y
muchos otros cambios pueden determinar aislamiento entre
poblaciones.

Las poblaciones marginales o periféricas deberian mos-
trar cierta diferenciaciéon y en efecto, existe evidencia. Se
formularon dos hipétesis diferentes para explicar la ruptu-
ra en la continuidad y flujo de genes entre poblaciones. Una
de ellas (Fig. 7.3) es la formacién de poblaciones periféricas
como producto de la expansién de la especie en periodos fa-
vorables para su incremento numérico; al deteriorarse estas
condiciones las poblaciones marginales podrian quedar ais-
ladas y el proceso de seleccién natural las haria diferenciar-
se de la poblaciéon original. Una objecién a este modelo es que
las poblaciones marginales no estan bien adaptadas a esas zo-
nas periféricas y que seria necesario el concurso de mutacio-
nes favorables, evolucién de mecanismos de aislamiento
reproductivo y ausencia de competidores y dedepredadores
para que estas poblaciones tuviesen éxito en su proceso de di-
ferenciacion.
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Tabla 7.4. Resultado de cruzamientos entre Anopheles atroparvus y
otras especies del complejo maculipennis. (Kitzmiller, Frizzi y Baker,
1967).

Anopheles atroparvus

'l labranchiae maculipennis subalpinus sacharovi messae

Esteril Esteril Fertil Pocos adultos No se obtienen
todos estériles  adultos

Esteril Esteril 50% Fertil Pocas larvas

La segunda hipdtesis supone el cese del flujo genético por
una ruptura en la continuidad de la distribucion (Fig. 7.4).
En este caso, cada poblaciéon aislada esta previamente adap-
tada al ambiente, el riesgo de extincidon es menor y podrian
transformarse en especies diferentes. Este proceso, mas efec-
tivo que el anterior, debe ser menos frecuente. Existe una
aparente contradiccién en lo anteriormente expuesto. Mayr
(1963, 1970) lo aclara a través de dos preguntas: 1) ;Produ-
cen frecuentemente nuevas especies las poblaciones peri-
féricas? y 2) ;Las nuevas especies son el producto de pobla-
ciones periféricas aisladas? La respuesta a la primera pre-
gunta es negativa; la respuesta a la segunda es positiva. Es
decir, que pese a que las poblaciones periféricas fracasan fre-
cuentemente como unidades evolutivas, cuando tienen éxito
conducen a la formaciéon de nuevas especies. Los estudios
existentes muestran, cada vez que una especie es suficiente-
mente estudiada, evidencia de su elevado contenido de po-
blaciones parcialmente diferenciadas (razas, subespecies y
poblaciones periféricas).

Por otra parte, el analisis de la flora y fauna de las islas
ofrece evidencia favorable a esta interpretacién. Uno de los
ejemplos mejor documentados corresponde a las aves de las
islas Galapagos observadas por Darwin en el viaje del Beagle.
Estas aves, (familia Fringillidae) son clasificadas en la ac-
tualidad en seis géneros con 14 especies (Lack. 1953; Bowman,
1961). Estas aves no difieren exclusivamente en el tipo de
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Poblaciones periféricas Nuevas especies

——

/ Aislamiento geografico
77

Xpansié

_Especie A spe
¢ 7 W
<

Tiempo ’

Figura 7.3. Poblaciones periféricasy especiacion. La especie original, A,
expande su drea de distribucién y forma poblaciones periféricas. Distin-
tas presiones selectivas van a determinar diferencias en la composicion
genética de estas poblaciones en el tiempo. Si posteriormente estas po-
blaciones periféricas quedan aisladas de la poblacion original, la existen-
cia de presiones selectivas diferentes y la ruptura del flujo genético po-
drdn permitir la formacion de nuevas especies (B, Cy D).

alimento, sino que existen diferencias de tamafno e intere-
santes adaptaciones en la forma del pico. Algunas formas
tienen habitos muy similares y en consecuencia, existe una
exclusiéon mutua. Por ejemplo, Camarhynchus pauper y C.
psittacula tienen habitos y morfologias similares; la prime-
ra apenas ocupa la Isla Charles, mientras que C. psittacula
esta distribuida sobre once islas diferentes. G. conirostris y
G. scandans, también son bastante parecidas, se distribu-
yen, respectivamente, en las islas periféricas y en las cen-
trales. Este patron podria ser explicado a través de la colo-
nizacién (poblaciones periféricas) en ausencia de competi-
dores y luego ruptura del flujo genético entre las distintas
poblaciones colonizadoras. Una vez establecidas y geografi-
camente aisladas en las islas, las distintas presiones selec-
tivas y la existencia de nichos disponibles permitieron la
diferenciacion de este grupo. Un caso similar ha sido sugeri-
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do para mariposas, reptiles y aves distribuidas en la region
amazoénica de América del Sur, donde por efecto de las
glaciaciones se produjeron separaciones de poblaciones
periféricas que tuvieron la oportunidad de adquirir diferen-
ciacién suficiente dentro de “parches de bosque” aislados (Teo-
ria del Refugio Forestal, Vanzolini, 1973). Sin embargo, al igual
que otras explicaciones esta teoria ha sido discutida amplia-
mente por Endler (1977) que sugiere aislamientos debido mas
a cambios en aspectos biolégicos, que causados por efectos
climaticos.

Especie original

Aislamiento geografico

Nuevas especies

Figura 7.4. Especiacién geogrdfica. La ruptura en la continuidad
de la distribucion cuando actiian presiones selectivas diferentes (fle-
chas) que han establecido diferencias genéticas en las poblaciones, puede
conducir a la formacion de nuevas especies.
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7.4. Clasificacion de White

White (1978) propone otra clasificacién de las posibles vias
mediante las cuales puede ocurrir la especiacion.

Tabla 7.5 Métodos de Especiacién (White, 1978).

1. Especiacion estrictamente alopatrica.
1.1. Sin cuello de botella.
1.2. Con cuello de botella o del “efecto fundador”.

2. Especiaciéon de poblaciones extremas (extincion de
razas en una cadena).

3. Especiacién clinal.
4. Especiacion por efecto de area (principalmente génica).

5. Especiaciéon estasipatrica (principalmente cromoso-
mica).

6. Especiacién simpatrica.

Los primeros tres modelos (1.1, 1.2 y 2) son esencialmente
alopatricos (lo que Mayr llamé “especiacién geografica”. Los
siguientes serian los llamados “semigeograficos” por Mayr

Especiacion estrictamente alopatrica (Sin cuello de
botella). En éste caso una poblacién ancestral se separa en
dos poblaciones por el efecto de una barrera geografica que
los individuos no pueden cruzar. Durante el periodo de ais-
lamiento en ambas poblaciones ocurren cambios genéticos
de tal naturaleza que si entran en contacto nuevamente (como
resultado de dispersiéon o eliminacién de la barrera) no
hibridan por poseer ya mecanismos de aislamiento genético.

Especiacion estrictamente alopatrica (con cuello de
botella o del “efecto fundador”). En este modelo una especie
hija surge a partir de pocos individuos, en el caso extremo a
partir de una sola madre fertilizada, que invade un nuevo
territorio, tal como una isla. Actia entonces como “funda-
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dor” de una poblacién inmigrante. La nueva poblacién co-
menzara con solo una fraccién de la variabilidad genética de
la poblacién ancestral original. El “Principio del Fundador”
ha sido empleado por Carson (1971) para explicar la radia-
cion de 23 especies de Drosophila endémicas en las islas de
Hawai con 11 de ellas por efecto fundador.

Especiaciéon de poblaciones extremas (extincion de
razas en una cadena). Existe un buen nimero de ejemplos en
los que las poblaciones terminales de un anillo de razas que
se superponen simpatricamente no hibridan. Un caso clasi-
co lo representa las razas nortenas y centrales de la maripo-
sa Junonia Lavinia (“buckeye butterfly”) en México. Estas se
cruzan en el norte de México pero coexisten separadamente
en Cuba. La explicacién en este caso es la eliminacién de
razas intermedias por extincion.

Especiacion Clinal. Especies que poseen poblaciones
ampliamente distribuidas altitudinal o latitudinalmente
muestran variaciones a lo largo del gradiente geografico. Esto
es conocido como variacion clinal. Fisher (1930) hace algin
tiempo sugirié que un “salto” o discontinuidad (“steep”) en
un clino puede ser el resultado en la seleccion contra indivi-
duos que poseen una fuerte tendencia a migrar. Murray (1972)
sugirié la posibilidad de diferenciacién local dentro de un clino
debido a la ruptura de las fuerzas cohesivas de deriva genética
dando como resultado la fragmentacién en dos o mas especies
distintas.

Especiacion por efecto de drea. En especies de distri-
bucién amplia existe la tendencia a ocurrir diferenciacién
genética en poblaciones locales debido al aislamiento por
distancia si la vagilidad es restringida. Esto sucede en plan-
tas, invertebrados, anfibios, muchos reptiles, roedores pe-
quenos e insectivoros. Cain y Currey (1963 a,b) estudiando
caracoles del género Cepaza acufiaron el término “area
effect”. Cuando dos o mas poblaciones caracterizadas por
inusuales composiciones genéticas expanden su distribucién
pueden hacer contacto en ciertas, pero al tener diferencias
en su composiciéon genética producen “hibridos débiles” o
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poco adaptados. Esto abre la posibilidad de persistencia en
la diferenciacién o divergencia y eventual especiaciéon. Este
modelo es parecido al anterior, pero no requiere un gradiente
geografico para que ocurra.

Especiacion Estasipdtrica. En el modelo anterior la
diferenciacion es debido a numerosos cambios genéticos, pero
sin cambios estructurales en los cromosomas o cariotipos.
En este modelo (propuesto por White y col., 1967) lo impor-
tante es el rearreglo cromosémico originado en algin lugar
dentro del area ocupada por la especie ancestral reduciendo
la fecundidad de heterocigotos. Si tal rearreglo se establece
(va sea por deriva de un deme local o por “deriva meidtica”) y se
expande sobre el area ocupada por la especie ancestral. La su-
perioridad de los homocigotos, puede actuar como un mecanis-
mo de aislamiento reproductivo entre ambas poblaciones.

Especiacion simpatrida (o simpdadtrica). Una poblacion
se separa a través de la adaptacién de dos subpoblaciones a
nichos ecolégicos o habitats diferentes dentro de la misma
area geografica ocupada por la especie. Los mecanismos de
aislamiento reproductivo en las dos subpoblaciones ocurren
por factores intrinsecos. Muchos ejemplos de este tipo de
especiacion son propuestos para la evolucion de parasitos y
la posibilidad de cambios de hospedadores (plantas y anima-
les) que se encuentran conviviendo en un area determinada.
Este modelo fue ampliamente discutido por Mayr y fue aso-
ciado principalmente con la idea de gradualidad en los cam-
bios en las poblaciones a través del tiempo (Mayr, 1973:449-
480).

7.5. Especiacion gradual vs puntual

Existe una interesante controversia desde la publicacion
de la Teoria del Equilibrio Puntual (Eldrege y Gould, 1972)
o “Punctuated Equilibria’. Esta gira en torno al tempo evolu-
tivo. Segun estos autores, las especies permanecen estables
(sin cambios o cambios menores insignificantes para el pro-
ceso evolutivo), por prolongados lapsos designados como
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“estasis”. En un momento de su historia se produciria una
revolucién genética breve en términos geoldgicos, bien por
factores externos como cambios en el ambiente o internos
como la pérdida de homeostasis génica. Estos autores cues-
tionan el caracter gradual del cambio evolutivo debido a la
carencia de evidencia paleontolbgica.

Las diferencias entre la “teoria sintética” (Darwinista) y
la “teoria del equilibrio puntuado” se refieren no sélo al tempo
(rapido o lento) de la evolucién, sino también al modo en que
ésta se despliega. Asi, los neodarwinistas defienden que la
evolucion se desarrolla en el tiempo, basicamente, segin un
patrén lineal o filético, mientras que los “puntuacionistas”
son partidarios de una evolucién en mosaico, es decir:
ramificada (filogenética). La idea de los primeros es aceptar
anagéneis como un posible modelo de especiacién en el cual
una especie ancestral A se transforma en B. Para los segun-
dos una especie ancestral da lugar a multiples especies
(espl.... esp4) descendientes que a su vez o se extinguen o
contindan ramificaindose. Sin embargo, ambas se sustentan
en la selecciéon natural.
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Capitulo 8

Mas alla de las especies: los patrones

y los procesos

“La maxima contribucion de la Paleontologia a
la comprension de la evolucion es que nos permite
ver lo que no podemos observar en los seres vivos:
los cambios reales de las poblaciones naturales du-
rante millones de anios”. George G. Simpson (1967)

Las formas de vida son abundantes y diversas. La sumatoria
de las mismas, vertebrados e invertebrados, bacterias,
protoarios, hongos, helechos, plantas superiores conforman
un “patrén” de diversidad y el mismo ha cambiado a través
del tiempo. El registro fosil, cada vez mas abundante, ilus-
tra que ese patrén ha cambiado y que la velocidad del cam-
bio y el surgimiento de nuevas formas de vida ha tenido ritmos
distintos. Ya sefialabamos en los primeros capitulos que des-
de la formacion del planeta Tierra hasta el surgimiento de
las primeras formas de vida transcurrieron mas de mil mi-
llones de anos, luego por un lapso muy prolongado, alrede-
dor de 2.600 millones las expresiones de la vida fueron casi
imperceptibles, pero entre 600 y 450 millones de anos atras,
un lapso relativamente breve, la vida se diversifica un pecu-
liar rapidez y aparecen muchos organismos. Tenemos enton-
ces un patron de vida para el Precambrico y otro, muy dis-
tinto, en los periodos geoldgicos sucesivos. El patron que ob-
servamos en la actualidad, esa rica sumatoria de especies
diferentes, es el resultado de mas de 3 mil millones de afos
de evolucion.

En la actualidad se ha acumulado bastante informacién
sobre las relaciones genealdgicas de estos organismos. Los
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taxénomos y sistematicos “tipoldgicos”, desde el siglo XVIII
hasta hace pocos anos describieron una enorme diversidad
de especies que fueron ubicadas en grupos superiores (géne-
ros, familias, 6rdenes, clases y phyla, de acuerdo a un siste-
ma internacional basado en las ideas de Carl Linneo). Esta
actividad clasificatoria persiste ya que atin no conocemos bien
a todos los integrantes de la flora o la fauna, en particular
aquellos que se encuentran en areas de dificil acceso o
habitats poco estudiados en el pasado.

Sin embargo la clasificaciéon se efectiia en nuestros dias
bajo una concepcién diferente. Se inicié como la descripcién
de criaturas producto de actos de creaciéon (y destruccion),
ahora son observados como producto de la evolucion. Con
Darwin, se ocurre una revolucion en el pensamiento al pos-
tular que las especies no eran entes estaticos y que estas,
ademadas tenian relaciones de origen y parentesco con otras
especies. Que existian caracteres que pasaban de una gene-
racion a otra o que cambiaban sobre el tiempo. Nace simulta-
neamente la idea de cambio en las especies y el papel del
ambiente, a través de las presiones selectivas. Es decir, una
explicacion de la biodiversidad, la aparente ordenacion de la
vida y la posibilidad de explicar los procesos mediante los cua-
les estas especies surgieron y como se relacionan entre si. De
ese modo se van desarrollando ilustraciones graficas, llama-
das “arboles evolutivos”. Pero el modo de construirlos es di-
ferente porque el conocimiento del proceso evolutivo tam-
bién va cambiando sobre el tiempo. Asi, en sucesicién pode-
mos citar la Escuela Evolutiva de Simpson y Mayr, los
fenogramas de similaridad total (Escuela Fenética de Sokal
y Sneath) y cladogramas (Escuela Filogenética de Hennig,
Wiley y otros).

En sintesis, la biologia comparada en el siglo XXI es
percibida como la captura de los patrones de diversidad y el
continuo proceso de enriquecimiento de la teoria evolutiva
a través del analisis de los procesos de vida. Asi, hemos se-
nalado, tomando la visién neodarwinista de Simpson que la
acumulacién gradual de pequenos cambios en la composicion
genética de las poblaciones puede conducir a la formacién
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de nuevas especies. Pero, /podra este proceso, regido por la
seleccion natural, ser el responsable por el surgimiento de los
grandes grupos taxondmicos? ;Sera posible explicar a través
de los mecanismos evolutivos antes delineados, el origen de
las grandes novedades evolutivas y sus relaciones a través
de la historia de la vida? Estas preguntas han motivado con-
troversias desde la primera mitad del siglo XX hasta nues-
tros dias. Por ejemplo, en la actualidad es generalmente acep-
tado por la Escuela Evolucionista que los procesos micro-
evolutivos que conducen a la formaciéon de nuevas especies
son basicamente los mismos que rigen los grandes eventos
evolutivos (evolucion transespecifica). Pero otras dos escue-
las de pensamiento y metodologias en sistematica y evolu-
cién critican este punto de vista. S6lo son las especies las
que estarian sometidas a los procesos de seleccién y no gru-
pos o categorias superiores. Por lo tanto, un género o una
familia no pueden dar lugar al origen de una especie o una
categoria equivalente superior como fue postulado a media-
dos de siglo pasado por Simpson y otros investigadores.

8.1. Los Patrones

8.1.1. Patrones intrinsecos

Aunque hemos discutido en capitulos anteriores algunos
aspectos de las caracteristicas comunes a todas las especies,
en este capitulo le daremos un orden para poder entender
mejor esos fenémenos. Los patrones intrinsecos de los orga-
nismos comprenden atomos, moléculas, grupos de células,
tejidos, 6rganos, asi como también parte de su comportamien-
to y su distribucién en el espacio y en el tiempo. El tipo de
orden mostrado por las diferentes estructuras es expresado
como grado relativo de similaridad. Todos los organismos
comparten al menos algunas propiedades, por ejemplo la
posesion de acidos ribonucléicos. Por otro lado todos tien-
den a compartir mas caracteristicas con algunos organismos
que con otros. Entonces, el “ordenamiento de la naturaleza”
puede ser referido a jerarquias de similitud entre los orga-
nismos (Eldredge y Cracraft, 1980) (Tabla 8.1)
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Tabla 8.1. Resumen de caracteristicas comunes y agrupamientos je-
rarquicos en la naturaleza.

Caracter Jerarquia
Células Todos los organismos vivos
Asociacion celular Esponjas y resto de animales

y tejidos mas avanzados
Simetria Radiolarios y resto de animales
Cefalizacion Moluscos, artréopodos y todos

los vertebrados
Vértebras Solo vertebrados
Glandulas mamarias  Solo mamiferos
Locomocion bipedal Primates
Lenguaje escrito Homo sapiens

8.1.2. Patrones extrinsecos

Los patrones extrinsecos estdn Unicamente constituidos
por las asociaciones que tienen connotaciones genealdgicas o
filogenéticos. Es importante colocar énfasis en esa caracteri-
zacion ya que existen otras formas de asociacién como las las
existentes en comunidades o ecosistemas en las que también
es posible encontrar jerarquias con respecto a la similitud
ecoldgica. De éste modo los patrones extrinsecos expresan
esencialmente la relaciéon entre ancestros y descendientes.
Asi que el patrén que nos ocupa es el correspondiente a la
asociacion entre ancestros y descendientes. Dos conceptos
generalmente relacionados deben ser resaltados:

1) Que la evolucién implica la “descendencia con modifi-
cacion”; nuevas estructuras intrinsecas, sean los genes,
caracteres anatémicos o de comportamiento, se ori-
ginan de tiempo en tiempo y son heredados por los des-
cendientes. Esta es la idea general del origen y mante-
nimiento de la diversidad morfolégica entre los orga-
nismos. Debido a que algunas caracteristicas aparecen
primero que otras (notocordio en Chordata antes que
vértebras en Vertebrata o cartilago antes que hueso) el
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resultado entonces debe ser una serie de semejanzas
evolutivas anidadas: “similaridades entre organismos
estan tan jerdrquicamente ordenadas tanto como el re-
sultado del proceso evolutivo mismo”.

2) El segundo concepto es un corolario del primero y esta
relacionado con el arreglo jerarquico de los taxa, es
decir de las formas de clasificacién Estas son agrupa
ciones de organismos definidos y reconocidos de acuer-
do con una serie de criterios. Laprincipal tarea de la
sistematica y del evolucionista también es el reconoci-
miento y clasificacion (nombrar series mediante un
arreglo jerarquico) de los taxa y tratar que esa ordena-
cion se ajuste al mejor conocimiento posible de las re-
laciones de origen.

Los dos conceptos, agrupamiento de similaridades y agru-
pamiento de taxa estan cercanamente relacionados, ambos
epistemologicamente (p.e. en metodologia) en sistematica y
ambos espistemolégica y ontolégicamente en la teoria evo-
lutiva. Todas las vias para entender el arreglo jerarquico de
los taxa en sistematica dependen del patrén de agrupamien-
to de las similaridades de los patrones intrinsecos como la
data primaria de analisis (Tabla 8.2) lo que permite cons-
truir un arbol filogenético como el ilustrado en la Figura 8.1.

8.2. Procesos

8.2.1. Zonas adaptativas

Se ha especulado mucho sobre los productos de la evolu-
ci6n como resultado de la invasién de una nueva zona
adaptativa por un grupo que previamente ocupaba un Aarea
diferente. El concepto de zona adaptativa, introducido por
Simpson en 1944, puede ser explicado por analogia con el
concepto de nicho. Asi como es posible considerar, en térmi-
nos generales y estadisticos, que cada especie posee un nicho
definido por un conjunto de parametros, podemos suponer que

169



Principios de Evolucion

especies relacionadas entre si, también ocupan nichos con cierta
similitud.

Tabla 8.2. Resumen de caracteristicas de grandes grupos basales de
Chordata y Vertebrata mostrando sus similaridades evolutivas (en ne-
gritas) como series agrupadas mostradas en Fgura 8.1.

Taxa Caracteres No.
Chordata

Cefalochordata Notocordio + Sin mandibulas

Craniata

Hyperotreti Notocordio + Sin mandibulas + con

(Mixine) neurocraneo y nervios craneales

Vertebrata

Hyperoartia Notocordio + Sin mandibulas + con
(Lampreta) neurocraneo y nervios craneales +

con vértebras

Gnathostomata Notocordio + con neurocraneo y nervios
craneales + vértebras + con
mandibulas

Chondrichthyes Notocordio + con neurocraneo y nervios
craneales + vértebras + con mandibulas
+ esqueleto cartilaginoso

Osteichthyes Notocordio + con neurocraneo y nervios
craneales + vértebras + con mandibulas
+ esqueleto 6seo

Actinopterygii Notocordio + con neurocraneo y nervios
craneales + vértebras + con mandibulas
+ esqueleto 6seo + aletas no lobuladas
+vejiga natatoria no vascularizada

Sarcopterygii Notocordio + con neurocraneo y nervios
craneales + vértebras + con mandibulas
+ esqueleto 6seo + aletas lobuladas
+ vejiga natatoria vascularizada
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Figura 8.1 Filogenia del grupo basal de Vertebrata. Los niimeros
corresponden a los caracteres que definen a cada grupo como se indica
en la Tabla 8.2.

Este conjunto de especies constituye un grupo taxondémico
superior y el conjunto de sus nichos constituye una zona
adaptativa (Fig. 8.2).

El paso de una zona adaptativa a otra, por ejemplo la inva-
sién del medio terrestre por organismos que previamente ocu-
paban sélo un medio acuatico, requiere la existencia de carac-
teres preadaptados para satisfacer las demandas de la nueva
forma de vida. Es precisamente esta situacién la que motivé la
perpetuaciéon de puntos de vista “saltacionistas” (Gould y
Eldredge, 1977) todavia vigentes hoy dia. En apariencia resul-
ta dificil explicar, por simple mutacién y selecciéon natural, el
surgimiento de grandes novedades evolutivas como las alas de
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Zona adaptativa Zona adaptativa

Subzona |[Subzona

Especiacion Evolucion filética

Zona adaptativa Zona adaptativa

Tiempo

t Extinto Evolucion quantica
<a—Estructura =—

Figura 8.2. Caracterizacion visual de los tres modos de evolucion
principales discutidos por Simpson (1944) basados exclusivamente en
la dispersion e invasion de nuevas zonas adaptativas. Lineas interrum-
pidas sefnialan filogenia y las curvas de frecuencia representan pobla-
ciones en estados sucecionales.

los insectos o las plumas de las aves. Entre otros argumentos
figura la escasez de formas intermedias o de transicién entre
los fésiles conocidos.

Ademas, es necesario sefialar que las diferencias entre
las zonas adaptativas pueden tener distinta naturaleza. Re-
sulta obvio suponer que el paso de la vida acuatica a la te-
rrestre exigié6 mayores demandas que el paso de un organis-
mo dulceacuicola al mar. De alli que la probabilidad de éxito
en la invasién de una nueva zona es una funcién de las carac-
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teristicas preexistentes.Lla invasién del medio terrestre por
un organismo acuatico exigié un conjunto de preadaptaciones
para vencer obstaculos como el peso, la excrecién, la respi-
racion, la conservacién del agua y las variaciones en la tem-
peratura. Por otra parte, al menos durante un cierto perio-
do, estas funciones debian ser satisfechas simultdneamente
a las preexistentes. Por ejemplo estos organismos debian ser
capaces de respirar tanto el oxigeno disuelto en el agua, como
el existente en la atmosfera.

En efecto, pocos fueron los grupos de organismos capaces
de invadir el medio terrestre con éxito (artropodos, molus-
cos y vertebrados); pero una vez vencidos los obstaculos ini-
ciales, estos organismos lograron conquistar practicamente
todas las zonas adaptativas terrestres del planeta y consti-
tuyen en la actualidad algo mas del 85 por ciento de todos
los seres vivos.

Eldredge y Cracraft (1980) discuten ampliamente estas
hipotesis de Simpson. Indican que los tres modelos mues-
tran una dependencia total sobre nociones de adaptaciéon
(preadaptacion), con un concomitante argumento selectivo
subyacente. Simpson aparentemente ve especiacion per se como
un epifendmeno, tratando de explicar la evolucién de grupos
superiores. Estos autores indican al menos tres objeciones:

1. “....la extrapolacion directa del concepto de adapta-
cion via seleccion natural para explicar diferen-
cias de caracteristicas intrinsecas entre taxa de
elevado rango categérico (p.e. familias, 6rdenes)
no parece apropiado. El uso del escenario adap-
tativo mdas alld de los limites de una especie.....
.....vtola la nocién del origen de nuevas comuni-
dades reproductivas (especiacién) y no es logico
considerarlas como un fenémeno de adaptacion.

2. La segunda objecion es referida a que: “...los taxa de
rango por encima de especies no existen en el
mismo sentido de la existencia de las especies.”
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Esta consideracién sugiere que los géneros, familias,
ordenes y otros grandes grupos no evolucionan, excep-
to tanto como sus componentes especificos lo hagan. Asi
que los patrones de fluctuacién de su diversidad (nime-
ro de especies) son un reflejo de los patrones de origen,
sobrevivencia y extincion de las especies que lo consti-
tuyen.

3. Ademas, si las especies son las unidades ancestrales
de evolucién, entonces los taxa supraespecificas no
pueden formar unidades ancestro-descendientes. De
aqui que cualquier proposicién, sea un diagrama rami-
ficado (o arbol evolutivo), una secuencia filética o una
clasificacién que reconozca taxa supraespecificos como
ancestros carece de logica.

8.2.2. Nuevas estructuras y funciones

De lo anterior se deriva que la existencia de una preadap-
tacién es un requisito indispensable pero no suficiente para
explicar la invasiéon de una nueva zona adaptativa. La mor-
fologia y la fisiologia de las estructuras que permitieron la
sobrevivencia de los primeros vertebrados terrestres es mar-
cadamente diferente a la que poseen aquellos grupos que
completaron con éxito esta invasién. Han sido postuladas
dos explicaciones para el origen de estas estructuras. Una
de ellas, analizada por Sewertzoff (1931), es denominada in-
tensificacion de funcién y equivale al producto de la intensi-
ficacién de la presién selectiva. Ejemplos de lo anterior lo
constituyen las diferencias entre érganos de locomocién en
vertebrados en los que incremento o reduccién de partes,
fusién de huesos, presencia de membranas interdigitales,
diferentes estructuras cutdneas y otras caracteristicas.

La segunda explicacién constituye el cambio de funcion y
es posiblemente la mas importante (Sewertzoff, 1931; Mayr,
1963). Como indicamos antes, el cambio de funcién depende
de la capacidad de una estructura o de un organismo para
satisfacer simultdneamente dos demandas diferentes. Un
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ejemplo de lo anterior lo encontramos en los osteictios pri-
mitivos. Ha sido sugerido que en estos peces primitivos, ori-
ginalmente dulceacuicolas y sometidos a la desecacién pe-
riddica del medio, poseian simultaneamente pulmones y
branquias. Las formas marinas modernas perdieron gradual-
mente los pulmones que se transformaron en érganos
flotatorios o sensoriales; por el contrario, los vertebrados
terrestres derivados presentan pulmones y las branquias se
transformaron en parte del aparato digestivo y 6rganos
endocrinos. Otras formas, como Lepidosiren paradoxa de
América del Sur (asi como especies del mismo grupo conocidas
de Africa y Australia), conservaron tanto el habitat original
como la presencia simultanea de pulmones y branquias.

En ambos escenarios se presupone que existe un proble-
ma derivado de las condiciones del ambiente que los orga-
nismos (especies) deben solucionar mediante el desarrollo
de una caracteristica particular. Aletas para medio liquido,
alas para volar, patrones de color para reconocerse, canto
para atraccién nupcial, entre otros. Los defensores de la es-
cuela evolucionista han aceptado que la evolucién es un pro-
ceso de “adaptaciéon” en la cual los aspectos morfolégicos,
fisiologicos, o de comportamiento de los organismos son vis-
tos como adaptaciones del organismo en su totalidad. En sin-
tesis, la asignacién de un significado adaptativo a un 6rgano,
o modo de comportamiento supone que es la solucion a un
problema existente en la naturaleza. Sin embargo, en mu-
chos casos, se ha demostrado que no existe tal relaciéon
direccional. Estructuras, condiciones fisiolégicas y de com-
portamiento han surgido como novedades evolutivas y no
como respuestas directas a necesidades adaptativas
(Lewontin, 1986). Asi, una vez mas, encontramos que no es
simple explicar todos los patrones de diversidad observables
o construir hipotesis sélidas sobre los procesos evolutivos.
Lo que se intenta hacer, una suerte de ruta investigativa, es
establecer, con la mayor nitidez posible, las relaciones entre
ancestros y descendientes, asi como la mejor definiciéon de
los grupos naturales; s6lo asi sera poésible establecer escena-
rios razonables. Otros autores como Gould y Vrba (1982) han
discutido el concepto de “adaptaciéon” y otros conceptos de-
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rivados como: “aptacién”, “preadaptaciéon” y “exaptacion”.
Este ultimo, para referirse a una estructura de un organis-
mo que “evoluciona” como una adaptacién a unas determina-
das condiciones y una vez que esta consolidada (generalmen-
te, varios millones de anos después) comienza a ser utiliza-
da y perfeccionada en pos de una nueva finalidad, en ocasio-
nes no relacionada en absoluto con el supuesto “propdsito”
original (Gould y Vrba, 1982).

Por otro lado es necesario recordar lo que Darwin sugi-
rio, explicado por Lewontin (1980:249):

La teoria de la evolucion de la vida organica que Darwin
desarrollé fue una expresion de estos mismos elementos
ideoldgicos (revolucion industrial, gobiernos de la burgue-
sia, entre otros). Esta coloca énfasis en que el cambio y la
inestabilidad son caracteristicas del mundo viviente (' y
también del mundo inorgdnico ya que la tierra ha sido cons-
truida y fragmentada mediante procesos geolégicos). Adap-
tacion, para Darwin, era un proceso de llegar a ser, mds
que un estado final de optimalidad. Progreso a través del
sucesivo mejoramiento de las relaciones mecdnicas fue la
caracteristica de la evolucion en este esquema’”

8.2.3. Tasas evolutivas y éstasis

Uno de los problemas mas interesantes dentro de los pro-
cesos macroevolutivos se refiere a la tasa evolutiva, es de-
cir, la cuantificaciéon de los cambios en el tiempo (Fig. 8.3).
Simpson (1944, 1953) aplicé el método de analizar cuantos
géneros habia en determinados periodos del pasado y com-
parar las cifras con los géneros actuales.

Al comparar moluscos lamelibranquios con mamiferos
carnivoros, Simpson encontré que los géneros de lameli-
branquios persistian, en promedio, por unos 78 millones de
anos, mientras que los géneros de carnivoros tan soélo per-
sistian por unos 6.5 millones. Esto significa que los carnivo-
ros evolucionaron diez veces mas rapidamente que los lame-
libranquios.
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Figura 8.3. Origen y diversidad de algunos grupos de animales. La
amplitud de las zonas sombreadas refleja la diversidad de cada grupo
en distintos periodos.

Es necesario entender la naturaleza estadistica de esta
conclusién. Este sefialamiento no implica que todos los car-
nivoros evolucionaron maés rapidamente que los lamelibran-
quios. Por otra parte, como lo ha sefialado Williams (1957),
este método debe ser utilizado tomando en cuenta las dife-
rencias en el tratamiento taxonémico de cada grupo ya que
distintos autores mantienen diferentes criterios sobre cada
grupo. En el caso de los braquiépodos, tomando los criterios
taxondémicos prevalecientes en 1804, 1929 y 1956, la vida
media de los géneros puede ser de 64, 56 o 53 millones de
anos. Pese a las diferencias, atin es posible sefialar que los
braquidépodos evolucionaron siete veces mas lentamente que
los carnivoros (Kerkut, 1960). Como se indic6 en lineas an-
teriores, para concluir satisfactoriamente con estos datos la
comparacién debera hacerse con grupos que sean naturales,
es decir monofiléticos, con un origen Unico. Si tomamos en
cuenta esto, entonces podriamos ver dentro del grupo como
han sido los patrones de diversificacién y extincién.
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La Figura 8.4 ilustra un cladograma filogenético de los
géneros de peces de la subfamilia Serrasalminae sensu
Machado-Allison, A. (1983). Muchos géneros en la subfamilia
poseen entre 1 a 4 especies mientras que otros muestran una
extraordinaria radiacién (por ejemplo, Serrasalmus, Metynnis
y Myleus). Estas diferencias no han podido ser atribuidas a cam-
bios en la dieta ya que los Serrasalmus son carnivoros, las es-
pecies de Myleus son herbivoras y las de Metynnis son
omnivoros. Tampoco se pueden aducir cambios de ecosistema
ya que los tres grupos explotan ambientes similares.

— Colossoma (1)

— Piaractus (2 6 3)

Mylossoma (3)

— |Myleus (+10)

Mylesinus (1 6 2)
Utiaritichthys (1 6 2)

Acnodon (1 6 2)

Metynnis (+10)

Catoprion (1)

Pygopristis (1)
Pygocentrus (3)

Pristobrycon (4 6 5)

[Serrasalmus (+10)|

Figura 8.4. Cladograma que ilustra las relaciones filogenéticas entre
los distintos géneros de peces incluidos en la Subfamilia Serrasalminae
(Machado-Allison, A., 1983). En recuadros los géneros con una apa-
rente mayor tasa de especiacion que sus grupos hermanos.
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Realmente el método de Simpson mide el proceso de incor-
poracién y extincion de taxa (especies o géneros) dentro de un
grupo. Otros métodos han sido propuestos para estimar la ve-
locidad de cambio, pero la situaciéon ideal, como senalan Ehrlich
y Holm (1963), consistiria en la integracién de todas las carac-
teristicas que pueden ser cuantificadas y su andlisis a través
de métodos multivariados.

En general, es posible designar como taquitélicos a aque-
llos grupos que muestran cambios rapidos en el tiempo (por
ejemplo, Serrasalmus en la figura anterior). Es posible que
la taquitelia sea una condicién caracteristica de los periodos
de traslado de una zona adaptativa a otra y esto podria ex-
plicar la relativa escasez de formas intermedias (;jevolucion
saltacional?). Sin embargo, como vimos antes la explicacion
es mas compleja. Por el contrario, cuando un grupo se man-
tiene dentro de una sola zona adaptativa por largos perio-
dos suele manifestar cambios lentos y recibe el nombre de
braditélico (éstasis evolutivo). Un ejemplo de este proceso ha
sido documentado en el pez Colossoma macropomum una
especie perteneciente a la Subfamilia mencionada anterior-
mente (Lundberg y col.,1986). Estos autores indican:

“..el fosil Colossoma demuestra que algunos peces
suramericanos han permanecido morfolégicamente conser-
vadores por al menos 15 millones de afios. Esto parece ser un
periodo muy largo si se comparan con los estimados de lon-
gevidad basado en otros peces y mamiferos (Stanley, 1979).
Sin embargo, éstasis evolutivo de duracion similar ha sido
reportado para algunos peces en el Norte y Sur de América
asi como en tortugas (Lundberg, 1975).”

8.2.4. Extincion

La desapariciéon de un grupo determinado, su extincion,
es un fenémeno biolégico natural que forma parte del proce-
so de la evolucién y es familiar para el paleontdlogo y el bi6-
logo comparativo. Ocurre debido a cambios climaticos (ex-
trinsecos) o biolégicos (intrinsecos), que en un momento de-
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terminado afectan de manera generalizada a un conjunto de
especies (Ascanio y col., 2006). Este proceso puede ser inter-
pretado tanto en términos de éxito como de fracaso. En rea-
lidad extincién significa transformacién en algo diferente o
desapariciéon. Una especie se “extingue” tanto cuando se
transforma en otra especie. u otras, especies distintas (pro-
ceso de especiacién) o desaparece sin dar lugar a descen-
dientes. Por otra parte, es necesario distinguir entre extin-
cién a nivel de especie y extincién a nivel de “linaje”, ya que en
la practica ninguna especie puede escapar a la extinciéon. Los
linajes sensu Simpson (Fig. 8.5) pueden subdividirse en el tiem-
po y formar nuevos linajes que se perpetian. Algunos, sin em-
bargo, constituyen “callejones sin salida” y desaparecen sin dar
lugar a nuevas lineas de sucesion. Este fenomeno es el que mas
ha llamado la atencién de los investigadores.

TIEMPO

Figura 8.5. Persistencia y extincion de linajes evolutivos. El linaje
original (A) da lugar a dos especies (By C) que a su vez dan origen a
otras especies (B, B,, B,, C, C,, etc.), Algunas de ellas se extinguen sin
dar lugar a nuevas formas (B,, C,y C,) otras persisten hasta la actua-
lidad (B, B, C,y C)).
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Es posible considerar (Salthe, 1972) la existencia de fac-
tores intrinsecos y extrinsecos asociados al proceso de extin-
cién. Los primeros estarian considerados entre las propie-
dades de los organismos para poder eludir efectos adversos
o catastroéficos del ambiente. De esta manera, aquellos orga-
nismos dotados de una tasa intrinseca de crecimiento ma-
yor, al generar un elevado nimero de recombinantes por
unidad de tiempo, podrian ajustarse mas rapidamente a in-
tensos cambios del ambiente. Naturalmente, el valor del
parametro malthusiano no es el Unico factor a ser considera-
do. La capacidad de moverse de un lugar a otro (migracion,
dispersién) sera también importante, como lo es la habili-
dad competitiva frente a otros organismos. La depredacién
al igual que la competencia puede jugar un importante pa-
pel en la extincion de algunas especies, al menos la especie
humana ha demostrado su capacidad para hacerlo (bisontes,
pato de Labrador, varias especies de palomas, dugong y un
centenar de otras especies seriamente amenazadas) en pe-
riodos recientes.

En las islas, este proceso de extincién ha sido claramente
documentado (MacArthur, 1972). Las poblaciones insulares
parecen ser particularmente vulnerables, tanto por su con-
finamiento, como por haber evolucionado muchas veces en
ausencia de de depredadores. En sintesis, la extincién pue-
de ocurrir por fendémenos al azar como por procesos de
interaccion entre distintos organismos. Los primeros, por
su efecto limitado a zonas relativamente reducidas, apenas
podrian ser responsables de la extincién de especies consti-
tuidas por pequenas y aisladas poblaciones. Esto nos lleva a
pensar en que la extincion catastroéfica, sobre zonas no insu-
lares, s6lo puede ocurrir previa reducciéon de la poblacion
por efectos denso dependientes.

Otro aspecto interesante (MacArthur, 1972) es que una
especie con muchas poblaciones, cada una con una proba-
bilidad independiente de extincién, reduce considerable-
mente la probabilidad de extincién total si las tasas de
recolonizacion de las areas que estaban ocupadas por pobla-
ciones eliminadas es elevada. De igual manera MacArthur y
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Wilson (1967) y MacArthur (1972) han sefialado que, al me-
nos en el caso de poblaciones con ‘fronteras’ bien delimita-
das (islas y habitats continentales aislados), aquellas que
poseen un K (capacidad de carga) menor tienen mayor pro-
babilidad de extincién que las definidas por un K mayor. Esto
podria explicar la bien documentada extincién de poblaciones
en islas muy pequenas y la mayor persistencia de las mismas
en islas mayores donde el valor de K puede ser mas elevado.

El registro f6sil sefiala la existencia de periodos en los
cuales han “desaparecido” la mayor parte de los repre-
sentantes de algin gran grupo. Tres periodos resultan lla-
mativos: 1) Durante el Cretacico (80.000.000 de afos atras)
se extinguen los dinosaurios, asi como diversas formas ma-
rinas; 2) En el Pérmico (250.000.000) desaparecen los braquio-
podos, varios grupo de corales y peces marinos; 3) En el
Cambrico (unos 500.000.000) se extinguen la mayoria de los
trilobitas. Estos procesos de extincion “masiva” permanecen
aun en la oscuridad en cuanto a los factores causales, pese a
la amplia especulacién existente en torno a factores extrin-
secos e intrinsecos (radiacién, cambios intensos en el clima,
problemas de adaptacidon, competencia con nuevos grupos,
entre otros). Es dificil definir si estos procesos fueron sin-
cronicos y ademas, la persistencia de algunos linajes, permi-
te suponer una cierta selectividad en la extincién (Sphenodon,
Limums, Styx, Gincko, por ejemplo).

Existe alguna evidencia de procesos de extincion masiva
por transformaciéon de ambientes acuaticos como es el caso
en cuencas principales de los rios de América del Sur duran-
te el Pleistoceno o antes (Lundberg y col., 1986). Estos auto-
res indican que:

“...El Rio Magdalena es un rio grande y ecolégicamente
diverso..... jPor qué este rio muestra una pobreza de espe-
cies hoy dia cuando originalmente contuvo una fauna si-
milar a la del Orinoco o del Amazonas? Seguramente ha
habido un gran elemento de catastrofismo en la historia
de la ictiofauna del Magdalena. La perturbacion de habitat
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causada por severas actividades tectonicas en las pare-
des del valle debido al levantamiento de la Cordillera
Oriental y el volcanismo en la Cordillera Central de los
Andes puede haber extirpado muchas especies....”

8.2.5. Radiacion adaptativa

La invasion de una nueva zona adaptativa puede deter-
minar un notable incremento en la diversidad. En efecto, este
proceso ha sido analizado en un cierto niumero de grupos
(peces placodermos, reptiles, mamiferos, entre otros). El
aumento en la diversidad depende de un conjunto de facto-
res en los que el mas importante parece ser la ausencia de
competidores en la nueva zona. Un ejemplo ilustrativo de lo
anterior lo constituyen los marsupiales en Australia. Apa-
rentemente este grupo invadié el continente australiano en
ausencia de otros mamiferos y en el curso de los afios surgie-
ron las formas mdés variadas. Los marsupiales australianos
presentan especies cavadoras, arboricolas, carnivoras,
saltadoras, etc., mientras que en otras partes del mundo es-
tos nichos estan ocupados por mamiferos eutéridos que po-
siblemente excluyeron a los marsupiales.

Un hecho llamativo en varias radiaciones de este tipo, es
el tiempo requerido para alcanzar un maximo de diversidad
a partir del periodo en el cual se realiza la invasién de la
nueva zona. Simpson (1953), sennala unos 50 millones de anos
para los agnatos, 70 millones para los placodermos y asi su-
cesivamente, determinando un promedio de unos 55 millo-
nes de anos (Salthe, 1972) antes que se inicie un declinar
numérico, en términos de géneros o familias, del grupo. Esta
radiacién puede estar asociada con la sustitucién de un gru-
po similar que ocupaba un conjunto de nichos parecidos. Asi,
desde el Paleoceno hasta la actualidad, los artiodactilos pa-
recen haber desplazado a los perisodactilos en buena medi-
da, habiendo quedado estos ultimos reducidos a caballos, ri-
nocerontes y otros ungulados; mientras que los artiodactilos
se han diversificado considerablemente en los ultimos 40
millones de afios (jirafas, camellos, llamas, bovinos, cabras,
venados, antilopes y otros).
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Sin embargo como hemos indicado anteriormente, este
proceso y escenario no puede dilucidarse a menos que ten-
gamos la reconstruccién histérica completa del grupo. En la
figura 8.4 y en el texto, indicamos que no es tan simple expli-
car la “radiacién”. Por ejemplo en un grupo con origen unico,
como han considerados los peces de la subfamilia Serra-
salminae, es evidente que unos géneros han tenido un pro-
ceso de especiacién mayor que en otros. Sin embargo, redu-
cir esto al efecto de la influencia de pasos por zonas adap-
tativas diferentes, con cambios en la dieta, por ejemplo no es
del todo satisfactorio. Dado que la totalidad del grupo vive
en zonas similares y que potencialmente tienen una tasa evo-
lutiva parecida, entonces también podriamos sugerir que el
escenario puede haberse construido como resultado de ta-
sas diferentes de extincion.

8.2.6. Paralelismo y convergencia

En numerosos taxa existen ejemplos de evolucion parale-
la. Este término ha sido utilizado para describir el resulta-
do de un proceso de adaptacién en organismos que compar-
ten material genético comin. Cuando no lo comparten, se
emplea el término convergencia. Esto suele ocurrir en zonas
adaptativas similares. Un ejemplo de este proceso lo encon-
tramos en dos mamiferos del Plioceno: Smilodon y Thylacos-
milus. El primero, es un eutérido y el segundo un marsupial,
sin embargo, la forma de sus caninos y otras partes del cuer-
po son bastante parecidas. Otro ejemplo lo constituyen las
euforbidceas Africanas y las cactaceas del Neotrdpico, am-
bas adaptadas a la vida en zonas aridas y con notable simili-
tud morfoldgica y fisioldgica. En ambos casos, presiones se-
lectivas parecidas han actuado sobre genomas que guardan
similitud entre si, pero en zonas geograficas aisladas. Este
aislamiento ha determinado la inexistencia de competencia
y la evoluciéon paralela de ambos grupos. Algunos autores
han utilizado el término “homédlogos ecoldgicos” para estas
formas de evolucién paralela.

El término convergencia ha sido empleado para definir la
existencia de estructuras o funciones parecidas en orga-
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nismos poco relacionados genéticamente. La convergencia
es el resultado de procesos selectivos similares sobre geno-
mas diferentes. Este proceso suele ocurrir cuando algunos
organismos invaden una nueva zona adaptativa que exige
ciertos 6rganos particulares. Entonces surge ese superficial
parecido de algunos mamiferos acudticos (ballenas y focas,
por ejemplo) con los peces. Sin embargo, el origen de las ale-
tas es bien diferente. Asimismo, muchos organismos parasi-
tos, independientemente de su origen, suelen tener estruc-
turas similares, como son los ganchos, para fijarse sobre los
hospedadores.

Paralelismos y convergencias han sido procesos que ge-
neralmente han confundido el patrén evolutivo en animales
y plantas. Es frecuente encontrar en textos antiguos y en
algunos recientes clasificaciones en donde se ilustran agru-
pados organismos “parecidos’como resultado del analisis de
caracteres paralelos o convergentes, dando lugar en estos ca-
sos a grupos no naturales polifiléticos o parafiléticos (Fig. 8.6).
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PARALELISMO CONVERGENCIA
FamiliaY Familia X
Genero A Genero F
GeneroY Genero X
Especie B Especie D
Especie C Especie E

Figura 8. 6. Paralelismo y convergencia. En la figura la posible cla-
sificacion de los taxa D y E puede ser debido a una similaridad ad-
quirida por “adaptacién” a un ambiente similar, pero el origen del
cardcter (X) ocurre en ancestros diferentes por lo tanto es una “analo-
gia”y define la “convergencia” (por ejemplo las alas de insectos y las
de las aves). En el caso de By C esta unién se debe al desarrollo del
cardcter en dos ancestros diferentes contiguos (paralelos) y esta unién
igualmente produciria grupos no naturales (alas de murciélagos y
alas en aves o aletas en focas y ballenas). Se tenderia a clasificar aves
y murciélagos en el mismo grupo si sélo se empleara éste cardcter.
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Capitulo 9

Origen y evolucion del hombre

“El fruto del drbol del conocimiento cientifico
que hemos probado, coloca en el hombre la obliga-
cion de ejercer sus crecientes poderes en distinguir
entre el bien y el mal. No como absolutos estableci-
dos por sancion divina, no como caracteristicas que
pueden ser dertvadas de la ciencia, sino como fuer-
zas que operan entre la gente, fuerzas cuyo signifi-
cado el hombre tiene que definir por si mismo”.
I. M. Lerner (1968)

Para Teilhard de Chardin, el hombre es la “flecha ascen-
dente de la gran sintesis biolégica”’. Desmond Morris senala
que pese a su gran erudicion, el Homo sapiens sigue siendo
“el mono desnudo”. Waddington lo considera como “el ani-
mal ético”. Para nosotros es todo esto y méas aun. E1 Homo
sapiens es la Ginica especie con poder para crear y destruir;
es un animal, es cierto, pero es el Unico capaz de tener sen-
tido de la belleza y de la crueldad, igualmente capacitado
para salvar una vida o destruir una nacién. Es un animal
particular que rie y llora, hace ciencia y es capaz de tomar la
vida de sus semejantes por razones ajenas a su simple condi-
ci6on de primate. Dobzhansky sefialé en una oportunidad que
el hombre era el Ginico animal que tenia conciencia de si mis-
mo y de su eventual muerte.

No hay duda que el hombre es producto del proceso evo-
lutivo. Las mismas reglas, los mismos mecanismos que nos
permitieron explicar la evoluciéon de otros organismos son
aplicables al Homo sapiens. Mutacién, recombinacién, selec-
ci6n natural son eventos y procesos que han transformado,
paso a paso, el linaje ancestral. Desde la primitiva figura del
Homo habilis, a través de los rasgos maéas simiescos de las
reconstrucciones del Homo erectus, ya diestro en la elabora-
ci6on de herramientas, hasta el civilizado Homo sapiens
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sapiens con sus densas poblaciones y avanzada tecnologia flu-
ye en un solo torrente el mismo material genético enriquecido
con algunas mutaciones y modelado por la seleccion natural.

No es tan sélo la “flecha ascendente” de Chardin. Es un
animal que ha creado una singular estructura cultural, un
animal que ha i1do escapando paso a paso a las presiones se-
lectivas comunes a otros primates, el tinico animal que ha
creado nuevas presiones selectivas con inusitada rapidez
alterando el curso evolutivo de otras especies y que, ade-
mas, ha construido o remodelado, al menos en parte, su pro-
pia zona adaptativa. Posee una ética, al menos en términos
estadisticos, pero hasta qué punto la misma constituye una
adquisicién importante en lo que a su continuidad como espe-
cie se refiere, es aun una incognita. El sentido de la ética es
subjetivo, cambiante, muchas veces subproducto de las corrien-
tes culturales. Un componente de la ética de nuestro siglo fue
la destrucciéon del ambiente en aras del progreso; resultaba
aceptable (y atun lo es para muchos) destruir la fauna, la flora y
la atmésfera para sustentar una creciente poblacién (Machado
Allison, C. E., 2000).

No es ético para muchas culturas e ideologias el restrin-
gir, por cualquiera de los medios existentes, el crecimiento
de esa poblacion. Es parte de la ética el tener leyes iguali-
tarias; no es ético, a veces, la interpretacion de esas leyes ob-
viando nuestra variabilidad genética y su expresion fenotipica.

Entre las consideraciones estrictamente biolégicas y lo
ocurrido con la evolucién social del Homo sapiens se abre un
mundo de consideraciones, estudios y especulaciones que
cubren no sélo los temas propios de la sociologia, la filosofia
y otras disciplinas, que, por razones de espacio y objetivo de
éste libro debemos obviar. Una excelente introduccion a estos
temas se encuentra en el libro de Dobzhansky, Ayala, Stebbins
y Valentine (1977) que, a mas de treinta anos de su publicacion,
aun preserva vigencia.

Nuestra especie, al igual que otros primates, ha tenido una
estrategia evolutiva que podriamos establecer como de tipo K.
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Eficientes en la explotacién del ambiente, eficientes recolec-
tores y cazadores eficientes al comienzo, eficientes explotando
luego la agricultura o la ganaderia. La eficiencia también se
transformd en una meta cultural en la mayor parte de las so-
ciedades. Esta eficiencia, que alcanzé también al control de la
mortalidad por causas naturales, determiné luego un creci-
miento poblacional exponencial, como si nuestra especie fuera
un estratega-r. Una proporcién importante de los problemas
ambientales del siglo XXI han sido causados por esta paradoja,
la de un organismo de buen tamano, omnivoro, con enormes
demandas de recursos y con una poblacién extraordinariamente
numerosa.

El Homo sapiens adquirid cierta capacidad de dirigir su pro-
ceso evolutivo, atenuando o estimulando los factores selec-tivos.
Una propiedad que la hace diferente, por lo menos en grado,
de todas las demas especies del planeta. Aun no parece haber
adquirido la capacidad de conducirlo por el mejor de los cami-
nos, biolégica o culturalmente. Sin embargo, el “mejor de los
caminos” es un concepto relativo y distintas culturas o indivi-
duos pueden tener una idea diferente a la nuestra.

9.1. Los hominidos

Cuando hace poco mas de un siglo, en 1871, Darwin publi-
c6 su segundo, pero no menos famoso libro, El Origen del
Hombre, la evidencia paleontoldgica era realmente escasa.
Los primeros fésiles del “Hombre de Neanderthal” apenas
habian sido hallados en 1856 y pasarian 20 anos después de
la publicacion del libro, en 1891, para que los primeros res-
tos del ‘Hombre de Java” (Homo erectus) fueran encontra-
dos. Esto explica el famoso fraude de Piltdown (1915) y su
persistencia durante mas de cuarenta afos, hasta que, ar-
mado con mas conocimientos y herramientas se determiné
que el famoso “f6sil” habia sido una composiciéon de craneo,
mandibula y dientes de tres organismos distintos (hombre,
chimpancé y orangutan).
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Ademas de los fésiles de Neanderthal sélo otro elemento
paleontolégico era conocido, una especie de Dryopithecus, lo
que llevé a Darwin a postular que la separacion de los linajes
que conducen al hombre y a los primates superiores actuales
debib ocurrir en un periodo tan reciente como el Mioceno.

La inclusion del hombre entre los primates es anterior a
la obra de Darwin. La anatomia y embriologia comparadas
habian sido ampliamente cultivadas en los siglos XVII y
XVIII, de tal suerte que en la segunda mitad del siglo XIX se
habia acumulado amplia informacién (Huxley, Haeckel y
Vogt). Pero es el prestigio y la autoridad de Darwin lo que
determina el tremendo impacto social de su declaracién in-
terpretada como que el hombre desciende de los monos, que
requiere, ante el escenario actual, definir con precisiéon que
significa la palabra “mono”. En todo caso lo trascendente, fue
la declaracién que el hombre, como los restantes organismos,
también era un producto de la seleccion natural. Nadie antes
de Darwin, pese a su modestia, que lo hace citar con amplitud
los antecedentes, habia expuesto clara y explicitamente el ori-
gen animal y natural del Homo sapiens, asi como su relacién
con otros primates.

Mas de un siglo después de la muerte de Darwin el origen y
la evolucién de nuestra especie reposa sobre una evidencia
paleontolégica mucho mas extensa. Desde los primitivos
Prosimii del Paleoceno hasta los recientes fosiles de Cro-
Magnon y Neanderthal en el Cuaternario, transcurren unos 70
millones de anos. Cuarenta millones de afios atras ocurre la
diferenciacién de los antropoides y probablemente hace ape-
nas unos cinco millones aparecen los primeros hominidos.

El origen evolutivo del hombre no es mas motivo de dis-
cusién entre cientificos, aunque sea ilegal el ensenar esta
teoria en algunos sitios y aun persistan posiciones neo-
lamarckistas producto del impacto de las ideas de algunos
cientificos sociales cuyos postulados han adquirido la cate-
goria de dogmas. Para ilustrar lo anterior vale la pena citar
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a Dobzhansky (1962) quien reconocia haber violado “recien-
temente y en dos oportunidades” la famosa Ley del Estado
de Tennesse que prohibia ensenar evolucién y que motivd
que en 1925 fuera procesado John Scopes por ensefiar la Teo-
ria de la Evolucién. Pese a la evidente derrota argumentativa
del fiscal, Sopes fue multado con cien délares. Niesturj en
1972, senalaba, en un libro sobre evoluciéon humana: “El len-
guaje articulado no es congénito”’, y luego explica su origen
citando a Engels: “En resumen, los hombres en formacion lle-
garon a un punto en que tuvieron necesidad de decirse algo
los unos a los otros. La necesidad creé al érgano”. En la bi-
blioteca hay un libro de paleontologia publicado en Espana
en 1945, tiene la autorizaciéon eclesiastica y niega rotunda-
mente la validez de las ideas de Darwin. En la actualidad
aun existe un rechazo fundamentalista a las ideas evolucio-
nistas, también hay personas que han decidido no comer car-
ne y otros que se oponen a la investigaciéon sobre la genética
humana o al empleo de plantas genéticamente modificadas.
La evolucién nos hizo diferentes, las culturas son distintas.
La tolerancia es un valor importante.

Los primates actuales pueden ser clasificados en dos gran-
des grupos: los Prosimii y los Anthropoidea (ver Tabla 9.1),
cuya separacion debié haber ocurrido en el Eoceno. En el
Oligoceno aparece el primer antropoideo f6sil, una especie
que fue ubicada en el género Parapithecus, encontrado en el
desierto de Fayun y cuya ubicacion taxondémica fue bien de-
batida en su momento (Simons, 1968). Los fosiles de antro-
poideos del Mioceno son abundantes y el nimero de espe-
cies reconocidas varia considerablemente de acuerdo al au-
tor. Sin embargo, existe la idea comun de que en el Mioceno
aparecen los primeros integrantes de la superfamilia
Hominiodea que son ubicados en los géneros Dryopithecus,
Pliopithecus, Kenyapithecus y Ramapithecus.

Las especies del subgénero Proconsul (Dryopithecus) han
sido motivo de especial atencién por parte de muchos espe-
cialistas. Este grupo esta representado por unos 400 frag-
mentos fosiles cuyas caracteristicas sugieren su condicion
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de ancestro comun de los Pongidae (monos superiores ac-
tuales) y los Hominidae. Sin embargo, otros autores consi-
deran que las especies de Aegyptopithecus del Oligoceno cons-
tituyen el hominoideo méas antiguo. En 1958, el paleontdlogo
suizo Hiirzeler encontré un esqueleto muy peculiar. Se trata
de un primate del Plioceno, unos 12 millones de afios atras,
que presenta un rostro corto, la pelvis amplia y los caninos
reducidos; ademas este organismo, ubicado en el género
Oreopithecus, presenta una estructura désea que sugiere una
locomociéon bipeda. Pese a lo anterior, resulta dificil estable-
cer una relacién directa entre los Oreopithecus y los
hominidos del Pleistoceno y se ha postulado que la locomo-
cién bipedas haya surgido en mas de una oportunidad en los
primates y no menos de doce hipdtesis han sido postuladas
para explicar este proceso. En todo caso, seis o siete millo-
nes de anos atras ya existian primates con cierto grado de
bipedalismo en la cuenca del Mediterraneo, como es el caso
de Oreopithecus bambolii (Kohler y Moya-Sola. 1997).

Tabla 9.1. Clasificacion de los primates segiin Simpson, 1945; Simons,
1968)

Suborden Infraorden Superfamilia Familia

Lemuriformes
Prosimii Lorisiformes
Tarsiiformes
Cercopithecoidea
(Monos del viejo mundo)

Catarrhini Pongidae
(Pan, Pongo,
Gorilla, etc.)

Hominoidea
Anthropoidea

Hominidae
(Homo)

Platyrrhini Ceboidea

(Monos americanos)
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Hasta hace poco se consideraba que el género Homo habia
surgido en el Ultimo millén de afnos y que el proceso evoluti-
vo de nuestro linaje habia sido bastante rapido. En la actua-
lidad se considera que las especies mas cercanas al hombre
aparecieron hace algo mas de tres millones de anos y las mas
antiguas, que se incluyen en el género Homo, aproximada-
mente 2,2 millones de afos. La mayoria de los graficos que
pretendian ilustrar las diversas lineas evolutivas de los
hominidos senalaban la existencia de una rama colateral,
extinta, constituida por los australopitecinos. Este grupo,
cuya desaparicién ocurrié hace un millon de afnos aproxima-
damente, esta constituido por un grupo de especies origi-
nalmente descritas como Australopithecus africanus,
Plesiantropus trasvaalensis, Paranthropus robustus y
Zinjanthropus boisei, que posteriormente fueron ubicadas
como tres especies (africanus, boisei y robustus) de un solo
género (Australopithecus). Estos hominidos africanos median
entre 1,40 y 1,50 metros y poseian un craneo cuya capacidad ha
sido estimada en unos 600 cc, similar o ligeramente superior a
la capacidad craneal de los gorilas actuales. Asociados a estos
restos, Louis y Mary Leakey encontraron primitivas herramien-
tas en estratos datados en 1,7 millones de anos atras.

Sin embargo, los descubrimientos de Mary y Richard
Leakey (1971-1975) modificaron el panorama anterior que
contemplaba a australopitecinos y los ancestros del hombre
actual como linajes separados (Fig. 9.1). En 1972, Richard
Leakey, siguiendo las investigaciones de sus padres, Louis y
Mary, descubri6 en Africa del Este en una toba volcanica cuya
edad fue estimada en 2,5 millones de aflos un craneo asocia-
do a algunos primitivos instrumentos de piedra. Leakey ha
asignado este craneo al género Homo, al igual que los restos
encontrados en 1964 en Olduvai (Homo habilis).

Esta opinién no fue ampliamente aceptada (Simons, 1968;
Biberson, 1973) ya que los restos en cuestiéon también po-
drian ser considerados como pertenecientes a australopi-
tecinos evolucionados. En octubre de 1975, Mary Leakey
encontrd restos fosiles del género Homo en Lectolil, a unos
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40 km. de Olduvai. Este hallazgo, en opinién de los Leakey,
confirma la coexistencia de los géneros Homo y Australopithecus
por no menos de 2 millones de anos y traslada el origen del
género Homo a no menos de 3.5 millones de afios atras. (Fig. 9.2).

-~
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Figura 9.1. Esbozo filogenético del Homo sapiens y otros primates
superiores. No incluye al Homo habilis y considera a los autralo-
pitecinos como una rama lateral.
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Figura 9.2. Esbozo filogenético del Homo sapiens y otros primates
superiores. Considera al Homo habilis en la linea ancestral directa del
H. sapiens

9.2. Homo erectus y Homo sapiens

El Homo habilis (sensu Leakey) no abandoné su lar nati-
vo, pero 2 millones de afios después la evidencia f6sil sefiala
la presencia del género Homo en Asia y Europa. En 1890
Dubois encontr6é en Trinil, Java, los restos de un hominido
que designdé como Pithecanthropus erectus. Este organismo
muestra caracteristicas intermedias entre el Homo habilis y
el Homo sapiens. La capacidad craneana mayor, la reduc-
ci6n de los molares y una abertura nasal menos “simiesca”
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separan al “hombre de Java” de sus ancestros africanos. Los
restos encontrados por Dubois tienen una edad aproximada de
520.000 anos, Pleistoceno Medio, similar a la calculada para
toda una familia de fésiles descritos bajo los diversos nombres
de Homo heilderbergensis (Alemania), Atlanthropus mauri-
tanicus (Argelia) y Sinanthropus pekinensis (China). Algo més
antiguos son los restos encontrados por Von Koeningswald en
Java (700.000 anos) y designados como Homo modjokertensis.
Todos ellos son considerados actualmente como razas geogra-
ficas de una sola especie, Homo erectus, cuya amplia distribu-
cién cubrié extensas zonas del viejo mundo entre las glacia-
ciones de Mindel y Riss (ver Tabla 9.2).

Tabla 9.2. Fosiles humanoides del Pleistoceno vy Holoceno, edad,
glaciaciones y culturas

Anos atras Glaciaciones Fosiles Culturas
15.000 Postglacial Homo sapiens Neolitica
Wurm Cro-magnon
Mt. Carmel
Neardenthal Magdaleniense
Steitheim
Swanscombe Musteriense
Solo
150.000 Riss Verszollos
Sinanthropus Acheulense
Heildelberg
400.000 Postglacial Java
Mindel Olduvai IT
Homo erectus Cromeriense
Homo habilis Olduvayense
1.000.000 Gunz Australopitecinos
Homo habilis
2.000.000 Villafranquiense Australopitecinos
Donau Homo habilis
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Los restos de animales y herramientas asociadas a los f6-
siles del Homo erectus permiten suponer que este organis-
mo utilizaba el fuego, era cazador y elaboraba primitivos ins-
trumentos de piedra. Algunos autores sugieren incluso, la exis-
tencia de un lenguaje articulado primitivo en el Homo erectus.

Si el Homo sapiens actual surge por transformacién gra-
dual del H. erectus, no deberia sorprender el hallazgo de for-
mas intermedias. En efecto, los fésiles de Solo (Java) y
Verteszollos (Hungria), parecen constituir formas interme-
dias entre ambas especies.

Otros restos fésiles, Rhodesia y Saldanha, también mues-
tran caracteristicas intermedias entre el hombre actual y el
Homo erectus. Lo anterior permite ubicar en un periodo com-
prendido entre 200.000 y 500.000 afios atras, la transforma-
cion del H. erectus en H. sapiens.

El interés en nuestra genealogia no ha decaido. Los
paleontdlogos siguen descubriendo restos e interpretando las
relaciones entre cada nuevo hallazgo y los precedentes, o
reinterpretando la ubicacion relativa de cada uno de ellos.

Sin embargo, la informacién obtenida de la literatura
(morfolégica, capacidad craneal, estructura social, etc.) no
permiten el establecimiento de una clara relacién de paren-
tesco entre estas especies y pueden ilustrarse a través de la
figura 9.3.

El analisis de los procesos de especiacion y formacion de
razas geograficas en otros organismos hacen pensar que la es-
pecie humana debid originarse en una area geografica defini-
da. Posteriormente, debié ocurrir la diferenciacién racial en la
medida en que nuevas zonas fueron colonizadas. Esta hipdte-
sis ha recibido el nombre de monofilética o monocentrista en
oposicién a las ideas sustentadas por Weinreich y Coon de un
origen polifilético del Homo sapiens el cual las cuatro razas
“mayores”, negroides. australoides, caucasicos y mongoloides
habrian derivado respectivamente de las poblaciones de
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Rhodesia, Java, Monte Carmel y Pekin. Esta segunda hipéte-
sis es poco aceptada. Resulta realmente dificil concebir al Homo
sapiens como el producto de la fusién de cuatro linajes diferen-
tes. Toda la evidencia paleontolégica, etoldgica y cultural apun-
ta més bien hacia un origen comtun y una posterior diversifica-
cién racial que ocurre por el aislamiento relativo de poblacio-
nes que migran por buena parte del planeta.

Homo sapiens

H. neanderthalensis
— H. heildelberguensis
Homo

H. antecessor
= ? —H. ergaster
? —H. erectus
—? =—H. habilis

— ? =H. rudilfensis

? ==A. africanus

Australopithecus

? = A. garhi

A. afarensis

P. aethiopicus

- P. boisei
Paranthropus I

I—P. robustus

Figura 9.3 Diagrama de relaciones filogenéticas hipotéticas entre las
las diferentes “especies” de Homo y sus relativos mds cercanos
(Australopithecus). Datos tomados de la literatura. Como puede obser-
varse existen serias dudas de la posicion relativa (?) de muchas especies.
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9.3. Evolucion del cerebro

Una de las caracteristicas mas resaltantes de nuestra espe-
cie es la existencia de un gran cerebro. El proceso evo-lutivo
de los hominidos se caracteriza, entre otras cosas, por un gra-
dual incremento de la capacidad craneal (Tabla 9.3). En efecto,
el volumen del craneo de los australopitecos (450-550 cc) simi-
lar al de algunos grandes monos actuales, es apenas la mitad
del estimado para el “hombre de Pekin” y s6lo una tercera par-
te del existente en el hombre actual. Por otra parte, los monos
superiores actuales (Pongidae) presentan capacidades
craneales comprendidas entre 80 cc (Gib6n) y unos 550 cc (ma-
chos de Gorilla). Es decir, que ya el Homo habilis de 2 millones
de afios atras presentaba un craneo de mayor volumen que cual-
quiera de los poéngidos conocidos.

Tabla 9.3. Edad aproximada, ubicacion, estatura, peso y volumen
craneal (cuando ha sido posible determinarlos) de las especies de
Homo. Incluye los peculiares y muy recientes fésiles de la Isla de
Flores, 7 individuos, con su reducido tamano sobre los que atin
hay controversia.

Especie Edad Anos Ubicacion Estatura Peso Volamen
(10°%) (m) (kg) craneal (cc)

Homo habilis 2,2-1,6 Africa 1,0-1,5 33-35 660
H. erectus 2,0-0,03 Africa-Eurasia 1,8 60 850-1.100
H. rudolfensis 1,9 Kenya
H. georgicus 1,8 Rep. Georgia 600
H. ergaster 1,4-1,0  Africa(SyE) 1,9 700-850
H. antecessor 1,2-0,8 Espana 1,75 90 1.000
H. cepranensis 0,9-0,8 Italia 1.000
H. heildelbergensis 0,6-0,25 Africa-Eurasia 1,8 60 1.100-1.400
H. neanderthalensis 0,35-0,03 FEurasia 1,6 55-70 1.200-1.850
H. rhodesiensis 0,3-0,12 Zambia 1.300
H. sapiens sapiens 0,2-pres. Cosmopolita 1,4-1,9 50-100 1.000-1850
H. sapiens idaltu 0,16-0,15 Etiopia 1.450
H. floresiensis 0,1-0,012 Indonesia 1,0 25 400
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Sin embargo la evidencia actual muestra grandes variacio-
nes en la talla, peso y capacidad craneal de nuestros ancestros
inmediatos. En todo caso la capacidad craneal no es el tnico
factor responsable por las elevadas dotes mentales del hombre
y entre nuestros contemporaneos hay también grandes varia-
ciones. Elefantes y otros vertebrados de gran tamarfio poseen
cerebros voluminosos. Sin embargo, Rensch ha demostrado
la existencia de cierta relacién entre el tamano del cerebro y
la capacidad de memorizacién y aprendizaje en muchos orga-
nismos. Ademas del tamano es necesario considerar el pro-
ceso de diferenciacién. En los vertebrados existe una nitida
tendencia al incremento y diferenciaciéon de la parte ante-
rior del cerebro. En los mamiferos esta es la zona méas desa-
rrollada y ademas aparece la corteza y las circunvoluciones.
En los hominidos, a través de la elaboracién de moldes, se
intenta actualmente correlacionar el incremento en volumen
con la gradual complejidad.

Esta técnica presenta serias limitaciones debido a que los
moldes endocraneanos tan sélo permiten la representacion
de las envolturas (Kochetkova, 1966; Niesturj, 1972), hacien-
do dificil la especulacién sobre el periodo de surgimiento
del lenguaje articulado y otras caracteristicas que suelen ser
empleadas para diferenciar intelectualmente al H. sapiens
de sus ancestros, sin embargo cada dia surgen nuevas técni-
cas que pueden arrojar nueva informacion sobre el tema.

9.4. La inteligencia y el comportamiento

Lerner (1968), ha sefialado que las consideraciones éti-
cas, politicas y socioecon6émicas, en particular cuando las
mismas involucran sectores minoritarios o en desventaja, han
oscurecido el problema de las bases genéticas de la inteli-
gencia y han impregnado su analisis con factores emociona-
les. En efecto, ha sido en torno a este topico en el cual la
vieja controversia “medio vs herencia” ha alcanzado sus mas
apasionados niveles. El alto grado de socializacién y desa-
rrollo cultural de nuestra especie hace algo dificil el analisis
aislado de los componentes “heredados” y los “aprendidos”
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del comportamiento. En consecuencia, aun persisten posi-
ciones educacionales (“behaviorismo”) extremas que consi-
deran factible la enseflanza “de cualquier cosa” a todo ser
humano, dada la posibilidad de encontrar el método apro-
piado. En el otro extremo también persisten posiciones
“geneticistas” a ultranza que postulan la invariabilidad
fenotipica del comportamiento genéticamente determinado.

Ambas posiciones resultan ingenuamente emocionales
frente a la evidencia. El fenotipo, hemos sefialado previa-
mente, es el producto de la interacciéon entre el componente
hereditario y el medio. Pensar que la inteligencia o el com-
portamiento humano pueden escapar a esta generalizacion,
equivale a atribuir a estas caracteristicas un componente
magico o metafisico.

Como ha sefialado Dohzhansky (1962), el término “inna-
to”, devaluado por muchos afos, esta en proceso de recupe-
raciéon como concepto general para incluir aquellos aspectos
propios de cada especie, presentes en cada individuo (den-
tro de la esperada variabilidad genética de cada especie) e
independientes del medio en el cual se desarrolla. En este
sentido los estudios en gemelos monocigdticos criados en
el mismo hogar y en hogares diferentes permiten un ana-
lisis de los componentes hereditarios y la influencia del
medio en distintos aspectos del comportamiento y de la in-
teligencia.

Lenz (1963) y Jensen (1969), han analizado directa e indi-
rectamente el resultado en pruebas de inteligencia en ge-
melos (ver Mazur y Robertson, 1972) mono y dicigéticos. Los
resultados hacen evidente la existencia de un fuerte compo-
nente hereditario. Asi, la correlacion entre las pruebas de
gemelos monocigéticos criados juntos es de 0,91, 0,92 y 0,96
para las pruebas de Binet, Otis y Stanford y sélo de 0,64,
0,62 y 0,88 en el caso de gemelos dicigéticos criados juntos.
Asimismo, Jensen ha recopilado toda la informacién exis-
tente en la literatura y los valores medios para la correlacion
entre gemelos es mostrada en la Tabla 9.4.
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Tabla 9.4. Valores medios para la correlacion entre gemelos

Gemelos monocigdticos criados juntos 0,87
Gemelos monocigéticos criados separados 0,75
Gemelos dicigdticos criados juntos 0,56

Gemelos dicigéticos criados separados 0,49

Los gemelos dicigéticos comparten el medio uterino, pero
su composicion genética es, en promedio, similar a la de her-
manos no gemelos; por el contrario, los monocigdticos son
genéticamente iguales, salvo mutaciones somaticas. De este
modo, las diferencias entre gemelos criados juntos (ambien-
tes tedricamente similares) y separados (generalmente por
adopcién; ambientes teéricamente diferentes) deben dar una
idea aproximada de los componentes hereditarios y adquiri-
dos por aprendizaje. De igual manera, la comparacién entre
monocigéticos y dicigoticos satisface la hipotesis de que en-
tre los primeros, siendo genéticamente mas parecidos entre
si, debe haber mayor correlacién independientemente del
medio donde hayan sido criados. Desde los trabajos citados,
ya considerados como clasicos, se ha acumulado méas informa-
cién e incluso alguna evidencia (Petronis, 2009) de la existen-
cia de factores epigenéticos, es decir de herencia no vinculada
directamente al ADN, comunes en los gemelos monocigéticos.

Estos datos pueden ser sometidos a criticas de diversa
indole, pero dificilmente puede ignorarse la existencia del
componente hereditario.

El estudio de gemelos ha permitido también el analisis
de caracteristicas de la personalidad tales como desviacio-
nes psicopaticas, depresion, dominancia, ansiedad, depen-
dencia, seriedad, entusiasmo, sensibilidad estética y otros.
Los resultados muestran grandes diferencias. Asi, mientras
que el componente hereditario de algunas desviaciones
psicopaticas, depresién, entusiasmo y la confianza personal

204



C.E. Machado-Allison, A. Machado-Allison, D. Rodriguez y Y. Rangel

parece ser alto, el correspondiente a la dominancia, ansie-
dad, sentido estético y excitabilidad es bastante bajo (Gottes-
mari, citado por Lerner, 1968).

Otro aspecto del comportamiento razonablemente bien
estudiado es la esquizofrenia. Tras anos de controversia,
Heston (1970) ha demostrado, estudiando hijos de madres
esquizofrénicas adoptados por padres no esquizofrénicos (es
decir, no sometidos a un “ambiente esquizofrénico”), la exis-
tencia de un fuerte componente hereditario en esta enfer-
medad (Tabla 9.5).

Otros aspectos del comportamiento cuyo caracter heredi-
tario esta claramente establecido han sido discutidos en ca-
pitulos anteriores, nos referimos a aquellos derivados de
cambios cromosémicos. Por ejemplo se han efectuado algu-
nos estudios sobre el aparente comportamiento agresivo de
individuos con una férmula cromosémica XYY; sin embargo,
los mismos sdlo cubren un sector de la poblacion (reclusos
de carceles y hospitales psiquiatricos) y seria necesario ana-
lizar esta posible correlacién tomando en cuenta diversos
grupos sociales y raciales, asi como distintas culturas.

Tabla 9.5. Esquizofrenia, otras alteraciones del comportamiento y
coeficientes de inteligencia (I.Q) en hijos de madres esquizofrénicas
criados en adopcién y en hijos adoptados de madres no
esquizofrénicas*®. (Heston, 1970).

Madres Esquizofrenia Desorden Personalidad 1.Q
Neuroéticos antisocial

Esquizofrénica 11% 28% 19% 94,0
(n=47)
No esquizofrénica 0 14% 4% 103,7
(n=50)

* Todos los hijos habian sido separados de las madres durante el
primer mes de vida.

El efecto del medio sobre la inteligencia tampoco es despre-
ciable. Lerner (1968) ha recopilado, de diversas fuentes, datos
sobre los coeficientes de inteligencia en tres paises (Estados
Unidos, Unién Soviética y Reino Unido) relacionados a la ocu-
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pacién de los padres (Tabla 9.6). Los resultados muestran,
independientemente del pais, una gradual reduccion del co-
eficiente en funcién de la posiciéon socio-econdémica sbélo ex-
plicable a través de diferencias en el ambiente familiar. Una
vez establecida la existencia de un componente genético en el
comportamiento y en la inteligencia, no resulta particularmente
dificil considerar la existencia de un proceso evolutivo.

Tabla 9.6. Coeficiente de inteligencia de los hijos y ocupacion de los
padres en tres paises (Lerner, 1968, Modificado).

Ocupacion Coeficiente (IQ)
USA URSS RU
Profesional 116 117 115
Semiprofesional 112 109 113
Obreros especializados 105 101 102
Obreros no especializados 96 92 95

Los distintos componentes de eso que llamamos “inte-
ligencia” no surgen como una “necesidad” (Niesturj, 1972)
como sugieren algunos autores neolamarckianos, sino que
son el resultado de un proceso de selecciéon natural. Pero al
mismo tiempo, no es posible considerar las elevadas dotes
intelectuales del Homo sapiens como un simple paso cuanti-
tativo, “una cuestion de grado”, frente a los demés primates.
Con la inteligencia ha ocurrido lo mismo que con ciertos érga-
nos en una nueva zona adaptativa, es decir, ha surgido una
novedad evolutiva. Podemos encontrar en sus ancestros, asi
como en los linajes actuales de los Pongidae, los elementos pre-
cursores; asi como existe homologia entre las de los murciéla-
gos y las patas delanteras de los restantes mamiferos, pode-
mos diferenciar claramente las dotes intelectuales de un chim-
pancé y de un hombre.

El linaje del género Homo, penetré gradualmente en una
nueva zona adaptativa, donde la inteligencia, la constitucién
de un grupo social diferente, la elaboracién de herramientas,
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la comunicacién verbal y otras caracteristicas tenian (y posi-
blemente aun lo tienen) un valor adaptativo superior al de la
fuerza fisica o la presencia de 6rganos especializados.

Algunos autores han sugerido que posiblemente nuestro
intelecto no ha cambiado gran cosa desde la apariciéon del
hombre de Java. Esta es una opinién aventurada. Resulta
dificil ignorar la enorme presion selectiva que debe haber
sido impuesta a la humanidad en sus albores; la glaciacion
de Wirm (iniciada unos 65.000 anos atras) debié imponer
severas limitaciones a los individuos menos dotados para una
eficiente comunicacién verbal y una actividad social arméni-
ca. No resulta extrano que la cultura Musteriense (40-50.000
anos atras) surja precisamente durante ese periodo glacial y
que para la parte media de dicha glaciacion (30.000 anos atras)
se manifiesta en las exquisitas pinturas rupestres y estatuillas
(Altamira, Santillana, Lascaux).

La organizacién macrosocial (ciudades, estados) apenas
aparece unos 9.000 anos atras, como una consecuencia de la
llamada Revolucion Neolitica cuando el hombre comien-za a
dominar la agricultura y generar excedentes alimenticios
almacenables. Desde el Neolitico hasta nuestros dias los
avances de la técnica, de la medicina y el desarrollo social
quizéas hayan creado un manto de proteccion cultural en el
seno del cual el nimero de descendientes vivos no parece
estar particularmente asociado a las dotes mentales de los
progenitores. Si la inteligencia posee un componente he-
reditario, y la evidencia asi parece indicarlo, el cambio
evolutivo sera inevitable. Impredecible quizas sea la direc-
ciéon de mismo, ahora funcién de nuestro desarrollo social y
cultural.

9.5. Las razas humanas

Homo sapiens fue el nombre que Linneo seleccioné para
denominar a nuestra especie. Era su criterio el que todos los
seres humanos de la actualidad pertenecian a una sola espe-
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cie y ese criterio no ha cambiado. El intercambio genético
entre las distintas poblaciones humanas ocurre libremente,
sin mas retracciones que la distancia y factores culturales
transitorios. No existen barreras reproductivas infranquea-
bles, ni tampoco hay evidencia de mecanismo alguno de ais-
lamiento reproductivo (King, 1971).

Esporadicamente algunos grupos establecen restric-ciones
al intercambio genético con otros. La historia de la humani-
dad es rica en ejemplos de este tipo. Un ejemplo bien docu-
mentado es el del sistema de castas en la India (Dobzhansky,
1962); las casas reinantes de Europa, sectas religiosas en
muchas latitudes y la discriminacion racial, son otros ejem-
plos. Sin embargo, estas restricciones nunca han dejado de
ser violadas y en el mejor (o peor) de los casos apenas se han
traducido en diferencias en la frecuencia de algunos alelos.

La discusion sobre el origen, nimero e incluso la existen-
cia misma de las razas humanas, ha estado también prenada
de emocion. No es posible negar la influencia de los concep-
tos tipologicos de “raza” empleados en los siglos XIV-XIX en
la controversia, asi como la confusién introducida por los fi-
l6sofos racistas y los llamados “darwinistas sociales” en tor-
no a las ampliamente predicadas igualdades y desigualda-
des frente a la ley y a la sociedad. Tal como sefiala Dobzhansky
(1962):

[13

. igualdad ha sido confundida con identidad y di-
versidad con desigualdad. Han sido confundidas tan cro-
nica, persistente y obstinadamente, que uno no puede evi-
tar el sospechar que la gente tiene profundos deseos de con-
fundirlos”.

La existencia de variedades geograficas, razas o poblacio-
nes geograficamente diferenciadas en la especie humana, es
un hecho, no una hipétesis. Existe en nuestra especie, al
igual que en otras muchas especies de amplia distribucion,
poblaciones locales portadoras de frecuencias genéticas di-
ferenciadas y reconocibles. Si las llamamos razas, etnias o
subespecies es irrelevante; esto no altera el hecho de que
tales diferencias existen.
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Hemos senalado antes que el H. sapiens logré colonizar
los mas distantes puntos del planeta asi como lo hito su
ancestro, el Homo erectus (Africa, Java y China). Esta am-
plia distribucién no es extrana en mamiferos de cierto tama-
no. Simons (1968) comparé la fauna del Plioceno de Eurasia y
Africa y concluye senalando la inexistencia de barreras a la
distribuciéon de grandes mamiferos entre el Mioceno y el
Plioceno. De igual manera, las contracciones en la distribucién
de varias especies durante los periodos glaciales, son también
concordantes y estan bien documentadas.

Los parrafos anteriores nos conducen hacia el problema
del origen geografico del hombre. Los hominidos fésiles del
Mioceno, previos a los australopitecinos, han sido encon-
trados en una amplia zona que va desde Espana hasta Euro-
pa Central y desde Kenya y Egipto hasta China en el sur.
Los australopitecinos fueron encontrados en zonas tropica-
les y subtropicales del viejo mundo. Finalmente, los fésiles
de Africa Oriental podrian indicar que el género Homo se
origin6 en este continente y posteriormente (H. erectus)
colonizé amplias zonas de Asia. Por otra parte, los fésiles
de H. sapiens cubren una extensa zona del norte de Africa,
el Mediterraneo europeo, Cercano Oriente y el Centro de
Europa.

Particular interés han despertado los fésiles de Monte
Carmel (Skhul), en los que individuos con rasgos atribuibles
a los grupos de Neanderthal y Cro-Magnon han sido encon-
trados en la misma poblacién. Si bien debe ser tomada con
cautela la sugerencia de que la poblacién de Monte Carmel
pudiese constituir el centro de radiaciéon del H. sapiens, no
sera posible alejarse mucho del cuadrante oriental del Medite-
rraneo, en la confluencia geografica de los tres continentes del
viejo mundo, en la busqueda de nuestros origenes.

Queda aun por resolver el problema del periodo en el cual
ocurrié la diferenciacién racial. Es necesario sefalar que si
consideramos a las razas como poblaciones mendelianas
geograficamente diferenciadas, entonces la diferenciacion se
inici6 con las primeras migraciones y la constitucion de los
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primeros grupos geograficamente aislados y con escaso flujo
genético entre ellos. Existe evidencia del cruce del estrecho
de Behring unos 40.000 afos atras; para este mismo periodo
representantes del Homo sapiens habian alcanzado Africa
del Sur. Sin embargo, es posible que haya sido durante la con-
traccion de los hielos, 15 a 12.000 afos atras, cuando se regis-
tré un sensible crecimiento numérico de la poblaciéon y se ace-
leré el proceso migratorio.

Los rasgos distintivos de los distintos grupos humanos
estan bajo permanente revisiéon y permanentemente surgen
nuevos elementos que podran hacer cambiar el nimero y la
denominacién de las razas. Estas caracteristicas son de na-
turaleza muy variada y en la medida en que el conocimiento
de la genética humana avanza, nuevos elementos son toma-
dos en consideracién. Una caracteristica empleada desde
hace mucho tiempo es el color de la piel. La pigmentacién
cutanea parece estar regulada por mas de un par de alelos y
la frecuencia de los mismos parece tener cierta relacion con
la latitud, hecho que ha llevado a muchos autores a postular
la existencia de un fuerte valor adaptativo para la misma De
este modo, las diferencias en coloracién han sido interpreta-
das como el resultado de presiones selectivas determinadas
por la sintesis de vitamina D. En los trdopicos, ha sido sugeri-
do, la piel oscura evitaria un exceso de sintesis que puede
causar lesiones renales y depositos de calcio; por el contra-
rio en latitudes elevadas, la piel clara permitiria la absor-
cién de mayor cantidad de radiacién ultravioleta que se tra-
duciria en una sintesis apropiada de vitamina D que evita-
ria el raquitismo.

Otros autores han sugerido que la coloracién oscura po-
dria estar asociada a los bosques himedos tropicales donde
conferiria a sus portadores ventaja selectiva como colora-
ci6on protectora. Otra alternativa presentada esta en rela-
cién a la baja frecuencia de carcinomas de la piel en los indi-
viduos de epidermis mas oscura; en consecuencia, ha sido
sugerido un valor adaptativo para la piel oscura en zonas de
elevada radiacion solar.
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Post, Daniels y Binford (1975) publicaron datos que pare-
cen senalar la existencia de diferencias significativas en la
tolerancia a bajas temperaturas entre individuos de piel cla-
ra y oscura, siendo, entre otras cosas, mas frecuentes las le-
siones cutaneas por congelacién en los segundos. Este tra-
bajo podria complementar la hipétesis de Loomis (1967), so-
bre la importancia de la sintesis de vitamina D, quien sugie-
re un origen tropical o subtropical para el Homo sapiens (al
menos limitado al sur de los 40° N). Loomis considera que
los grupos primitivos deberian ser oscuros y estar cubiertos
de un pelaje mas denso que el actual; posteriormente, al mi-
grar hacia el norte, los individuos con menos pelo y piel mas
clara habrian tenido ventaja selectiva sobre los restantes por
su mayor resistencia al raquitismo.

Todas estas hipétesis encuentran un serio desafio en la
heterogénea distribucion de la coloraciéon de la piel en los
habitantes de distintas regiones de América y Asia. Los ha-
bitantes de la América Tropical, sur e islas de Asia presen-
tan una piel considerablemente menos pigmentada que los
Africanos de latitudes similares. De igual modo, en Africa
existen grandes variaciones en la coloracién de grupos
simpatricos. Brace (1969) ha senalado que es posible expli-
car esta situacion a través de los distintos procesos migra-
torios, algunos ocurren en tiempos histéricos. De este modo,
la coloracién morena de los habitantes del sur de la India e
Indonesia podria ser el resultado de la fusién de la pobla-
cion original con los invasores indo-europeos y mongoloides
respectivamente.

Otra caracteristica asociada a la distribucion geografica
es la “constitucion corporal” (ver reglas de Bergman y Allen).
En efecto, Baker (1958) ha calculado la relacién peso-estatu-
ra en diversos grupos y encuentra que los pobladores de zo-
nas tropicales, independientemente de su estatura presen-
tan los mayores indices corporales (estatura/peso).

Tal como sefialamos previamente, el nimero de las razas
humanas varia considerablemente en funcién al criterio del
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autor y a las caracteristicas diagnésticas empleadas. En 1775
Blumenbach propuso una clasificacién de la humanidad en
cinco razas (Caucasica, Mongoélica, Etié-pica, Americana y
Malaya) empleando como criterio el color de la piel. Boyd
(1950) propone también una clasificacién pentarracial, pero
emplea como criterio la distribuciéon de los grupos sangui-
neos. Resulta curioso observar la concordancia de dichas cla-
sificaciones (Tabla 9.7) con la distribucién geografica.

Tabla 9.7. Razas humanas segtin Blumenbach (1775) y Boyd (1950).

Blumenbach Distribucion Boyd
Caucasica Eurasia Caucasoide
Mongodlica Asia Mongoloide
Etiépica Africa Negroide
Americana América Indio Americana
Malaya Australasia Australoide

Otras clasificaciones han sido propuestas por Coon, Garn
y Birdsell (1950), quienes consideran no menos de 30 razas;
Garn (1961) propone una clasificacion de 32 agrupadas en nue-
ve razas geograficas principales (Amerindia, Polinésica,
Micronésica, Melano-papuéasica, Australiana. Hindd, Europea
y Africana). Dobzhansky (1962), basado en Garn, propone una
clasificaciéon con 34 razas (Tabla 9.8), cuatro de ellas de recien-
te formacion.

El panorama surge confuso para quienes aspiran encon-
trar una clasificacion simple y relativamente estable, tal como
la existente para las subespecies de otros organismos. Sin
embargo, al concebir las razas como poblaciones mendelianas
cambiantes en el tiempo (Dobzhansky, 1962) y con distintos
grados de afinidad genética, la elaboracién de una clasifica-
ci6on simple resulta dificil. Las razas humanas tienen ade-
mas un dinamismo variado. Los ladinos. término selecciona-
do para la mayor parte de la poblacién actual de la América
Latina y producto de la fusién de no menos de cinco razas
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(indios centroamericanos, indios suramericanos, mediterra-
neos, negros de la selva y bantues), constituyen mas una cla-
se social que una raza y los nexos genéticos entre los habi-
tantes de un pais y otro son bastante tenues.

Tabla 9.7. Razas humanas segtin Dobzhansky (1962)

1. Europeos del noroeste 18. Africanos del este

2. Europeos del noreste 19. Sudaneses

3. Alpinos 20. Negros de la selva

4. Mediterraneos 21. Banttes

5. Hindtes 22. Hotentotes y Bushmen
6. Turcos 23. Pigmeos africanos

7. Tibetanos 24. Dravidas

8. Chinos del norte 25. Negritos

9. Mongoloides clasicos 26. Micronesios

10. Esquimales 27. Murrayanos

11. Asiaticos del sur 28. Carpentarios

12. Aint 29 Micronesios

13. Lapones 30. Polinesios

14. Indios norteamericanos 31. Neo-hawaianos

15. Indios centroanericanos 32. Ladinos

16. Indios suramericanos 33. Norteamericanos de color
17. Fueginos 34. Surafricanos de color

También existen profundas diferencias en la contribucion
de cada raza original en cada pais. Algunos como México,
Pert y Bolivia poseen una elevada poblacién indigena; otros,
como los ubicados en la zona del Caribe, presentan una ma-
yor poblacién de origen Africano en comparacion a aquellos
situados sobre la costa del Pacifico. El1 componente de ori-
gen europeo es considerablemente mayor en Argentina,
Chile y Uruguay que en la zona amazénica de Brasil, Colom-
bia, Bolivia. Ecuador y Pert. Unos 30 millones de latinoa-
mericanos han migrado hacia el norte del continente, el flu-
jo de Africanos, turcos y habitantes de Europa Oriental ha-
cia Europa Occidental ha sido incesante en los ultimos afios,
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procesos que van diluyendo las diferencias que establecid el
aislamiento geografico en los primeros milenios de nuestra
existencia como especie.

Finalmente debemos agregar un elemento adicional que
hace complejo el panorama racial. En la mayoria de los orga-
nismos las razas son poblaciones alopatricas diferenciadas y
dentro de la intergradacién es posible encontrar patrones
de diferenciacién geografica bastante nitidos. En el Homo
sapiens, diversos patrones culturales determinan la existen-
cia de razas simpatricas por periodos variables de tiempo.
Cualquier clasificacién racial sera siempre insuficiente para
englobar toda la variabilidad de la especie humana, pero esto
no significa, como han pretendido algunos autores, que las di-
ferencias no existen. Significa que existen diferencias como
productos temporales de las migraciones y la seleccién natu-
ral. Futuros reordenamientos raciales son previsibles en una
cambiante geografia politica y medios de transporte que crean
y rompen permanentemente barreras al flujo genético de la
poblacién humana.

9.6. Presente y porvenir

El proceso evolutivo del Homo sapiens ha generado una
situacion nueva y uUnica en la biosfera. Una especie, repre-
sentada por mas de 6 mil millones de individuos, ha adquiri-
do la capacidad de manipular a voluntad la natu-raleza. Las
presiones selectivas que modelaron al Homo sapiens estan
siendo neutralizadas por nuestra capacidad de producir y
construir todo aquello que pueda protegernos de diversos
riesgos. El extraordinario desarrollo tecnolégico de nuestra
cultura ha determinado que algunos autores se pregunten si
el hombre actual no estara perdiendo algunas caracteristi-
cas adaptativas. Por otra parte, existe una licita preocupa-
cién por el gradual incremento en las frecuencias alélicas de
genes considerados como deletéreos (diabetes, por ejemplo)
y la reduccion proporcional de otros (resistencia
inmunolégica a diversas enfermedades) debido al amplio uso
de vacunas y antibioticos.
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Realmente estos cambios genéticos dificilmente pueden
ser asociados a grandes cambios en el proceso evolutivo del
hombre. En la medida en que logre preservarse o incluso
incrementarse la atencién médica, estos cambios no debe-
ran generar grandes problemas, a menos que los portadores
de genes deletéreos tengan, por muchas generaciones, una
aptitud darwiniana muy elevada, cosa dificil de creer. Por
otra parte, la gran movilidad de la poblacion actual estaria
apuntando hacia un incremento en la variabilidad genética
total que bien podria compensar el incremento en el lastre
genético. Resulta obvio sefialar que los factores selectivos
que modelaron al Homo sapiens en sus albores, ya no deben
estar actuando con la misma intensidad. Sin embargo es ne-
cesario indicar que mientras existe natalidad diferencial,
habra una perpetuacién diferencial de genotipos y por con-
siguiente actuara la seleccién.

Frente a la idea de una organizacion social y cultural que
atenua los efectos de la seleccién, debemos senalar que los
riesgos de hambre y enfermedad ain existen para amplios
sectores de la poblacién humana y que han sido distintos los
grupos que en distintas épocas histéricas han gozado de los
maximos beneficios del desarrollo cultural y la riqueza. Ade-
mas, debemos tomar en cuenta que la eliminacién, en algu-
nos grupos, de mortalidad pre reproductiva como factor se-
lectivo ha sido reemplazada por distintas tasas y edades
reproductivas (Mayr, 1970).

Una elevada tasa reproductiva suele estar asociada a una
elevada aptitud darwiniana; sin embargo, la especie huma-
na parece plantear una situacién especial. El extraordinario
incremento numérico de la poblacién humana, la “explosién
demografica” esta intimamente ligado a nuestro pasado evo-
lutivo y puede ser elemento critico en la perpetuacion del
Homo sapiens sobre el planeta. La evolucién de la inteligen-
cia condujo a la compleja sociedad tecnolégica de nuestros
tiempos. Las reducidas tasas de mortalidad y el incremento
notable en la esperanza de vida al nacer constituyen sin lu-
gar a dudas una gran conquista de la humanidad, pero tam-
bién generan riesgos para nuestro futuro.
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De acuerdo a la evidencia obtenida de los fésiles, apenas
un 11 por ciento de los seres humanos que vivieron en el
Paleolitico lograron superar los 40 anos de edad. Deevey
(1960) ha estimado en poco mas de 30 anos la longevidad de
nuestros ancestros (Tabla 9.9) de ese periodo. Hoy en dia la
esperanza de vida al nacer oscila, en distintos paises, entre
50 y mas de 70 anos, con mas del 80 por ciento de la pobla-
cion con perspectivas de superar los 40 afos.

Tabla 9.9. Numero de habitantes, densidad y esperanza de vida al
nacer (modificado de Deevey, 1960 y otras fuentes.

Anos atras Habitantes Hab. /km? Esperanza
de vida
1.000.000 125.000 0,004 30
25.000 3.000.000 0,04 35
6.000 80.000.000 1,0 35
2.000 133.000.000 1,0 32
325 545.000.000 3,7 40
225 728.000.000 4,9 45
175 906.000.000 6,2 45
75 1.610.000.000 11,0 50
25 2.400.000.000 16,4 50
1960 3.000.000.000 20,0 60
1975 4.000.000.000 27,0 60
2000 6.270.000.000 44,0 64
2009- 6.760.000.000 45,2 66

Ademas de los riesgos obvios y ampliamente difundidos
de la superpoblacién, tales como el agotamiento de recur-
sos, la perturbacion ecolégica y la contaminacién (ver Holden
y Ehrlich, 1974, para una revision del problema), existen otros
quizas aun mas graves. Nuestro futuro evolutivo es ahora
una funcién de lo que, colectivamente, el Homo sapiens deci-
da. El crecimiento poblacional no puede continuar indefini-
damente a un ritmo del 2,5 por ciento anual, senaldbamos en
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la primera edicién de éste libro en 1976, lo que implica la
duplicacion de la poblacion cada 25 afos. Por fortuna la mis-
ma, para el 2009, se ha reducido a menos de la mitad (1,1%).
Llegara el momento que actuaran mecanismos reguladores,
biolégicos o culturales, apuntabamos hace mas de tres déca-
das y en efecto eso es lo que estd ocurriendo. El incremento
notable de la poblacién urbana en los Gltimos 40 anos ha de-
terminado una reduccién importante de la tasa de crecimien-
to poblacional.

Frente al problema poblacional han palidecido las gran-
des controversias del pasado. Ni siquiera las predicciones,
parte basadas en la ciencia, parte ficcion y parte fantasia
humanistica, realizadas por Huxley, G. R. Taylor y Alvin
Toffer, pueden competir frente a un asunto tan importante
como el impacto de casi 7 mil millones de habitantes sobre el
planeta. Marilyn Fergusson (1973) ha sennalado que la pre-
diccién se ha convertido en un pasatiempo popular, quizas
esto sea producto del desarrollo cientifico. Pero ademas de
predecir, la ciencia tiene otra funcién, y esta es la de contro-
lar, la de influir sobre el desarrollo de nuestras sociedades.
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GLOSARIO

Adaptacion: Proceso a través del cual una poblacion adquie-
re la capacidad de vivir y reproducirse en un deter
minado ambiente.

Adaptaciones: Referido a aquellos atributos que no han
cambiado de funcién a lo largo del proceso evolutivo
(ver Aptacion y Exaptacion)

Adaptabilidad: Potencial de adaptacion.

Adaptadura: Medida de la adaptacién bajo un conjunto de-
terminado de caracteristicas ambientales. Puede ser
medida a través de la tasa intrinseca de crecimiento.

Alopdatrico: Poblaciones o especies que ocupan areas geogra-
ficas diferentes.

Alopoliploidia: Poliploidia por duplicacién de los cromoso-
mas de un hibrido (duplicaciéon de dos complementos
cromosémicos diferentes

Anagénesis: Evolucion progresiva, gradual. Transformacién
de un linaje o una especie.

Aptacion: Cualquier atributo o caracter en un organismo al
que le podemos asignar uma funcién (ver Adaptacién y
Exaptacion).

Aptitud darwiniana: Diferencia relativa entre la contribu-
cién (progenie) de cada genotipo. Suele asignarse el
valor 1 al genotipo que presenta la mayor contribucién.

Autopoliploidia: Poliploidia por duplicaciéon de los cromoso-
mas de una especie (duplicacién de un complemento
cromosdmico).

Barrera geogrdfica: Cualquier accidente o condicion fisica
del ambiente que impide o limita el flujo genético en-
tre poblaciones.

Braditelia: Evoluciéon lenta. (Estasis evolutivo).

Capacidad de carga (K): Limite superior del tamano de una
poblacién en crecimiento. Punto de equilibrio de una
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poblacién que se alcanza cuando la diferencia dIN/dt es
igual a cero.

Cariotipo: Ntmero y forma de los cromosomas de una pobla-
cién o especie.

Catastrofismo: Conjunto de ideas que intentan explicar las
discontinuidades eoldgicas y del registro fésil por la
sucesién de eventos catastréficos en la naturaleza.

Coeficiente de seleccion (s). Cantidad en la cual puede redu-
cirse el valor maximo (1,0) de la aptitud darwiniana
(ver Aptitud darwiniana).

Convergencia (Evolucion convergente): Presencia de carac-
teristicas fenotipicas similares en organismos poco re-
lacionados genéticamente como resultado de presiones
selectivas parecidas; similaridad fenotipica alcanzada
por adaptaciéon a ambientes similares en grupos no re-
lacionados filogenéticamente.

Cladogénesis: Multiplicacién de especies o linajes. Emergen-
cia de dos o0 mas formas a partir de un linaje ancestral.

Clinal: Variacion gradual de un caracter en poblaciones
contiguas.

Clone: Conjunto de individuos derivados de un solo progeni-
tor por reproduccién asexual.

Coadaptacion: Interaccion armoénica (epistatica) entre genes
asociados entre si por un determinado proceso evolutivo.

Competencia: Interaccion entre dos o mas organismos carac-
terizada por una o mas de las siguientes situaciones: a)
demanda comun por un recurso existente en cantida-
des limitadas; b) interferencia activa o pasiva en la
explotaciéon de un recurso y, c¢) alteraciéon de las pro-
piedades de un recurso de tal forma que impide o limi-
ta su explotacién.

Cosmopolita: Organismo de amplia distribucién, presente
en todos los continentes y/o mares y a distintas lati-
tudes.

Cromosoma: Organelo celular nuclear portador del mate-
rial genético.
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Darwinismo: Relativo a las ideas de Darwin. Generalmente
evoluciéon por seleccién natural y competencia como
consecuencia del crecimiento de las poblaciones.

Deficiencia cromosémica: Pérdida de un sector de un cromo-
soma.

Deme: Poblaciéon local (poblacién mendeliana).

Denso dependiente: Mecanismo de regulacién poblacional
en los cuales los cambios numéricos son en alguna for-
ma funcién del nimero de individuos presentes en la
poblaciéon y de sus interacciones.

Denso-independiente: Mecanismo de regulacién poblacional
en el cual los cambios numéricos son independientes
del nimero de individuos de la poblaciéon y esencialmen-
te bajo el control de factores climaticos.

Diagnostico (a): Caracteristica diferencial nitida empleada
para la separaciéon de grupos taxonémicos.

Dominante: El alelo que determina el fenotipo de heterocigoto.

Duplicacion cromosomica: Repeticiéon en la secuencia de
genes en un cromosoma.

Ecotipo: Raza local (raza ecolégica) con caracteristicas dife-
renciales adaptativas.

Efecto de posicion: Diferencia en la expresién de genes en
funcién de su posicién en el cromosoma.

Endémico: Especie cuyos individuos viven en un sélo lugar
(antagénico de Cosmopolita).

Entrecruzamiento: Intercambio de material genético entre
cromosomas homoélogos (“Crossing-over”) durante la
meiosis.

Equilibrio genético: Mantenimiento de la frecuencia alélica
sin cambio entre una y otra generaciéon (ver Principio
de Hardy-Weinbcrg).

Equilibrio puntual: Teoria evolutiva la cual establece que se
producen cambios en los caracteres en tiempos geologi-
cos muy cortos. Anténimo de gradual. (ver Saltacionista).
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Especie: Conjunto de poblaciones reproductivamente aisla-
das de otras agrupaciones similares (ver Capitulo sobre
especiacion).

Especie criptica: Especie cuyas caracteristicas diagndsticas
no son aparentes y por consiguiente el reconocimiento
es dificil.

Especiacion alopdtrica (geogrdfica): Proceso de formacién
de nuevas especies por aislamiento geografico de las
poblaciones de la forma original y consecuente ruptu-
ra del flujo genético.

Especiacion gradual: Formaciéon de nuevas especies por la
lenta y gradual acumulacion de pequenos cambios en
la composiciéon genética basicamente a través de la
selecciéon natural (ver Anagénesis).

Especiacion instantdnea: Constitucién de organismos posee-
dores de combinaciones genéticas diferentes y repro-
ductivamente aislados de sus progenitores. Proceso
asociado a la hibridacién y poliploidia.

Especiacion simpdtrica: Formaciéon de nuevas especies por
un proceso de diferenciacion de las poblaciones de la
forma original en ausencia de barreras geograficas o
interrupciones en la continuidad de la distribucion.
Adquisicion de mecanismos de aislamiento reproduc-
tivo entre individuos de la misma poblacion.

Estasis evolutivo: Arresto de cambios fenotipicos en perio-
dos geolédgicos largos.

Etologico: Relativo a los componentes del comportamiento
caracteristicos de una poblacién o especie determina-
dos genéticamente.

Exaptacién: estructura de un organismo que “evoluciona”
como una adpatacién a unas determinadas condiciones,
y una vez que ya esta consolidada (generalmente va-
rios millones de afios después) comienza a ser utiliza-
da y perfeccionada en pos de una nueva finalidad

Fecundidad: Potencial reproductivo expresado en términos
del ntmero efectivo de la progenie.
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Fecundidad especifica (mx): Numero promedio de hijas pro-
ducida por cada hembra a la edad x.

Fenotipo: Sumatoria de todas las caracteristicas observables
de un individuo y resultado de la interaccién entre su
genotipo y el ambiente.

Fertilidad: Potencial reproductivo expresado en términos
de la viabilidad de los gametos.

Filogenia: Historia evolutiva de un grupo biolégico determi-
nado.

Filogenético (relacion): Relativo a la posicién relativa de taxa
dentro de un grupo monofilético. Escuela taxonémica
basada en el agrupamiento de taxa monofiléticos.

Frecuencia génica: Numero relativo de alelos en una poblacion.

Frecuencia genotipica: Nimero relativo de combinaciones
diploides (genotipos) en una poblacién.

Gene: Unidad hereditaria cromosémica.

Genealogia: Relativo a la trasmisién de informacién gené-
tica ancestro-descendiente.

Genoma: Contenido genético (genotipo).
Genotipo: La totalidad del contenido genético.

Gonocorismo: Posesion de un sélo sexo por individuo. Pre-
sencia de gonadas funcionales de un sélo sexo.

Lastre genético: Reduccion de la aptitud darwiniana en relacion
a un valor éptimo o ideal determinado por la acumulacion
de genes deletéreos (concepto clasico). Reduccion de la apti-
tud mas alla de dos desviaciones estandar de la media de la
aptitud darwiniana de una poblacién (Dobzhansky). Cual-
quier acumulacién de material genético deletéreo que re-
duzca la probabilidad de supervivencia o persistencia de una
poblacién o especie (concepto inespecifico).

Macroevolucién: Cambios evolutivos transespecificos. Evolu-
cién de taxa mayores.

Macrogénesis: Origen subito de novedades evolutivas. Saltacio-
nismo. A veces se confunde con posiciones catastroéficas.

Melanismo: Oscurecimiento tegumental por produccion de
pigmentos.
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Melanismo industrial: Seleccién favorable a individuos os-
curos (melanicos) en areas donde el hollin y otros re-
siduos industriales depositados en el sustrato confie-
ren coloraciéon protectora.

Mendelismo: Relativo a Mendel. Existencia de factores he-
reditarios discretos. Conjunto de generalizaciones so-
bre la forma de transmisién de la informacién genetica
de una generaciéon a otra.

Monofilético: Grupo taxondémico natural. Incluye la especie
ancestral y todos sus descendientes.

Monotipica: Categoria taxondémica no diferenciada en catego-
rias subordinadas. Ejemplo: Especie monotipica (espe-
cie no diferenciada en subespecies o razas geograficas).

Morfo (Forma): Variante genético en una poblacion.

Multifactorial: Caracter controlado o determinado por varios
genes (Polifactorial).

Mutabilidad: Capacidad para mutar. Frecuencia de cambio
en un sitio genético.

Mutacion: Cambio heredable en la constitucion genética
(concepto general).

Neodarwinismo: Término empleado para calificar diversas
corrientes del pensamiento que, basadas en las ideas
de Darwin, han introducido diversas modificaciones
e interpretaciones.

Nicho: Conjunto de demandas, actividades e interacciones de
una especie o poblacién en el tiempo y en el espacio.

Ortogénesis: Evolucién predeterminada. Orientaciéon deter-
ministica no selectiva de la evolucién en un grupo o
para un caracter.

Parafilético: Grupo taxonémico no natural. Excluye al ancestro
o algin miembro del clado.

Paralelismo (evolucion paralela): Proceso de adaptacion en
organismos que presentan afinidad genética y que habi-
tan zonas adaptativas similares o que estan sujetos a pre-
siones selectivas parecidas, pero no comparten un an-
cestro comun
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Panmixia: Existencia de igual probabilidad de cruzamiento
e intercambio genético para todos los integrantes de
una poblacién (ver Principio de Hardy-Weinberg).

Partenogénesis: Desarrollo de huevos sin fertilizacion.

Polifilético: Grupo no natural incluye especies de diferentes
ancestros no miembros del clado.

Poligenes: Genes asociados en la determinaciéon de un caracter.

Polimorfismo: Presencia de fenotipos discontinuos en una pobla-
cion. Presencia de genotipos discontinuos en tal frecuencia
que no pueden ser atribuidos simplemente a mutacion.

Polimorfismo balanceado: Polimorfismo mantenido por la
superioridad se lectiva de los heterocigotos sobre los
homocigotos.

Poliploidia: Presencia de un complemento cromosémico
multiplo mayor que dos del numero haploide.

Politipica: Categoria taxondémica con dos o mas categorias
subordinadas.

Preadaptacion: Existencia de una determinada caracteris-
tica que permite a un organismo o a una poblacién la
invasion de un nuevo nicho o zona adaptativa.

Poblacion local o mendeliana: La totalidad de los individuos
de una especie que ocupan una determinada area y
constituyen una unidad reproductiva potencial.

Principio de exclusion competitiva: Dos especies no pueden
coexistir si poseen similares demandas ecoldgicas (ver
Nicho).

Principio del fundador: Los organismos colonizadores que
se constituyen en precursores de una nueva poblacién
suelen ser portadores de una pequena fraccién de la
variabilidad total de la especie o poblacién original.

Principio de Hardy-Weinberg: La frecuencia de los genes
en una poblacién se mantiene constante de una gene-
racién a otra en ausencia de mutaciones, seleccién na-
tural y eventos al azar, dado que exista panmixia en
dicha poblacién.
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Radiacion adaptativa: Diferenciacién de un linaje en varias
lineas evolutivas al penetrar en una nueva zona adap-
tativa (ver Zona Adaptativa).

Raza. Poblaciéon o agregado de poblaciones genéticamente
diferenciadas de otros grupos similares, generalmente
delimitadas geograficamente pero sin que existan
barreras reproductivas.

Recombinacion: Reordenacion genética durante la meiosis a tra-
vés del entrecruzamiento de los cromosomas homologos.

Reglas ecogeogrdficas: Generalizaciones de valor estadisti-
co, limitadas a algunos grupos, relativas a la existencia
de patrones regulares de variacion.

Saltacionista: Evolucion no gradual. Emergencia brusca de
variantes discretos. Evoluciéon a saltos. Anténimo de
gradualista (ver Equilibrio puntual).

Seleccion natural: Perpetuacion diferencial de genotipos debido a
las distintas capacidades de sus fenotipos en obtener repre
sentacion (progenie) en la siguiente generacion.

Seleccion disruptiva (diversificante). Cuando los extremos
fenotipicos de una poblacion son favorecidos por la
seleccién natural.

Seleccion direccional (dindmica): La forma supuestamente
méas comun de seleccién. Esencialmente el desplaza-
miento de los valores medios de un fenotipo dado en
una u otra direccion.

Seleccion estabilizante (normalizante): Cuando los fenotipos
extremos obtienen menor representacién (progenie) en
la siguiente generaciéon que aquellos ubicados en torno
a la media.

Seleccion r (Estrategia r): Cambios evolutivos que favorecen
la existencia de un valor elevado de la tasaintrinseca
de crecimiento a través de la optimizacién de uno o
mas de sus componentes.

Seleccion K (Estrategia K): Cambios evolutivos que favore-
cen los distintos componentes de la capacidad de
explotar eficientemente el medio o que incrementan
la habilidad competitiva.
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Semiespecie: Conjunto de poblaciones parcialmente diferen-
ciadas genéticamente y que han desarrollado mecanis-
mos incompletos de aislamiento reproductivo. Especies
in statu nascendi (Dobzhansky).

Simbiosis: Interacciones de diversa indole en los que, en
general, la aptitud, la adaptabilidad o la adaptadura
de una especie es incrementada por la acciéon de otra.
(Comensalismo, mutualismo, facilitacién).

Simpdtrico (a): Especies o poblaciones cuya area de distri-
bucién se superpone.

Sobredominancia: Heterosis por superioridad selectiva de
los heterocigotos sobre los homocigotos.

Sobrevivencia especifica (Ix): Proporcion de hembras que
sobreviven a una edad x.

Superespecie: Conjunto de semiespecies.

Supergene: Segmento cromosémico protegido del entrecruza-
miento y por consiguiente heredable como un sélo gene.

Tasa de reemplazo (Ro): Tasa neta de reproducciéon. Ntume-
ro promedio de hembras producido por cada hembra
por generacién.

Tasa evolutiva: Cuantificaciéon del cambio evolutivo (ver
Braditelia y Taquitelia). Numero relativo o absoluto
de grupos taxonémicos nuevos o extinguidos por
unidad de tiempo. Persistencia media de un taxon.

Tasa intrinseca de crecimiento (r) (Pardmetro malthusiano):
Fraccién por la cual una poblacién incrementa sus
numeros por unidad de tiempo.

Taquitelia: Evolucién rapida.

Territorio: Espacio defendido por un organismo contra la in-
trusién de co-especificos o integrantes de otras especies.

Tipolégico: Relativo al tipo o eidos (Platén). Concepcion
idealista de la naturaleza en la que los variantes de
una poblacion representan “desviaciones” de un tipo
o modelo. Escuela taxonémica que mantenia la inmu-
tabilidad de las especies.
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Transformacion o multiplicacion de las especies: Proceso por
el cual se originan nuevas especies (ver Anagénesis 'y
y Cladogénesis)

Translocacion: Intercambio de material genético entre cro-
mosomas no homologos.

Vicariancia: (Modelo de especiacion). Término utilizado que
indica la separacién de la especie ancestral por rup-
tura disgregacion del territorio geografico que ocupa y
subsecuente transformaciéon evolutiva de las poblacio-
nes aisladas.

Zona adaptativa: Zona de vida. Suele referirse al conjunto
de caracteristicas ambientales de un espacio determi-
nado que demanda la existencia de érganos y funcio-
nes especificas a aquellos organismos que intentan
colonizarlo.
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