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PREFACIO

El titulo de este libro esta basado en un hecho: la evolucién es la base de la biologfa. “Nada
tiene sentido en biologia excepto bajo el prisma de la evolucién”. Esta frase del eminente
evolucionista Theodosius Dobzhansky es, seguramente, una de las mas citadas en las ciencias
bioldgicas. Esta afirmacion es aceptada en el ambito mundial y Espafia no es una excepcion, los
biélogos espanoles son conscientes de la importancia de la evolucién. Citas como la menciona-
da del profesor Dobzhansky u otras parecidas, como por ejemplo: “La teoria de la evolucién ha
sido la principal idea unificadora de la biologia” (J. Maynard Smith), o, “Ninguna otra idea en
biologia es tan poderosa cientificamente ni tan estimulante intelectualmente como la evolucién”
(M. Ridley), son resaltadas muy frecuentemente en conferencias y en las memorias que los
profesores de universidad espafoles preparamos cuando pretendemos acceder a una plaza de
profesor titular o de catedratico de universidad. Sin embargo, a nivel académico, la importancia
que se le da a la evolucion es practicamente nula, hay muy pocas universidades que estén
impartiendo una asignatura de evolucion, y en los pocos casos donde se hace, frecuentemente
se presentan programas muy sesgados hacia alguna especialidad concreta. Esta es la gran contra-
diccion de la biologfa espaiola, mientras que en las universidades de la mayor parte de los paises
civilizados, la evolucién domina de una forma aplastante los planes de estudio de biologia, en
nuestro pais (y algin otro del ambito mediterrdneo), no se tiene practicamente en cuenta a la
hora de disefarlos. La tradicién evolutiva de la biologia espafola es tan escasa, que ni siquiera se
traducen los libros més clasicos y famosos, los que ya han sido traducidos a multitud de idiomas
(por ejemplo el de Douglas J. Futuyma (“Evolutionary Biology”).

En lo que respecta a la investigacion evolutiva en Espana, se puede observar otra contradic-
cién, ya que, aunque no demasiados, si hay grupos espafnoles que estan publicando trabajos en
las revistas evolutivas mas prestigiosas. Estos grupos espaioles trabajan en campos tan diversos
como la biologia molecular, ecologia y biologia evolutiva, genética, paleontologia, antropologia,
etc. Estos investigadores que han conseguido alcanzar un buen nivel de calidad reconocida
internacionalmente, han obtenido los conocimientos evolutivos necesarios gracias a la consulta
de los textos cientificos publicados en inglés. Sin embargo, se podrian mencionar dos hitos
importantes que han marcado la trayectoria de la evolucién en Espafa durante las tres Gltimas
décadas, el primero fue la publicacién, en 1974, del libro “La evolucién” (Biblioteca de Autores
Cristianos, de la Editorial Catdlica, S.A.), editado por tres paleontélogos y antropdlogos espario-
les: Miguel Crusafont, Bermudo Melendez y Emiliano de Aguirre. Este libro tuvo una destacada
repercusion en los campos de la antropologia y paleontologia, aunque no tanto en el de la
biologia. Los bidlogos quizas estuvimos mas influidos por el otro hecho destacable que fue la
traduccion de algunos libros del profesor Francisco J. Ayala, que constituyeron las primeras lec-
turas evolutivas de muchos de los que actualmente nos interesamos por estos temas.
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Las dos contradicciones a las que me he referido: que la evolucion es la gran olvidada de la
biologia espafiola, y que existen investigadores espanoles que estan trabajando sobre temas
evolutivos al mas alto nivel, son los motivos que me decidieron a abordar el proyecto de prepa-
rar este libro. Era un libro necesario para llenar una laguna importante y en Espaia existian las
personas capacitadas para llevar a cabo ese proyecto. El objetivo es muy simple pero también, al
mismo tiempo, muy ambicioso: me sentiria completamente satisfecho si con este libro se contri-
buyera a aumentar el interés por la evolucién en Espafa. Esto, posteriormente, posibilitaria el
dar a la teorfa evolutiva la importancia que se merece y que tiene en otros paises cientificamente
mds avanzados, lo cual implicaria promover la imparticién de asignaturas como “evolucién” o
“biologfa evolutiva” en la universidad espafiola, promover, igualmente, la creacién de departa-
mentos de evolucién e invertir mas en investigacion en biologia evolutiva.

El presente libro se puede considerar formado por tres grupos de capitulos, aunque no se
ha hecho ninguna separacién entre ellos. En el primero, el mas amplio (20 capitulos), se aborda
el estudio de los temas que podrian constituir un curso de evolucién. En los cuatro primeros, a
modo de introduccién, se hace un repaso histérico riguroso de la historia de las teorias evolutivas
(Capitulo 2), se destacan las razones que justifican el interés por el estudio de la evolucién (Capi-
tulo 3) y las principales evidencias a favor de la evolucién (Capitulo 4). El Capitulo 5 se dedica a
un tema polémico pero de gran importancia, en él se realiza una revisién sobre los niveles a los
que actda la seleccion natural. La genética cuantitativa, una de las disciplinas que mas han con-
tribuido al avance de la biologfa evolutiva durante el siglo XX, se estudia en el Capitulo 6, dedi-
cando el Capitulo 7 a la seleccion natural, el principal mecanismo de actuacién de la evolucion.
Los siguientes capitulos, desde el 8 hasta el 16, se dedican al estudio de las causas de la evolucién
abarcando temas tan interesantes como las estrategias vitales, la evolucion del sexo y el cuidado
parental, la seleccién sexual, los sistemas de apareamiento, etc. Temas como la biodiversidad, los
métodos de clasificacion, la filogenia y los mecanismos de especiacion, se estudian en los temas
17 y 18. Esta primera parte se completa con el estudio de los aspectos histdricos de la evolucién,
a la macroevolucién se le dedica un amplio capitulo (el 19) y se le presta especial atencién a la
evoluciéon humana dedicandole un capitulo aparte, el nimero 20.

En el segundo grupo de capitulos, se incluyen tres que estan dedicados a lo que podriamos
denominar “evolucién aplicada”. En estos capitulos se destaca la importancia de tener en cuenta
la evolucién a la hora de gestionar los cotos y las fincas dedicadas a la explotacion de las especies
cinegéticas (Capl'tulo 21), de disenar tratamientos més eficaces contra enfermedades e infeccio-
nes (Capitulo 22), y de promover planes y estrategias de conservacion de la biodiversidad (Capi-
tulo 23).

El tercer grupo de capitulos, esta constituido por un total de 12 que podriamos englobar
bajo el titulo de “estudios tipo”. Se trata de capitulos en los que los autores hacen una revision de
un tema evolutivo interesante del que han publicado articulos en revistas cientificas de elevado
prestigio internacional. Estas revisiones permiten hacer llegar a un publico mas amplio unos
estudios llevados a cabo por investigadores espanoles, que fueron publicados en revistas interna-
cionales especializadas, y, por tanto, no asequibles a potenciales lectores interesados pero que
no sean expertos en el tema.

Tras esta breve descripcion del contenido del libro, a continuacién, quisiera especificar
algunas consideraciones importantes. En primer lugar, destacar que se ha pretendido que se
utilice un lenguaje claro y asequible incluso para aquellas personas no expertas en el tema. Para
facilitar la comprensién también se ha incluido un glosario al final del libro en el que se definen
muchos de los términos especializados utilizados. Ademas, se ha intentado que cada capitulo
sea comprensible por si mismo, se ha preferido aceptar un cierto solapamiento (por ejemplo,



entre los capitulos 6 y 7, o entre los nimeros 9, 10y 13) con el fin de conseguirlo, de esta forma
no se obliga al lector interesado en un tema concreto a leer previamente los capitulos anteriores.
Por otro lado, también habria que explicar el hecho, poco frecuente, de incluir en cada capitulo
abundantes referencias bibliogréficas (como si se tratase de un articulo en una revista cientifica
especializada) que después se recogen completas al final. Son varios los motivos que se podrian
destacar, por un lado, facilitar al lector novel interesado en alguno de los capitulos, el acceso a la
bibliografia especializada propia del tema; y por otro, puesto que los capitulos han sido escritos
con un nivel més que suficiente para que también sean utilizados por expertos en los temas, se
han incluido las referencias bibliogréficas por los mismos motivos que se utilizan en la literatura
cientifica en general. Esto es, primero, reconocer publicamente el mérito a los autores que publi-
caron esos datos o emitieron la idea que se analiza, y segundo, dar referencia de la fuente de la
que se obtienen los datos utilizados o los argumentos esgrimidos, ya que la identidad del autory
la revista o libro en que fue publicado el trabajo dara una idea al experto en el tema sobre la
fiabilidad de dicha fuente.

Este libro se ha publicado sin animo de lucro, es el resultado del trabajo desinteresado de
muchas personas, lo que ha permitido que su precio de costo esté muy por debajo de su precio
real. Para mi, como editor, es una necesidad y un placer, dar las gracias, en primer lugar, a los
autores que han escrito los capitulos que constituyen este libro, sin su trabajo concienzudo,
ilusionado y desinteresado, este proyecto no habria sido posible. Especialmente quiero dar las
gracias a los que accedieron a admitir mas trabajo del que hubieran aceptado de buena gana'y
a pesar de eso lo llevaron a cabo con ilusion y eficacia. También quiero destacar la inestimable
colaboracién del profesor Francisco J. Ayala, un espanol que trabaja en Estados Unidos y uno de
los evolucionistas mas prestigiosos a nivel mundial; no sélo por haber aceptado escribir un pré-
logo para este libro, sino también, y principalmente, por la ilusion que ha puesto en el proyecto
augurando que podria ser un paso importante para dar a la evolucién bioldgica la importancia
que se merece en la ciencia espafiola. Igualmente quiero dar las gracias a mi amigo David
Nesbitt que, también de forma desinteresada, derroché ilusion, trabajo y talento en el disefo de
la portada del libro, basado en la utilizacién de imagenes de diversos organismos que han sido
utilizados como modelos en los estudios sobre evolucién. Las figuras utilizadas en la portada y
contraportada fueron cedidas amablemente por José Luis Sanz (foto del Archaeopteryx) Juan
José Sanz (foto del papamoscas cerrojillo, Ficedula hypoleuca), Mauro Santos (foto de la mosca
Drosophila buzzatii), Juan Carlos Senar (foto del herrerillo comin, Parus caeruleus), Tim Sharbel
(foto de Arabis drummondii), Alberto Tinaut (foto de la cabeza de hormiga) y David Nesbitt
(dibujo del craneo humano). También quiero destacar mi agradecimiento a los numerosos inves-
tigadores que actuaron como revisores y que son citados en el apartado agradecimientos de
cada uno de los capitulos del libro. La Junta de Andalucia aporté una pequena subvencién para
la publicacion de este libro.
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PROLOGO

Francisco J. Ayala
UNIVERSIDADDE CALIFORNIA IRVINE

El gran genético y evolucionista del siglo XX, Theodosius Dobzhansky, titul6 en 1973 su
discurso al congreso anual de profesores de biologia de los Estados Unidos, de manera aforistica:
“Nada tiene sentido en biologfa excepto bajo el prisma de la evolucién”. En 1959, con ocasién
del centenario de “El origen de las especies”, de Charles Darwin, otro gran genético, el Premio
Nébel H. ). Muller, habia publicado su articulo, “Cien afos sin darwinismo son suficientes”. Estos
dos titulos reflejan una transicién intelectual importante en la investigacion cientifica, principal-
mente la biolégica, en el pais americano. En unos 15 afos se habia pasado de la virtual ausencia
de la perspectiva evolucionista en las investigaciones bioldgicas a una presencia pervasiva. Esta
transformacion se ha acelerado, extendido e intensificado durante las tres Gltimas décadas. En el
momento actual, publicaciones cientificas en todas las disciplinas biolégicas, desde la biologia
molecular a la neurobiologia, pasando por la biologia celular, la embriologfa (ahora més frecuen-
temente designada como biologfa del desarrollo), la anatomfa, la sistemética y todas las demds,
utilizan la evolucién biolégica como principio de explicacién y fuente de hipétesis de trabajo, o
contribuyen a iluminar o comprender més profundamente la evolucién de las especies.

Un cambio paralelo ha tenido lugar en la educacién universitaria. En 1961, cuando llegué
a Nueva York, para hacer un doctorado en genética y evolucién en la Universidad de Columbia,
bajo la direccién del Profesor Dobzhansky, se cursaban asignaturas de genética en todas las
universidades importantes; en algunas de éstas, se daban también cursos exclusiva o principal-
mente dedicados a la ensefianza de la evolucién biolégica. Pero no existia, que yo sepa, en
ninguna universidad un departamento académico dedicado a la evolucién. Tales departamentos
empezaron a aparecer en una u otra universidad en la década de los setenta y su presencia ha
llegado a ser pervasiva, si no universal, a principios del siglo XXI. Son departamentos con titulos
tales como “Biologia Evolutiva y Ecologia”, o parecidos, y que frecuentemente consisten, como
el mio en la Universidad de California, en Irvine, de dos docenas o més de catedréticos.

El estudio cientifico de la evolucién esta dedicado a tres materias diferentes. La primera es
el “hecho” de la evolucién; esto es, que las especies vivientes cambian a través del tiempo y
estan emparentadas entre si debido a que descienden de antepasados comunes. La segunda
materia es la “historia” de la evolucién; esto es, las relaciones particulares de parentesco entre
unos organismos y otros (por ejemplo, entre el chimpancé, el hombre y el orangutan) y cuando
se separaron unos de otros los linajes que llevan las especies vivientes. La tercera materia con-
cierne las “causas” de la evolucién de los organismos.

La primera cuestion es la fundamental, pues si los organismos no evolucionan, la teorfa de
la evolucién no tiene nada que estudiar. En “El origen de las especies” (1859), Darwin acumulé
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evidencia més que suficiente para convencer a los cientificos de su tiempo que los seres vivientes
son descendientes modificados de antepasados comunes. Los numerosos fésiles descubiertos
durante los previos cien afos indicaban claramente que en el pasado habfan existido organismos
muy diferentes de los actuales. En muchos casos, los fésiles demostraban sucesiones temporales
que implicaban cambios graduales, pero cumulativamente importantes, y sugerian claramente la
extincion de unas especies y la aparicion de otras nuevas. Darwin us6, ademds, otros conoci-
mientos que corroboraban la evolucién de los organismos; particularmente, comparaciones
embriolégicas o anatémicas que sélo podian interpretarse racionalmente si las semejanzas ob-
servadas entre organismos de especies diferentes se debfan a su descendencia de antepasados
comunes. La evidencia a favor de la evolucion ha seguido aumentando desde 1859 derivada de
todas las disciplinas bioldgicas, incluyendo las que no existian todavia en tiempos de Darwin
como la biologfa molecular, cuya exuberancia no sélo ha aportado evidencia abrumadora del
hecho de la evolucion sino que también ha contribuido opulentamente a iluminar muchos deta-
lles del proceso.

La teoria de la evolucién va mas alld de la simple demostracién de que los seres vivos
evolucionan. Los evolucionistas estan interesados en descubrir los detalles importantes de la
historia evolutiva. Por ejemplo, la sucesion de organismos particulares a través del tiempo, em-
pezando por el origen de los mds primitivos que, como ahora sabemos, se remonta a més de
3.500 millones de afos; cudndo aparecen los primeros animales sobre la superficie terrestre, a
partir de sus antepasados marinos, y qué tipo de animales eran; o si las aves descienden de
dinosaurios o de otro tipo de reptiles; o si el linaje que lleva al orangutan se separa del que lleva
a los hombres y a los chimpancés antes de que estos dos linajes se separaran uno del otro. La
investigacion histérica de la evolucién incluye, ademds, precisar los ritmos de la evolucion, la
multiplicacién y extincion de especies, la colonizacién de islas y continentes, y muchas otras
cuestiones relacionadas con el pasado.

El tercer tipo de problemas de que se ocupan los evolucionistas concierne el cémo y el por
qué de la evolucién; o, dicho de otra manera, las causas de la evolucién. Se trata de descubrir los
mecanismos y procesos que causan y modulan la evolucién de los organismos a través del tiem-
po. Darwin descubri6 la seleccion natural, el proceso que explica la adaptacién de los organis-
mos a su ambiente y la evolucion de 6rganos y funciones. La selecciéon natural explica por qué
los pajaros tienen alas y los peces agallas, y por qué el ojo esté especificamente disefiado para ver
y la mano para coger. La investigacion de los procesos de la evolucién incluye las condiciones y
causas que llevan a la multiplicaciéon de especies o a su extincion; las interacciones de unos
organismos con otros, por ejemplo como presas y depredadores, como competidores, o como
hospedadores y parasitos; las interacciones entre los organismos y su entorno y las condiciones
que permiten la coexistencia de mds o menos especies en un ambiente dado. Otros procesos
evolutivos importantes son los genéticos: la herencia biolégica, la mutacion de genes y la organi-
zacioén del acido desoxirribonucleico (ADN) subyacen la evolucién de los organismos.

Los estudiosos de la evolucién, durante la segunda mitad del siglo XIX y las primeras déca-
das del siglo XX, dedicaban gran parte de sus esfuerzos a buscar evidencias a favor y en contra de
la evolucién. Los cientificos actuales no se ocupan activamente de investigar tal asunto, puesto
que el hecho de la evolucién estd definitivamente establecido como consecuencia de la acumu-
lacion mas que suficiente de evidencia, aunque es el caso que los descubrimientos de las varias
disciplinas bioldgicas siguen aportando pruebas contundentes de que la evolucién de los orga-
nismos es un hecho. “Evolucién: la base de la biologia”, por ello, dedica explicitamente sélo el
capitulo 4 a las “Evidencias a favor de la evolucién”, revisando en particular aquéllas que son de
interés para los estudiosos en la actualidad.



Los evolucionistas actuales se ocupan en investigar la historia de la evolucion (incluyendo
un sin nimero de cuestiones asociadas con la investigacién de esta historia, como las que men-
cioné anteriormente) y las causas de la evolucién. Los conocimientos sobre estas materias son
extensos; y muchos descubrimientos estan definitivamente confirmados. Por ejemplo, que los
hombres y los monos son parientes mas cercanos de lo que lo son de los ratones, o que los
hombres, la especie Homo sapiens, es de origen reciente, de menos de 500.000 anos, mientras
que el origen de los peces se remonta a 500 millones de afos. Pero atin quedan muchos detalles
histéricos por elucidar y muchas cuestiones por resolver, como la regularidad del ritmo de evo-
lucién de diferentes linajes. Los detalles histéricos de la evolucion son de interés fundamental
para los estudiosos de grupos particulares de organismos; para los evolucionistas en general, su
interés radica principalmente en cuanto iluminan los procesos y mecanismos de la evolucion.
Varios capitulos de este libro usan ejemplos histéricos, a distintas escalas, por su contribucién a
descubrir o ilustrar tales procesos y mecanismos. Ademas, el capitulo 17 (“Biodiversidad,
Clasificacion y Filogenia”) esta en buena parte dedicado a los principios y métodos usados en los
estudios histéricos.

La mayor parte de “Evolucién: la base de la biologia” esta dedicada al estado actual de la
investigacion de las causas, procesos y mecanismos de la evolucién bioldgica, pues ésta es la
investigacion a la que los evolucionistas profesionales dedican la mayor parte de su esfuerzo, y la
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que es de mayor interés a estudiantes universitarios y también al “pablico culto”, a personas
interesadas en conocer los descubrimientos excitantes y detalles exquisitos que caracterizan la
ciencia contemporanea de la evolucién biolégica. La primera parte, dos tercios del libro, cubre
los procesos evolutivos en general, usando diversos ejemplos apropiados para cada tépico parti-
cular. Los ltimos doce capitulos se concentran en ejemplos particulares que ilustran uno u otro
proceso importante. La generalidad de los capitulos de la primera parte se enriquece con la
elaboracién de detalle que caracteriza los capitulos finales, algo asi como la belleza de un gran
lienzo, como “Las Meninas” de Veldsquez, se enriquece cuando examinamos los detalles exqui-

sitos del cuadro y no sé6lo la grandeza de disefio y composicion.

“Evolucion: la base de la biologia” estd escrito principalmente por espafoles y para espa-
foles, o hispanoparlantes por usar un término mas inclusivo. Pero es un libro de valor universal,
que merece compartir un primer puesto con los mejores libros sobre la evolucién escritos en
inglés o cualquier otra lengua, tanto por su profundidad como por su claridad de exposicion.
Aln mas, este libro supera a la mayoria de otros dedicados a la evolucién por lo comprensivo.
Los tratados sobre la evolucion se centran frecuentemente en los procesos genéticos o moleculares
subyacentes a los cambios evolutivos, pero con tratamiento ligero de los procesos ecolégicos y
comportamentales; o se enfocan en los procesos ecoldgicos, con atencién limitada a los proce-
sos comportamentales; 0, como los escritos por sociobiélogos, prestan gran atencién a los com-
portamientos y las interacciones sociales entre organismos, pero dejan de lado otros aspectos
ecoldgicos y los procesos genéticos. Hay pocos libros sobre la evolucion, si es que hay alguno,
comparables en lo amplio de su enfoque, al libro que tengo el honor de presentar con este
prélogo.

La teorfa de la evolucion ocupa, como la cita de Dobzhansky afirma, una posicién central
dentro de la biologfa. Por ello, su ensefianza debe representar un papel importante en los planes
de estudios universitarios, como asignatura separada y, también, integrada en la ensefanza de
otras disciplinas como, por ejemplo, la genética, la biologia molecular y la biologia del desarrollo
como es el caso en las universidades estadounidenses, que son las que mejor conozco. La mul-
tiplicidad de planes de estudios (cada universidad disefa el suyo) hace dificil generalizar, pero en
todas las grandes universidades, la teorfa de la evolucién a varios niveles y desde puntos de vista
diversos, aparece exclusiva o, al menos, de manera muy significativa en varias asignaturas. En mi
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universidad, por ejemplo, el plan de estudios incluye ocho asignaturas de licenciatura y siete de
doctorado dedicadas al estudio de la evolucion, ademés de considerar la evolucién en bastantes
asignaturas adicionales. Varias de las asignaturas son optativas, pero algunas son obligatorias para
quienes persiguen un titulo en biologia, que incluye a todos aquéllos que, después de cuatro o
cinco anos de carrera y un titulo universitario, entraran en carreras de medicina, farmacia, vete-
rinaria y otras relacionadas con la salud. Una de las obligatorias es la asignatura “Introduccién a
la biologfa”, dedicada a la evolucién bioldgica, que yo he estado impartiendo durante mas de
diez anos consecutivos y que es tal vez la asignatura con mas estudiantes matriculados en toda la
universidad pues incluye muchos estudiantes de humanidades y ciencias sociales que la eligen
voluntariamente, ademas de aquéllos para quienes es obligatoria. “Evolucion: la base de la bio-
logia” bien pudiera ejercer una influencia favorable en la direccién de dar a la teorfa de la
evolucion biolégica la importancia que se merece en los planes de estudios de las universidades
espanolas.

Estoy muy agradecido al profesor Manuel Soler y al resto de los autores de “Evolucién: la
base de la biologia” por invitarme a escribir este prélogo. Hace ya 40 afos que fui como estu-
diante a los Estados Unidos y decidi quedarme alli por las oportunidades de investigacién que las
universidades americanas me brindaban, en un momento en que la investigacion cientifica en
general, y la de la evolucién en particular, eran muy limitadas en Espafa y brillaban sélo en
algunos casos aislados de cientificos que habian alcanzado eminencia a pesar de las condiciones
poco favorables. La situacion actual es muy diferente. El libro presente es un ejemplo notable del
vigor, amplitud y excelencia de la investigacién evolucionista en Espafa. Permitaseme, pues,
saludar con respeto y orgullo a todos sus autores.



Capitulo 1: LA EVOLUCION Y LA BIOLOGIA EVOLUTIVA

Manuel Soler

DEPARTAMENTO DE BioLoGia ANIMAL Y EcoLocia, FacuLtap peE CIENcIAS, UNIVERSIDAD DE GRANADA
18071-Granada. E-mailmsoler@uges

La teoria de la evolucion es, seguramente, la idea mas importante e influyente desarrollada por la mente humana.
La evolucidn bioldgica se puede definir como el cambio en las caracteristicas de las poblaciones de organismos a
través del curso de sucesivas generaciones. Dicho cambio es la consecuencia de la actuacion de la seleccion natur:
favoreciendo a los individuos portadores de ciertas caracteristicas determinadas genéticamente (heredables) que
mejoran su éxito reproductor. Las ciencias bioldgicas, antes de Darwin, eran eminentemente descriptivas, el gran
mérito de la teoria evolutiva fue que suministré la herramienta adecuada, con una enorme capacidad predictiva, que
fue lo que convirti6 a la biologia en una ciencia experimental, es decir, en una verdadera ciencia. La importancia de
los estudios evolutivos es enorme ya que todos los organismos y sus caracteristicas son productos de la evolucién y
la aplicacion de la teoria evolutiva puede iluminar cualquier campo de las ciencias biolégicas. Ademas, tiene un
enorme interés aplicado en temas como la conservacion de la biodiversidad, la medicina, la agricultura, la ganade-
ria, etc. La biologia evolutiva se ocupa de entender los senderos histéricos y los procesos que han dado lugar a las
caracteristicas actuales de los organismos, y de explicar por qué las caracteristicas de esos organismos son las qu
son y no otras diferentes. Por tanto, se trata de deducir hechos historicos y procesos tales como los mecanismos d¢
seleccion natural que produjeron la evolucidon de una cierta caracteristica. La biologia evolutiva es una ciencia
extraordinariamente compleja que ha creado relaciones entre gran parte de las ciencias bioldgicas.

La evolucion y la ciencia gue comenzod a venirse abajo cuando en 1669 Steno con-
firmé que los fésiles encontrados representaban animales
La teoria de la evolucién de Darwin es, sin lugar a que existieron en el pasado y que no habian llegado hasta
dudas, una de las ideas mas influyentes y revolucionarias nuestros dias. Es decir, aunque los geologos y paleonto-
de la historia de la ciencia, la Gnica que puede estar a sulogos fueron los primeros en darse cuenta de que a lo lar-
altura es la teoria de Newton que dio lugar a la fisica mo- go de la historia de la tierra se habian producido muchos
derna. Newton, en su libro “Principia Matematica” (casi € importantes cambios, otro gran mérito de Darwin fue
unanimemente aceptado como el libro cientifico mas im- sugerir y demostrar que en los seres vivos, incluido el
portante jamas escrito), presenté sus leyes del movimien- hombre, el cambio era la normay no el inmovilismo como
to, su teoria de la gravitacién y muchas cosas mas, rom- S€ creia con anterioridad. . .
piendo con la dependencia intelectual de los clasicos grie- A Un nivel mas general, se puede afiadir otro mérito
gos y revolucionando el pensamiento occidental, ya que MUy Importante de la obra de Darwin. Antes de la publi-
evitando las explicaciones finalistas propias de la época, Cacion de “El origen de las especies” (Darwin 1859), los

ofrecié explicaciones puramente mecanicistas para los Elac:r?c;floa& Irc;s ucr'ﬁgt‘!f'gfs a/él’?cgﬁr;fsegegfgsgﬁlél?scigtse:;aél
fendmenos fisicos (revolucion iniciada por Galileo pre- preg por g P

: o sentido del propdsito divino. Por ejemplo, “¢ por qué exis-
viamente). El mérito de Newton fue enorme, Alexander . - . N
). g S S ten mariposas de tan variados y maravillosos colores?” la
Pope, un importante filésofo de la ciencia escribi6: “La

tural I . it | h respuesta solia ser “porque Dios las ha creado para dis-
naturaleza y sus leyes permanecian o”cu as en 1a NoChe s te humano; “¢por qué existen los parasitos?”: son un
Dijo Dios: jSea Newton! Y todo fue luz”.

> g oo . castigo de Dios por el pecado original de Adan y Eva.
Darwin continud la revolucion iniciada por Galileo y  panwin fue el primero en dejar claro que no es necesario
brillantemente continuada por Newton desarrollando ex- jnvocar ningun propésito divino en ninguna cuestion que
plicaciones mecanicistas para los fenémenos biol6gicos. nos podamos plantear desde el punto de vista cientifico.
Estas explicaciones cambiaron profundamente la vision En mi opinién, Newton, ha sido, sin lugar a dudas, el
del mundo que habia prevalecido hasta ese momento. Encientifico mas relevante que ha existido ya que su contri-
la cultura occidental era unanimemente aceptado que laspucién fue abundante, de enorme importancia y variada
especies vivientes habian sido creadas en su forma ac-(con sus descubrimientos fundé la fisica moderna, las
tual, por tanto se trataba de algo estatico. Incluso se asu-matematicas superiores y la Optica moderna), pero pien-
mia que ninguna especie se habia extinguido, creenciaso, de acuerdo con fildsofos de la ciencia como Dennett
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(1995), que la idea més importante e influyente desarro- de esos descendientes modificados es la seleccién natu-
llada por la mente humana ha sido la teoria de la evolu- ral que actta favoreciendo algunas de las variaciones he-
cion por medio de la seleccién natural, la de Charles redables. La primera hip6tesis estaria dentro del campo
Darwin. de estudio de lo que se conoce como “macroevolucién”
que esta relacionada con patrones observados en la com-
paracion de especies u otros taxones mas amplios (fami-
lias, érdenes, etc.) que son descritos principalmente por
La palabra evolucion, en sentido amplio significa cam- ciencias como la paleontologia y la sistematica que con-
bio. No obstante, el término evolucién implica dejar des- tribuyen de manera importante a la comprensién de los
cendientes con modificacion y, casi siempre, con diversi- procesos evolutivos. La denominada “microevolucion”,
ficacion (Futuyma 1998). Utilizando la lengua espafiola se encarga de estudiar en detalle los procesos que ocu-
hay que ser especialmente cuidadosos ya que la palabraren en una determinada especie o poblacién actual, lo
evolucién es empleada en un amplio abanico de situacio- que permite disefiar experimentos para testar diferentes
nes; por ejemplo, cuando nos referimos a los cambios hipétesis.
consecuencia del desarrollo o crecimiento de un indivi- La conexion entre micro y macroevolucién no esta
duo o, incluso, al comentar la trayectoria profesional de nada clara, de hecho, existe una profunda separacion en-
una persona. Aunque, por supuesto, esta utilizacion de latre los cientificos dedicados al estudio de los procesos
palabra evolucién en espafiol es correcta, cuando nos re-micro y macroevolutivos que frecuentemente entran en
firamos a la evolucion biolégica seria incorrecta, ya que, conflicto. Darwin partia de la base de que los procesos de
segun la definicion dada anteriormente, un sistema en seleccion natural estudiados en poblaciones actuales son
evolucion implica que se dejan descendientes y que las suficientes para explicar los patrones observados en la
caracteristicas de los individuos van cambiando en las diversificacion de taxones a lo largo de los miles de mi-
sucesivas generaciones. Son las poblaciones las que puellones de afios de vida sobre la tierra. No obstante, la ma-
den estar bajo el efecto del proceso evolutivo ya que la yor parte de los biélogos macroevolutivos defienden que
seleccion natural puede actuar diferencialmente sobre lalos patrones evolutivos a gran escala, detectados a través
variabilidad genética existente entre sus individuos gra- del registro fésil, no pueden ser explicados sélo por los
cias a la transmision hereditaria de caracteristicas de losprocesos microevolutivos (Carroll 1997). Por ejemplo, se
progenitores a sus descendientes. Por tanto, la evolucidonha comprobado que generalmente se produce una rapida
biolégica se puede definir como el cambio en las caracte- divergencia evolutiva al principio del origen de los
risticas de las poblaciones de organismos, o grupos detaxones, y después, tienen lugar largos periodos durante
tales poblaciones, a través del curso de sucesivas generalos cuales el disefio morfoldgico y el tipo de vida se man-
ciones (Futuyma 1998). tienen. Ademas, no se encuentran las numerosas formas
El mecanismo evolutivo esta basado en tres puntos: intermedias que predice la teoria de la selecciéon natural
(1) variabilidad heredable de ciertas caracteristicas o ras- (Carrol 2000). Durante la explosiéon del Cambrico, en
gos, (2) variabilidad entre individuos de una misma po- menos de diez millones de afios aparecieron casi todos
blacién en cuanto al éxito reproductor y, (3) la correla- los filos conocidos hoy dia. Muchos autores piensan que
cion entre ambos tipos de variabilidad. Cuando existen la enorme velocidad de cambio anatémico y radiacién
ambos tipos de variabilidad, la correlacion entre ellos de- adaptativa durante ese corto periodo de tiempo no puede
termina el tipo de evolucion que se esta produciendo. Si ser explicada por los mecanismos conocidos a nivel
la correlacion entre la variabilidad heredable y la variabi- microevolutivo (Carrol 2000). Estos argumentos, unidos
lidad en éxito reproductor es nula o muy baja, los cam- 3 conocimientos obtenidos recientemente, sobre todo el
bios que se produciran de una generacion a otra fluctua- hecho de que la biologia del desarrollo a nivel molecular
ran al azar, esto es lo que se conoce como “evolucion neu-pa mostrado que se pueden producir cambios muy brus-
tral”. Si por el contrario, esa correlacion es elevada, el ;g en aspectos como la morfologia y la fisiologia de los
cambio evolutivo no sera al azar sino en la direccion en la organismos y que la seleccién natural puede actuar sobre

f[q_ge se incrementa el r—zlxnof_repr_odductlor, gs dtec[r,enEeI tsen'ellos (Arthur 1997), han llevado a Carroll (2000) a suge-
Ido en que Sé m:ajora a.? icacia de a? aptacion. sta s gue necesitamos una nueva sintesis evolutiva (ver Ca-
la denominada “evolucién adaptativa”. El motor de la

o . . . . pitulo 2) que permita enfocar tanto la docencia como la
evolucion adaptativa es el mecanismo descrito por Darwin LY . o :
- investigacion evolutiva durante el préximo siglo. No obs-

al que denoming “seleccién natural” (ver Capitulo 7), que . : : . .
d ( P )4 tante, esta sugerencia ha sido discutida defendiendo que

consiste en dos de los puntos mencionados anteriormente ; g ! .
del mecanismo evolutivo: variabilidad en el éxito NO €S necesaria una nueva sintesis (Sandvik 2000). Estoy

reproductor y la correlacion entre dicho éxito reproductor d€ acuerdo con esta apreciacion, pero estoy convencido
y la caracteristica que estemos considerando. La variabi- 4U€ Seria muy positiva una relacion mas directa, € incluso
lidad heredable es responsable de que se produzca unaina colaboracion entre micro y macroevolucionistas.
respuesta evolutiva a la seleccion.

En el origen de las especies Darwin (1859) propuso
dos hipotesis principales: primera, que las especies ac-
tuales son descendientes con modificaciones de antepa- La importancia de la evolucién es enorme. No sélo
sados comunes; y segunda, que la causa de la formaciérporque ha dado lugar a la acumulacién de una inmensa

¢ Qué es la evolucién?

Importancia de la evolucion
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cantidad de informacion que paulatinamente va contes- nivel mundial necesitan muchas mas cosas ademas de la
tando a preguntas tan importantes como: ¢ por qué existenbiologia evolutiva (recursos y el apoyo de muchas otras
tantisimas especies diferentes sobre la tierra?, ¢ por quéciencias), pero, un buen conocimiento y la aplicacion de
todas son diferentes entre si aunque comparten muchada teoria evolutiva es indispensable (ver Capitulo 23).
caracteristicas como un codigo genético universal?, ;por  La medicina, es otra disciplina que se esta benefician-
gué muchas no han desarrollado un cerebro mientras quedo enormemente del apoyo de la biologia evolutiva. Mu-
otras si?, ¢,por qué en el hombre ese cerebro ha dado lugachos organismos que causan enfermedades infecciosas han
a la aparicion de una extraordinaria capacidad mental? El desarrollado resistencia a los antibiéticos, unos produc-
mérito mas importante de la teoria evolutiva no esta en la tos que eran extraordinariamente eficaces. Han sido los
mera acumulacion de informacion, sino en la gran revo- procesos evolutivos los que han favorecido la aparicion
lucion que supuso para la biologia. Las ciencias biol6gi- de esa resistencia, los antibi6ticos ejercen una presién
cas, antes de Darwin, eran eminentemente descriptivas,selectiva enorme sobre los organismos, de manera que
fue la teoria evolutiva la que suministré la herramienta cuando aparece una mutacion que convierte a su portador
adecuada, con una enorme capacidad predictiva, que fueen resistente, se extiende rdpidamente entre la poblacion.
lo que convirtié a la biologia en una ciencia experimen- Aunque el tema es bastante mas complejo (ver Capitulo
tal, es decir, en una verdadera ciencia. 22), lo que esta claro es que los métodos de control o
La biologia se ocupa del estudio integral de los orga- tratamiento de las enfermedades infecciosas sélo seran
nismos. Aunque hay muchas ciencias biolégicas que se eficaces si se tienen en cuenta los principios evolutivos.
preocupan principalmente de responder cuestiones Otro ejemplo muy claro de la importancia de la aporta-
causales relacionadas con caracteristicas o procesos que&idn que la biologia evolutiva puede hacer a la medicina,
tienen lugar a lo largo de la vida de los individuos, la lo constituye el trabajo realizado sobre el virus de inmu-
denominada biologia evolutiva se ocupa de responder nodeficiencia adquirida que provoca el SIDA. Los biélo-
preguntas desde el punto de vista funcional, es decir, dan-gos evolutivos han utilizado métodos filogenéticos para
do una respuesta que explique el sentido adaptativo de ladeterminar su origen y su expansién y han colaborado
caracteristica que estamos estudiando. con los investigadores médicos para estudiar los cambios
Todos los organismos y sus caracteristicas son pro- evolutivos que sufren los virus en los individuos portado-
ductos de la evolucion, la aplicacion de la teoria evoluti- res en relacion con la resistencia a las drogas.
va puede iluminar cualquier campo de las ciencias biol6- Otra aplicacién mas general de la teoria evolutiva esta
gicas. Los andlisis y los métodos evolutivos han contri- en su utilizacion en el estudio de las enfermedades pro-
buido de una forma muy directa y relevante a mejorar el pias de la tercera edad. Segun los datos de que se dispone
conocimiento basico de que disponemos sobre el mundo actualmente no es posible aumentar la duracion del tiem-
gue nos rodea y, por supuesto, sobre nosotros mismos.po de vida; sin embargo, investigaciones sobre las causas
Este mérito seria mas que suficiente para justificar el in- fundamentales de la senescencia, tanto en humanos como
terés de los estudios evolutivos (la investigacion cientifi- en animales, siguiendo los principios de la teoria evoluti-
ca no necesita ser justificada sobre la base de su utilidad),va, permitirian conseguir una mejor calidad de vida.
pero, ademas, se pueden destacar importantes contribu- Las variedades de plantas cultivadas y de animales
ciones que la biologia evolutiva esta prestando a la cien- domesticados se han conseguido a lo largo de la historia
cia aplicada en campos como la conservacion de especiesde la humanidad por medio de la seleccion artificial que
amenazadas y medioambiente, la medicina, la agricultu- se basa, simplemente, en la utilizacion de los principios
ra, la ganaderia, etc. de la adaptacioén y la seleccion para dirigir la evolucion
La conservacion de la biodiversidad es una de las prin- de esos organismos en la direccion adecuada para los in-
cipales preocupaciones de las sociedades humanas de lotereses humanos. No sélo se buscaba un rapido crecimien-
paises ricos. Poco a poco los gobiernos se van concien-to, una maxima productividad y una 6ptima produccioén
ciando y, actualmente, se dedican enormes esfuerzos porde sustancias nutritivas, sino que también se tenia en cuen-
parte de innumerables organizaciones no gubernamenta-ta la capacidad de resistencia frente a enfermedades y
les e ingentes cantidades de dinero al intento de salvar deparasitos. Entender las adaptaciones que favorecen el de-
la extincion a tantas y tantas especies que estadn amenazasarrollo de estas caracteristicas serd sumamente impor-
das. La llamada biologia de la conservacion ha ido paula- tante en un futuro proximo, cuando las técnicas de inge-
tinamente consiguiendo mas y mas protagonismo y, poco nieria genética sean utilizadas para transferir genes ade-
a poco, ha ido estrechando sus relaciones con la biologiacuados incluso entre especies poco emparentadas
evolutiva. Los argumentos evolutivos son imprescindi- (Futuyma 1998).
bles a la hora de determinar prioridades en los esfuerzos
conservacionistas. Por ejemplo, los métodos evolutivos
son los que nos informan sobre cémo medir la biodiversi- Estructura de la biologia evolutiva
dad, como reducir las posibilidades de deterioro genético
como consecuencia de la endogamia en poblaciones pe- La biologia evolutiva se ocupa de entender los sende-
quefias, como identificar las especies con mayores proba-ros histéricos y los procesos que han dado lugar a las ca-
bilidades de verse afectadas a consecuencia de la destrucracteristicas actuales de los organismos, y de entender por
cion de habitat, etc. Los esfuerzos conservacionistas a qué las caracteristicas de esos organismos son las que son
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nar la historia de los organismos y de los habitats en
los que se desarrollaron. La paleontologia mantiene
una relacion muy directa con la sistematica y con la
geologia. Descubrimientos como la deriva continen-
tal, y el desarrollo de métodos cada vez méas exactos
para determinar la antigiiedad de los fésiles y el cli-
ma que estaba actuando en épocas pasadas, han dado
lugar a estudios fascinantes en los que son capaces
de analizar cambios en la diversidad biolégica a lo
largo del tiempo evolutivo y de determinar las tasas
evolutivas.

Sistemética y paleontologia constituyen la base
de la conocida como macroevolucién (ver més arri-
ba), mientras que el resto de las ciencias o discipli-
nas incluidas en la figura 1 se ocupan de los aspec-
tos microevolutivos, trabajan con organismos vivos
y utilizan frecuentemente la experimentacion para
testar diferentes hipétesis e ideas. La mas impor-
tante, al menos en cuanto a su contribucién a la lite-
ratura publicada sobre biologia evolutiva, es la ge-
nética evolutiva (Fig. 1), que incluye basicamente a
la genética de poblaciones (ver Capitulo 6) y a la
Figura 1: Estructura de la biologia evolutiva y sus relaciones con otras genetica cuantitativa (ver Capitulo 24). Se ocupa
ciencias biolégicas. Modificado a partir de Futuyma (1998). principalmente de temas como el origen de la va-

riacion genética por mutacion y recombinacion, el

mantenimiento de la variabilidad genética (explica-
y no otras diferentes. Por tanto, se trata de deducir hechosdo como una relacién entre seleccion natural y mutacion
histéricos y procesos tales como los mecanismos de se-y el efecto de otros factores como flujo de genes y deriva
leccién natural que produjeron la evolucion de una cierta de genes neutrales) y la evolucidon del genoma y, en me-
caracteristica. Estas deducciones se basan, principalmen-nor medida, de los sistemas de apareamiento.
te en experimentos realizados sobre poblaciones actua- Otra ciencia de enorme interés en la actualidad es la
les, en la evidencia histérica aportada por los fésiles, o0 en biologia evolutiva del desarrollo, que intenta explicar
comparaciones entre los patrones de variacion observa-como los mecanismos implicados en el desarrollo han sido
dos y los que predicen las distintas hipétesis. modificados a lo largo de la evolucién, y cémo estas mo-

La biologia evolutiva puede considerarse una ciencia dificaciones producen cambios en la morfologia animal.
sencilla, en el sentido de que se trata, simplemente, de Para ello combina campos tan diversos como la embriolo-
aplicar los principios evolutivos a los campos de otras cien- gia comparativa, la paleontologia, la filogenia molecular
cias, pero esto hace que se trate de una ciencia extraordiy los analisis gendémicos. El reciente descubrimiento de
nariamente compleja ya que ha creado relaciones y man-los genes Hox ha constituido una verdadera revolucion
tiene unidas a muchas ciencias, como se muestra en la fi-(ver Capitulo 35). Actualmente se acepta, con bastante
gura 1. Siguiendo a Futuyma (1998), podemos considerar seguridad, que la mayor parte de los filos animales poseen
gue la biologia evolutiva intenta abordar dos grandes gru- esencialmente los mismos genes, y que algunos, aunque
pos de temas: la historia de la vida y las causas de la evo-no todos, cambian muy raramente a lo largo de la evolu-
lucion. La historia de la vida es estudiada principalmente cion el papel que desempefian durante el desarrollo.
por dos ciencias, la sistematica y la paleontologia. La sis-  La ecologia evolutiva y la llamada ecologia del com-
tematica se encarga principalmente de clasificar las espe-portamiento o etologia evolutiva, constituyen dos ramas
cies incluyéndolas en diferentes taxones que siguen unamuy relacionadas, hasta el punto de que la segunda se
ordenacion jerarquica (ver Capitulo 17). Actualmente, podria considerar como parte de la primera. Se trata de un
muy pocos taxénomos niegan que las clasificaciones sis- campo muy amplio que se preocupa de estudiar como el
tematicas deben de reflejar las relaciones filogenéticas disefio del fenotipo varia mejorando estrategias que tien-
entre los distintos taxones. Cuando un estudio sisteméticoden a optimizar el éxito reproductor. Estudia el efecto de
se basa en analizar las relaciones filogenéticas esta aporaspectos tan variados como ndimero y tamafio de los des-
tando informacion sobre los cambios evolutivos produci- cendientes, edad y tamafio de los adultos al alcanzar la
dos en los organismos a lo largo de la historia, lo que hace madurez, duracion de la vida en las distintas especies (todo
posible reconstruir la historia de la vida sobre el planeta. esto se incluye en lo que se conoce como teoria de las
Por otro lado, esa informacidn, permite un mejor conoci- estrategias vitales, ver Capitulo 8). También se encarga
miento de los procesos y las causas de la evolucion. de analizar las consecuencias de la competicion entre los

Los paleontblogos son los principales “historiadores” individuos de un sexo (normalmente machos) por conse-
de la vida. Estudiando los fésiles son capaces de determi-guir emparejar con individuos del otro sexo y de la selec-
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cién que realizan los individuos de un sexo (normalmen- que incluso piensan de distinta manera. Asi por ejemplo,
te las hembras) al emparejar con los individuos del otro para los taxdnomos, su mayor problema es establecer las
sexo (seleccién sexual, ver Capitulo 13). Por Ultimo, se relaciones entre las especies, los paleontélogos piensan
puede destacar que la ecologia evolutiva también se en-en una escala diferente de largos periodos de tiempo, ellos
carga de estudiar cémo evolucionan las caracteristicas son capaces de ver la pelicula a camara rapida, lo que les
ecoldgicas de las distintas especies, tales como sus estrapermite tener un punto de vista distinto. Los que trabajan
tegias vitales, dieta, sistema de apareamiento, etc. Esto seen genética de poblaciones se preocupan por los cambios
lleva a cabo utilizando el llamado método comparativo. €n las frecuencias de genes entre poblaciones, mientras
La ecologia del comportamiento tiene como objetivo el que el interés de los ecologos evolutivos se centra en como
estudio de todos los temas mencionados anteriormente,varia el disefio de los fenotipos y estrategias de los orga-
pero prestando especial atencion a las estrategiasnismOS en el sentido adaptativo, consiguiendo incremen-
comportamentales, se preocupa de analizar por qué y cémotar el éxito reproductor. Desgraciadamente, unos no se
han evolucionado los distintos comportamientos. preocupan por el campo de los otros, parecen existir unas
La fisiologia y la morfologia evolutivas estudian cémo ~ fronteras imaginarias que se respetan escrupulosamente;
las caracteristicas bioquimicas, fisiolégicas y anatémicas 10S que se dedican a la genética de poblaciones no se pre-
de los organismos permiten la aparicion y optimizacion ocupan por el disefio de los fenotipos, y los que trabajan
de adaptaciones al medio ambiente. Aunque estas disci-€n €cologia evolutiva no se interesan por los detalles
plinas suelen centrarse principalmente en describir siste- 9eN€tCOS. _
mas bioldgicos y cémo funcionan ahora, prestando poca  ESta claro que todos estos enfoques del estudio de la
atencion a como han llegado a funcionar de esa manera,€v0lucion son importantes y que ninguno de ellos por si
un enfoque evolutivo, en el que se plantean preguntas solo esta en posesion de toda_la vgrdad. Aunque a veces
como por qué el sistema funciona como lo hace y c6mo llegan a cpnclusmnes contradlctquas en algunos aspec-
ha evolucionado para hacerlo de esta manera, ha comen0S: €S evidente que todos contribuyen al avance de la
zado a enriquecer significativamente a estas ciencias. p|olog|a evolutiva. Las polémicas entre cientificos de dis-
En la figura 1 también se representa la importancia tlntas' qscuelas son frecuentes, amenudo tensa; y fuertes,
relativa de una disciplina iniciada muy recientemente que ycasl S|err}pre.esterlles. Hasta ah_ora se han realizado bue-
es la evolucién molecular. Los enormes avances produci- nos estudios integradores que incluyen aspectos de la

e . . . logia evolutiv I néti r i siempre rea-
dos durante las dos Ultimas décadas en biologia molecularﬁzcao d%%agr oeurtsoi;/sdgei%i de; fc?s’ Egrr? coass Iic?c:fbg di?ja
han proporcionado herramientas extraordinariamente efi- por p POS.

. . . que el dia en que se olviden las polémicas y se prodiguen
caces para estudiar muchas cuestiones relativas a la evo; . X ; L

L . - las colaboraciones entre investigadores de los distintos
lucion de los organismos, lo que ha propiciado un gran

desarrollo de esta disciplina que se encarga de describir y -2 POS (principalmente entre ecologos y genéticos), la
. sta disciplina g 9 ybiologia evolutiva saldrd ganando y se producird un avan-
analizar la variacion en el nimero, estructura y secuen-

) - ce importante en el desarrollo de esta ciencia.
cias de nucledtidos de los genes.

Curiosamente, aunque las relaciones entre las distin-
tas ramas y ciencias recogidas en la figura 1 son obvias Agradecimientos
(representadas por flechas), las relaciones entre los cien-
tificos que trabajan en diferentes campos es practicamen-  José Angel Soler Ortiz realiz6 la figura 1. M@ Carmen
te nula. No sdlo se preocupan de aspectos diferentes, sinoSoler Cruz revisé el texto.
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Desde tiempos remotos han existido mitos sobre el origen de los seres vivos que no han contemplado la evolu-
cion de unas formas a otras. Las teorias de Platon y Aristoteles sobre esencias inmutables de las especies fuerol
posteriormente aprovechadas por el dogma cristiano para explicar la diversidad biologica. Hasta la revolucidn
cientifica de los siglos dieciseis y diecisiete en Europa no empiezan a acumularse evidencias sobre cambios histo6-
ricos en flora y fauna que se enfrentan a mil afios de dominancia del dogma creacionista. Durante la llustracion,
naturalistas como Buffon y Linneo explican la diversidad de especies como resultado de su adaptacion a distintas
condiciones ambientales. El concepto de la escala natural de perfeccion es la idea mas establecida para explicar I
diversidad biolégica, y en ella se basa Lamarck para proponer un mecanismo que haga llegar de una forma a otra.
Con la publicacion de “El Origen de las Especies” (1859) de Darwin se ofrece por primera vez un modelo consis-
tente que explica la diversidad bioldgica como derivada de una ascendencia comun y de un proceso histérico de
cambios, y propone como mecanismo la seleccién natural actuando sobre la variacion beneficiosa heredable para
explicar la adaptacidn al medio y la especiacion. La ascendencia comun y la existencia de un proceso evolutivo son
rapidamente aceptados, pero la resistencia a aceptar a la seleccion natural como creadora de adaptacion y diversida
aun continda. La genética inicialmente hace énfasis en la variacion discontinua y en las grandes mutaciones como
fuente de diversidad, negando posibilidades a los cambios graduales. En las decadas de 1930 y 1940, la genétice
avanzo lo suficiente como para compatibilizar el gradualismo darwinista con la evidencia de variacién genética
continua. La sintesis de historia natural y genética abre camino al paradigma dominante en la biologia evolutiva
hasta nuestros dias.

Teorias sobre origenes de la vida antes de la llustracion en ofrecer explicaciones racionales de los fenémenos na-
turales que solo apelaran a fuerzas y materiales conoci-
En todas las culturas precientificas que se han podido dos, como el calor del sol, el agua o la estructura de la
estudiar existen y existian cosmogonias particulares que materia. Aunque las teorias de fildsofos presocraticos
intentaban explicar el origen de los seres vivos y final- como Tales de Mileto, Anaximandro, Empedocles o
mente de la humanidad como resultado de fuerzas sobre-Demdcrito nos puedan parecer hoy simples o ingenuas,
naturales o grandiosos mitos de creacién. El pensamientoconstituyen la primera revolucion cientifica al rechazar
sobre los origenes de la vida es un fendmeno tan antiguolo sobrenatural en favor de explicaciones materialistas.
como el ser humano. Pero si queremos concentrarnos enSin embargo, aunque estuvieron obsesionados con los
el desarrollo de ideas y teorias basadas en fenédmenos naerigenes del Universo, de la Tierra, de la vida, de los ani-
turales y no en principios religiosos o miticos, hay que males y del ser humano, no prestaron atencion a los cam-
rastrear en el pasado histérico evidencias de conceptos obios subsiguientes y, por tanto, a una posible evolucion.
teorias que no apelen a creencias en creadores conscien- Repartidos entre las ensefianzas de los filésofos
tes. En un principio, los pensadores cuyas obras han lle- presocraticos habia prometedores aspectos para un futuro
gado de alguna forma hasta nuestros dias intentaron ima-desarrollo del pensamiento evolucionista, como tiempo
ginarse los origenes de los seres vivos, especulando sinilimitado, generacion espontanea, cambios ambientales y
trabas sobre primeros principios, generacion espontdneaun énfasis en cambios ontogenéticos en el individuo. Pero
o tendencias innatas. Como siempre en la historia del pen- pronto la filosofia griega abandono6 estos derroteros para,
samiento, hay que remontarse a los fildsofos griegos de bajo la influencia de Parménides y posteriormente de
los siglos séptimo a quinto antes de nuestra era (Guthrie Pitdgoras y su escuela, moverse progresivamente hacia la
1965), cuyas originales teorias sobre el origen de la vida metafisica pura influida por las matematicas. La obsesion
se caracterizan por desdeificar su surgimiento (no es ne- por la geometria llevé a la bisqueda de realidades inmu-
cesario un acto consciente de creacion) y por prescindir tables o esencias bajo las apariencias cambiantes. Llevd
de cualquier fin o disefio para explicarlo (ausencia de con ello al desarrollo del esencialismo o creencia en ideas
teleologia). Estos filosofos fueron sin duda los primeros inmutables y subyacentes a los fenbmenos naturales, el
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cual es totalmente incompatible con conceptos de varia- sus minimos detalles por un creador inteligente y en el
bilidad o cambio necesarios en cualquier pensamiento concepto de un mundo estético e inmutable de corta dura-
evolucionista. Estos nuevos conceptos encontraron su mascion, ambas ideas contrarias a la posibilidad de cambios
brillante portavoz en Platon, el antihéroe del evolucionis- evolutivos. La reforma protestante posterior representé
mo (Mayr 1982). Cuatro dogmas platonicos tuvieron un un retroceso frente a ideas de filésofos y empiricistas in-
impacto especialmente desastroso sobre la biologia y es-gleses contrarias al esencialismo platonico como Francis
pecialmente sobre el pensamiento sobre evolucién en losBacon, al reforzar la autoridad de la Biblia. Curiosamen-
siguientes 2000 afios. Estos fueron el ya mencionado te, la llamada revolucién cientifica de los siglos dieciséis
esencialismo, el concepto de un cosmos vivo y arménico y diecisiete, un movimiento confinado casi totalmente a
(armonia que no debia ser alterada por cambios), el con-las ciencias fisicas, no provoc6 ningin cambio en el
cepto de un demiurgo o creador en lugar de la generaciéncreacionismo imperante (Dijksterhuis 1961). Todos los
espontanea (sustituido con facilidad por una deidad om- fisicos y mateméticos de la época (Descartes, Boyle,
nisciente) y el énfasis en principios incorpéreos o “alma”. Newton, Pascal) creian en un dios personal y eran
El primer gran naturalista conocido, Aristoteles, po- creacionistas estrictos. De hecho, su concepto de un mun-
dria parecer el sujeto ideal para desarrollar una teoria so-do creado una vez y mantenido por leyes universales era
bre la evolucion. Era un excelente observador y el prime- totalmente incompatible con cambios histéricos.
ro en ver una gradacion en los seres vivos desde objetos  Sin embargo, la propia revolucion cientifica de los si-
inanimados a animales pasando por vegetales. Esta fue laglos dieciséis y diecisiete, al enfatizar la necesidad de un
base del posterior e importante concepto d&€dala tratamiento racional de los fenédmenos naturales, hizo cada
Naturaeo Gran Cadena del Ser (Lovejoy 1936). Ademas, vez mas inaceptables las explicaciones sobrenaturales. La
fue un estudioso temprano de la adaptacién, proponiendo creencia en un dios que estaba en todos los detalles fue
que la funcion de un objeto vivo era una causa de su exis- sustituida entre los cientificos y fildsofos por un dios crea-
tencia, la causa final o como se llamaria mas tarde dor (causa primaria) que dejaba el mundo a merced de
teleoldgica. Pero mantuvo demasiados conceptos irrecon- leyes universales (las causas secundarias). Hubo princi-
ciliables con la evolucién como la constancia y eterna palmente tres desarrollos cientificos que contribuyeron a
inmutabilidad de las especies (basada en las ideassocavar las bases de la ideologia imperante y a preparar el
platénicas), sin necesidad de invocar origenes de ningunterreno al desarrollo de teorias evolutivas. Uno, la cre-
tipo (“sin vestigio de un principio, ni perspectiva de un ciente percepcion de la infinidad del espacio por los avan-
final”). Su fijacion en la estabilidad y en un orden eterno ces de la astronomia, con una consiguiente aproximacion
tuvo una importancia decisiva para el desarrollo de ideas a la idea del caracter también infinito del tiempo (Toulmin
en los siguientes dos milenios. Asi al final del periodo y Goodfield 1965). Otro fue la comprension por repre-
clasico, los pensadores griegos no contemplaban auln lasentantes de la nueva ciencia de la geologia como Thomas
posibilidad de cambios historicos en el mundo organico Burnet (1635-1715) o John Woodward (1665-1728) de
debido a su carencia de un concepto de tiempo 0 a suque la Tierra habia estado sometida en el pasado a pro-
obsesidn con una eternidad inmutable o con un cambio fundos cambios. Todos los descubrimientos sobre los se-
ciclico perpetuo que siempre retornaba a los mismos ori- dimentos, el vulcanismo, los plegamientos o la erosion
genes, y debido a su esencialismo. Sin embargo, contribuyeron a reforzar la idea de la inmensa edad del
Aristételes puso las bases de la historia natural, y solo la planeta (Albritton 1980). Por ultimo, el descubrimiento
evidencia obtenida por la historia natural podria en un de faunasy floras extrafias y riquisimas durante los viajes
futuro permitir inferir la existencia de cambios evoluti- de navegantes europeos en los siglos dieciséis a diecio-
vos (Mayr 1982). cho, y sobre todo el estudio de los fosiles, pusieron en
Después de la caida del Imperio Romano, una nueva duda la literalidad del relato biblico (Mayr 1982). El des-
ideologia, el Cristianismo, se apodero del pensamiento cubrimiento de fésiles de organismos extintos (¢,cémo
en Occidente (por problemas de espacio no podemos abarpodian extinguirse seres disefiados por la mente divina?)
car a otras tradiciones culturales que tuvieron menor in- y la asociacién de determinados fésiles con ciertos estra-
fluencia sobre la ciencia moderna). Suprimié la libertad tos (estratigrafia) llevaron a Robert Hooke (1635-1703) y
de pensamiento existente anteriormente e impuso el dog-a Steno (1638-1686) a la conclusion de que los estratos
ma biblico, que evidentemente no permitia contemplar mas bajos presentaban fésiles mas antiguos que los estra-
cambios evolutivos (creador omnisciente, recientisima tos superiores. Habia una secuencia temporal y se atisba-
creacion). En los inicios se permitié una cierta especula- ba una historia de la vida sobre la Tierra desde un origen
cion dada la falta de amenazas ideoldgicas serias (asi Samemoto.
Agustin interpret6 libremente la creacion), pero pronto el
cuerpo dogmatico se endurecié y llevd durante la Edad
Media a un periodo de estancamiento intelectual depri- La llustracion
mente. En las universidades escolasticas se establecia la
verdad por argumentos legalistas y deductivos, sin apela-  El siglo dieciocho fue clave para la historia de las teo-
cion directa ninguna a los fenédmenos naturales. La vision rias evolutivas, ya que fue el periodo en que el concepto
del mundo imperante e impuesta a finales de la Edad de evolucién se abrié camino en las mentes de los pensa-
Media estaba basada en el disefio del universo hasta erdores mas avanzados. Este periodo coincide a su vez con
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en una teoria cientifica sobre la evolucion
(Mayr 1982). Y es que progreso puede sig-
nificar un desarrollo de potencialidades in-
manentes sin cambios reales de las esen-
cias 0 una pulsion interna hacia la perfec-
cion como defendia Leibniz, algo refiido
con evidencias naturales como la regresion
de 6rganos y la extincion de especies y gru-
pos enteros. El concepto dejeala Natu-
raetan popular entre los escolasticos y que
data de Aristételes (Lovejoy 1936), fue ya
entonces entre los ide6logos del progreso y
aun sigue siendo una rémora para una com-
prension real de fendmenos evolutivos
(Monod 1970). Actualmente, cuando nu-
merosos divulgadores quieren ilustrar la
idea de evolucion biologica, utilizan una
serie o cadena de organismos que pueden ir
del gusano al mamifero pasando por peces,
anfibios, etc., o de primates fésiles al hom-
bre actual pasando por los consabidos aus-
tralopitecinos o neandertales de largos bra-
zos y corta frente (Gould 1989). Nada mas
alejado de las ideas cientificas actuales so-
bre evolucion que estas series lineales ilus-
tradas tan populares (Fig. 1). Ello demues-
tra una vez mas que ciertos divulgadores y
Figura 1. Debajo, tipica representacién de la evolucién en medios populares  autores de libros escolares pueden llevar
basada en el concepto de la “Scala Naturae” o escala natural que culminaen el retrasos de mas de un siglo en la compren-
hombre. Encima, la representacion filogenética basada en la idea de una ramifi-  sjgn de las ideas cientificas, ya que Cuvier
cacion eyo!utiva en que no existg un e/ncade'na.miento directo entre forrrlas ac-  demoli6 la realidad de estas series a princi-
tuales ni ninguna tendencia hacia alglin objetivo preordenado (llustracién de pios del siglo diecinueve. En definitiva, una

Juan]. Luque Larena). interpretacion externalista es demasiado
simple para explicar por si sola el avance
un periodo de intensas transformaciones sociales que al-de las teorias evolutivas ya que la idea de progreso inma-
canzan su apogeo en la revolucion de 1789 en Francia. Elnente pudo retrasar mas que facilitar una correcta inter-
desgaste en las ciencias naturales de la creencia en urpretacion de la naturaleza.
mundo estable se correspondid, en el mundo de las ideas  Sin embargo, si hubo aproximaciones y avances por
politicas, con el cuestionamiento radical del feudalismoy determinados cientificos en dicho periodo que allanaron
de las dinastias de inspiracion divina. El concepto de “pro- el camino a Lamarck, aunque ninguno puede considerar-
greso” se hace dominante en los escritos de los pensado-se un evolucionista. Maupertuis (1698-1759) fue clara-
res de la llustracion (Nisbet 1969). Esta conexidn entre mente un esencialista, que explicé el origen de los orga-
cambios sociales y politicos y revoluciones cientificas se nismos por la generacidn espontanea continuada de nue-
ha interpretado como indicacion de la influencia prepon- vas formas de animales y plantas de entre las que las for-
derante de las ideologias sociales sobre las teorias cienti-mas defectuosas eran eliminadas. No hay nada en sus es-
ficas (el externalismo en filosofia e historia de las cien- critos sobre cambios graduales o continuos que hicieran
cias). En este contexto, ¢.es el concepto de evolucion unacambiar a estas formas en el curso del tiempo. Buffon
mera transcripcion al campo cientifico de la idea ilustra- (1707-1788) es con Linneo el naturalista mas destacado
da de progreso? La idea de progreso es muy antigua edel dieciocho y su “Histoire Naturelle” una obra monu-
implica crecimiento, desarrollo, finalidad, aproximacion mental e importantisima en la historia de la biologia
a la perfeccion, como en la idea de Leibniz (1646-1717) (Burkhardt 1977). En ella abordé casi todos los proble-
sobre la plenitud (todo lo que puede existir existe) y su mas importantes a los que se enfrentarian las teorias evo-
apogeo en los escritos politicos de Condorcet (1743- lutivas (concepto de especie, tipos de clasificacion, pro-
1794). Si existiera una conexion directa e inevitable entre grama interno, fuentes de variacion, distribucion, hibri-
el concepto de progreso ilimitado y continuo y la evolu- dacion y aislamiento reproductivo, causas de extincion,
cién, los grandes naturalistas del dieciocho, imbuidos de etc.). Aunque se mantuvo apegado a un concepto
pensamiento ilustrado, deberian haber sido evolucionis- tipoldgico de especie (tipos inmutables y no poblaciones
tas. Pero ni Buffon, ni Diderot, ni Bonnet, ni muchos otros, de individuos), lo que le impidié aceptar la posibilidad de
convirtieron el concepto filosofico-politico de progreso evolucién, contribuy6 a incorporar la idea de evolucion
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al terreno cientifico, inici6 la disciplina de la anatomia les. La popular idea de que los animales extintos fueron
comparada que tantas pruebas daria a favor de la evolu-aniquilados por el diluvio universal se enfrentaba a la
cion, indujo la aceptacién de una escala temporal evidencia de especies acuaticas extintas. Otra idea era que
vastisima y fundo la biogeografia, otra fuente de eviden- las especies presuntamente extintas habitaban en lugares
cias evolutivas. Como ha resaltado Mayr (1982) en su todavia inexplorados, solucién cada vez menos plausible
historia de la biologia, Buffon elevo la historia natural a ante el avance incontenible de la exploracion cientifica.
la categoria de ciencia y ejerci6 una enorme influencia También se explico la extincion como producto del ser
sobre su desarrollo posterior. También el gran naturalista humano, una explicacion que ha resultado ser bastante
sueco Linneo (1707-1778) contribuyd a sustentar las teo- plausible en el caso de las faunas de grandes mamiferos.
rias evolutivas al desarrollar un sistema de clasificacion Lamarck encontré una solucién satisfactoria en el cam-
natural jerarquico, que en su momento forzaria la acepta- bio gradual de las especies, de forma que los organismos
cion del concepto de ascendencia comuan (Mayr 1957). no se habian extinguido realmente sino transformado gra-
Ademas, enfatizé la realidad de las especies y la impor- dualmente para convertirse en los organismos que actual-
tancia de las relaciones ecoldgicas entre ellas. En su “En- mente pueblan la Tierra, como propuso en su “Filosofia
sayo sobre la Economia de la Naturaleza” (1749) desa- Zooldgica” (1809). De esta forma, el estudio de la evolu-
rroll6 la idea de que cada especie esti adaptada para cumeion, al negar la extincién real, demostraba la armonia de
plir un papel en el ciclo natural de la existencia. Las espe- la naturaleza y la sabiduria del creador. Lamarck también
cies eran mas que simples nombres en un catalogo, y suintrodujo la evidencia de cambios geolo6gicos y el factor
estructura estaba disefiada para un determinado tipo detiempo en el estudio de la adaptacion. Si las condiciones
vida en un ambiente geogréfico concreto (habia nacido la ambientales habian cambiado tanto a lo largo de la histo-
ecologia y el nicho ecolégico). ria de la Tierra y si los organismos estaban perfectamente
A finales del siglo ilustrado, existian una serie de pro- adaptados al medio como defendian los teélogos natura-
blemas cientificos demandando soluciones como el ori- les como John Ray en su obra “La Sabiduria de Dios ma-
gen de la diversidad y su aparente organizacién en un sis-nifestada en los trabajos de la Creacion” (1691) (la adap-
tema natural y la fascinante adaptacién de todos los orga-tacién perfecta era para ellos sefal de disefio inteligente),
nismos a las condiciones de su medio. Ademas, estabani,como podian los organismos permanecer inmutables?
planteadas contradicciones con el concepto de la sabidu-Lamarck se enfrentd asi al esencialismo reinante que ex-
ria y benevolencia del creador como la extincion de espe- plicaba los cambios faunisticos como producto de
cies y los drganos vestigiales. El creacionismo ofrecia extinciones periddicas (p. ej. Cuvier y sus seguidores),
soluciones poco satisfactorias a estos problemas. Era soloproponiendo cambios lentos y graduales en el transcurso
una cuestion de tiempo hasta que algun naturalista tuvie- de un vasto periodo de tiempo. Para explicar el origen de
ra la originalidad y el coraje de proponer una solucidn en nuevas lineas filéticas acepto6 la posibilidad de la genera-
conflicto claro con el dogma aceptado. Esta persona fue cién espontdnea de organismos poco complejos (aceptan-
el bidlogo francés Lamarck. do la demostracion de Spallanzani sobre la imposibilidad
de generacion espontanea de organismos complejos), que
irfan transmutandose en otros mas complejos en el trans-
La evolucion antes de Darwin curso de la evolucion (Farley 1977). Los organismos mas
complejos serian pues los que provienen de lineas mas
Lamarck (1744-1829), protegido de Buffon y profe- antiguas, y los mas sencillos los que mas recientemente
sor de zoologia en Paris, tuvo una conversion tardia a losse han originado (Fig. 2). En este sentido, Lamarck no
55 afios que le hizo abandonar ideas establecidas sobre Igercibi6é una ascendencia comun de todos los seres vivos
inmutabilidad de las especies y abrazar una vision del como ramificaciones desde un tronco comdn como pro-
mundo totalmente innovadora. En los ultimos afios del pugnaria més tarde Darwin (Fig. 2). Lamarck fue sin duda
dieciocho, Lamarck estudio las colecciones de moluscos el primer evolucionista al sustituir un mundo estatico por
del Museo de Paris, comprobando la existencia de seriesotro fluido y en cambio permanente (las largas listas de
filéticas con gradaciones casi imperceptibles que retroce- precursores propuestas en ciertas historias de la biologia
dian en el tiempo desde formas del presente hasta estratosuelen ser intentos de restar importancia a la valentia in-
del Terciario (Burkhardt 1977). La conclusion sobre un telectual y originalidad tanto de Lamarck como de
cambio lento y gradual que llevé de unas formas a otras Darwin). Ni siquiera se par6 ante el caracter tnico del ser
en el transcurso del tiempo debid hacerse inevitable parahumano, considerandolo un producto de la evolucién y
él. Lamarck también se enfrentaba como sus contempo- especulando abiertamente sobre su origen.
raneos al problema de las extinciones, fenomeno que ne-  Si actualmente las teorias de Lamarck son considera-
gaba la existencia de un universo regido Unicamente por das como un paso en falso en el estudio de la evolucion
leyes inmutables (Newton), el principio de plenitud porla mayoria de los cientificos es sin duda por los meca-
(Leibniz) o la actualmente popular idea de armonia o0 equi- nismos que propuso para explicarla. La primera causa del
librio natural (o como se diria hoy ecoldgico), ya que un cambio evolutivo segun Lamarck era la tendencia inma-
equilibrio con extinciones no seria tal (Lovejoy 1936). nente a un aumento de la complejidad organizativa en los
Durante los siglos diecisiete y dieciocho, se propusieron seres vivos, ley natural que no necesita explicacion ya
tres explicaciones para la desaparicion de especies fosi-que proviene directamente de la sabiduria del creador (de
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@ tonces muy difundida y fue utilizada por
Lamarck para explicar las transiciones en-
tre taxones, entre los que no podia haber
discontinuidades. Lamarck llamé al princi-
pio de uso y desuso (el desuso debilitaria
los érganos) su primera ley, y es todavia una
idea muy difundida entre amplios sectores
de poblacién. Pero para que las modifica-
ciones produjeran cambios evolutivos era
necesaria una segunda ley, la herencia de
caracteres adquiridos. Este concepto era de
aceptacion universal desde los tiempos mas
remotos (Zirkle 1946), por lo que Lamarck
no tuvo que inventarlo sino solo ponerlo al
servicio de la evolucién (aunque es el prin-
cipal punto del posterior paradigma neo-
lamarckista). Para Lamarck la adaptacion
era el producto inevitable de dicho meca-
nismo al ajustar las modificaciones en los
organismos a los cambios ambientales. El
modelo propuesto por Lamarck para expli-
car cambios evolutivos era pues muy com-
plejo (uso y desuso, herencia de caracteres
adquiridos, generacioén espontanea, tenden-
cia inmanente a mayor complejidad) pero
al mismo tiempo muy persuasivo en un
ambiente favorable de antemano hacia to-
das las intuitivamente razonables ideas en
que se sustentaba. Ello explica su enorme
aceptacion aun en nuestros dias en circulos
no cientificos. Sin embargo, los datos de la
realidad no han confirmado su paradigma,
aunqgue recientes evidencias moleculares
parecen sugerir la posibilidad de ciertas
modificaciones inducidas por el ambiente
gue serian heredables. Jablonka y Lamb
(1995) han rescatado la posibilidad de la
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Figura 2. (a) Idea lamarckista sobre la evolucién de formas de complejidad cre-
ciente en lineas filéticas paralelas desde su surgimiento por generacién esponté-

nea desde material orgénico no vivo. Los diferentes rellenados indican que las
formas del mismo nivel de complejidad en diferentes lineas evolutivas no nece-
sitan ser iguales. (b) Idea darwinista sobre la ramificacién de formas desde un
ancestro comun. No hay formas superiores o inferiores en una determinada es-
cala de complejidad sino organismos adaptados a diferentes modos de vida (llus-

herencia de ciertos caracteres adquiridos
(herencia epigenética), reivindicando asi lo
mejor de la tradicion cientifica lamarckis-
ta. Lamarck fue sin duda el primer evolu-
cionista genuino, defensor de cambios gra-

tracion de Juan J. Luque Larena basada en Jablonka y Lamb 1995, pag. 5). duales y de la inmensa edad de la Tierra y

promotor de la importancia de la conducta
nuevo laScala NaturagLovejoy 1936). La segunda era y del ambiente. Su propuesta provoco y provoca una res-
la capacidad de los organismos para responder a cambiogpuesta mucho menos virulenta que la que ha provocado
en las condiciones ambientales y restablecer la perfectaDarwin entre los defensores de una realidad con algun
armonia con su medio. Los cambios ambientales induci- sentido humano, al ofrecer al menos un atisbo de cambio
rian una modificacion de sus necesidades, que a su vezguiado (aunque sea por el ambiente) frente al ciego algo-
determinaria cambios en su conducta tendentes a satisfa+ritmo promovido por el darwinismo (Dennett 1995). Ac-
cer las nuevas necesidades 0 nuevos habitos, y éstos potualmente se utilizan sus ideas como alternativa a la idea
ultimo requeririan el uso mas frecuente de ciertas estruc- de Darwin sobre el enorme potencial de un mecanismo
turas u 6rganos, lo que conllevaria su mayor desarrollo o inevitable y de cortas miras sin direcciéon ni rumbo. Sin
tamafio (empled para ello ideas en fisiologia sobre movi- embargo, en la existencia de cambios evolutivos en la his-
mientos de fluidos en el organismo debidos a la accion de toria de la vida, ambos autores coincidieron plenamente.
excitaciones extrinsecas). Asi la variacion seria causada  Aungue las ideas revolucionarias de la llustracion se
por el ambiente mismo, algo totalmente distinto al meca- vieron sucedidas por una reaccién politica durante el si-
nismo que mas tarde propondria Darwin (Fig. 3). La idea glo diecinueve, la acumulacion de desarrollos cientificos
de que la necesidad crea o modifica el érgano estaba en-que favorecian a las teorias evolutivas continué y fue pro-
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comun. Sin embargo, Cuvier fue hasta su

T T 0 0B B S muerte un acérrimo oponente de cualquier
T B S NN idea evolutiva, en parte debido a su apego
U WL & - e o W al esencialismo y a la discontinuidad entre
: formas animales. Contrariamente a los de-
1 1S W B fensores de IScala Naturaey de Lamarck,
femp o T T T Cuvier no vislumbraba ningin aumento
gener;’ciones T e continuado en la compleudad o.pe.rfeccu')n
S de los organismos, solo discontinuidades y
) ) especializacion. Para él no existia una es-
cala de perfeccién ya que cada animal esta-
ba perfectamente adaptado a su particular
forma de vida. En ese sentido se anticip6 al
consejo de Darwin de nunca decir “supe-
3 3 rior” o “inferior” de un organismo. Hay que
mencionar aqui que Cuvier al negar la exis-
tencia de un solo linaje de animales (pro-
puso cuatro ramas totalmente separadas en-
a) Evolucion Lamarckiana b) Evolucién Darwiniana tre si) contribuy6 a destruir la tan popular

idea de laScala Naturaeo serie continua

Figura 3. (a) La evolucién seglin Lamarck se produce por adaptacién progresiva de perfeccion que pqreua SuQe”r,EI disefio
de cada uno de los individuos de una poblacién a cambios ambientales, repre- del cr_e,ador con un fin predetermln,ado,. la
sentada aqui por la adquisicién de alas y dorso oscuro en un ave. En cada gene- ~ Creacion del ser humano. Descarté la im-
racion aumenta el grado de adaptacion por los principios de uso y desuso y ~ portancia de la variacion geografica que
ajustes fisiolégicos. Estos cambios son transferidos a las siguientes generaciones ~ solo afectaba a caracteres superficiales,
por la herencia de caracteres adquiridos en cada generacioén. (b) La evolucion — mientras que los caracteres esenciales no
seglin Darwin se produce por la aparicién al azar por mutacién de variantes con  variaban ni en el tiempo ni en el espacio.

mayor éxito que el resto de la poblacién para sobrevivir y reproducirse en cir- Al no detectar estados intermedios entre sus
cunstancias ambientales cambiantes. Estos variantes, cuyas nuevas propiedades  f4siles de mamiferos nego el gradualismo

sondhereldab!e/s, se hacgn cada ve.z/masI flrecuentc,ss Sn la p?jl?lailon porlun zrocg- de Lamarck. Aunque fue el primero en dis-
s0 de seleccién en cada generacion al legar mds descendientes que los demads tinguir entre homologias (parecidos debi-
miembros de la poblacién a las siguientes generaciones (seleccién natural) (llus- . , .
. . dos a ascendencia comun) y analogias (pa-
tracion de Juan J. Luque Larena basada en Jablonka y Lamb 1995, pag. 9). . . o A
recidos debidos a similitud de funcion), no

saco la conclusién de que las homologias
bablemente méas decisiva que la idea de progreso socialindicaban parentesco evolutivo. Su énfasis en la interre-
para explicar su posterior triunfo. En Francia Geoffroy lacién arménica entre todas las partes de un organismo le
Saint-Hilaire (1772-1844) y Cuvier (1769-1832) domi- hizo rechazar la posibilidad de que los habitos determina-
naron la escena durante la primera mitad del siglo junto ran cambios estructurales sin destruir totalmente el fun-
con Lamarck. Geoffroy propuso la induccion directa de cionamiento del organismo. En ese sentido fue un firme
modificaciones drasticas en los organismos por cambios defensor del plano inalterable de construccién o “Bau-
ambientales, algo que Lamarck negé al requerir un cam- plan” utilizado posteriormente por Gould y Lewontin
bio de habitos y conductas previo a cambios organicos. (1979) contra el adaptacionismo. Cuvier hizo hincapié en
En esta teoria de la induccién directa, Geoffroy se adelan- el caracter violento y dramatico de los cambios geoldgi-
t6 a saltacionistas posteriores como Goldschmidt (1940). cos, propugnando inmigraciones de otros lugares para
También propuso que muchas modificaciones inducidas explicar la sustitucién de faunas fésiles. Esta tendencia a
resultarian deletéreas y serian eliminadas, pero tampocovalorar la importancia de grandes catastrofes naturales ha
concibié cambios graduales y una ascendencia comin (Ja-sido reivindicada en la actualidad por numerosos paleon-
cob 1970). Sus ideas presuponian mas la activacion detdlogos (Ward 1997). La posibilidad de que los organis-
potenciales inmanentes que una auténtica evolucion. Cu- mos supervivientes a las catastrofes evolucionaran poste-
vier contribuyé més que nadie a allanar el camino para riormente, no se le ocurrié, sin embargo, a Cuvier. Cuvier
una teoria evolutiva aunque se resistio a ver la evidencia es un claro ejemplo de que no todos los cientificos bri-
(Coleman 1964). Fundo la Paleontologia al asociar dis- llantes y con grandes conocimientos estan capacitados
tintas faunas fésiles de mamiferos a distintos estratos, y para concebir una teoria nueva que explique los hechos
demostro concluyentemente la realidad de la extincion acumulados, o como diria Kuhn (1962) para cambiar de
(parecia improbable que los paquidermos fésiles que des- paradigma cientifico.
cubrié hubieran pasado desapercibidos en algin lugar re-  En Inglaterra, las ciencias naturales estaban totalmen-
moto). También nego la posibilidad de la generacion es- te dominadas por la geologia durante la primera mitad del
pontanea al defender el postulado “Omne vivum ex ovo”, diecinueve. Al mismo tiempo existia alli mas que en otro
facilitando asi la posibilidad de concebir una ascendencia lugar una estrecha alianza entre ciencia y dogma cristiano
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desde los tiempos de John Ray. Si los fisicos pretendiantigios de la Historia Natural de la Creacién” publicada
explicar la naturaleza como producto de las leyes univer- anénimamente por el divulgador inglés Robert Chambers
sales presuntamente instituidas por una entidad divina, en 1844. Chambers provoco un gran revuelo al proponer
los naturalistas debian explicar las minuciosas y fascinan- que la fauna habia evolucionado lenta y gradualmente en
tes adaptaciones de los organismos vivos a su medio comoel transcurso del tiempo geoldgico sin asociacion a suce-
producto del disefio detallista del creador. Si los fisicos sos catastroficos ambientales. Sus especulaciones sobre
solo percibian una divinidad remota que abdicaba su con- mecanismos basados en la ontogenia y en la recapitula-
trol directo en favor de las leyes universales, la llamada cion fueron duramente atacados por los criticos al no te-
“Teologia Natural” de los naturalistas ingleses de los si- ner base cientifica. Sin embargo, su obra convencié a
glos diecisiete a diecinueve era una forma de honrar al muchos de la realidad de la evolucién y provocé todas las
creador estudiando las innumerables maravillas que ha- argumentaciones antievolucionistas que deberia desmon-
bia disefiado (hnumerosos péarrocos de provincias eran na-tar Darwin en su obra posterior. Herbert Spencer (1820-
turalistas aficionados en aquella época). La “Teologia 1903) también ha sido citado como precursor de Darwin
Natural” de Paley (1802) es sin duda la obra cumbre de a pesar de su ignorancia en biologia y su limitada asimila-
esta curiosa fusion de religion y ciencia, que tuvo pronto cidn de los conocimientos cientificos de su época. Las
gue confrontar la evidencia sobre 6érganos vestigiales, ideas de Spencer solo sirvieron como fuente de confusion
sufrimientos infligidos por paréasitos y enfermedades o posterior. El propuso sustituir el termino “seleccion natu-
terribles catastrofes naturales y extinciones (ningun crea- ral” por la “supervivencia de los mas aptos”, una expre-
dor benevolente disefiaria una naturaleza asi). Aunque lasién facilmente considerada circular o tautoldgica y fuen-
teologia natural no se podia tener en pie desde el punto dete de innumerables criticas mal informadas del darwinis-
vista cientifico (Hume en su “Didlogos concernientes ala mo. También propugnd la herencia de caracteres adquiri-
Religién Natural” de 1779 realiz6 una critica devastadora dos (algo en consonancia con las ideas lamarckistas), y
de su base filoséfica), contribuyd una gran cantidad de fue el principal portavoz de una teoria social basada en
informacién sobre adaptaciones que demandaban unauna lucha brutal por la existencia llamada erréneamente
explicacion cientifica. En Paleontologia, la evidencia so- “Darwinismo Social” (Hofstadter 1944), mas tarde utili-
bre sustitucion de faunas fésiles habilmente soslayada porzada por el nacionalsocialismo alemén (Schipman 1994).
Cuvier fue explicada mediante la invocacién de periédi- Hay que resaltar que la misma ni fue respaldada por Da-
cas catastrofes planetarias seguidas de nuevas creacioneswin ni tiene absolutamente nada que ver con el darwinis-
cada vez mas perfectas. Esta es la doctrina progresionistamo como conjunto de teorias cientificas. Como sefialo el
una nueva version de &cala Naturag¢Bowler 1976). El propio Darwin, no se deben deducir principios morales
devoto naturalista suizo Louis Agassiz propuso que cada del funcionamiento de la naturaleza.
creacion reflejaba una maduracién progresiva del plan En Alemania existia a principios del siglo diecinueve
divino sin darse cuenta que ello implicaba la peridédica la llamada “Naturphilosophie”, un movimiento romanti-
reparacion de errores e imperfecciones, algo bastante in-co de rechazo al mecanicismo newtoniano que no ha de-
consistente con cualquier idea religiosa seria. jado huella cientifica importante pero que aceptaba a la
El gran gedlogo Lyell (1797-1875), campeodn del uni-  evolucidn como desarrollo de potencialidades preexisten-
formitarismo, ha sido propuesto como mentor de la teoria tes. En contraste con Inglaterra, en Alemania la acepta-
de Darwin, a pesar de ser un claro oponente de cualquiercion de la evolucidon como posibilidad era generalizada
posibilidad de evolucién. El uniformitarismo defiende que entre los naturalistas antes de 1859. Sin embargo, y a pe-
las mismas causas han actuado siempre y con la mismasar del amplio elenco de zodlogos y anatomistas existen-
intensidad sobre la configuracién de la superficie terres- te, nadie elabor6 una teoria evolutiva genuina. Los biélo-
tre, y que no existen cambios direccionales en la historia gos alemanes parecen haber rechazado mas tarde el evo-
de la Tierra (Rudwick 1972). Hay, por tanto, que explicar lucionismo como algo especulativo, concentrandose en
los cambios del pasado por factores actualmente operan-trabajos de fisiologia, citologia y embriologia, y abando-
tes. El gradualismo implicito en esta teoria, ya estaba plas- nando el campo de la historia natural hasta la llegada de
mado en los escritos de Buffon y Lamarck, por lo que Weismann y Haeckel (Mayr 1982). Fuera de Europa y
Darwin no necesitaba deducirlo de Lyell. Y, sin embargo, América (la ciencia postrenacentista es un producto de la
la negacion por Lyell de cambios direccionales y su idea cultura europea) no existia antes de 1859 una comunidad
de un mundo estable o sometido a cambios ciclicos era cientifica preparada para asumir teorias evolutivas.
irreconciliable con cualquier teoria evolutiva (Ospovat Desde la publicacién por Lamarck de la “Filosofia
1977). Aunque las ideas de Lyell fueron mas un estorbo Zooldgica”, un acimulo de evidencias hacia inevitable
gue una ayuda para el desarrollo del darwinismo (Mayr confrontar la idea de un cambio evolutivo en la historia
1982), su énfasis en las causas de la extincién de especiesle los seres vivos. La sucesion de faunas fésiles desvela-
y en el origen de las nuevas especies creadas para sustida por Cuvier socavando la inmutabilidad de la creacion,
tuirlas estimularon el interés inicial de Darwin al leer los la variacion geografica dentro de la misma especie des-
“Principios de Geologia” de Lyell. Darwin se bas6 en Lyell bancando al esencialismo tipoldgico, la persistencia de
y en la realidad de las especies mas que en las ideas deiertos organismos a través de las eras contradiciendo al
Lamarck al enfocar el desarrollo de su teoria. Otra obra catastrofismo universal, la fertilidad de ciertos hibridos
gue se ha considerado precursora del darwinismo es “Ves-refutando las inalterables barreras entre especies, la exis-
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tencia de érganos vestigiales o rudimentarios refutando (Darwin 1851) o conducta animal (Darwin 1871, 1872)
al disefio perfecto, las homologias descubiertas por la ana-entre otros, son un prodigio de finura en la observacién,
tomia comparada (p.ej. la presencia de arcos branquialesprofundidad en el andlisis, experiencia naturalista e ideas
en los embriones de vertebrados terrestres y los huesostan originales, que aun hoy son fuente de inspiracion para
del oido interno de los mamiferos) desvelando la ascen- estudiosos de la naturaleza (recomiendo su lectura a cual-
dencia comin y muchos otros hechos clamaban por unaquier naturalista actual). Podria decirse que su mente en
explicacion cientifica ajena a los caprichos arbitrarios de muchos aspectos se adelanté en mas de un siglo a las de
un creador. Y, sin embargo, todas las autoridades cientifi- sus contemporaneos (Ghiselin 1969). Durante su estan-
cas reconciliaron esta evidencia con un mundo estable y cia en Argentina durante el periplo del Beagle adquirié
reciente o con un mundo ciclico sin direccién temporal 0 una enfermedad que le atormentaria para el resto de su
con una serie arbitraria de catastrofes. Hasta que el 24 devida, convirtiéndole casi en un invalido. Al regreso de su
noviembre de 1859 se publicé un libro que cambiaria la viaje contrajo matrimonio y se retir6 a una casa de campo
percepcion humana de la naturaleza para siempre. cerca de Londres donde redactaria casi toda su obra sin
realizar ningun viaje més. Hay algunos datos erréneos
sobre su biografia pero ampliamente propagados en cier-
Darwin tos relatos divulgativos. Uno es que llegé a su teoria du-
rante su estancia en las Islas Galapagos durante el viaje
Aunque periédicamente periodistas, divulgadores y del Beagle. La prueba de que su idea sobre la especiacion
cientificos mas o menos heterodoxos celebren la defun- no estaba aun madura en Galapagos es que no se preocu-
cion del darwinismo (llevan mas de un siglo celebrandola p6 en muchos casos de identificar en qué isla habia reco-
por adelantado), la realidad es que las teorias enunciadagyido sus muestras. El caracter especifico de las muestras
por Charles Darwin (1809-1882) en “El Origen de las de sinsontes de tres islas distintas en Galapagos (no de
Especies” (1859) y otras obras posteriores siguen plena-los famosos pinzones de Darwin) analizadas en Inglate-
mente vigentes, guian la investigacién en un creciente rra por John Gould si le permitieron posteriormente in-
namero de especialidades de la biologia y estan influyen- terpretar el proceso de especiacién geogréfica (marzo de
do cada vez més a las ciencias sociales y las humanida-1837) (Ruiz y Ayala 1999). En julio de 1837 inici6 la
des. La mejor prueba de su actualidad y vigencia es la escritura de sus cuadernos de notas sobre “Transmuta-
gran cantidad de detractores que aun sigue atrayendo, algccion de Especies”. Esto nos lleva a otra falacia propaga-
gue una teoria obsoleta raramente consigue. Lo que masda en numerosas publicaciones con el fin de despresti-
preocup6 desde el principio y sigue preocupando a criti- giar a la teoria a través de su autor. Esta es que el natura-
cos que van desde profesionales de la religion a biélogoslista inglés Alfred Russell Wallace (1823-1913) fue el
no convencidos, pasando por estudiosos de las cienciasprimero en desarrollar la teoria de la seleccién natural
humanas, es que dichas teorias han desmontado el artifi-pero fue obstaculizado en la publicacién de la misma para
cio cientifico creado para demostrar un mundo estable y permitirle a Darwin ser el primero (Quammen 1996). Este
disefiado para el ser humano y han dejado en su lugar unaelato suele basarse en que Wallace escribio al propio
naturaleza cambiante y caética dominada por un meca- Darwin en junio de 1858 presentandole sus ideas y pi-
nismo algoritmico de cortas miras, sin prevision nifinali- diéndole comentarios. Darwin, que llevaba 20 afios acu-
dad alguna, pero implacable e inevitable, lo que Darwin mulando datos para sustentar su teoria, se quedé anona-
llamo la seleccion natural (Jacob 1982). Una prueba de la dado ante la coincidencia en los planteamientos de am-
peligrosidad para ideologias reaccionarias y alienantes debos sobre el mecanismo de la evolucidn. Para que el tra-
la idea basica de Darwin es que los gobernantes en losbajo callado de Darwin durante dos décadas no fuera
paises islamicos o en ciertos estados conservadores de losnenoscabado por la prioridad del articulo de Wallace, los
EEUU contindan poniendo trabas al darwinismo. ¢ Y qué amigos de Darwin Lyell y Hooker presentaron en julio de
decir de la imposicidon brutal del paradigma neo- 1858 dicho articulo junto con un ensayo de Darwin escri-
lamarckista por Lysenko durante la dictadura de Stalin? to en 1844 ante la Sociedad Linneana de Londres. De esa
Pero antes de repasar los principales aspectos de la teoriananera no se dio prioridad temporal a ninguno de los
darwinista que seran tratados con detenimiento en otrasautores. Pero el hecho es que dicha publicacién académi-
partes del libro, es necesario repasar algunos puntos de laca paso6 desapercibida para el gran publico (una teoria tan
biografia de uno de los, sin duda, mayores cientificos que novedosa no se podia defender en un articulo). Darwin
han existido. tuvo que abreviar su recogida de informacion y redactar
Darwin fue un naturalista nato ya antes de embarcar en 9 meses un resumen de su obra (jde 490 paginas!) que
por cinco afos en el famoso viaje del Beagle (1831-1836). fue publicado mucho antes de lo que hubiera deseado su
Poseia un conocimiento asombroso sobre todo tipo de autor, el “Origen de las Especies”. Y esta obra si que re-
organismos ademas de una excelente preparacion en Geosultd ser noticia por el caracter aplastante de la evidencia
logia. Cualquier lector del relato de su viaje queda im- acumulada por Darwin y por la elaboracion de sus argu-
presionado ante el detalle y acierto de sus observacionesmentos. Se publicaron de ella 6 ediciones que se agota-
sobre cualquier aspecto de la naturaleza y ante su insa-ron siempre en pocos meses. Ni Darwin copié nada de
ciable curiosidad (Darwin 1959, reedicién). Sus libros Wallace como demuestran sus cuadernos de notas llenos
posteriores sobre lombrices (Darwin 1881), animales y de evidencias evolutivas desde 1837, ni impidio la publi-
plantas domésticas (Darwin 1868), polinizacion de orqui-
deas (Darwin 1862), formacion de arrecifes de coral
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cacion del articulo de Wallace. Tampoco se puede com- cia de una ascendencia comun de todos los seres vivos
parar un articulo breve presentando una teoria original hizo afiicos a la posicién separada del ser humano y de
con una obra monumental de acumulo de datos, defensalos supuestos antropocéntricos de todas las religiones y
articulada de argumentos y elaboracion teérica como es de casi todas las escuelas filosoficas (Ruse 1979). Darwin
el libro de Darwin (Desmond y Moore 1991). El propio también refuté las llamadas “leyes de creacién” en
Wallace lo reconocié al considerar siempre a Darwin biogeografia al demostrar que las faunas y floras no eran
como el principal artifice de la teoria y expresar siempre producto inmediato del clima (p.ej. la fauna patagénica y
su profunda admiracién por él y su obra. Habria que afia- europea se parecen en poco). Segun él, la distribucién de
dir que Wallace nunca asumié todas las implicaciones de especies podia explicarse por las capacidades dispersoras
su teoria y se neg6 a aceptar que la inteligencia humanade los organismos en relacion con barreras geograficas
tuviera un origen evolutivo (Wallace 1891). (mares, cordilleras, etc.), siendo las distribuciones sepa-
Hay dos grandes contribuciones de Darwin a la cien- radas recuerdos de distribuciones previamente continuas.
cia que conviene separar: una es su demostracion de urHasta bien entrado el siglo veinte no alcanzo la ciencia de
proceso histdrico de desarrollo de nuevas formas de vida la biogeografia a los avances te6ricos y conceptuales de
a partir de otras por cambios graduales, y la otra es suDarwin (Ghiselin 1969). En morfologia, Darwin suplanté
propuesta sobre el mecanismo que determina dichos cam-el concepto esencialista de arquetipo ideal (la “unidad de
bios, es decir, la seleccion natural (Mayr 1982). En cuan- plan” de Aristételes) de los morfélogos idealistas como
to a la primera, Darwin tuvo que enfrentarse al argumento Richard Owen (1804-1892) por el de ancestros comunes,
sobre una edad de la Tierra insuficiente para tantisimos explicAndose asi la diferencia entre homologias (deriva-
cambios graduales entre formas de vida. Acertd bastante das del mismo 6érgano o estructura en un ancestro comun)
mas que el insigne fisico Lord Kelvin que se equivocé en y analogias (derivadas de una funcién comuan). Aunque la
un orden de magnitud y calculé una edad maxima de 100 morfologia postdarwiniana acepto el principio de ascen-
millones de afios para el planeta (Burchfield 1975). dencia comun y se concentrd durante un siglo en la bus-
Darwin acerté en el orden de magnitud, es decir, algunos queda de homologias y la determinacién de filogenias,
miles de millones de afios. Existe consenso actualmente hasta muy recientemente apenas tuvo en cuenta a la se-
de que si ha habido tiempo suficiente, sobre todo despuésleccion natural como fuente de cambios morfolégicos o
de haber estudiado tasas de evolucioén rapidisimas en po-utilizé principios lamarckistas como el de uso y desuso
blaciones actuales. Sobre las aparentes discontinuidadespara explicarlos o principios geométricos y fisicos
entre edades en el registro fésil, Darwin insistio en laim- (Thompson 1917). La embriologia por dltimo dio a
perfeccién de dicho registro, algo que nadie negaria hoy Darwin uno de sus argumentos anticreacionistas mas po-
dia (la radiacion explosiva en el Cambrico no es necesa- tentes. Si las especies habian sido creadas, su ontogenia
riamente problematica para una explicacion gradualista, deberia conducir desde el huevo hasta el adulto por la
Conway-Morris 1999). Los argumentos sobre cambios ruta mas directa. ¢,Por qué todas esas complicaciones como
bruscos en la estructura de los organismos se siguen utili-que los embriones de vertebrados terrestres desarrollen
zando hoy dia por los partidarios del puntuacionismo en arcos branquiales o una notocorda? Segin Darwin la Uni-
evolucion como una alternativa al modelo de evoluciéon ca explicacion plausible era que las adquisiciones evolu-
gradual de Darwin (Eldredge y Gould 1972, Eldredge tivas mas recientes solian afectar al estado de adulto que
1985). Darwin siempre propuso explicaciones ecoldgicas era el que estaba sometido a mayores presiones selectivas
a fendmenos como las radiaciones adaptativas (conquistay dejaban en las formas embrionarias rasgos derivados de
de nuevos nichos ecoldgicos), y consideré Unicos a los antepasados evolutivos. Las interpretaciones alternativas
patrones evolutivos de cada especie o grupo de especiesestaban basadas erSeala Naturagen que los organis-
Negaba, por tanto, cualquier sencilla regla aplicable a to- mos mas complejos iban pasando por estadios adultos de
dos, algo inaudito para los fisicos con sus leyes universa- formas mas primitivas, algo descartado en embriologia
les (los fisicos tratan generalmente fenémenos de una sim-por los trabajos de Von Baer (Ospovat 1976). En definiti-
plicidad apabullante para un biélogo). Considerd que las va, la teoria de la ascendencia comin enunciada por
extinciones eran la consecuencia ineludible de la evolu- Darwin resolvié los enigmas de muchas ramas de la bio-
cion al no poder ciertas especies adaptarse a cambios erlogia (paleontologia, taxonomia, biogeografia, morfolo-
su medio, incluyendo el medio a otras especies (p. ej. gia, embriologia) que habian persistido durante genera-
muchas especies no podran adaptarse a la explosién de<€iones. Es por ello que constituye la principal teoria uni-
mogréfica humana). La teoria de la ascendencia comun ficadora de la biologia (Mayr 1982).
permiti6 comprender por qué era tan obvio clasificar a los No voy a comentar en detalle la otra aportacion teéri-
seres vivos en un sistema natural como el linneano, con ca fundamental de Darwin, el mecanismo de la seleccién
agrupaciones de especies progresivamente mas inclusivasnatural, ya que se tratara en el Capitulo 7, aunque si quie-
(Ghiselin 1969). Cuanto mas baja o menos inclusiva era ro resaltar algunos detalles histéricos sobre su génesis. Se
la jerarquia de clasificacion (género por debajo de fami- ha hecho mucho hincapié en la influencia de la lectura de
lia, etc.), mas tardiamente se habian separado los linajesMalthus por Darwin en 1838 para su concepcion del me-
originarios de dichas especies. Lamarck nunca pudo ex- canismo evolutivo (referencias en Ruiz y Ayala 1999).
plicar la jerarquia linneana al pensar en linajes separadosEn este sentido, algunos autores presentan al darwinismo
de creciente complejidad sin una ascendencia comun (encomo una mera adaptacion al mundo natural de la revolu-
realidad nunca rompié con la Escala Natural). La eviden- cion industrial triunfante basada en una competencia ca-
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pitalista feroz (Levins y Lewontin 1985). Estos analisis ampliamente aceptadas por la comunidad cientifica y hasta
historicistas no mencionan que el darwinismo result6 tre- por representantes del estamento religioso (Juan Pablo Il
mendamente ofensivo para muchos miembros de las cla-ha llegado a aceptar la realidad de cierta evolucién re-
ses dominantes de la época (Hodge 1974) y fue inicial- cientemente), el caracter gradual de la evolucién y el me-
mente bien recibido por Marx y sus seguidores como con- canismo de la seleccién natural siguen encontrando una
tribucidn a una concepcién materialista de la naturaleza. fuerte resistencia no siempre basada en datos cientificos
Los marxistas, sin embargo, siempre trazaron una linea (Mayr y Provine 1980). Ni siquiera defensores acérrimos
divisoria entre la humanidad, que sélo se regia por las de Darwin como Thomas Huxley aceptaron la seleccion
leyes del desarrollo social, y el resto de los seres vivos, natural. Solo ciertos naturalistas como Wallace o Henry
cuya evolucion se explicaba por el darwinismo (Singer Bates (descubridor del mimetismo batesiano, otra prueba
2000). Darwin ya conocia por otras lecturas el enorme elegantisima del poder de la seleccion natural) fueron
potencial reproductor de los organismos (Ghiselin 1969). seleccionistas a ultranza. Las criticas a la seleccion natu-
Lo que cristalizé en su mente al leer el “Ensayo sobre ral fueron generalizadas desde un principio (Hull 1973).
Poblacion” (1798Ye Malthus fue la comprension de la  En primer lugar la seleccion natural elimind la necesidad
importancia de la competencia entre individuos de la mis- de un disefiador divino y la existencia de una teleologia
ma especie, y lo diferente que era esta competencia a unacésmica o finalismo (Dennett 1995). Contribuy6 también
competencia tipolégica entre especies (curiosamente mu-a desbancar al esencialismo reinante al mostrar una in-
chos divulgadores piensan en la lucha por la existencia mensa variabilidad en la naturaleza y una casi infinita
enunciada por Darwin como la lucha entre el le6n y el posibilidad de cambios dado un suficiente periodo de tiem-
antilope cuando Darwin pensaba mas en la competenciapo (Mayr 1982). La objecion a menudo expresada por
entre leones o entre antilopes por generar descendencia)criticos de que las maravillosas adaptaciones del organis-
Desarbolé la posibilidad del equilibrio natural enunciado mo no se pueden deber exclusivamente al ciego azar con-
por la Teologia Natural que presuponia que los organis- funde la produccién de nueva variacién, que si se debe a
mos se reproducian sélo hasta el punto necesario parafen6menos estocasticos segun la teoria, con la direccion
mantener el presunto equilibrio (muchos ecologistas y impresa a los cambios por las presiones selectivas. La fal-
divulgadores de lo natural siguen hablando hoy como los ta de pruebas experimentales ha sido otra critica muy uti-
teblogos naturales del diecinueve pero sin divinidad vigi- lizada, critica que no se aplica con la misma safia a cien-
lante). Darwin aprendié mas que de los economistas como cias como la cosmologia o la geologia de dificil compro-
Malthus de los criadores de animales domésticos, toman- bacién experimental. En este tipo de ciencias se pueden
do de ellos un concepto de enorme importancia, el de la formular hipétesis basadas en observaciones, que pueden
individualidad de cada miembro de la manada. Gracias a ser luego comprobadas con nuevas observaciones (Hull
ese concepto, Darwin pasé de un pensamiento tipologico 1973, Hodge 1977). Esto es lo que en esencia llena las
a uno poblacional. Esta revolucién de considerar a las casi 500 paginas de “El Origen de las Especies”. Discipli-
especies como formadas por poblaciones de individuos, nas enteras actuales como la ecologia evolutiva, la
todos diferentes entre si, es una contribucion fundamen- ecologia de la conducta o la sistematica utilizan el méto-
tal del darwinismo (Ghiselin 1969) que es totalmente aje- do comparado como herramienta cientifica al igual que lo
na a las ciencias fisicas y que no ha sido aceptada ain emizo Darwin (Harvey y Pagel 1991). El también impuso
ciertos circulos cientificos vy filostficos (p. €j. Lamarck  |a legitimidad de las preguntas de “por qué” ante fenéme-
nunca contempld a individuos diferentes dentro de una nos naturales (Gillespie 1979). Otro tipo de preguntas
especie). La seleccion natural es un concepto estadistico,syelen responderse con puras descripciones que acaban
ya que poseer un genotipo mejor adaptado a circunstan-|jeyando al por qué de asi y no de otra manera (Dennett
cias mmedlata_s_ no garantiza el éxito reproductor, solo una 1995). Esta forma de abordar la naturaleza es una herra-
mayor probabilidad de obtenerlo. Se confunde a menudo ienia heuristica de gran valor, como se podra deducir de

el concepto de seleccién ngtural con _eI de eliminaci(_’)n de las paginas de este libro. Segun el influyente filosofo de
las aberraciones o desviaciones del tipo caracteristico deIa ciencia Karl Popper (1972), la teoria de la seleccion

una especie (p. j. Zirkle 1941), una idea esencialista pro- natural no es verdaderamente cientifica al no poder ser

pugnada por Maupertuis y muchos otros antes de Darwin, falseada mediante pruebas experimentales. El argumento
Ambos conceptos, no tienen nada que ver, pues para X P per . ) 9
de Popper es erréneo ya que existen innumerables datos

Darwin no hay tipo caracteristico ni esencia alguna de la . i3l tradirian | lidad de la teor
que desviarse. Un proceso de simple eliminacion no pue- 'Maginables que contradirian la generalidad de 1a teoria.

de crear nada nuevo, y solo fue propuesto para justificar P+ €l- cambios saltacionistas que llevaran a organismos
la existencia de tipos inmutables. viables, o modificaciones fenotipicas inducidas directa-

mente por cambios ambientales en todos los miembros de

una poblacion y transmitidos a generaciones siguientes, o

Darwin relegado y recuperado cualquier evidencia de generacion espontanea, falsearian
la teoria al evidenciar mecanismos alternativos que pue-

La resistencia al darwinismo fue muy fuerte entre den determinar cambios evolutivos (intentos de falsear la
muchos coetaneos de Darwin y continda hoy dia entre teoria empiricamente llevan mas de un siglo realizando-

sectores académicos y ajenos a la ciencia. Si la evoluciénse). Otra fuente de resistencia procede del rechazo a cual-
como tal y la evolucion por ascendencia comun han sido quier base biolégica del comportamiento humano bajo el
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lema “todo en la conducta humana es cultural”, tradicién et al. 1999). Paraddjicamente, en ningun pais de Europa
cientifica en ciencias humanas que probablemente pro- se acept6 con tanta facilidad la teoria de la seleccién na-
viene de la creencia en una capacidad de progreso socialtural como en Rusia antes de la dictadura de Stalin (Ada-
ilimitado de la llustracion. Esta escuela, como en el caso ms 1968). Una de las aportaciones mas singulares al estu-
de la antrop6loga Margaret Mead, ha llegado a falsificar dio de la evolucion fue “Ayuda mutua” (1902) de Kropo-
informacion para justificar la infinita maleabilidad de los  tkin. Kropotkin (1842-1921) fue el primero en resaltar que
patrones culturales humanos (Freeman 1983). Por Ultimo la derecha politica habia hecho demasiado hincapié en el
estan las objeciones clasicas sobre la imposibilidad del individualismo y la competencia como consecuencias de
desarrollo gradual de nuevas estructuras u 6rganos (el ar-la seleccién natural, despreciando las importantes eviden-
gumento ya clasico de que un cuarto de ojo 0 media ala cias de cooperacion entre animales o de simbiosis mutua-
no sirven para nada, o el “todo o nada” en evolucién) lista entre organismos diversos. La cooperacién y el mu-
(Gould 1980). Parece imposible convencer a algunos de tualismo estaban ampliamente representadas en la natu-
estos criticos con evidencias de que un inicio de ojo pue- raleza y eran también consecuencias de la seleccién natu-
de servir para percibir sombras y formas, lo que es sin ral. Actualmente las ideas de Kropotkin son reivindica-
duda mejor que nada o que alas imperfectas pueden ser-das entre otros por los defensores de la importancia de la
vir para planear entre arboles o escapar rapidamente deseleccién de grupo como mecanismo evolutivamente im-
un depredador torpe (p. ej. Nilsson y Pelger 1994 han portante (ver Capitulo 5). Durante el siglo diecinueve, solo
demostrado la plausibilidad de cambios graduales que August Weismann (1834-1914) hizo aportaciones sustan-
conduzcan a la evolucién del o0jo). Los opositores al cialmente nuevas a la teoria evolutiva al proponer la se-
darwinismo apoyaron en principio teorias alternativas a paracion total de la linea germinal del soma durante el
la de la seleccion natural como las teorias saltacionistas odesarrollo embrionario (Weismann 1893, Mayr 1988).
mutacionistas, las teorias neolamarckistas como atajo paraCon ello se negaba la posibilidad de la llamada herencia
explicar las adaptaciones sin esperar a la produccién aza-blanda o de caracteres adquiridos (Darwin la acepté como
rosa de la variacién necesaria y las teorias ortogenéticasposibilidad al no tener una concepcién clara sobre el fun-
gue presuponen una tendencia y direccién inmanente acionamiento de la herencia), dado que los cambios que
los cambios evolutivos (p. ej. Teilhard de Chardin propu- experimentaba el organismo no podian pasar a la linea

SO una version ortogenética compatible con el cristianis-
mo). Aunque la evolucién ha producido transiciones im-

portantes (p. ej. la fotosintesis, la célula eucariota, la
multicelularidad, ver Maynard Smith y Szathmary 1995)

gue han permitido un aumento de la diversidad y de la
complejidad de los seres vivos (la complejidad es un mero
producto del tiempo transcurrido pues sélo puede ir sur-
giendo gradualmente, Bonner 1988), no se vislumbra nin-

germinal (Buss 1987). Weismann, ademas, fue el primero
en comprender el extraordinario poder de la recombina-
cion sexual para producir variabilidad genética, y el pri-
mero en desarrollar una teoria sobre las ventajas evoluti-
vas del sexo (Michod 1995), algo que no se retomaria
hasta casi un siglo después. También se hizo preguntas
sobre la regulacion de la longevidad por la seleccion na-
tural o evolucién de la senescencia, problema no retoma-

guna linealidad en las tendencias y si una divergencia o do hasta después de 1950. Su impacto sobre la biologia

diferenciacion cada vez mayor en las mismas como pro-
puso Darwin en su principio de divergencia de caracte-

evolutiva fue muy fuerte al obligar a todos los bidlogos a
tomar postura ante el problema de la herencia de caracte-

res. Como veremos, las teorias contrarias a la seleccidénres adquiridos.

natural y al gradualismo darwinista acabarian dominando

el campo de la biologia durante mas de medio siglo des-

pués de la publicacion de “El Origen de las Especies”.
En los ochenta afios posteriores a la publicacion de
“El Origen de las Especies” se produjo una gran diversi-
dad de opiniones entre los bidlogos evolucionistas. En
Alemania, Ernst Haeckel (1834-1919) fue el principal
divulgador de la teoria de Darwin, pero su version consti-
tuye sin duda una tergiversacion al no contemplar la im-
portancia del azar en la produccion de variacion y consi-
derar como lo mismo a variacion y adaptacion (una idea
claramente lamarckista). En Inglaterra, Ray Lankester

Después de la muerte de Darwin en 1882, los evolu-
cionistas comenzaron a divergir en cuanto a sus concep-
ciones. Por un lado los bidlogos experimentales, especial-
mente embridlogos, fisidlogos y genetistas, enfocaron el
problema de los cambios evolutivos o transformaciones
sin tener en cuenta el problema de la diversidad de espe-
cies y de la variacion geogréfica, que eran el foco de aten-
cion de los naturalistas (zoo6logos, botanicos y paleonté-
logos). Mientras los primeros daban primacia a experi-
mentos de laboratorio, los segundos utilizaban el método
comparado de Darwin para obtener inferencias (Mayr
1982). Unos estudiaban células y genes, mientras los otros

fundd una escuela seleccionista que mantuvo las posicio- trataban poblaciones, especies y taxones superiores. Una
nes hasta la aparicién de Fisher y Haldane. En Francia labarrera de comunicacion se establecio entre estas dos tra-
resistencia contra el darwinismo fue poderosisima (en diciones cientificas que duraria hasta la sintesis neo-da-
parte por motivos nacionalistas) y el neo-lamarckismo no rwinista posterior a 1930.

ces0 en su dominacion de la biologia evolutiva hasta des-  El principal problema que les enfrent6 fue el de la
pués de 1945 (Boesiger 1980). En Espafia y Latinoaméri- importancia de la variacion continua en caracteres y de
ca el darwinismo recibié una respuesta generalmente ne-los cambios graduales propugnados por Darwin con res-
gativa (se ignoré en muchos casos), aunque marcada porpecto a variacion discontinua y saltos evolutivos. Contra
debates politicos entre conservadores y progresistas (Glick el lema darwinista deNatura non facit saltuip un na-
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mero creciente de evolucionistas concluyeron que la va- existe herencia de caracteres adquiridos; 4) La recombi-
riacion gradual era insuficiente para explicar las ubicuas nacion es la principal fuente de variacion genética en las
discontinuidades observadas entre especies y entre taxopoblaciones; 5) La variacion fenotipica continua puede
nes superiores. Uno de los principales adalides de la im- ser explicada por la acciéon de mdltiples genes con inte-
portancia de cambios discontinuos fue el zo6logo britani- racciones epistaticas y no estan en conflicto con la heren-
co William Bateson (1861-1926). Segun él, la variacion cia mendeliana; 6) Un gen puede afectar a varios caracte-
que llevaba a la formacién de nuevas especies era varia-res fenotipicos (pleiotropia); 7) La seleccion existe tanto
cion discontinua existente en muchas poblaciones, llevan- en el laboratorio como en el campo y funciona (Capitulo
dole a la conclusion de que la discontinuidad entre espe- 4). El saltacionismo mutacionista no se recuperé después
cies venia dada por la discontinuidad de la variacién que de estas evidencias, aunque el genetista Goldschmidt con-
las habia originado (Bateson 1894). El saltacionismo en tinué proponiendo la especiacién por génesis de “mons-
evolucién recibié su principal apoyo de la teoria de la truos esperanzados” hasta la década de 1940. La posibili-
mutacién del botanico holandés Hugo de Vries (1848- dad de herencia de caracteres adquiridos, que habia indu-
1935), uno de los redescubridores de las teorias de Men-cido numerosos experimentos y hasta falsificaciones de
del. De Vries achacaba la especiacién al origen esponta-datos (Kammerer 1924), seria principalmente defendida
neo de nuevas especies por la produccion subita de unapor Lysenko en la URSS por medio del terror politico. La
variante discontinua. Su argumento era totalmente circu- genética de poblaciones o disciplina que estudia el cam-
lar: Llamaba a cualquier variante discontinua una espe- bio de frecuencias génicas en poblaciones fue la principal
cie, por lo que las especies necesariamente se originarianartifice de las conclusiones de la sintesis evolutiva al zan-
por cualquier cambio que indujera una discontinuidad. En jar la controversia entre mendelianos (la Unica variacion
su “Teoria de la Mutacion” (1909), aceptada por todos los importante es discontinua) y los biométricos (que no con-
mendelianos hasta 1910, enuncid las siguientes conclu- sideraban caracteres discontinuos). En su vertiente mate-
siones: 1) Todos los cambios evolutivos se deben a la apa-mética contd con las brillantes contribuciones de R. A.
ricibn de una nueva mutacion, es decir, de una nueva dis- Fisher (1930), J.B.S. Haldane (1932) y Sewall Wright
continuidad genética. Por tanto, la fuerza determinante (1931, 1978), y en su vertiente naturalista con los trabajos
de la evolucion es la presion de mutacion; 2) La seleccidén de Chetverikov, Dobzhansky, Cain, Sheppard y E. B. Ford
natural es una fuerza irrelevante en la evolucion, que pue- entre otros (Provine 1971). Fisher (1890-1962) fue sin
de como mucho eliminar mutaciones deletéreas; 3) Ya que duda el mas original en sus ideas, desarrollando lo que
la mutacion puede explicar todos los fendmenos evoluti- seria mas tarde la genética cuantitativa (ver Capitulo 6),
vos, la variacion individual y la recombinacion genética, pero contribuyendo ideas novedosas en temas como la se-
al no producir nada nuevo, son irrelevantes. La variacion leccion sexual (variante de la seleccion natural propuesta
individual continua observada no tiene base genética. Los por Darwin en 1871, ver Capitulo 13), la evolucion de la
naturalistas quedaron espantados al comprobar como surazon de sexos, del aposematismo y mimetismo o el valor
evidencia de variacion geogréfica gradual era tirada por reproductivo y las estrategias vitales (ver Capitulo 8) y
la borda por el mutacionismo. Ellos por su parte negaban siendo sin duda el promotor directo de muchos aspectos
importancia a la herencia de caracteres mendelianos, yde lo que se llamaria mas tarde ecologia evolutiva. Fisher
s6lo consideraban importantes a los caracteres cuantitati-y Haldane demostraron matematicamente como alelos que
vos (Poulton 1908). Por otro lado apelaban a menudo al diferian muy ligeramente en valor selectivo podian reem-
neo-lamarckismo (uso y desuso, induccion directa por el plazarse muy rapidamente en el curso de la evolucion.
medio y herencia de caracteres adquiridos) o a capacida-Los errores de muestreo que podian llevar a la deriva ge-
des ortogenéticas (tendencias inmanentes) para explicarnética (un mecanismo evolutivo ajeno a la seleccién natu-
lo que Darwin explicé por la seleccién natural (especia- ral) fueron contemplados por el genetista norteamericano
cion y adaptacion). Asi pues el darwinismo apenas conta- Wright (1889-1988) para poblaciones pequefias, proble-
ba con partidarios a principios del siglo veinte ni entre los ma soslayado por Fisher. Para Wright (1931) la estructu-
mendelianos ni entre los naturalistas. Por otra parte, el racién de poblaciones en subpoblaciones pequefias hacia
rechazo entre fildsofos, sociélogos o humanistas era ge- de la deriva genética un mecanismo de cambio importan-
neralizado. te. Mas tarde se haria mucho hincapié en la existencia de
Una nueva generacion de genetistas, con T.H. Morgan variacién genética neutra para la seleccion (Kimura 1960),
como principal artifice, abri6é posteriormente el camino a mientras Fisher siempre contempl6 a los polimorfismos
una nueva interpretacion de la estructura del material ge- como evidencia de la ventaja selectiva de los heterozigo-
nético y de las mutaciones (Allen 1968), permitiendo una tos. El genetista ruso Chetverikov (1926) mostré como
fusion de las teorias de Mendel y de Darwin y dando al nadie antes, la cantidad de variacién escondida en forma
darwinismo la sustentacion genética que le falté en sus de alelos recesivos en poblaciones naturales. También en-
inicios. Este proceso, que culmind en la llamada “Sintesis fatiz6 mas que los genetistas occidentales la epistasis o
Evolutiva” de las décadas de 1930 y 1940, llevé a las si- interaccidn entre genes, resaltando que la expresion feno-
guientes conclusiones: 1) Solo hay un tipo de variacion, tipica de cada gen viene determinada por el “ambiente
siendo macromutaciones y ligeras variantes individuales genético” o complejo de genes con los que interactda.
extremos de un continuo; 2) No todas las mutaciones son  En Sisteméatica se abri6 camino progresivamente el
deletéreas: unas son neutrales y otras beneficiosas; 3) Noenfoque poblacional darwinista entre los naturalistas. La
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aplicacién de una estadistica que enfatizaba la varianzaconclusion (Jablonka y Lamb 1995). La posibilidad de
mas que la media (Fisher habia desarrollado el andlisis deque el ambiente pueda afectar directamente a la herencia
varianza) por naturalistas y criadores llevo al abandono de los organismos empieza a abrirse camino, vindicando
de conceptos tipolégicos en evolucion. Mientras los ge- en parte a algunas ideas de Lamarck (la herencia de ca-
netistas se concentraron en la sustitucién de genes en poracteres adquiridos). Esta variacién influida por el am-
blaciones, los naturalistas abordaron el problema de la biente y, por tanto, no azarosa se veria posteriormente
especiacién desde el punto de vista de las barreras al flujpsometida a procesos selectivos, lo que ampliaria el cam-

génico entre poblaciones (Mayr 1942). Moritz Wagner

po de la seleccion natural darwinista (Jablonka y Lamb

(1813-1887) ya habia debatido con Darwin acerca de la 1995). También permitiria tasas evolutivas méas rapidas.

importancia del aislamiento geografico para la especia-

Es este sin duda uno de los enfoques mas novedosos en la

cion, ya que Darwin no veia su necesidad al resaltar su biologia evolutiva actual y al que se debe prestar una aten-

principio de divergencia para explicarla (lo que hoy lla-

mariamos especiacion simpatrica (ver Capitulo 18). Mayr
en su “Sistemética y el Origen de las Especies” (1942)
planted definitivamente el modelo alopétrico de especia-
cion y el concepto biolégico de especie como perfecta-

cion especial en los proximos afios. El paradigma weis-

maniano sobre el aislamiento del soma y de la linea ger-
minal ha sido también revisado ya que solo afecta a cier-

tos metazoos y deja fuera a la mayoria de los seres vivos
(Buss 1987).

mente compatibles con el gradualismo y la seleccion na-  Aunque inicialmente imbuida de escaso pensamiento
tural. Entre 1936 y 1947 se llegé por fin a un consenso evolutivo, los descubrimientos de la biologia molecular
entre diversas ramas de la biologia basado en dos conclu-en cuanto a la organizacién del material genético, la va-
siones: que la evolucién es gradual y puede ser explicadariabilidad genética en poblaciones naturales, el reloj mo-
por la seleccién natural actuando sobre pequefios cam-lecular o tasa histérica de mutaciones y las diferencias
bios genéticos y su recombinacién, y que considerando agenéticas entre especies estan adquiriendo un creciente
las especies como conjuntos de poblaciones reproducti- peso en el estudio de la evolucion (ver Capitulo 6). La
vamente aisladas entre si y analizando su ecologia se po-existencia de ADN repetitivo o que no es transcrito (neu-
dia explicar el origen de la diversidad taxon6mica como tro para la seleccion) ha sido interpretado como ADN
consistente con los mecanismos genéticos conocidos y parasito (Orgel y Crick 1980, ver Capitulo 27), concepto
con las evidencias de los naturalistas. Esta recuperacionque esté de acuerdo con la seleccién génica propuesta por
del paradigma darwinista iniciada con la publicacion por Dawkins (1976). Crow y Kimura (1970) propusieron la
Dobzhansky de “Genética y el Origen de las Especies” neutralidad selectiva de la mayor parte de la variacion
(1937) ha sido llamada la “Sintesis Evolutiva” (Huxley genética encontrada, planteando la posibilidad de que la
1942). Entre sus principales artifices se encuentran Do- evolucidn se debiera a la deriva genética. Sin embargo,
bzhansky, Huxley, Mayr, Simpson, Rensch y Stebbins, que mucho polimorfismo genético puede deberse a seleccion
publicaron obras clasicas en las décadas de los treinta yapostatica, seleccion dependiente de la frecuencia (ver
cuarenta. Ellos consiguieron construir puentes entre ge- Capitulo 16), seleccién debida a la presién de parasitos,
netistas y naturalistas (Laudan 1977), haciendo a los pri- etc. El neutralismo parece haber perdido fuerza reciente-
meros abandonar sus ideas tipoldgicas y a los segundosmente como alternativa seria a la seleccion natural. Ac-
su fe en la herencia de caracteres adquiridos. La sintesistualmente el estudio de la variacion molecular es de im-
del darwinismo y la genética tuvo un impacto enorme en portancia decisiva en el estudio del desarrollo. Asi el es-
muchas ramas de la biologia y contindia siendo, pasadotudio de los genes homeobox esta revolucionando a la
mas de medio siglo, el paradigma cientifico dominante embriologia y tiene importantes consecuencias evoluti-
en el estudio de la evolucién (Mayr y Provine 1980). vas (Schwartz 1999). En ecologia estudios sobre flujo
génico, endogamia, éxito reproductor, seguimiento de in-
dividuos, etc., se estan beneficiando de la incorporacion
de técnicas moleculares. La sistematica ya no se realiza
sin ayuda de inferencia molecular.

Después de la sintesis evolutiva, y especialmente en  En el estudio de la seleccidon natural y de la adapta-
las ultimas décadas, ha habido una auténtica explosion decidn ha habido una depuracion de conceptos que ha per-
estudios con relevancia evolutiva en temas que van desdemitido un avance enorme en los campos de la ecologia y
la conducta animal y las interacciones ecoldgicas hasta lade la etologia (ver Capitulo 7). Se ha reconocido el carac-
antropologia y la psicologia. Una rama nueva de la biolo- ter estadistico o probabilistico de la seleccién natural
gia, la biologia molecular, experiment6 un rapido creci- (Mayr 1963), se ha incorporado la importancia de las cons-
miento después del descubrimiento de la estructura del tricciones a la evolucidn derivadas de la filogenia (en rea-
ADN en 1953. Dos conclusiones del darwinismo fueron lidad debidas a la cohesion del genotipo y a los procesos
confirmadas por la biologia molecular: que todos los or- del desarrollo) (Brooks y MacLennan 1991) y se ha per-
ganismos vivos compartimos el mismo cédigo genético feccionado el método hipotético-deductivo en su estudio.
(ascendencia comun) y que cambios en las proteinas noEl adaptacionismo es un riguroso método cientifico de
afectan al ADN (imposibilidad de herencia blanda). Sin enorme valor heuristico y de larga historia en fisiologia
embargo, descubrimientos recientes con relacidn a heren-que consiste en plantear hipétesis sobre la posible fun-
cia epigenética estdn haciendo tambalearse esta ultimacién adaptativa de un 6rgano, conducta o patrén, deducir

Desarrollos recientes
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predicciones y comprobar su veracidad de forma obser- la especiacién simpatrica es importante. Parece que esta
vacional o experimental (Reeve y Sherman 1993). Si no vez también Darwin va a acabar teniendo mas razon de lo
se comprueban las predicciones, se generan nuevas hipégue se pensaba en un principio, ya que continuamente se
tesis hasta obtener una aproximacion entre hipétesis y descubren nuevos casos de radiaciones explosivas o pro-
datos. De esta manera se exploran las posibles constric-cesos de especiacion en los que el aislamiento geogréafico
ciones evolutivas ademas de comprobarse la funcion o el no es necesario para explicarlos (Magurran y May 1999).
“por qué” evolutivo de fenémenos bioldgicos (Mayr La seleccion sexual se esta revelando como una impor-
1983). Aunque ridiculizado por Gould y Lewontin (1979), tante fuente de especiacion simpatrica. El debate sobre si
el enfoque adaptacionista ha permitido avances especta-las “novedades evolutivas” pueden surgir gradualmente
culares en ecologia, fisiologia y etologia, y no tiene ac- (nuevos 6rganos, nuevas conductas, nuevas capacidades
tualmente una alternativa metodoldgica seria para expli- fisioldgicas, etc.) continla latente a pesar de que existen
car por qué determinados fenotipos existen actualmente explicaciones para su desarrollo basadas en cambios de
en lugar de otros muchos posibles (Reeve y Sherman funcion (serian exaptaciones, no adaptaciones en la ter-
1993). Otra depuracién ha afectado a la propuesta de “se-minologia de Gould y Vrba 1981), modificaciones de con-
leccién de grupo” o seleccion que beneficia al grupo so- ducta (nuevos patrones de conducta crean nuevas presio-
cial, poblacién o especie a costa de los individuos que los nes selectivas, como propuso Baldwin en 1896) y cam-
conforman (ver Capitulo 5). El estudio de la conducta bios graduales (Nilsson y Pelger 1994). La morfologia
social ha recibido un fuerte empuje al recuperarse ideas busca ya funciones para explicar divergencias evolutivas,
de Fisher (1930) y Haldane (1932) sobre la evolucién de constituyendo la disciplina de la ecomorfologia (Wain-
conductas altruistas mediante los brillantes trabajos ted- wright y Reilly 1994).
ricos de Hamilton (1964). En ellos se establecié el con- En macroevolucién (ver Capitulo 19) o evolucion de
cepto de seleccién de parentesco y de eficacia bioldgica grupos taxonémicos superiores es en donde actualmente
inclusiva para explicar conductas altruistas, eliminando existe un mayor debate y en donde las tesis antigradualis-
con ello la necesidad de postular “seleccion de grupo” tas han encontrado su principal bastion (Stanley 1979).
(Wilson 1975). El potencial heuristico para las ciencias Eldredge y Gould (1972) han propuesto que la microevo-
humanas de las ideas de Darwin no ha sido explotado hastducién o modificaciones graduales debidas a la seleccién
muy recientemente en el estudio evolutivo del lenguaje natural no pueden explicar la macroevoluciéon o transi-
(Pinker 1994), de la medicina (Nesse y Williams 1994), cioén entre grupos taxonémicos superiores, y que el mo-
de la psicologia (Barkow et al. 1992), de la antropologia delo gradualista no permite interpretar el patrén obtenido
(Betzig et al. 1988) o de la sociologia (Runciman 1998). en el registro fosil consistente en largos periodos de esta-
Ello se ha debido més a prejuicios ideolégicos que a la bilidad morfoldgica de las lineas filéticas interrumpidos
invalidez de estos modelos. Otro campo en donde se hano puntuados por bruscos cambios experimentados en cor-
recuperado en su totalidad las tesis originales de Darwin tos periodos de tiempo. Este debate sobre los llamados
planteadas en su “El Origen del Hombre y la Seleccién “equilibrios puntuados” continda actualmente entre pa-
conrelacién al Sexo” (1871) es en el de la seleccion sexual leontélogos (ver Conway-Morris 1998 para una version
o forma de seleccidn natural en que se considera exclusi-critica) sin que exista consenso actualmente sobre si ma-
vamente el éxito de apareamiento, aun a costa de otroscroevolucion y microevolucion son realmente procesos
componentes de la eficacia biologica (Capitulo 13). La diferentes. Las transiciones importantes en la historia evo-
posibilidad planteada por Darwin de que las hembras pu- lutiva como el origen de la célula eucariota podrian de-
dieran escoger a sus parejas (algo negado sistematicamenberse a cambios bruscos o saltos al asociarse diversos
te hasta hace muy poco) y de que esta seleccion fueramicroorganismos procariotas para formar por simbiosis
beneficiosa para ellas, ha obtenido una masiva confirma- un organismo radicalmente diferente (Margulis 1993).
cion en una auténtica explosién de trabajos en este campoEllo contradice hasta cierto punto el gradualismo implici-
gue esta llevando a una mejor comprension de los proce-to en el darwinismo, aunque pudiera también haberse pro-
sos de seleccion natural en su conjunto (Andersson 1994).ducido una interaccion simbidtica gradualmente a partir
El debate sobre la funcion del sexo (Capitulo 9) iniciado de interacciones troficas. Las conclusiones a extraer so-
por Weismann ha adquirido gran importancia, llevando a bre la generalidad de estos cambios no graduales son di-
trabajos de gran originalidad tedrica que muestran una ferentes segin el autor (Margulis 1993, Maynard Smith y
vez mas el gran valor heuristico de la pregunta “por qué” Szathmary 1995). Es poco probable que cambios evoluti-
(Williams 1975, Maynard Smith 1978, Michod 1995). vos importantes se deban a saltos sin red en el espacio
En biogeografia, los trabajos de la escuela de Hutchin- evolutivo como propuso Goldschmidt (1940). La reali-
son-MacArthur y especialmente el modelo de MacArthur dad es que nadie ha propuesto hasta la fecha un mecanis-
y Wilson (1967) sobre biogeografia de islas dieron nueva mo alternativo a la seleccién natural para explicar la enor-
vida a las ideas ecolégicas de Darwin (1859) y Wallace me diversificacion de los organismos y la complejidad de
(1880) y originaron un fuerte auge del estudio de las co- sus adaptaciones. Proponer que las extinciones debidas a
munidades ecoldgicas. En el estudio de la especiacion (verimpactos de meteoritos u otras catastrofes naturales son
Capitulo 18) continda el debate entre los que plantean la una alternativa a la seleccién natural (Gould 1985) es con-
primacia o exclusividad de la especiacién alopatrica (Mayr fundir causas ambientales con mecanismos evolutivos (ver
1954) y los que siguiendo a Darwin postulan que también Archibald 1996 para una vision critica de un paleontdlo-
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go sobre la popular teoria de los meteoritos y la extincién rando una teoria evolutiva mas general y que incluya to-
de los dinosaurios). Al fin y al cabo las catastrofes plane- dos los procesos que han existido en la historia de la vida,
tarias como la destruccién humana de los ecosistemasdesde aquellos inducidos por cambios graduales sobre
implican presiones selectivas muy intensas y cambios variacion genética azarosa hasta los debidos a variacion
cuantitativos en la escala temporal del funcionamiento de determinada por el ambiente, cambios bruscos o extin-
la seleccién natural, pero no algo radicalmente distinto. cion masiva. Parece dudoso, sin embargo, que se modifi-
La escalada entre presiones del ambiente y respuestas deue sustancialmente en el futuro la visién darwinista so-
los organismos es una de las conclusiones mas evidentesre la importancia de la seleccién natural como proceso
del registro fésil y resalta los posibles factores selectivos productor de adaptacion y de diversificacién. Los deba-
gue han modulado los procesos evolutivos (Vermeij 1987). tes abiertos actualmente demuestran que la biologia evo-

Los grupos que han sobrevivido a las grandes extinciones
no lo han hecho por puro azar sino probablemente porque
se adaptaron mejor por seleccién natural a los cambios
ambientales y pudieron ocupar los nichos ecolégicos de
especies extintas (Vermeij 1987, Conway-Morris 1999).

El supuesto azar absoluto propuesto por Gould esté refii-

lutiva esta bien viva y goza de buena salud.
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El debate macroevolutivo (Eldredge 1995) y la posi-
bilidad de herencia de ciertos caracteres adquiridos
(Jablonka y Lamb 1995) pueden modificar en el futuro

algunos de los supuestos basicos del darwinismo, gene-
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Este capitulo es un resumen del documento titulado “Executive document: Evolution, Science and Society”,
elaborado por un grupo de biélogos evolutivos estadounidenses, liderados por Thomas R. Meagher y Douglas J.
Futuyma, y publicado en internéttfp://www.rci.rutgers.edu/~ecolevol/fulldoc.html), en diciembre de 1998, y en la
revista American Naturalist, en 2001, suplemento de Octubre. Los autores pretenden con ello explicar a la sociedad
americana qué es la evolucion, cudl es el cuerpo tedrico que la sustenta, como se estudia y qué beneficios, de todc
tipo, proporciona su estudio a la humanidad. Contestan asi a las fuertes corrientes antievolucionistas que azotan ese
pais, con especial virulencia en los Ultimos afios, donde los creacionistas tratan de confundir a la gente disfrazados
de cientificos y han conseguido comprometer la ensefianza de la teoria de la evolucion en algunos estados, resintién
dose incluso la financiacién de la investigacion en biologia evolutiva. Es paraddjico que en ese mismo pais convivan
los mejores evolucionistas con los creacionistas mas acérrimos. Aunque esa situacion no se da en Europa, debemo
no obstante estar preparados porque, con la globalizacién, no tardaran en florecer movimientos como el creacionismo,
0 su Ultima mutacién, la teoria del disefio inteligente. Nuestra sociedad deberia estar preparada para comprender y
desear los beneficios de todo tipo que obtenemos del estudio de la biologia evolutiva, y eso incluye la respuesta a las
preguntas mas trascendentales sobre la naturaleza humana. Mi contribucién se ha limitado a la transcripcion a
nuestro idioma de las ideas del texto que me han parecido més interesantes. Por razones de espacio, esta es ur
version parcial del documento original, por lo que recomiendo a quien tenga interés en los temas tratados que
consulte la version integra en las fuentes mencionadas arriba.

Introduccion como a otras ciencias tales como la psicologia, la antro-
pologia y la informatica.
La previsible prominencia de las ciencias biolégicas Para que la biologia evolutiva despliegue su potencial

en el siglo que acabamos de estrenar estard alimentadaompleto, los biélogos deben integrar los métodos y re-

por la preocupacidn publica sobre problemas tales como sultados de la investigacion evolutiva con los de otras dis-

las amenazas a la calidad ambiental, la necesidad crecienteciplinas, tanto dentro como fuera del campo de la biolo-

de mejoras en la produccién de alimento derivada de las gia. Debemos aplicar la investigacion evolutiva a los pro-

presiones poblacionales, la demanda de nuevos avancesdlemas sociales, y debemos incluir las implicaciones de

en la salud humana incitada por la emergencia de la resis-esa investigacion en la educacidn de una ciudadania cien-

tencia a antibiéticos y nuevas enfermedades, y la explo- tificamente informada.

sion de nuevas tecnologias en biotecnologia y computa-

cion. La biologia evolutiva esta particularmente destina-

da a hacer contribuciones muy significativas con la llega- ¢Como se estudia la evolucién?

da del “Siglo de la Biologia”. Esta ciencia contribuira di-

rectamente a los desafios sociales mas urgentes asi como La biologia evolutiva es la disciplina que describe la

a informar y acelerar otras disciplinas bioldgicas. historia de la vida e investiga los procesos que explican
La biologia evolutiva ha establecido inequivocamen- esa historia.

te que todos los organismos evolucionaron a partir de un  La biologia evolutiva tiene dos metas principales:

antecesor comun durante los Gltimos tres mil quinientos ¢ Descubrir la historia de la vida sobre la tierra: es decir,

millones de afios; ha documentado muchos sucesos espe- (1) determinar las relaciones antepasado-descendiente

cificos de la historia evolutiva; y ha desarrollado unateo-  entre todas las especies que han existido (su filogenia);

ria de los mecanismos genéticos, ecoldgicos y del desa- (2) determinar el tiempo en que se originaron y se ex-

rrollo que promueven el cambio evolutivo. Los métodos, tinguieron; y (3) determinar el origen, latasay el curso

conceptos y perspectivas de la biologia evolutiva han he-  del cambio en sus caracteristicas.

cho y continuaran haciendo importantes contribuciones a ¢+ Comprender los procesos causales de la evolucion, es

otras disciplinas bioldgicas, tales como la biologia decir, averiguar (1) el origen de las variaciones heredi-

molecular y del desarrollo, la fisiologia y la ecologia, asi tarias; (2) como actuan los diferentes procesos afec-
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tando al destino de esas variaciones; (3) la importancia bidlogos evolutivos. Probablemente ninguna leccién de
relativa de los diferentes procesos de cambio que ac- la biologia evolutiva es mas importante que la compren-
tdan conjuntamente; (4) la velocidad con que se pro- sidén de que no existen esencias platonicas, o propiedades
duce el cambio; (5) como los procesos tales como la verdaderas o normales. Casi todo caracter difiere algo
mutacién, la seleccién natural y la deriva genética han entre los individuos de una poblacion. El énfasis de los
dado lugar a las diversas caracteristicas moleculares, bi6logos evolutivos en la variacién ha traido consigo avan-
anatomicas, de comportamiento, etc., de los diferentes ces metodoldgicos, y procedimientos estadisticos tales
organismos; y (6) como las poblaciones se convierten como el andlisis de la varianza, que son ampliamente usa-
en especies diferentes. Virtualmente toda la biologia dos en otros campos. La perspectiva evolutiva de la va-
se ocupa de este inmenso proyecto de comprender lasriacion tiene también implicaciones sobre como pensa-
causas de la evolucidn, y reciprocamente, comprender mos acerca de la “normalidad” y la “anormalidad”, y so-
los procesos de la evolucién aporta informacién rele- bre las diferencias en las caracteristicas humanas. El ser
vante a todas las areas de la biologia. consciente de la variacion existente dentro de las pobla-
Disciplinas biolégicas como la biologia molecular y ciones es un poderoso antidoto contra el racismo y el afan
la fisiologia se plantean preguntas sobre “cémo”; ¢ Como estereotipador sobre los grupos étnicos y otros grupos
funcionan los organismos y sus partes? La biologia evo- sociales.
lutiva afiade la pregunta “por qué”: ¢ Por qué unos orga-  3) Diversidad bioldgica. Los biélogos evolutivos no
nismos tienen rasgos particulares y otros no? Asi, mien- sélo estan intrigados por la diversidad de la vida, sino que
tras gran parte de la biologia se ocupa de las causas inmeson también agudamente conscientes de las contribucio-
diatas de los fendbmenos observados, la biologia evoluti- nes a la biologia provenientes del estudio de organismos
va se dirige hacia las causas Ultimas. Entre sus respuestasliversos. Es cierto que un avance inmenso de la biologia
podriamos encontrar “porque esta especie heredo el ca-ha venido de los estudios profundos de organismos “mo-
racter de sus antecesores lejanos”, o “porque la selecciéndelo” tales como la levadura, el maiz, las ratas, la bacteria
natural favorecio este rasgo sobre otros”. El que un em- Escherichia coliy la mosca de la frutarosophila mela-
bribn humano tenga aberturas branquiales sélo puede en-nogastey en realidad, muchos biélogos evolutivos estu-
tenderse si las heredd de antecesores vertebrados remodian estos organismos modelo. Sin embargo, sin exami-
tos; el que caminemos erguidos puede entenderse comonar otras especies, no podemos saber cémo de amplia-
una adaptacion, un caracter favorecido por la seleccién mente aplicables son los principios revelados por estos
natural en nuestros antecesores mas recientes. Al enfati-sistemas modelo, y, de hecho, sabemos que muchos de
zar la historia, debemos, al mismo tiempo, reconocer que esos principios se aplican s6lo con modificacion, o de nin-
la evolucion es un proceso activo y continuado que afecta guna forma, a otras muchas especies. La regulaciéon géni-
a los humanos y a todos los demas seres vivos. ca, por ejemplo, fue desentrafiada primero en bacterias,
El estudio de la evolucién lleva consigo varias pers- pero es muy diferente en eucariotas. Necesitamos estu-
pectivas que han hecho importantes contribuciones con- diar organismos diversos para comprender las adaptacio-
ceptuales a la biologia. nes fisiolégicas a la escasez de agua en las plantas del
1) Azar y necesidad. Un principio fundamental de la desierto, los mecanismos por los que los parasitos com-
ciencia evolutiva es que los sistemas vivos deben sus pro-baten los sistemas inmunes de su hospedador, o la evolu-
piedades a una interaccién entre sucesos estocasticogion del comportamiento social, la comunicacién, o el
(aleatorios) y deterministicdestables, predecibles). Las  aprendizaje en animales tales como los primates. Dife-
mutaciones aleatorias, los impactos de asteroides, y otrosrentes organismos plantean diferentes cuestiones biologi-
sucesos semejantes han influido enormemente el cursocas, y algunas especies son mas adecuadas que otras para
de la evolucidén de las especies. Por tanto, los bidlogos buscar las respuestas.
evolutivos han desarrollado teorias probabilisticas que
describen la posibilidad de las diferentes trayectorias evo-
lutivas. Un corolario importante de los sucesos aleatorios Contribuciones del estudio de la evolucion
es la contingencia historica. Aunque algunas adaptacio-
nes a factores ambientales son razonablemente predeci- Entre los logros de los bi6logos evolutivos en su estu-
bles, otras caracteristicas de los organismos son conse-dio de la historia y los procesos de la evolucion (Fig. 1),
cuencia de “accidentes historicos” que lanzaron la evolu- podemos destacar:
cion hacia un camino en vez de hacia otros. Las modifica- ¢ el establecimiento de que todos los organismos han
ciones de los brazos delanteros para el vuelo, por ejem- evolucionado a partir de un antecesor comun durante
plo, son muy diferentes en pajaros, murciélagos y ptero-  mas de tres mil quinientos millones de afios de historia
dactilos, presumiblemente debido a que diferentes muta-  terrestre.
ciones en cada linea ofrecieron diferentes opciones a la * El desarrollo de métodos para inferir la filogenia, es
seleccion natural. decir, las relaciones genealdgicas entre los organismos.
2) Variacion. Mientras que los fisi6logos pueden ver < Ladescripcion de los patrones de diversificacion y ex-

la variacion como “ruido” indeseable o error experimen-
tal que oscurece el “verdadero” valor, la variacién es el
objeto de estudio mas importante para la mayoria de los

tincion en el registro fosil.
» Se han desarrollado y probado las teorias generales que
explican la evolucion de los caracteres fenotipicos, in-
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GENERALES

- Origen comun de todos los seres vivos.
- Desarrollo de métodos filogenéticos.
- Patrones de diversificacion y extincion.
- Desarrollo de la teoria de la evolucion.
- Comprension de la evolucion molecular.
- Evolucion humana.

A LA BIOLOGIA APLICACIONES SOCIALES A OTRAS CIENCIAS
- Biologia molecular. - Medio ambiente y conservacion. - EStadiSti,ca.
- Biologia del desarrollo. - Agricultura y recurso's 'naturales. - Econon,n.a.
_ Fisiologia y anatomia. - Salud humana y medicina. - InfO@atlca.
- Biotecnologia. - Robética.

- Neurobiologia y comportamiento.

- Conocimiento humano.

Figura 1. Contribuciones de la biologfa evolutiva.

cluyendo los caracteres complejos tales como el com- molécula, que proporcionan la base para especificar las
portamiento cooperativo y la senescencia. porciones que mantienen su estructura secundaria median-
< Se ha progresado sustancialmente en la comprensionte apareamiento segun el modelo de Watson-Crick. El
de la evolucién al nivel molecular. analisis filogenético ha permitido también la reconstruc-
< Se han desentrafiado muchos aspectos de la evoluciéoncién y andlisis funcional de secuencias proteicas
humana. ancestrales (Adey y col. 1994; Jermann y col. 1995), y el
descubrimiento del significado de los diferentes tipos de
DNA repetitivo, que ha fructificado en teorias como la
Contribuciones a la biologia del gen egoista (Dawkins 1976; Doolittle y Sapienza 1980;
Orgel y Crick 1980). Finalmente, la degeneracion del c6-
A comienzos del siglo XX los bidlogos tenian una digo genético y la consiguiente existencia de mas de un
formacién bastante generalista, lo que facilité la codoén para un mismo aminoacido, produce un patrén de
interactividad entre las explicaciones mecanicistas y evo- uso preferente de unos codones de un aminoéacido en de-
lutivas de los fendmenos biol6gicos. Pero con el avance trimento de otros. Este sesgo coddnico implica la existen-
de la ciencia y el crecimiento explosivo de la informa- cia de una ligera seleccion natural sobre las mutaciones
cion, la biologia se ha ido fragmentando en subdisciplinas sinénimas (las que cambian a un codén diferente del mis-
especializadas, y los bi6logos han ido adquiriendo una mo aminoacido). Una seleccién tan suave, segun la
formacion cada vez méas especializada. Por eso, muchosgenética de poblaciones, seria més efectiva en poblacio-
biélogos que trabajan en areas tales como la biologia nes grandes. Esto explica que el sesgo codénico sea mas
molecular y la neurobiologia suelen tener poca base en pronunciado en organismos como bacterias y levaduras,
biologia evolutiva y no son conscientes de las potenciales que constituyen poblaciones enormes, que en otros como
contribuciones de ésta a sus respectivas disciplinas. No mamiferos, que forman poblaciones mas pequefias. La
obstante, las influencias mutuas entre la biologia evoluti- investigacién evolutiva, por tanto, indica el camino que
va y las demas disciplinas bioldgicas han continuado, y debe seguir la investigacién sobre los mecanismos
en algunas areas han crecido. Veamos a continuacion al-moleculares fundamentales.
gunos logros recientes a los que la biologia evolutiva ha
contribuido significativamente. Biologia del desarrollo

Biologia molecular La similitud entre los embriones de especies que di-

fieren radicalmente como adultos fue una de las principa-

Las aproximaciones evolutivas han proporcionado una les fuentes de evidencia de la evolucién para Darwin. En
vision mas profunda de la funcion y estructura de los pro- las décadas posteriores a Darwin, la embriologia se ocu-
cesos moleculares que ocurren en el interior de las célu- paba en gran parte de las diferencias entre organismos y
las. Por ejemplo, el andlisis filogenético de las secuencias en la obtencién de evidencias filogenéticas a partir de los

de RNA ribosémico de diversas especies ha permitido datos del desarrollo. Al comenzar el siglo veinte, sin em-
identificar las regiones evolutivamente conservadas de la bargo, cambio su atencion hacia los mecanismos del de-
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sarrollo, y la embriologia se convirtié en una ciencia ex- los métodos, y los datos comparativos de la biologia evo-
perimental, divorciada en gran medida de los estudios lutiva pueden hacer avanzar nuestra comprension de la
evolutivos. No obstante, algunos biélogos del desarrollo anatomia funcional y los mecanismaos fisioldgicos, y pue-
reconocieron que algunos fendmenos embriolégicos sélo den ser aplicados a areas tales como la medicina, la agri-
podian entenderse a la luz de la historia evolutiva. La cultura y la ciencia veterinaria. La fisiologia evolutiva
notocorda, por ejemplo, hace sé6lo una breve aparicion enincluye el estudio de las funciones fisioldgicas en espe-
el desarrollo de los mamiferos, y luego desaparece. Juegacies que ocupan ambientes diferentes. Se han descubier-
un papel esencial, pues induce el desarrollo del sistemato, por ejemplo, proteinas anticongelantes que impiden la
nervioso; pero su existencia sélo es explicable porque esformacién de cristales de hielo en las células de peces
un rasgo estructural funcionalmente importante en los antarticos que viven en aguas a temperaturas cercanas al
vertebrados primitivos. El papel de la notocorda en el punto de congelacion. El estudio de animales buceadores
desarrollo evoluciondé pronto en la historia de los como las focas ha proporcionado informacién muy valio-
vertebrados, y debido a este papel, ha sido retenida en lossa sobre cémo funcionan estos animales sin respirar du-
embriones de mamiferos porque mucho después la fun-rante largos periodos y a altas presiones, que ha sido util
cion estructural que tenia en los ancestros fue reemplaza-para perfeccionar las técnicas humanas de buceo. Otro
da por la evolucién de la columna vertebral. ejemplo es la regulacién del pH sanguineo durante la ci-
Actualmente, se esta produciendo una prometedora rugia a corazén abierto (White 1989). Normalmente, esta
interaccion entre la biologia del desarrollo y la biologia cirugia se realiza enfriando el cuerpo para disminuir el
evolutiva, en parte por un renovado enfoque de los bidlo- ritmo cardiaco. Pero al enfriar el cuerpo se eleva el pH, lo
gos evolutivos sobre el desarrollo y, en parte, como resul- que obligaba a ajustarlo a sus niveles en temperatura nor-
tado de la comparacion, entre especies, de ciertos genesnal (37°C). Sin embargo, los fisidlogos comparativos han
que juegan papeles criticos en el desarrollo (genes Hox; sefialado que el pH sanguineo se eleva normalmente con-
ver Capitulo 35). Por ejemplo, la aproximacion compara- forme disminuye la temperatura en animales exotérmicos
tiva ha proporcionado informacion valiosisima sobre la tales como los reptiles, sin efecto adverso alguno. Esto ha
funcion de los genes implicados en el desarrollo del ojo y producido cambios en el manejo de la hipotermia en estas
en los mecanismos de la morfogénesis del ojo. Walter situaciones.
Gehring y su grupo en Suiza han descubierto recientemente
gue en insectos y mamiferos existe un sistema similar de Neurobiologia y comportamiento
control genético del desarrollo del ojo, que puede aplicar-
se a todos los animales. Encontraron que un gen que con- Desde sus comienzos, el campo del comportamiento
trola el desarrollo del ojo en los mamiferos puede inducir animal ha tenido una fuerte base evolutiva, pues sus ob-
el desarrollo de ojos tan diferentes como los de los insec- jetivos han incluido la comprensién del origen evolutivo
tos cuando es transplantadd¥®osophila El aspecto cla- de los caracteres de comportamiento y su adaptabilidad.
ve de este sistema genético es un Unico gen de “control Los estudios filogenéticos del comportamiento han pro-
maestro” que inicia la formacién del ojo y parece regular porcionado ejemplos de como comportamientos comple-
la actividad de los muchos otros genes que contribuyen a jos, tales como el cortejo sexual de algunos pajaros, han
la formacién del ojo (Halder y col. 1995). Esta correspon- evolucionado a partir de comportamientos ancestrales mas
dencia tiene un beneficio practico: los insectos y otras es- simples. El estudio evolutivo del comportamiento animal
pecies animales, que son mas faciles de manejar y menosse ha unido con la psicologia comparativa en varias areas
costosos de estudiar que los humanos, pueden usarse comde investigacion, tales como el estudio del aprendizaje y
modelos para mejorar nuestra comprension de las baseda busqueda de mecanismos adaptativos en los procesos
genéticas y del desarrollo de las malformaciones congéni- cognitivos humanos. Las especies de pajaros, por ejem-
tas y hereditarias del ojo, asi como a su diagnosis y posi- plo, difieren bastante en su capacidad para recordar los
ble tratamiento, con la esperanza de que el conocimiento sitios en que han guardado el alimento; esta capacidad es
derivado de estas especies pueda ser aplicado a los humaextremadamente grande en las especies que suelen es-
nos. Sin duda, este tipo de estudios ayudard a identificar conder semillas u otros alimentos. Aunque los neurobi6-
las funciones génicas reguladoras del desarrollo y condu- logos reconocen que los mecanismos que estudian son
cira a una comprensiéon mas profunda de los procesos queadaptaciones, generalmente no estudian los mecanismos
transforman un huevo fecundado en un adulto complejo. de comportamiento en términos explicitamente evoluti-
vos. Hasta ahora, la biologia evolutiva ha contribuido
Fisiologia y anatomia poco al esclarecimiento de los procesos moleculares neu-
robiolégicos, y los puntos de contacto entre la neurobio-
La biologia evolutiva ha influido mucho sobre el es- logia y la biologia evolutiva han sido escasos. Existen
tudio de la fisiologia y anatomia de animales y plantas, y excepciones notables en el campo de la neuroanatomia y
tiene el potencial para contribuir mucho mas en aspectos los estudios comparados y evolutivos de los mecanismos
que se estan desarrollando actualmente. Algunas de esasensoriales. Por ejemplo, el tamafio de la regién cerebral
contribuciones afectaran al estudio de la fisiologia huma- que controla el canto en paseriformes varia entre pobla-
na, incluyendo areas relacionadas como la medicina de- ciones y especies que difieren en el nimero de estrofas
portiva y la psicologia clinica. Las perspectivas l6gicas, diferentes que cantan.
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Aplicaciones no biolégicas el tipo de organismos que tendran mayor probabilidad de
verse afectados por el calentamiento global (aquellos con
Ha habido fructiferas interacciones entre la biologia bajo potencial de dispersidn, pequefio rango geografico y
evolutiva y otros campos analiticos, sobre todo con la es- estrecha tolerancia ecolégica). La evidencia de la evolu-
tadistica y la economia. Algunas de las herramientas béa- cién de poblaciones a diferentes temperaturas puede ayu-
sicas de la estadistica, incluyendo el andlisis de la varianza,dar también a predecir la diversidad de respuestas al cam-
fueron desarrolladas originalmente por biélogos evoluti- bio climético y la velocidad con que diferentes poblacio-
vos. Igualmente, los algoritmos evolutivos (genéticos) que nes pueden ajustarse a él (Travis y Futuyma 1993).
mimetizan a la seleccién natural de los sistemas biolégi- Como resultado de la actividad humana, especies y
cos se estan usando actualmente en aplicaciones informapoblaciones genéticamente Unicas se estan extinguiendo
ticas y robdticas. a una velocidad alarmante. Nuestras actividades desafian
no solo a los grandes mamiferos y a las tortugas marinas,
sino también a innumerables plantas, artropodos y otros
organismos menos conocidos que, colectivamente, cons-
Ademas de su dimensién histérica, la evolucion es un tituyen un enorme potencial para la obtencién de produc-
hecho importante de nuestra vida diaria. La evolucidn esta tos naturales, de agentes para el control de plagas, y otros
ocurriendo a nuestro alrededor: en nuestro tracto digesti- servicios Utiles (incluyendo el reciclado de elementos qui-
vo, en nuestro jardin, en los bosques, en las charcas y losmicos que permita operar al ecosistema en su conjunto).
arroyos, en los campos agricolas y en los hospitales. ParalLa biologia evolutiva esta jugando un papel primordial
los organismos de vida corta, tales como las bacterias y para combatir esta “crisis de biodiversidad” (ver Capitulo
los insectos, la evolucidn puede ocurrir en una escala tem- 23). Una consideracién importante es que las especies, las
poral muy corta. Esta inmediatez lleva a la biologia evo- comunidades ecolégicas, o las regiones geograficas me-
lutiva directamente al dominio aplicado. En realidad, la recen los esfuerzos conservacionistas mas urgentes, pues-
biologia evolutiva tiene una larga historia y un brillante to que existen limites econémicos, politicos e informati-
futuro con respecto a su capacidad para resolver las necevos sobre el nimero de especies que podemos salvar.
sidades sociales (Futuyma 1995). De hecho, ya ha contri-  Entre los aspectos en que la biologia evolutiva puede
buido notablemente en las siguientes &reas: ayudar a los fines conservacionistas, destacaremos el
empleo de:
» La informacion filogenética para determinar qué re-
giones contienen la mayor variedad de especies,

Contribuciones sociales

Medio ambiente y conservacion

Las perspectivas evolutivas son importantes tanto en
la conservacion como en el manejo de los recursos reno- ¢
vables. Los métodos de la genética de poblaciones se usan
frecuentemente para evaluar la estructura genética de es-
pecies raras 0 amenazadas como un medio de determinar
las medidas apropiadas de conservacion. Los estudios de
la composicidn genética de los parientes naturales de es- ¢
pecies cultivadas pueden usarse para descubrir nuevos
genes potencialmente Utiles que pudieran ser transferidos ¢
a las especies cultivadas. Los estudios de las adaptacio-
nes de plantas naturales a los suelos contaminados o de-
gradados contribuyen a la regeneracion de la tierra dafia-
da. Por ejemplo, algunas hierbas y otras plantas se han
adaptado a suelos muy contaminados de niquel y otros
metales pesados tdxicos. Intensos estudios de la sistema-
tica, genética y fisiologia de estas plantas han proporcio-
nado los fundamentos para revegetar y estabilizar los sue-

biol6gicamente diferentes y Unicas.

Los datos y métodos de la biogeografia evolutiva (el
estudio de las distribuciones de los organismos) para
identificar las “zonas calientes”, regiones con nume-
ros elevados de especies localizadas geograficamente
(por ejemplo, Madagascar y Nueva Guinea).

Los métodos genéticos para distinguir especies y po-
blaciones genéticamente Unicas.

La teoria genética de poblaciones para determinar el
tamafio minimo de poblacidon necesario para impedir
la depresion consanguinea y disefiar pasadizos entre
reservas para permitir un flujo génico que mantenga la
capacidad de las poblaciones para adaptarse a las en-
fermedades y otras amenazas.

Marcadores genéticos para controlar el trafico de es-
pecies amenazadas.

los estériles debido a las actividades mineras. En otros Agricultura y recursos naturales

casos, las plantas han evolucionado la capacidad de acu-
mular enormes cantidades de metales pesados, por lo que

Las relaciones entre los cientificos agricolas, los

su resistencia a los toxicos se usa comercialmente comogenéticos y los bidlogos evolutivos han sido tan largas e
tecnologia limpiadora. intimas que sus campos son a veces dificiles de distin-
La preocupacion sobre el impacto ambiental de la ac- guir, especialmente en el cultivo de variedades mejoradas
tividad humana incluye las consecuencias de la superpo- de plantas y animales domésticos. Darwin abrio “El ori-
blacidn, la alteracién del habitat, las perspectivas del ca- gen de las especies” con un capitulo sobre organismos
lentamiento global, y las extinciones ocurridas y previsi- domésticos y escribio un libro en dos volimenes sobre la
bles de muchas especies. Los estudios paleobioldgicos de'Variacion en plantas y animales bajo domesticacion”.
pasados cambios en el clima, el nivel del mar, y la distri- Uno de los fundadores de la genética de poblaciones,

bucion de las especies proporcionan predicciones sobre Sewall Wright, trabajo durante afios en la cria animal, y
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otro, R.A. Fisher, contribuy6 enormemente al disefio y cesado de alimentos, cosmética, biotecnologia, control de
analisis de los ensayos de cultivos. Desde entonces, mu-plagas y la industria, pero todavia quedan por probar e
chos genéticos han contribuido por igual a la genética incluso descubrir millones de productos potencialmente
evolutiva, a la genética basica y a la teoria fundamental Utiles. Los combustibles fosiles, como el petréleo, proce-
del cultivo selectivo. Como anécdota, es de destacar queden de organismos que vivieron hace mucho tiempo, y su
cuando el dirigente del ministerio soviético de agricultu- busqueda se basa, en gran medida, en las correlaciones de
ra, T.D. Lysenko, rechazé la teoria evolutiva en los afios edad entre los depdsitos sedimentarios y los restos
30, retras6 en décadas la mejora de plantas en ese pais. fosilizados de protozoos, moluscos y otros organismos.
Conceptos tales como heredabilidad, componentes de Mas de 20.000 plantas diferentes han sido usadas para
la varianza genética y correlacion genética, asi como el fines médicos. Por ejemplo, el taxol, obtenido del tejo del
esclarecimiento de fendmenos tales como el vigor hibri- Pacifico, ha mostrado ser efectivo contra el cancer de
do, la depresién consanguinea, y la base de la variacibhmama; el caracol rosado de Madagascar contiene dos com-
poligénica (cuantitativa), juegan también papeles centra- puestos quimicos que parecen ser Utiles contra la leucemia
les en la genética agricola y en la teoria evolutiva. El ejem- (y otros canceres), incrementando la tasa de superviven-
plo mas reciente de esta interaccion mutualista entre cam-cia desde el 10% al 95% en los casos de leucemia infantil.
pos es el desarrollo y aplicacién de técnicas que usan  Los microorganismos proporcionan no sélo produc-
marcadores moleculares para localizar los multiples genestos, sino también procesos bioquimicos atiles en
responsables de los caracteres de variacion continua, ta-biosintesis (por ejemplo, de antibiéticos, disolventes, vi-
les como el tamafio del fruto y el contenido en azucar, y taminas y biopolimeros), biodegradacion (por ejemplo,
para identificar la funcién metabdlica de estos genes (los de los desechos toxicos) y biotransformaciones (a
llamados “quantitative trait loci”, o QTL). En el pasado, esteroides deseados y otros compuestos). La biologia
s6lo unos pocos organismos modelo, tales como molecular modernay la biotecnologia dependen enorme-
Drosophila eran suficientemente bien conocidos mente de la reaccién en cadena de la polimerasa (PCR),
genéticamente para proporcionar tal informaciéon. Ahora, un método basado en un enzima que es estable a altas
debido a la investigacion de la genética de cultivos, temperaturas, que fue descubierta en bacterias que viven
genética de poblaciones, y el Proyecto Genoma de Plan-en fuentes termales.
tas, es posible mapear genes de interés en virtualmente Los principios evolutivos posibilitan una busqueda
cualquier organismo, ya sea una especie domesticada odirigida al predecir las adaptaciones a las presiones selec-

una especie salvaje usada para estudios evolutivos. tivas ambientales e identificar a los organismos relacio-
La variaciéon genética, la moneda de cambio para los nados con aquellos que ya han proporcionado productos
bidlogos evolutivos, es la condiciéme qua nowlel éxi- naturales utiles. Por ejemplo, los neurobidlogos que bus-

to agricola. Como todo biélogo evolutivo sabe, las cose- caban inhibidores de los neurotransmisores con fines in-
chas genéticamente uniformes son presa facil de los vestigadores los encontraron en el veneno de ciertas ser-
patégenos. A pesar de ello, las cosechas genéticamentepientes y arafias, organismos que han evolucionado esos
uniformes aln se usan ampliamente por razones de efi-inhibidores para vencer a sus presas. Los hongos liberan
ciencia econémica, pero es esencial mantener la diversi- antibiéticos para controlar a sus competidores bacterianos,
dad genética creando “bancos de germoplasma” (centroy las plantas han desarrollado miles de compuestos para
gue mantiene una coleccién de especimenes vegetales corrombatir a sus enemigos naturales. La exploracion de es-
fines de conservacidex situde variedades genéticas e pecies relacionadas ha posibilitado también desarrollar
investigacion aplicada a la produccion agricola) de las productos naturales a partir de parientes de las especies
diferentes cepas empleadas. raras donde se han encontrado y que son, sin embargo,
Los principios del cultivo de plantas y animales son mas accesibles, como ocurrié cuando se encontré el taxol
muy paralelos a los mecanismos evolutivos naturales, y en el amenazado tejo del Pacifico.
hay una rica historia de interaccién entre la biologia evo-
lutiva y la ciencia agricola. La perspectiva evolutiva jue- Salud humana y medicina
ga un claro papel en la comprension de la evolucion con-
tinuada de varios patdégenos de cultivos y plagas de insec-  Las enfermedades genéticas son causadas por varian-
tos, incluyendo la evolucion de la resistencia a las medi- tes génicas o cromosOmicas, aunque su expresion es in-
das de control de plagas. Los métodos de la genética evo-fluida con frecuencia por factores ambientales (incluyen-
lutiva pueden usarse para identificar diferentes acervos do factores sociales y culturales) y por la constitucion
génicos de peces y otros organismos comercialmente im-genética del individuo para otros genes. Ademas, existen
portantes, sus rutas migratorias, y las diferencias en sumuchas condiciones asociadas con la ancianidad,

fisiologia, crecimiento y reproduccion. discapacidades del lenguaje y desordenes del comporta-
miento que contribuyen al sufrimiento humano y deman-
Busqueda de productos naturales Utiles dan servicios médicos, educacionales y sociales. Cada uno

de estos desordenes genéticos es causado por los alelos
Los organismos pasados y presentes son una fuentede uno o mas genes, con frecuencia que varia entre muy
de innumerables recursos naturales. Muchos miles de pro-raros hasta moderadamente frecuentes (tales como los
ductos naturales se usan en medicina, produccién y pro- alelos para la anemia falciforme y la fibrosis quistica, que
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son bastante frecuentes en algunas poblaciones). Las frepleta del arbol génico que lleva esa mutacién deberia
cuencias alélicas son asunto de la genética de poblacio-mostrar una asociacion similar con la enfermedad.
nes, y pueden aplicarse facilmente a dos tareas: determi-  El analisis de arboles génicos ha sido usado ya con
nar la frecuencia del alelo deletéreo, y estimar la probabi- éxito para descubrir marcadores genéticos que son pre-
lidad de que una persona herede el alelo o desarrolle eldictivos del riesgo de enfermedades coronarias (Haviland
caracter. Por ejemplo, la elevada frecuencia de los alelosy col. 1997), del riesgo de la enfermedad de Alzheimer
para la anemia falciforme y otras hemoglobinas defectuo- (Templeton 1995), y de la respuesta de los niveles de co-
sas en algunas localizaciones geograficas indico a los lesterol a la dieta (Friedlander y col. 1995). Ademas, el
geneéticos que estos alelos se mantenian probablementenalisis evolutivo de los arboles génicos puede ayudar a
mediante algin agente selectivo. Su distribucion geogra- identificar la mutacion que causa realmente el efecto sig-
fica sugirié una asociacion con la malaria, e investigacio- nificativo sobre la salud (Sing y col. 1995, Haviland y
nes posteriores confirmaron que estos alelos son frecuen-col. 1997), que es el primer paso critico para entender la
tes porque los heterocigotos tienen mayor resistencia a laetiologia de la enfermedad y para disefiar posibles trata-
malaria (ver Capitulo 22). mientos. Conforme se vayan identificando méas genes can-
El proceso de identificar y localizar genes relaciona- didatos de enfermedades sistémicas comunes habra ma-
dos con enfermedades se basa en buscar asociaciones elyor necesidad de andlisis evolutivos en el futuro.
tre el gen perseguido y marcadores genéticos ligados (por  Las enfermedades infecciosas son causadas por orga-
ejemplo, genes adyacentes del mismo cromosoma). La nismos parasitos tales como virus, bacterias, protozoos,
consistencia de la asociacion de un alelo con esos marca-hongos y helmintos (gusanos). El control y tratamiento
dores (la probabilidad de que el marcador en el cromosomade las enfermedades infecciosas requiere no sélo accio-
de una persona sefiale la presencia de un alelo deletéremes médicas sino también investigacion ecoldgica. Las
en su vecindad) viene dada por el desequilibrio de cuestiones criticas incluyen: ¢ Cuél es el organismo cau-
ligamiento. La genética de poblaciones ha desarrollado sante de la enfermedad? ¢ De dénde surgié? ¢ Actlian otras
una teoria para predecir el grado de desequilibrio de especies hospedadoras como reservorios para ese orga-
ligamiento en funcion de factores tales como las frecuen- nismo? ¢, Como se dispersa? Si es dispersado por un agen-
cias alélicas, las tasas de recombinacion, y el tamafio dete vector como un insecto, ¢,cuanto se dispersa el vector, y
poblacion. Esta teoria fue instrumental en uno de los pri- qué otras propiedades ecoldgicas del vector podrian ex-
meros casos en que un alelo deletéreo (el que causa lgplotarse para controlar su dispersion? ¢Cémo causa ese
fibrosis quistica) fue localizado y posteriormente organismo la enfermedad, y como puede tratarse con dro-
secuenciado. Conforme avancen los esfuerzos por hacergas y otras terapias? ¢ Como se reproduce, asexualmente,
realidad los beneficios prometidos por el Proyecto sexualmente, o de ambas formas? ¢ Es probable la evolu-
Genoma Humano, crecera el papel representado por lascion de resistencia a drogas o a las defensas naturales del
teorias de la genética de poblaciones (Lander 1996). cuerpo y, si es asi, como de rapido? ¢ Es probable la evo-
Todas las enfermedades genéticas, en conjunto, afec-|lucion hacia mayor o menor virulencia en el futuro, y bajo
tan a solo el 1% de la poblacion humana. En contraste, qué condiciones ocurrird? La biologia evolutiva puede
cada vez mas enfermedades y causas de muerte humanasroporcionar respuestas a cada una de estas cuestiones.
estdn asociadas con enfermedades sistémicas cronicas, Identificar un organismo causante de una enfermedad,
tales como las enfermedades coronarias, la apoplegia, lay su vector si lo hay, es un asunto de la sistematica. Por
hipertension y la enfermedad de Alzheimer. Estas enfer- ejemplo, el progreso en el control de la malaria en la re-
medades emergen de un complejo conjunto de interac- gidn mediterranea fue lento hasta que se descubrio que
ciones entre los genes y el ambiente. Esta complejidad existen seis especies casi idénticas de moscfuitshe-
hace dificil estudiar la relacion entre los genes y la enfer- l€s(que son el vector del protozoo que produce la enfer-
medad. Los principios y aproximaciones evolutivas han medad), que difieren en habitat y ciclo, sélo dos de las
tenido un impacto importante sobre el estudio de esta re- cuales transmiten normalmente el parasito. -
lacion (Weiss 1993). Por ejemplo, algunos genes, dado ~ EN l0s estudios de salud ptblica, los métodos de la
que sus funciones bioquimicas  fisiolégicas son conoci- 9€n€tica de poblaciones son indispensables para predecir
das, pueden identificarse como “genes candidatos” para las variaciones en patogenicidad o es’peC|f|C|dad de h(?s_-
contribuir a una enfermedad sistémica. Sin embargo, en pedador (Cauganty col. 1987). Los métodos de la genet-

s ; - cade poblaciones permiten estimar las tasas y distancias
la poblacion humana, en general, existe tanta variacion

de movimiento de los vectores de enfermedades que afec-

genetica molecular en esos genes candidatos que ENCONtan tanto a la transmision de la enfermedad como al po-

trar las variantes especificas asociadas con el riesgo deyencia| para su control. El analisis molecular de un gen en
enfermedad es como buscar una aguja en un pajar. Las; 5 especie de mosquito demostré que el gen se habia

técnicas filogenéticas evolutivas pueden usarse para de-gjspersado recientemente entre tres continentes, eviden-

ducir un arbol génico a partir de esta variacion. Este arbol ciando la enorme capacidad dispersiva de los insectos
geénico representa la historia evolutiva de las variantes (Raymond y col. 1991).

genéticas del gen candidato. Si durante la historia evolu-  La potencial rapidez evolutiva de las poblaciones na-
tiva ha ocurrido alguna mutacion que ha alterado el ries- turales de microorganismos, muchos de los cuales tienen
go de una enfermedad sistémica, entonces la rama com-tiempos de generacién cortos y poblaciones enormes, tie-
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ne implicaciones importantisimas. Primero, una leccién Biotecnologia
evolutiva que deberia haber sido aprendida a tiempo, es . L . . . .
. La interaccion entre la biotecnologia y la biologia evo-
que es de esperar que los patégenos se adapten a la fuertie . . S .
. . X .. lhtiva promete importantes aplicaciones a las necesida-
seleccion creada por el uso intensivo de drogas terapéuti- . . - o
. i S . .~ des sociales. Conforme la ingenieria genética ha alcanza-
cas. La resistencia a las drogas antimicrobianas hace in- L .
. o . do la etapa de aplicacién en el campo, los bidlogos evolu-
eficaces los controles terapéuticos que previamente eran . : " .
: . . . tivos han estado prominentemente implicados en la esti-
efectivos. La evolucién de la resistencia a drogas ha - . . s
) . macion del riesgo y en la interpretacion de las consecuen-
incrementado enormemente el costo de la terapia, ha

. X . cias fenotipicas de la insercion transgénica. Finalmente,
incrementado la mortalidad, y ha suscitado el temor de L o
: . . la automatizacién de la secuenciacion del DNA ha hecho
gue muchas enfermedades infecciosas seran completa- . . . L X
. . posible reconstruir las relaciones genealdgicas precisas
mente intratables en el futuro préximo (Cohen 1992). La o !
. . . entre genes especificos, tales como las del virus de la
teoria evolutiva sugiere que este horrendo futuro puede . S
. . ! . ) - inmunodeficiencia humana (HIV).
evitarse reduciendo la seleccion para la resistencia a anti-
bidticos, y la Organizacion Mundial de la Salud ha reco-
mendado un uso mas juicioso y austero de los antibiéti-
cos (Williams y Heymann 1998). Los datos y métodos evolutivos han sido usados para
La virulencia de los patdgenos puede evolucionar tam- responder muchas cuestiones sobre la especie humana,
bién rdpidamente. La teoria de la coevolucién parasito/ nuestra historia, variabilidad, comportamiento y cultura
hospedador (ver Capitulo 12) predice que la mayor viru- y, en suma, lo que significa ser humano. Algunos estu-
lencia puede evolucionar cuando incrementan las oportu- dios de la variacién y evolucion humanas no son nada
nidades de transmision entre hospedadores. Algunos in-ambiguos ni controvertidos. Otros, por sus implicaciones
vestigadores han postulado que las mayores epidemias desociales, han sido extremadamente controvertidos, y han
gripe y otras pandemias han sido causadas por cambiosprovocado enorme desacuerdo entre los biélogos evoluti-
evolutivos ocurridos en ciudades abarrotadas y en movi- vos. Estos aspectos controvertidos tienen generalmente
mientos en masa de refugiados. Igualmente, existe evi- datos insuficientes para sustentar las afirmaciones pro-
dencia sugerente de que el HIV ha evolucionado hacia puestas, o se trata de casos en que se han usado, sin justi-
mayor virulencia debido a las altas tasas de transmision ficacion, datos cientificos para apoyar argumentos socia-
por contacto sexual y por compartir agujas para la inyec- les o éticos. Ademas, algunos escritores y periodistas po-
cion de drogas (Ewald 1994). Es bien conocido que la pulares malinterpretan los hallazgos sobre la evolucion y
poblacion de virus HIV de una persona infectada evolu- la genética humanas, lo que indica la necesidad de una
ciona durante el curso de la infeccidn, y algunos autores educacion mas amplia en estas materias.
atribuyen el desarrollo de la enfermedad a este cambio - Lahistoria humana. Los principales aspectos del estu-
genético (Nowak et al. 1990). dio de la historia humana son nuestras incontrovertibles
Comprender las defensas naturales del cuerpo huma-relaciones con los monos africanos, la historia de los ho-
no contra las enfermedades infecciosas es tan importanteminidos revelada por el registro fosil, y la historia de
como comprender éstas, y aqui, también, la biologia evo- las poblaciones humanas modernas, en la que la genética
lutiva puede trabajar mano a mano con la ciencia médica evolutiva ha jugado el papel directriz. Intensos estudios
(ver Capitulo 22). Por ejemplo, los genes del complejo de deé genetica de poblaciones, acoplados con los métodos
histocompatibilidad principal (MHC) juegan un papel cri- fllogen(?tl_cos, han determmado también las reIacmne_s
tico en la respuesta inmune celular: Sus productos pre- 9énealogicas entre poblaciones humanas. Estas relacio-
sentan las proteinas extrafias al sistema inmune. EI MHC €S genéticas se corresponden bien con las relaciones en-
contribuye también al rechazo de los transplantes de teji- '€ é;_ruptos |Il:1tgL(JjIStICOS,d ?c_ue C:OS I(|jng|u|stt)§s| han dedluct:_|do
dos. Algunos alelos MHC estan asociados con enferme- ?C]:Zv':m ng]ri; ?:zImlogglzllg:aLgion?bi?]ac;?éﬁ%: :S\{{Z:d“i/sa
dades autoinmunes tales como la diabetes juvenil y una " y co’. ) o )
. . L - ciplinas ha proporcionado una base sélida para las infe-
forma de artritis paralizante. La variacion genética en el

. rencias sobre las principales migraciones poblacionales y
MHC es muy grande, lo que ha llevado a los genéticos de . S :
oblac'onesye?b scar Iaqs razones de esta %r'ac'én Losla dispersion de rasgos culturales importantes como la
P . ! u z varacion. agricultura y la domesticacion de animales.
analisis moleculares han revelado que los genes MHC

. L Y B - Variacion intra- e interpoblacional. Las diferencias
deben estar bajo algun tipo de seleccién equilibradora que genéticas entre poblaciones humanas son pequefias com-

mantiene la variacion. De hecho, algunos alelos MHC 4radas con la gran cantidad de variacion existente den-
humanos estan genealdgicamente mas cerca de algunogrg de ellas. Ademas, los patrones geogréaficos difieren
alelos del chimpancé que de otros alelos humanos, lo quefrecuentemente de un gen a otro, lo que implica que la
indica claramente que la seleccidn natural ha mantenido diferencia en una caracteristica es poco probable que sea
la variacion durante al menos 5 millones de afos. La va- (il para predecir las diferencias en otras caracteristicas.
riacion es mantenida casi con toda seguridad por los pa- Estos datos y principios sustentan los vigorosos argumen-
peles que juegan diferentes alelos para combatir diferen- tos que muchos biélogos evolutivos han planteado contra
tes patégenos, pero su papel exacto requiere méas estudi@l racismo y otras clases de estereotipos (Dobzhansky
(Nei y Hughes 1991). 1962, Montagu 1974).

Conocimiento humano
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CIENCIA BASICA

- Documentar completamente la biodiversidad y describir las relaciones filogenéticas entre todos los organismos.
- Comprender mas completamente las causas de los cambios principales en la historia de la vida.
- Descubrir y explicar los procesos de evolucion al nivel molecular.
- Comprender como evolucionan los mecanismos del desarrollo y dan lugar a nuevas estructuras anatomicas.
- Dilucidar los procesos que causan y restringen las adaptaciones en fisiologia, endocrinologia y anatomia.
- Deducir una comprension mas profunda del significado adaptativo y los mecanismos del comportamiento.
- Desarrollar una teoria predictiva de la coevolucidn entre especies, tal como la que se refiere a los patdgenos y
parasitos con sus hospedadores, y de los efectos de la coevolucion sobre las poblaciones y las comunidades ecolégicas.

CIENCIA APLICADA

- Comprender y combatir las enfermedades genéticas, sistémicas e infecciosas.

- Comprender las adaptaciones fisiol6gicas humanas al estrés, a los patégenos y otras causas de mala salud.

- Mejorar los cultivos y mitigar el dafio producido por los patégenos, los fitéfagos y las malas hierbas.

- Desarrollar herramientas para analizar la diversidad genética humana para aplicaciones a la salud, la ley y la
comprension del comportamiento humano.

- Usar y desarrollar recursos biolégicos de una manera responsable.

- Reparar el dafio al medio ambiente.

- Predecir las consecuencias del cambio ambiental global y regional, y

- Conservar la biodiversidad y descubrir sus usos.

Figura 2. Desafios futuros.

- Naturaleza humana.Uno de los aspectos mas contro- de los de evolucién bioldgica. No obstante, se ha usado la
vertidos es con respecto a lo que es “natural” en la espe-forma y contenido de los modelos evolutivos, con las
cie humana. Este asunto suscita enorme interés entre genmodificaciones adecuadas, para desarrollar modelos del
te de todo tipo, sean cuales sean sus conocimientos acer€ambio cultural (Cavalli-Sforza y Feldman 1981). Algu-
ca de qué es la evolucidn. En contraste con otras especiesnos de estos modelos consideran la interaccion entre el
es evidentemente natural para nosotros aprender y usar ecambio cultural y el cambio genético, puesto que existe
lenguaje, por ejemplo. El argumento suele derivar hacia evidencia de que ambos pueden influirse entre si. Los
qué patrones de comportamiento humanos son productomodelos mas prometedores son bastante recientes y aun
de la historia evolutiva, cuales son producto del ambiente no han sido probados con datos.
cultural, y cuales resultan de una interaccién entre am- - La evolucion en la cultura popular e intelectual.Nadie,
bos. Muchos bidlogos evolutivos, antropdlogos y psicé- desde el biélogo mas dedicado al mas apasionado crea-
logos son optimistas sobre la posible aplicacién de mu- cionista, negaria que la idea de la evolucién ha tenido una
chos principios evolutivos al comportamiento humano, y influencia enorme sobre el pensamiento moderno. Se han
han ofrecido explicaciones evolutivas para algunos com- escrito innumerables libros sobre el impacto del darwinis-
portamientos intrigantes que estan ampliamente distribui- mo sobre la filosofia, la antropologia, la psicologia, la li-
dos por las poblaciones humanas, tales como los tablesteratura y la historia politica. Se ha usado (abusado, diria-
sobre el incesto y los papeles sexuales. Otros, sin embar-mos) la evolucién para justificar tanto el comunismo como
go, son escépticos sobre esas interpretaciones y enfatizarel capitalismo, el racismo como el igualitarismo. Tal es el
los efectos del aprendizaje y la cultura. poder del concepto evolutivo sobre la imaginacion.

- Modelos de cambio cultural.Se han sefialado con fre- La fascinacién por la evolucion, sin embargo, no esta
cuencia analogias entre el cambio cultural y la evolucion limitada a los ambitos etéreos del discurso intelectual. Un
bioldgica, que a veces han influido sobre los modelos de beneficio econémico, no cuantificado pero probablemen-
antropologia cultural. Algunas de las analogias del pasa- te grande, fluye indirectamente del papel de la biologia
do eran ingenuas y erréneas, tal como la suposiciéon de evolutiva en educar a los nifios y a los adultos en concep-
gue la complejidad incrementa necesariamente tanto en tos cientificos y también en proporcionar entretenimiento
la evolucidn biolégica como en la cultural. Hasta las me- popular. Los libros y las producciones televisivas sobre
jores analogias tienen severas limitaciones porque algu- biodiversidad, historia natural, origenes humanos, y vida
nos mecanismos de “evolucion” cultural difieren mucho prehistorica (incluyendo los dinosaurios) son extremada-
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mente populares y proporcionan una introduccion facil- cientificos con experiencia en biologia evolutiva. Los bio-
mente asequible en el pensamiento cientifico abstracto. logos evolutivos han expandido su vision, enfrentandose
Muchos nifios se interesan por la ciencia, la ingenieria y tanto a cuestiones béasicas de las disciplinas bioldgicas
los asuntos ambientales primero a través de la historia como los problemas planteados por las necesidades so-
natural y luego por la introduccion a los principios evolu- ciales. Como resultado del rapido crecimiento de esta
tivos que explican la unidad de la vida, la diversidad y las “fuerza de trabajo evolutiva” y de los avances tecnolégi-
adaptaciones. Incluso entre la gente que no prosigue ca-cos en areas tales como la metodologia molecular, la in-
rreras en ciencia e ingenieria, el interés por la historia formética, y el procesamiento de la informacion, el pro-
natural y la evolucion potencia el pensamiento critico (la greso en biologia evolutiva y areas relacionadas es mas
base del ideal jeffersoniano de una ciudadania educada).rapido ahora que nunca. Con el apoyo apropiado y nece-
Este interés constituye también una fuerza econdmica sario en educacion e investigacion, las disciplinas evolu-
considerable, a través de la compra de libros y revistas, tivas proporcionaran contribuciones incluso mayores al
juguetes para los nifios, y visitas a los museos e incluso alconocimiento basico y aplicado (Fig. 2).

cine. (La popular pelicula “Parque Jurdsico” no podria

haberse hecho sin la nueva comprensién de los dinosaurios

desarrollada por los biélogos evolutivos en los 20 afios Conclusion

precedentes). Las multitudes de visitantes a las exhibi-

ciones de dinosaurios en los museos, la popularidad de la  La biologia evolutiva puede jugar un papel central en
ciencia ficcion sobre temas evolutivos, el despliegue in- el avance de la investigacion bioldgica, tanto basica como
formativo sobre cada descubrimiento importante de fési- aplicada. Por tanto, el apoyo continuado potenciando este
les de hominidos y toda idea nueva sobre evolucién, la campo es critico para maximizar el progreso de la inves-
amplia preocupacién publica sobre las teorias genéticastigacién. En términos de necesidades sociales para el si-
del comportamiento humano y sobre la posibilidad de glo que comienza, ha llegado la hora de invertir en biolo-
clonacién, testifican la fascinacion, los presentimientos y gia evolutiva, ahora que aln estamos a tiempo de cambiar
la esperanza de la gente sobre la historia evolutiva y el las tendencias actuales o de prepararnos mejor frente a
futuro de la humanidad y el mundo. sus consecuencias. Los niveles de poblacién actuales, y
los que se prevén, tendran como resultado un mayor im-
pacto ambiental, incrementando la presién sobre la pro-
duccién de alimentos, seran una amenaza para la diversi-
dad bioldgica, e incrementaran las oportunidades para la
aparicion de nuevas enfermedades. Una base cientifica
saludable en biologia evolutiva es esencial para preparar-
nos para afrontar estos problemas. La biologia evolutiva
tando los métodos, principios y conceptos del armazon debe estar en el corazén de la agenda investigadora de
de la biologia evolutiva. Igualmente, la investigacion apli- biologia, al igual que esta en el corazén del campo de la
cada en agronomia, agricultura, acuicultura, genética hu- biologia.
mana, medicina y otras areas ha atraido a cada vez mas

Desafios futuros

Los investigadores en biologia molecular y del desa-
rrollo, psicologia, ecologia, comportamiento animal, psi-
cologia, antropologia, y otras disciplinas contintan adop-
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L ecturas recomendadas

(1) LEWONTIN, R. 1984La diversidad humanaPrensa Cientifica, Editorial Labor, Barcelona. Una introduccion al conocimiento
genético de nuestra especie, donde se pone claramente de manifiesto la enorme variabilidad genética presente en n@estra especie
su mayor parte contenida en el seno de cada poblacion y, minoritariamente, entre poblaciones o grupos raciales. Undouen antidot
para la xenofobia y el racismo.

(2) MEAGHER, T.R. y FUTUYMA, D.J. (eds) 200Executive document: Evolution, Science and Soddety Nat. 158, Suplemento
de Octubre, 46 pp. Es el documento que ha servido de base para el presente capitulo. Su mayor extension, y el sejitefuente ori
convierten su lectura en altamente recomendable. Se puede obtener, en formato html o pdf, en la direccién: http://wksvedei/rutge
~ecolevol/evolution.html

(3) WILLIAMS, G.C. y NESSE, R.M. 199TThe dawn of Darwinian medicinQuaterly Review of Biology 66:1-22. Este articulo
marc6 el nacimiento de una nueva disciplina, la Medicina Darwiniana, que trata de encontrar en la teoria darvinistaléaksausas
enfermedades humanas. Se puede obtener mas informaciéon en multitud de direcciones en internet como, por ejemplo, http://
www.chester.ac.uk/~sjlewis/DM/.
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La teoria de la evolucion por seleccidn natural de Darwin es la base del pensamiento evolutivo actual. En ella se
propone que la actual diversidad de especies se ha producido por descendencia con modificacién a partir de un
antecesor comun y que el principal mecanismo de cambio a lo largo del tiempo es la seleccién natural. En este
capitulo se describen brevemente algunas de las pruebas mas claras que se conocen en la actualidad de la existenc
de la evolucion de los organismos. Se exponen pruebas sobre la mutabilidad de las especies aportadas desde lo
campos de la paleontologia y la biogeografia; se desarrolla como el estudio de las homologias morfoldgicas y
moleculares aportan evidencias del origen comun entre los organismos; y, por ultimo, se describen algunos estudios
en los que se ha demostrado cambio poblacional mediante la seleccion natural.

Introduccion herente sobre la anagénesis y cladogénesis de los orga-
nismos actuales y fosiles (Darwin 1859). Darwin demos-
A lo largo de la historia del pensamiento cientifico tr6 que los organismos evolucionan, que los seres vivos
han surgido diversas teorias para explicar la gran diversi- actuales proceden de antepasados muy diferentes a ellos
dad biologica que observamos y que, en resumen, sey que las especies estan relacionadas entre ellas por tener
engloban en teorias evolutivas, transformistas y fijistas antepasados comunes.
(ver Capitulo 2). Frente a las ideas fijistas, que postulan Pero la principal y revolucionaria idea de Darwin, plas-
la creacion independiente e inmutabilidad de las especies, mada en su obra “The Origin of Species” (Darwin 1859),
las ideas transformistas y evolutivas defienden que las no estuvo en evidenciar la evolucién sino en proponer a
especies cambian a lo largo del tiempo dando lugar a es-la seleccion natural como el mecanismo causante del cam-
pecies descendientes (Fig. 1). La diferencia entre estasbio evolutivo, como bien detalla Darwin a Baden Powell
ltimas parte de considerar un origen comun (evolutivas) en una carta tras la publicacion de su obra: “La Gnica no-
o independiente (transformistas) para los seres vivos vedad de mi trabajo es el intento de mostrar cémo las es-
(Fig. 1). Asi, las teorias evolutivas proponen que la ac- pecies han llegado a modificarse;... y en estas considera-
tual diversidad de especies se ha producido por descen-ciones no he recibido asistencia de mis predecesores” (De
dencia con modificacién a partir de un antecesor comdn Beer 1959). A partir de ese momento evolucion y selec-
y, aunque fueron objeto de discusion de diversos autores cion natural son términos que se relacionan, sin embargo
precursores y contemporaneos de Darwin, éste fue el pri- no tienen por qué estar ligados. En la actualidad se sigue
mero en organizar dichas ideas y formular una teoria co- considerando a la seleccién natural el principal motor de

Fijismo Transformismo Evolucion
A
o
Q.
£
Q@
|_
>
\/ariariAn an la farma

Figura 1. Hipétesis para explicar la diversidad biolégica: fijismo o creacién independiente, transformismo y evolucién (basado en
Ridley, 1993).
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la evolucion, pero se han descrito otros procesos, como latura cientifica de evidencias que demuestran el hecho de
deriva genética, la migracién y las mutaciones, que pue- la evolucién. Las primeras evidencias que se encontraron
den dar lugar al cambio evolutivo (Endler 1986; Ridley sobre el hecho de que las especies cambiaban a lo largo
1993; ver Capitulos 6 y 7). del tiempo (la mutabilidad de las especies) provenian de
Antes de Darwin, las adaptaciones de los organismos los campos de la biogeografia y la paleontologia, pero
a su ambiente se explicaban bajo una base no cientifica,pronto se encontraron que la anatomia y la embriologia
atribuida a un perfecto disefio de un Dios Creador. Darwin comparadas ofrecian pruebas importantes de las relacio-
consigue dar una explicacion natural, intrinseca a las ca- nes entre especies sélo explicables si procedian de un
racteristicas de los organismos, para explicar el disefio antecesor comun. Otras disciplinas biol6gicas mas recien-
funcional de los seres vivos: que las aves posean alas pardes como la genética, la bioquimica, la fisiologia, la
volar y los peces aletas para nadar. ecologia, la etologia, y sobre todo la biologia molecular
En su teoria de la evolucién por seleccién natural, han confirmado con posterioridad que la evolucién es un
Darwin rompi6 con la idea dominante en la época de que hecho.
las especies eran entidades fijas y que las diferencias en  El concepto darwiniano de evolucion postula que la
la forma, conducta y fisiologia de los organismos no eran actual diversidad de especies se ha producido por “des-
mas que imperfecciones en el ideal de una especie. Preci-cendencia con modificacién a partir de un origen comun”,
samente, esas variaciones individuales son esenciales parg que el principal mecanismo para ese cambio en las es-
que se produzca el cambio evolutivo y la materia prima a pecies, la seleccién natural, explica las adaptaciones que
partir de la que se crea la diversidad bioldgica. Basando- presentan los organismos. A lo largo de este capitulo ex-
se en observaciones naturales y en la experiencia de gapondré mediante la explicacion de varios estudios cienti-
naderos y agricultores que practicaban la seleccion artifi- ficos clasicos algunas de las pruebas mas concluyentes de
cial, Darwin argumenta que ciertas variantes o caracteris- que se disponen en la actualidad a favor de estas premisas
ticas hereditarias de los organismos deben ser mas venta-de la teoria evolutiva: que las especies cambian a lo largo
josas que otras, es decir, proveen a sus portadores de unael tiempo, que presentan antepasados comunes y que se
mayor probabilidad de supervivencia y reproduccion que diversifican mediante la seleccion natural.
los organismos que carecen de ellas. Asi, tras generacio-
nes, se llegara a un aumento de las variantes beneficiosas
y a la eliminacién de las perjudiciales. Pruebas de la mutabilidad de las especies
La mayor dificultad a la que se enfrentaba la teoria
darwinista era el desconocimiento de una teoria sobre la Aportadas por la paleontologia
herencia de los caracteres sobre los que actiia la seleccién
natural; problema que quedd solventado con la formula- Muchas de las pruebas de que los organismos evolu-
cion de la teoria sintética de la evolucion, que integra la cionan nos las aportan los fésiles. El registro fésil nos
seleccién natural darwiniana y la genética mendeliana muestra que muchos tipos de organismos extintos fueron
(Dobzhansky 1937). Bajo este prisma, la seleccién natu- muy diferentes de las formas actuales y a pesar de que, en
ral es un proceso originado por la existencia de diferen- muchos casos, este registro es tremendamente incomple-
cias bioldgicas heredables entre los individuos y que pue- to, en otros los fosiles nos muestran la sucesion de orga-
de conducir al cambio genético en poblaciones o especiesnismos en el tiempo e incluso los estadios intermedios en
(Endler 1986; ver Capitulos 6 y 7). Basicamente, si en la transicién de una forma a otra.
una poblacion existe variacion fenotipica entre los indi- En general, el sustrato sobre el que vivian los orga-
viduos para un determinado caracter, la variacién de esenismos y el proceso de fosilizacidon son de gran influen-
caracter es heredable y, ademas, proporciona a los indivi- cia para la posterior conservacion de los fésiles, asi como
duos una eficacia biolégica diferencial (una mayor des- la presencia o no de elementos esqueléticos en sus cuer-
cendencia y/o supervivencia), en generaciones sucesivaspos. De hecho, los organismos que carecen de partes es-
se producird una variacion en la composicion genética de queléticas duras estan pobremente representados o mal
los individuos que forman la poblacién hacia la variante conservados.
mas eficaz, y esto es lo que se denomina seleccion natural ~ Aunque los fosiles mas antiguos conocidos (organis-
(ver Capitulo 7). mos semejantes a las bacterias y cianobacterias actuales)
Todas esas caracteristicas que proporcionan una ven-datan de hace 3.000 millones de afios (ma), los primeros
taja en la supervivencia o reproduccion de los individuos fdsiles animales se encontraron en materiales de hace
que las poseen frente a los que carecen de ellas se consiaproximadamente 600 ma, la llamada fauna de Ediacara
deran adaptaciones. Las adaptaciones son, por tanto, un(Field et al. 1988, Conway Morris 1993), pero no sera
producto de la seleccion natural. hasta el comienzo del periodo Cambrico (hace unos 550
Darwin trabajé durante mas de veinte afios en sus ideasma) cuando se detectan en el registro fésil la mayoria de
sobre la evolucion de los organismos, que desarrollé en los distintos tipos de organizacidn actuales (Conway
“The Origin of Species”, pero tras su publicacién tanto el Morris 1989). El tiempo de divergencia estimado mediante
mismo Darwin como muchos evolucionistas siguieron analisis moleculares entre los distintos filos de Metazoos
investigando y descubriendo pruebas a favor de la evolu- pone de manifiesto que podria haber ocurrido bastante
cion, por lo que existen numerosos ejemplos en la litera- tiempo antes de lo que puede mostrarnos el registro fosil
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(Wray et al. 1996, Wang et al. 1999), simplemente por
razones de preservacion. La rapida aparicion de diversos
taxones esqueletizados en el registro fosil durante el
Cambrico temprano (fauna de Burguess Shale, por ejem-
plo) puede reflejar un excepcional periodo de innovacion
morfolégica simultdnea dentro de los distintos linajes méas
gue una rapida diversificacion de filos (Wray et al. 1996).

Por tanto, muy a menudo, los origenes de las especies
o0 taxones superiores (ya sean graduales o no; ver Capitu-
lo 19) no estan documentados. Generalmente vemos el 0,0
producto de la especiaciéon y la aparicibn de nuevas
morfologias, pero no los procesos que han conducido a
ello. Sin embargo, en ciertas localidades, y de forma pun- Numero de espinas dorsales
tual, el registro fosil nos ofrece la posibilidad de observar
detalladamente la historia evolutiva de algunos organis-
mos. En estos pocos casos, en que se han podido docu
mentar los cambios producidos a lo largo del tiempo en
una misma especie, se ha visto que los caracteres a menu
do fluctian rdpidamente, en cortos espacios de tiempo, y
con pocos cambios en conjunto.

Estructura pélvica

Puntuacion media

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110

Numero medio de espinas

Cambios morfoldgicos en especies y especiacion en el 1020 30 40 50 60 70 80 90 100 110
registro fosil
Numero de radios de la aleta dorsal

2]
Uno de estos detallados y continuos registros fue lo- | 2 105
calizado por Michael Bell y sus colaboradores en Nevada g
y comprendia una serie completa de estratos depositados
anualmente durante 110.000 afios. En ellos estudiaron| 3
fésiles del Mioceno de una especie de pez espinoso, E
Gasterosteus doryssu@Bell et al. 1985). Midieron tres g
caracteres esqueléticos en muestras de este pezcada500¢3 oL . . . . . . . . . . |
afios aproximadamente: la estructura pélvica, el nimero 0 10 20 30 40 50 60 70 8 90 100 110
de espinas dorsales y el nimero de radios de la aleta dor- Tiempo (x 1.000 afios)

sal; y encontraron que todos ellos fluctuaron con el tiem- — ] _
po (Fig. 2). Las puntuaciones en las medidas de la estruc-figura 2 Cambios en los valores medios de tres caracteres en
tura pélvica representan un rango desde huesos pélvicos” e5PI0so Gasterosteus doryssus durante un periodo de
; "y .. 7110.000 anos (redibujado de Futuyma 1998).
y aletas bien desarrolladas hasta una condicion vestigial.
La ausencia de elementos pélvicos es una caracteristica
importante de ciertas familias de peces, pero varia entre
las especies fosiles y actuales del gértgmsterosteus aislamiento reproductivo entre las formas a las que asig-
La importancia de la investigacién de Bell y sus colabo- nan nombres de especies diferentes (ver Capitulos 17 y
radores reside en el hecho de que si las muestras se hubiel8). Asi, para demostrar verdaderamente que dos formas
ran tomado en un tiempo mas espaciado, como es lo nor-morfologicas distintas de fosiles son especies biolégicas,
mal en los estudios del registro fésil, muchos de los cam- deben coexistir en el tiempo y en el espacio.
bios producidos podrian haber resultado mas discontinuos  Uno de los escasos ejemplos de deteccién de
de lo que los autores han demostrado que fueron. especiacion en el registro fésil es mostrado en radiolarios.
Otro estudio que puede ponerse como ejemplo de va- Kellogg y Hynes (1975) estudiaron el génEcmyrtidium
riacion morfolégica dentro de una misma especie en el en sedimentos del Pacifico Norte que abarcaban un perio-
registro fosil es la evolucion en la forma en el linaje del do de méas de 3 ma. La espd€iealvertenséa vivido al
foraminifero Globorotalia (Malmgren et al. 1983). sur de los 40° latitud N desde hace 4 ma hasta la actuali-
Malmgren y sus colaboradores estudiaron un linaje de dad, pero hace 1.9 ma, al norte de los 40° latitud N, se
foraminiferos durante 10 ma, desde finales del Mioceno detectd un nuevo linaj&, matuyamafFig. 3). Al princi-
hasta la actualidad, encontrando que, en el limite entre el pio era indistinguible de su pariente del sur, pero pronto
Mioceno y el Pleistoceno, hubo un cambio rapido en la mostro los caracteres tipicos de esta Ultima especie. Las
forma que duré unos 0.6 ma; seguido de un intervalo de 5 diferencias cofi. calvertens@o sélo se detectaban en el
ma en los que la forma vario dentro de unos limites muy tamafo, sino también en la forma y en el disefio de la
estrechos. concha.E. matuyamainvadio las aguas del sur y, des-
El concepto de especie para los paleontdlogos y los pués de que ambas especies convivieran en simpatria,
bidlogos difiere en cierta medida por el hecho de que para experiment6 un rapido aumento en tamafio, mientras que
los paleontdlogos es imposible demostrar si existia 0 no su pariente préximo, y seguramente ancestral, decrecid.
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viente de los miembros de la familia Equidae pero que,
or por otro lado, fue muy diversa durante el Mioceno (Fig. 4).
i Las diferencias entre el géndigracotheriumy los
équidos mas recientes son numerosas y notables, pero se
ok ° conoce que todas estas caracteristicas han evolucionado
X a través de muchas etapas intermedias (Figdytaco-
3t % theriumvivié hace 50 ma (Eoceno inferior) en América
o del Norte y Eurasia. Era del tamafio de un perro (20-35
4r ¢ kilogramos), presentaba una denticién propia para ramo-
near, sus patas eran bastante cortas y caminaba apoyando
- St por completo los dedos (cuatro en las patas anteriores y
o sl tres en las posteriores).
® En el linaje deHyracotheriuma Mesohippus
g 7L (Oligoceno), que se desarrollé en América del Norte, hubo
o] una tendencia progresiva hacia un aumento del tamafio
-‘g st corporal y de la longitud de las patas, ademas de una re-
"g duccion del cuarto dedo de las patas delanteras. Una de
S 9r las dos ramas en las que divergié el grupo entre el
o Oligoceno y el Mioceno, la linea &arahippus desarro-
o 10 l16 patas mas largas, los dedos laterales se redujeron un
poco y presentaba ciertas modificaciones en la denticién.
nr La transicién déarahippusaMerychippusfue rapi-
1ol da pero gradual, y refleja un cambio de ramonear a pastar.
La explicacién a la que se alude para justificar esa varia-
13 cion es la de un cambio ambiental en el habitat del grupo.
70 90 110 130 Durante el Mioceno, el clima de América del Norte se
Micras hizo mas seco y las grandes praderas dominaron el paisa-
je. En este escenario, la velocidad en la carrera fue apa-

Figura 3. Especiacion y divergencia en un linaje de radiolarios. renteme_me ventajosay e,l a“mentarse,d.e hierba fa_lvorecm
La anchura media del cuarto segmento diverge entre el Camk_)'o, enla morfologle_l (_j,ema_l' El exitoMerychip-
Eucyrtidium calvertense (circulos blancos) y E. matuyamai (cir- pusresidia en tener denticion hipsodonta, con coronas
culos negros) (redibujado de Futuyma 1998). elevadas y los espacios entre crestas rellenos de cemento,

y que, aparentemente, caminaba sobre la punta del dedo

central, como los caballos modernos.
El registro fésil documenta la evolucion de los taxones Todos los descendientesiderychippusexcepto los
superiores del linajePliohippus-Dinohippusretuvieron tres dedos.

En el linajePliohippus-Dinohippusdel cual evoluciond

El registro fosil es también una herramienta Util para Equus los dedos laterales se hicieron vestigiales, el dedo

conocer como se ha producido el cambio a través del tiem- central y su pezufia se alargaron y el tamafio corporal
po en los grandes grupos animales, es decir, en muchosincrement6, alcanzando su maximo en algunas especies
casos nos permite reconstruir con detalle la evolucion de de Equusen el Pleistoceno.
un grupo taxondmico de categoria superior a nivel de es-  Ademas del detallado ejemplo de la evolucion del ca-
pecie. Ademas, gracias a ese conocimiento detallado queballo, el registro fésil nos brinda muchos otros que afec-
existe de la evolucién gradual de determinados grupos tan al origen y a las relaciones de taxones superiores a
animales, se pudo rechazar la idea que predominaba anivel de clase y filo. Tal es el caso de la evolucion de los
principios del siglo XX sobre la ortogénesis en la evolu- tetrapodos (vertebrados terrestres con cuatro extremida-
cion (ver Capitulo 2). Paraddjicamente, la brevedad con des que presentan la categoria taxonémica de clase). Aun-
gue se exponen algunos de los ejemplos de evolucién enque generalmente no se puede apuntar a una determinada
taxones superiores en los libros de texto nos podria hacerespecie fosil como el ancestro de una determinada clase
caer en el error de transmitir una idea de direccionalidad de vertebrados, si se conocen representantes del grupo
en la evolucién de los organismos. El ejemplo mas clasi- que incluia al ancestro. En todos los grupos de tetrapodos
COo gue se expone sobre evolucién bien documentada depodemos observar que los caracteres han evolucionado
un grupo animal es la transicién entre los géneros de la de manera gradual y que seguramente supusieron cam-
familia de los caballos (Equidae). A menudo se presenta bios adaptativos, que habrian sido ocasionados por la se-
como si la evolucion hubiera ido en una Unica direccion leccion natural (ver Futuyma 1998 para una descripcion

hacia los caballos modernos, desde el gédgracothe- mas detallada).
rium, considerado como el primer équido conocido, hasta Los primeros tetrdpodos se originaron en el Devonico
los caballos actuales, que pertenecen al gétwpras En tardio. Se trataba de ictiostegtehthyostegapor ejem-

parte esto se debe a que este género es el Gnico superviplo), que son a su vez los primeros anfibios conocidos
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Figura 4. Relaciones evolutivas de los géneros pertenecientes a la familia Equidae mediante un esquema publicado por Simpson
(1951). La diversidad de los caballos fésiles fue tan amplia que su evolucion no podria ser interpretada como una linea recta hacia
el caballo moderno (Equus). Acompafando a las relaciones evolutivas se ilustran las patas posteriores y anteriores asi como las
vistas laterales y superiores de un molar en cinco de los muchos géneros de la familia Equidae (modificado de Young 1992 y Romer
1978).

(grupo de los laberintodontos). La principal caracteristica recuerdan a un grupo de peces de aletas lobuladas
de los tetrapodos es la posesion de dos pares de extremi{sarcopterigios), en concreto a los osteolepiformes (per-
dades con estructura constante, con cinco dedos, que séenecientes al grupo de los ripidistios) que en la actuali-
conoce como “quiridio”, y que se encuentran articuladas dad son todos fésiles. Una de las caracteristicas mas rele-
con el esqueleto axial por sus correspondientes cinturasvantes de los osteolepiformes es la estructura esquelética
(pectoral y pelviana). La estructura basica de dichas ex- de sus aletas pares, que presenta grandes homologias con
tremidades puede observarse en el esqueleto de estos prilas extremidades articuladas de los tetrdpodos (Fig. 5B).
meros anfibios laberintodontos (Fig. 5A), aunque el nd- El estrecho parecido entre los ictiostegos (Fig. 5A) y los
mero de dedos sea superior a cinco, que es la condicidnosteolepiformes provee de un inusual buen ejemplo del
adoptada por todos los tetrapodos posteriores. origen de un taxon superior: los Amphibia, y a su vez, los
Estudiando el registro fésil se ha observado que algu- Tetrapoda (Fig. 5C). Las caracteristicas esqueléticas de
nas de las caracteristicas esqueléticas de los ictiostegodos ictiostegos, que se interpretan como adaptaciones para
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(A) Ichthyostega (Laberintodontos) {
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Presencia de dedos en las
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/Crosopterigios

/Sarcopterigios: aletas lobuladas

Figura 5. (A) Ichthyostega, anfibio laberintodonto. Reconstruccion del esqueleto y miembro posterior. (B) Eusthenopteron, miem-
bro del grupo de los peces de aletas lobuladas (ripidistios) a partir de los que evolucionaron los tetrdpodos. Esqueleto y reconstruc-
cién corporal y esqueleto de la cintura y aleta pelviana. (C) Cladograma en el que se reflejan las relaciones evolutivas entre los
peces sarcopterigios y los tetrdpodos (A y B redibujados de Futuyma 1998; C modificado de Hickman et al. 1997).

sobrevivir en el agua durante el Devonico, bien porque meoséauridos son un grupo de dinosaurios bipedos, terres-
en esta época existian periodos alternantes de sequias &e y agiles corredores, pertenecientes a los terépodos (Fig.
inundaciones (Pough et al. 1996), porque habitaban areas6A). Muchos de los caracteres que se consideran tipica-
pantanosas (Jameson 1981) o estuarios y deltas, como senente aviares como, por ejemplo, ciertas fusiones esque-
han reinterpretado actualmente dichos paleoambientesléticas, la flrcula, miembros anteriores alargados, forma
(Schultze 1999), preadaptaron a los vertebrados para ladel pie y la posesién de plumas, evolucionaron en un gru-
vida sobre la tierra. po de dinosaurios (los terépodos) por razones no relacio-
Otro grupo animal cuya evolucion ha sido reconstrui- nadas con las aves o con el vuelo (ver revision en Padian
da con detalle es el de las aves. Las aves son los vertebray Chiappe 1998). Algunos dinosaurios terépodos presen-
dos terrestres de aparicion mas tardia (150 ma) y la hip6- taban formaciones tegumentarias que bien podrian corres-
tesis filogenética con mas seguidores actualmente sobreponder a la estructura mas temprana en el desarrollo de
cuales fueron sus antecesores mas directos apunta haciaina pluma, y haber tenido funciones en comunicacion,
un grupo de dinosaurios, los dromeoséauridos (Pandian y defensa, aislamiento térmico o impermeabilizacion (en
Chiappe 1998; ver Capitulo 33). Concretamente, los dro- Padian y Chiappe 1998 y Capitulo 33). Las plumas, una
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(A)

Cocodrilos  Pterosaurios Ornitisquios ~ Saurdépodos Terépodos  Archaeopteryx Aves modernas

Aves: plumas de vuelo

Bipedismo; extremidades largas

~— Saurisquios: patas y pies de ave

Dinosaurios: orientacion de patas traseras como en aves

e

/ Arcosaurios: craneo diapsido

(B) Archaeopteryx Compsognathus

Figura 6. (A) Cladograma en el que se reflejan las relaciones de varios grupos de arcosaurios y las aves modernas. (B) Comparacién
del esqueleto de Archaeopteryx y de un dinosaurio (Compsognathus) (A modificado de Hickman et al. 1997; B redibujado de
Carroll 1988 y C redibujado de Futuyma 1998).

de las principales caracteristicas de un ave, podrian ade-midades anteriores que forman la superficie alar y el ta-
mas no haber tenido una funcién aerodinamica hasta no mafio del animal (ver méas detalles en el Capitulo 33). Las
ser pinnadas (ver revision en Prum 1999). extremidades anteriores de sus ancestros, aunque tuvie-
El primer ave conocida egéhaeopteryx lithographi- ran plumas, eran demasiado cortas para volar. Y ademas
ca(Fig. 6B) y data de finales del Jurasico. Se considera el sus plumas eran simétricas, la asimetria de las plumas es
mejor ejemplo de transicion interclases entre vertebrados una caracteristica imprescindible para un vuelo efectivo
de cuantos se conocen por presentar una mezcla de ras(Feduccia y Tordoff 1979). Como se explica con detalle
gos reptilianos y aviares. En casi todos sus caracteresen el Capitulo 33 de este libro, la capacidad de volar ha
(dientes, esternén plano, larga cola, extremidades con sido la consecuencia de un proceso progresivo de mejo-
garras, etc.), excepto en la posesion de plumas pinnadasyas que se iniciaron en un grupo de dinosaurios y se fue-
Archaeopteryes un dinosaurio (Fig. 6B) y era capaz de ron perfeccionando a lo largo de la evolucion de las aves.
volar.
Tanto la morfologia de un ave como su fisiologia es- Aportadas por la biogeografia
tan modificadas por la actividad del vuelo. Se conoce que
los dromeoséauridos eran incapaces de volar, y que las di-  Las observaciones sobre la distribucién geografica de
ferencias estrictas enttgchaeopteryy sus antepasados  plantas y animales llevadas a cabo por Darwin, en su via-
consisten en tener proporciones diferentes entre las extre-je alrededor del mundo a bordo del Beagle, contribuye-



64 Carmen Zamora Mufioz

Gaviota argéntea
de Vega

Gaviota
argéntea
americana

sombria
siberiana

Figura 7. Circulo de razas de las gaviotas sombrfa (Larus fuscus) y argéntea (L. argentatus) alrededor del Polo Norte. Si observamos
estas especies en torno al circulo vemos una serie completa de formas intermedias entre ambas especies. S6lo donde el circulo se
cierra, en Europa, son dos especies claramente diferenciadas (modificado de Ridley 1993).

ron en gran medida en el origen de sus ideas evolutivas. Fringilidos, habitantes de Centroamérica y Sudameérica,
Y fueron sobre todo sus observaciones de las islas como los parientes vivos mas proximos a los pinzones
Galapagos las que mas influyeron en ello. Darwin obser- de Darwin y de los cuales se origind este grupo monofi-
v6 que la fauna y la flora de las Galdpagos estaban rela-lético (Sato et al. 2001).
cionadas con las del continente sudamericano pero dife-  Otros ejemplos de radiacién adaptativa en islas los
rian en ciertos aspectos. En cada isla existian especies déenemos en las moscas del gérigmsophila de las que
animales y plantas diferentes de una a otra isla, que a sumas de 500 especies viven sdlo en Hawai (de las 1.500
vez no existian en el continente americano. descritas en el mundo) o el caso de las lobelias hawaianas
La elevada diversidad de especies que se encuentra er{Cyanea entre las plantas. A pesar de la gran radiacion
algunos archipiélagos de origen volcanico se explica fa- mostrada por este grupo en la que las hojas han desarro-
cilmente por mecanismos evolutivos. Las islas volcani- llado formas muy diferentes, el estudio de sus flores y las
cas estan inicialmente desprovistas de vida y son coloni- secuencias de ADN muestran que todas las lobelias
zadas por plantas y animales provenientes desde un con-hawaianas (55 especies) descienden de un ancestro co-
tinente o islas cercanas. Las especies que llegan, muymun (Givnish et al. 1995).
pocas en muchos casos como consecuencia de la lejaniaa La principal razon por la que es dificil imaginar que
tierras pobladas, encuentran numerosos ambientes o ni-las especies tienen un origen comun y derivan unas de
chos ecolégicos desocupados, sin competidores ni otras reside en que existen numerosas especies bien defi-
depredadores. En respuesta, dichas especies se multipli-nidas morfolégicamente en la naturaleza. Sin embargo,
can y diversifican con rapidez dando lugar a lo que se existen algunos casos en que la variacion intraespecifica
denomina “radiacién adaptativa”. puede ser lo suficientemente grande como para dar lugar
Los denominados pinzones de Darwin comprenden a dos especies bien diferenciadas. Estos casos se denomi-
en la actualidad a un grupo de 15 especies endémicas (14an “circulo de razas” y proporcionan una importante
se encuentran en las Islas Galdpagos y 1 en la Isla deevidencia de evolucion. Los circulos de razas se definen
Cocos) cuyas relaciones filogenéticas han sido objeto de como “una cadena de razas o subespecies que se hibridan
numerosos estudios. El estudio mas reciente sobre la his-entre ellas, aunque en el punto donde los extremos se
toria evolutiva del grupo en base a andlisis de ADN mito- solapan las formas no se hibridan y se toman como “bue-
condrial identifica al génerdiaris, de la familia de los nas” especies”.
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Ballena Murciélago Hombre Ave

Hdmero

Humero

Ulna

Figura 8. Plan basico de los huesos de las extremidades anteriores de algunos tetrdpodos como ejemplo de homologias morfolégicas
(modificado de Ridley 1993).

Los circulos de razas son también uno de los argu- 18). Si se estudia con detenimiento el rango de variacion
mentos mas fuertes contra la creacién independiente dede cualquier forma natural, tanto en el tiempo como en el
las especies. Muestran que existe variacion natural y que espacio, todos los limites establecidos se difuminan. La
esta variacién puede ser tan grande que llegue a generawariacién natural es suficiente para romper con la idea de
especies distintas, ademas de que existe un continuo endimites estrictos para las especies.
tre la variacion interindividual y la interespecifica.

Uno de los ejemplos mas conocidos de este fendmeno
de distribucién geografica en forma de anillo es el caso Pruebas del origen comin entre las especies
de las gaviotas sombribafus fuscupy argénteal(@rus
argentatu} (Fig. 7). En Europa noroccidental estas dos El estudio de la anatomia y embriologia comparadas
especies son perfectamente distinguibles (sobre todo porpermitié a Darwin y a sus contemporaneos aportar prue-
el color del plumaje del dorso y de las patas), apenas pre-bas fehacientes del grado de parentesco entre organismos.
sentan hibridos y escogen zonas diferentes para nidificar. En ambas ramas de la biologia se estudian las “homolo-
Sin embargo, a lo largo de las costas que rodean el océangias” entre estructuras anatémicas o patrones de seme-
Artico tiene lugar una sucesion de razas, con una varia- janza durante el desarrollo, para reflejar el grado de pa-
cion paulatina en sus caracteres, que hace imposible estarentesco entre organismos. El término homologia, en un
blecer los limites para distinguir entre una y otra especie. sentido no evolutivo o pre-darwiniano, fue acufado por
Las gaviotas argénteas presentes en América del Norteel zobdlogo Richard Owen en el siglo XIX y hacia referen-
son muy parecidas a las europeas; sin embargo si conti-cia a una similitud entre organismos obedeciendo a que
nuamos alrededor del polo hacia Asia, el parecido con la compartian el mismo plan de organizacion. Owen, que
argéntea decrece y aumenta la semejanza con la gaviotaera un morfélogo idealista, entendia las estructuras ho-
sombria europea. Entre Siberia y Europa, la coloracion mélogas (las extremidades de un lagarto y de un mamife-
de la gaviota cambia gradualmente hasta denominarsero, por ejemplo) como partes correspondientes al mismo
gaviota sombria. En la mayoria del circulo de distribu- plan o arquetipo. Si queremos utilizar las homologias
cion hay s6lo una especie, pero se distinguen dos dondecomo herramientas para evidenciar la evolucién necesi-
los extremos del circulo se cierran. tamos aplicar el concepto en el sentido pre-darwiniano en

Los circulos de razas también se citan como ejemplo lugar de utilizar su significado evolutivo (ver Capitulo
de limitacién al concepto biolégico de especie, que es el 17) y asi evitar un argumento circular.
concepto aceptado habitualmente por los zodlogos para  Dentro de este mismo sentido pre-darwiniano, encon-
organizar en especies la inmensa variedad de formas na-tramos que existen otro tipo de similitudes entre organis-
turales que aparecen en la naturaleza (ver Capitulos 17 ymos, las “analogias”. Los ojos de los vertebrados y de los
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Figura 9. Extremidades posteriores de un cocodrilo adulto (A) y un ave
adulta cualquiera (B). La estructura homéloga del miembro es més eviden-
te en el embrién (Cy D, respectivamente) que en el adulto, sobre todo por
el hecho de que en aves, durante el desarrollo, algunos elementos
esqueléticos se fusionan (tibia-tarso y tarso-metatarso) o se pierden (el dedo
V) (redibujado de Futuyma 1998).

Carmen Zamora Mufioz

dos ellos, ya vivan en ambientes terrestres como
acuéticos, caminen, naden o vuelen, presentan un
patrén estructural basado en un miembro con cin-
co dedos, aunque durante el desarrollo puedan
perder varios dedos (como es el caso de las aves,
algunos lagartos y los caballos, por ejemplo). Si
auningeniero se le encargara disefiar estructuras
para realizar funciones tan diferentes como na-
dar o caminar no habria usado los mismos mate-
riales ni el mismo plan estructural; lo habria he-
cho mejor. Este tipo de similitudes, no funciona-
les, son homologias en sentido pre-darwinianoy,
como comentamos anteriormente, hacen referen-
cia a un “plan natural”.

Desde el punto de vista evolutivo, las homo-
logias son evidencias de ascendencia comun, es
decir, caracteres que presentan los organismos
que pertenecen a un mismo linaje. El que todos
los tetrapodos presenten en sus extremidades
variaciones de un miembro pentadactilo, inde-
pendientemente de su modo de vida, tiene signi-
ficado si lo entendemos bajo la explicacién de
que todos evolucionaron a partir de un organis-
mo que ya poseia esta estructura. En cambio, si
los distintos tetrapodos se hubieran originado de
manera independiente no habria ningiin motivo
para que todos presentaran, por ejemplo, cinco
dedos en sus extremidades.

Aunque las homologias morfol6gicas son las
mas conocidas, también existen otro tipo, las
homologias moleculares, que como complemen-
to de las anteriores nos ofrecen informacion so-
bre relaciones de parentesco mas amplias, no
restringidas a un grupo de organismos determi-
nado sino al conjunto de los seres vivos.

Homologias morfoldgicas

Decidir si los caracteres de dos organismos
son homoélogos o no puede ser una tarea facil o
extremadamente dificil. Los criterios comunes
usados para distinguir homologias de analogias
son: (1) la correspondencia de posicion relativa
respecto a otras partes del cuerpo; (2) la corres-
pondencia en estructura (partes en las que el ca-
racter esta compuesto) y (3) correspondencia en
el desarrollo embrionario, ya que en ocasiones
la correspondencia so6lo es evidente en estadios

cefaldpodos son similares superficialmente (el ojo de un tempranos del desarrollo. Por ejemplo, podemos deducir
hombre y el de un pulpo, por ejemplo), ambos tienen len- que el miembro posterior de un ave es homadlogo al de un
tes y retina, estan adaptados a discernir formas y figuras cocodrilo porque existe entre ellos una correspondencia
pero, si se estudian en detalle, presentan diferencias ana€n la posicién (ambas se articulan con el acetabulo de la

témicas importantes.

pelvis) y presentan una estructura similar (ambas tienen

En cambio, si estudiamos el miembro pentadactilo de estructura de miembro quiridio), aunque en el adulto no
los tetrapodos, por ejemplo (Fig. 8), vemos que no existe exista una total correspondencia (Figs. 9A y 9B). Si ob-
una razoén clara, ni funcional ni ambiental, de por qué de- servamos este miembro en el embridn, la corresponden-
ban presentar cinco dedos; ni tampoco de que el brazo estéia estructural es mas obvia (Figs. 9C y 9D). Durante el
formado por un hueso Unico y el antebrazo de dos huesosdesarrollo embrionario de las aves, el tarso proximal se
(lo que en conjunto se denomina miembro quiridio). To- fusiona con la tibia (formando el tibio-tarso) y el tarso
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Figura 10. Las ballenas y las serpientes carecen de apéndices posteriores, sin embargo, en su esqueleto, presentan vestigios de
huesos homélogos a los miembros posteriores de otros tetrapodos (modificado de Ridley 1993).

distal con el metatarso (tarso-metatarso), por lo que los serpientes han evolucionado de los tetrdpodos en lugar de
huesos de las extremidades posteriores de un pajaro adulser creados independientemente.
to no parecen corresponder con los de un cocodrilo. Algunas de estas homologias pueden ser ademas des-
El argumento de las homologias puede ser aln mas ventajosas (costosas) para el organismo que las porta. Los
persuasivo a la hora de demostrar que el compartir carac-argumentos creacionistas, que defienden el origen inde-
teres es una prueba de que los organismos tienen el mispendiente de las especies y una perfecta adaptacion de los
mo origen. Si no fuera de ese modo, y las especies hubie-organismos a su ambiente, no pueden explicar la existen-
ran sido creadas de forma independiente, ¢como podria-cia de tales caracteres. Estas estructuras u 6rganos son
mos explicar la existencia de 6rganos vestigiales, funcio- consecuencia del efecto que ejerce el pasado evolutivo
nalmente ineficaces, o la presencia de 6rganos que no pro-sobre los caracteres que observamos en las especies ac-
duzcan ninguna ventaja al organismo que las porta? tuales y que se conoce como “lastre filogenético”. Se tra-
Existen algunos miembros de tetrapodos que han per- ta de caracteres heredados que pudieron ser adaptaciones
dido las extremidades. Son, por ejemplo, las ballenas en un determinado momento para las especies que los
modernas, que no poseen las extremidades posteriores, @oseian pero que, a causa de que los cambios ambientales
las serpientes, que han perdido ambas. Sin embargo, siprovocan nuevas presiones selectivas, pueden aparecer
observamos la estructura 6sea en ambos grupos de orgacasos de maladaptaciones o imperfecciones en las espe-
nismos, a la altura de la columna vertebral donde debe- cies actuales. Un ejemplo clasico de estas imperfecciones
rian situarse los miembros posteriores, encontramos un es el dltimo molar en humanos, las llamadas muelas del
conjunto de huesos claramente homdélogos con los de lajuicio, que generalmente deben ser extraidas porque no
pelvis de cualquier otro tetrapodo (Fig. 10). Son estructu- existe suficiente espacio en las mandibulas para un com-
ras vestigiales (porque no se utilizan para que se articulen pleto desarrollo de las mismas, pero que fueron funciona-
con ellos los miembros posteriores, que seria su funcién les en nuestros antepasados que poseian mandibulas méas
original) cuya retencién sugiere que tanto ballenas como grandes.
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Homologias moleculares homologias morfolégicas). Una molécula de metionina
es simplemente eso, metionina. Otro argumento a favor

A nivel molecular encontramos también evidencias de los datos moleculares para inferir filogenias esta en la
de ascendencia comun de valor inestimable. El ejemplo gran cantidad de evidencias que proporcionan. El cito-
mas conocido es el del cédigo genético. Se trata de la cromo c, por ejemplo, tiene 104 aminoacidos, proporcio-
relacién entre los tripletes de las bases del ADN (Timina, nando 104 piezas de evidencia filogenética. Un tipico es-
Citosina, Adenina y Guanina) y los aminoacidos (20 di- tudio morfol6gico puede estar basado en alrededor de 20
ferentes) que codifican. Este cédigo es universal para to- caracteres, y en casos muy excepcionales se puede llegar
dos los seres vivos y puede ser confirmado, por ejemplo, a alrededor de 50 caracteres.
aislando el ARN mitocondrial (ARNm) que sintetiza la La anatomia, el desarrollo embrionario y la composi-
hemoglobina de un conejo e inyectandosela a la bacteriaciéon bioquimica de cada especie contiene innumerables
Escherichia coli Esta bacteria no produce hemoglobina caracteres que son similares entre especies, como el miem-
de forma natural, pero cuando es inyectada con este bro pentadéactilo y el c4digo genético, pero que no lo se-
ARNmM fabrica hemoglobina de conejo. La maquinaria rian si las especies tuvieran origenes independientes.
para descodificar el mensaje debe ser, por lo tanto, co-
mun para los conejosB. coli; y si es comun para ambos
es razonable inferir que todos los seres vivos tengan el Pruebas de la actuacion de la seleccion natural
mismo codigo.

La explicacion méas extendida de por qué el cédigo Una de las fuentes de variaciéon que a Darwin le llevé
genético es universal se basa en que es un accidente histéa pensar en cémo se producia la evolucién de los organis-
rico. En el mismo sentido que el lenguaje humano es arbi- mos fue la observacion y el estudio de las variedades de
trario, el cédigo genético lo es también. No hay ninguna plantas y animales producidas por seleccién artificial,
razén para que a un mismo objeto se le nombre de distintadedicando el primer capitulo de “The Origin of Species”
manera (con una particular secuencia de letras) en cadaa la variacion en el estado domeéstico, deteniéndose parti-
una de las lenguas humanas (hombre, homme, man, mén-cularmente en el caso de las distintas razas de paloma
niska, uomo, por ejemplo). Asi que, si encontramos a mas doméstica (Darwin 1859).
de una persona utilizando la misma palabra para nombrar
al mismo objeto, es porque la han aprendido de la misma Seleccidn artificial y «creacién» de especies
fuente. Es decir, implica un ancestro comun.

Por el mismo razonamiento, se piensa que el lenguaje  Todas las palomas domésticas descienden de la palo-
usado en el cddigo genético es arbitrario y que su elec- ma bravia Columba livig pero, por las diferencias
cion fue un accidente. Pero una vez que se hubo desarro-morfologicas externas e internas de muchas de las razas
llado, se habria mantenido enérgicamente, ya que cual- ornamentales, como consecuencia de la intensa seleccion
quier desviacién del codigo podria ser letal (fallos en la que han sufrido por parte del hombre, podrian ser toma-
lectura del cédigo producen generalmente la muerte del das como especies bien definidas. Lo mismo ocurre con
embridn). El hecho de que sea universal se explica por- las razas caninas; las diferencias entre muchas de las ra-
gue habria evolucionado muy pronto en la historia de la zas del perro doméstic€#énis domesticjscomo entre
vida, y que una de esas primeras formas de vida fuera elun chiguagua o un mastin de los pirineos, son mucho
ancestro comun de todas las especies posteriores. La uniimayores que entre dos especies naturales reales, tales
versalidad del cédigo genético proporciona una eviden- como el lobo Canis lupu¥ y el chacal doradoQanis
cia importante de que todos los seres vivos comparten unaureus, o incluso entre dos géneros diferentes, tales como
Unico origen. el chacal y el perro salvaje africanoy§éaeon pictus

Sin embargo, el cddigo genético no es la tnica homo- Como ejemplo boténico podemos citar las distintas varie-
logia molecular que podemos encontrar. Los mismos ti- dades de col (berza, lombarda, coles de Bruselas, col ri-
pos de macromoléculas (ADN, ARN, histonas, citocro- zada, coliflor, etc.) que proceden todas ellas de la col sil-
mos, enzimas respiratorias, etc.) y rutas metabdlicas basi-vestre Brassica maritima
cas aparecen tanto en los metazoos como eucariotas mas Las manipulaciones de seleccidn artificial consiguen
primitivos. Sin embargo, existe también una gran especi- rapidos cambios evolutivos al escoger una seleccionada
ficidad molecular a cualquier nivel taxondmico, lo que minoria entre las variedades disponibles y permitir que
nos lleva a poder utilizar las homologias moleculares para sea ella Unicamente la que forme la siguiente generacion
inferir relaciones filogenéticas, o de parentesco, entre las reproductora. Es a través de esta seleccion direccional y
especies. Ademas, dada la precision de la informacion consciente como los humanos hemos ido produciendo las
aportada por los datos moleculares, mucho mayor que lamodernas variedades de plantas cultivadas y de ganado, o
de los morfolégicos, el andlisis de los caracteres se sim- de animales de compafiia. La seleccién artificial ha sido
plifica notablemente. En el estudio de los aminoacidos de utilizada también para alterar el nimero de huevos pues-
una proteina no podemos buscar si las similitudes entre tos por una gallina, las propiedades de la carne del gana-
dos especies son reales o superficiales (analogias), ya qualo vacuno, la produccién de leche en las vacas, o de se-
no podemos diseccionar los aminoacidos y estudiar su millas en el maiz y el trigo, por ejemplo. Aunque actual-
desarrollo embrionario (como se hace en el estudio de lasmente el avance de la tecnologia permite emplear muy
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poco tiempo en generar nuevas variedades de organismos Tabla 1

vivos, la mayoria de nuestros cultivos agricolas y mascotas  pjstribucién de estudios demostrando seleccién natural

domesticas h:’:\n sido generados a lo largo de r.n,UCho.S.a'nos (modificada de Endler 1986) especificando por separado

(cientos de afios en algunos casos) de seleccion artificial. ngmero de especies y nimero de caracteres involucrados
La mayoria de estas formas seleccionadas artificial-

mente pueden diferenciarse en forma tanto como las es- Ndmero de especies
pecies naturales, pero son capaces de reproducirse entre Animales Plantas
ellas; aunque existan algunas imposibilidades como, por - caracteres morfoldgicos 71 14
ejemplo, las grandes diferencias de tamafio entre diferen-  caracteres fisiologicos 9 18
tes razas de perros. Sin embargo, mediante experimentos caracteres hioguimicos 10 2
de seleccion artificial es también posible producir nuevas pgs o mas caracteres 9 8
especies, sobre todo de plantas. El método mas usado es Tyig| 99 42

el de producir hibridos poliploides (con el doble de cro-

mosomas). Con el cruzamiento de dos especies distintas Nimero de caracteres
pero préximas filogenéticamente se pueden conseguir hi- Animales Plantas
bridos, aunque esteriles. Si estos hibridos son tratados con c4r4cteres morfolégicos 144 55
un producto quimico denominado colchicina, se produce  cgracteres fisiol6gicos 20 36
poliploidia y pueden volverse fértiles. Estos hibridos s6lo  ~5racteres bioquimicos 43 16
pueden cruzarse con otros hibridos, pero no con las espe- Ty 207 107

cies parentales, por lo que se obtiene una nueva especie
reproductiva. Este procedimiento es muy comun en la
actual produccion de variedades agricolas y horticolas,
sobre todo de jardin, como tulipanes, dalias y orquideas cien especies en las que se ha demostrado directamente la
(estas ultimas ostentan el mayor nimero de especies creaselecciéon natural en estudios de campo. Estas demostra-

das artificialmente). ciones se han realizado en una gran diversidad de taxones
de animales y plantas. De ellos, hay mas estudios en

Observaciones directas de evolucién en poblaciones taxones animales que en plantas (Tabla 1), pero probable-

naturales mente sea un artefacto producido por el hecho de que,

hasta el momento, los estudios de seleccion natural hayan

Con el conocimiento de que mediante mecanismos de sido realizados principalmente por zoélogos. Si clasifica-
seleccion artificial el hombre ha ido generando varieda- mos los caracteres estudiados en dichas especies en
des de especies, Darwin argumentaba su teoria de la evomorfolégicos, fisioldégicos y bioquimicos las demostra-
lucién por medio de la seleccidn natural de la manera si- ciones de seleccién natural son mas comunes en los
guiente: “Viendo que indudablemente se han presentado morfoldgicos (incluyendo entre ellos el comportamien-
variaciones Utiles al hombre, ¢ puede acaso dudarse de queo), seguidos por los fisiolégicos (resistencia a patégenos,
de la misma manera aparezcan otras que sean Utiles a logarasitos o herbivoros; parametros de estrategias vitales;
organismos mismos, en su grande y compleja batalla por tolerancia a metales pesados; alcaloides; cianogénesis) y,
la vida, en el transcurso de generaciones? Si esto ocurre,Jos menos comunes, los rasgos bioguimicos (aloenzimas
¢podemos dudar [...] que los individuos que tienen venta- y otros caracteres electroforéticos) (Tabla 1).
ja, por ligera que sea, sobre otros tendran mas probabili- A continuacién desarrollaré algunas pruebas directas
dades de sobrevivir y reproducir su especie? Y al contra- de la evolucion en poblaciones naturales ordenando los
rio, podemos estar seguros de que toda variacion perjudi- estudios segln si los caracteres modificados por la accién
cial, por poco que lo sea, sera rigurosamente eliminada. de la seleccién natural son morfolégicos, comportamen-
Esta conservacion de las diferencias favorables de los in- tales o fisiol6gicos.
dividuos y la destruccion de las que son perjudiciales es
lo que yo he llamado seleccién natural” (Darwin 1859). Cambios en caracteres morfolégicos

Darwin, en «The Origin of Species», no documentd
sin embargo ningun caso de seleccion natural en accibny  Endler (1986) sefiala cuatro posibles razones para la
asumia que la evolucion por medio de este proceso pro- relativa abundancia de la medida de caracteres morfol6-
cederia tan lentamente que no podriamos observar losgicos sobre los de otro tipo en los estudios realizados para
cambios: “la seleccidn natural esti cada dia y cada hora, probar la accién de la seleccién natural: (1) Los caracte-
en todo el mundo, examinando minuciosamente las méas res morfolégicos estan frecuentemente mas sujetos a la
leves variaciones; [pero] no vemos nada de esos lentosseleccién natural que los fisiologicos o bioquimicos. (2)
cambios en progreso, hasta que la mano del tiempo halos rasgos morfolégicos, al no estar tan directamente re-
marcado el lapso de los afios” (Darwin 1859). lacionados con procesos fisioloégicos del organismo, son

Actualmente conocemos bastantes ejemplos en pobla- mas variables, haciendo mas detectable la seleccion natu-
ciones naturales de cambios evolutivos rapidos. Concre- ral, y sus resultados son mas obvios que en el caso de los
tamente, en 1986, John A. Endler recogié en su clasico otros tipos de caracteres. (3) La funcién de los rasgos bio-
libro «Natural Selection in the Wild» un listado de mas de quimicos y fisiol6gicos es mas desconocida, por lo que es
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Figura 11. Formas typica (arriba) y carbonaria (abajo) de la polilla Biston betularia. Fotografia cedida por
Dr. Bruce S. Grant.
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mas dificil saber el porqué y el como podrian seleccionar- variedad dominante fueron notables. (2) EI cambio ade-
se. Y (4), sencillamente, los rasgos morfolégicos son exa- mas estuvo asociado a un fendmeno ambiental compren-
minados mas a menudo que los bioquimicos para probar sible, la contaminacion atmosférica, que cubrié de hollin
predicciones de la seleccion natural. las cortezas de los arboles. Y (3) el agente de seleccién
Las actividades humanas se han convertido en los era simple y facil de comprender; las aves depredaban
tiempos actuales en un estimulo importante para la selec-diferencialmente sobre las formas no miméticas (la forma
cion natural en muchas especies. Uno de los ejemplos mastypicaen este caso), que consecuentemente dejaron me-
citados en la bibliografia de evolucion en accion es el caso nos descendencia, disminuyendo su frecuencia en la po-
del melanismo industrial en los lepidopteros, y mas con- blacién en las sucesivas generaciones. Este hecho de se-
cretamente el caso diston betularia la gedmetra del leccion direccional (ver Capitulo 7) fue demostrado en
abedul. La form&ypicade esta especie (fondo blanco con los afios 50 por H.B.D. Kettlewell (1956) en su estudio de
jaspeado en negro) era la forma comun en los bosquesbosques de areas contaminadas y no contaminadas.
caducifolios a principios del s. XIX y su coloracion le La seleccidn en una direcciéon puede, a veces, ser se-
permitia camuflarse con los liquenes de las cortezas deguida por la seleccién en la direccidn contraria, como se
los abedules (Fig. 11). Con la revolucién industrial en puede comprobar con el mismo ejemplo de esta polilla.
Inglaterra, la forma negra & betulariaaumento su fre- Actualmente la frecuencia de la forma melanicaBde
cuencia (hasta un 90% alrededor de 1960) debido a quebetulariaha disminuido a menos del 20% con el descen-
estaba mejor camuflada en las cortezas de los arboles, queso de la contaminacién en Inglaterra como consecuencia
ahora estaban ennegrecidas y habian perdido la cubiertade las leyes de mejora de la calidad ambiental, y se cono-
de liquenes. Hasta 1848, que se detectd por primera vezcen casos en el continente americano de cambios evoluti-
la formacarbonariade esta especie (Fig. 11), las maripo- vos similares en diferentes subespecie8 dbetularia
sas con mutacién melanica asociada a los efectos de laligados, como en el caso de Inglaterra y otros paises euro-
contaminacion industrial estaban practicamente ausentespeos, a la aparicion de formas melénicas tras los cambios
de las colecciones entomoldgicas y citas bibliograficas. ambientales producidos por la contaminacion industrial
Aunque la aparicion y mantenimiento del melanismo (Grant et al. 1996, 1998).
industrial erB. betulariaes mas complejo de lo que usual- Los pinzones de Darwin, que se hicieron famosos tras
mente se cita en la bibliografia (ver revision en Majerus, las observaciones de Darwin en las Islas Galdpagos refe-
1999), las razones para que el caso de esta polilla sea eftentes al tamafio y forma de sus picos y la relacién con la
ejemplo clasico de actuacion de la seleccién natural son seleccion de alimento, han seguido siendo objeto de estu-
faciles de comprender: (1) Se trata de un proceso que tuvodio durante afios gracias a que son organismos muy ade-
lugar de forma relativamente rapida y fue facilmente ob- cuados para investigacion. Los rasgos morfolégicos de
servable; en tan sélo 50 afios los cambios en algunas po-sus picos son muy heredables y viven en un ambiente con
blaciones hacia la forma melanicaBlebetulariacomo un clima muy cambiante. Durante muchos afios, Peter
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podian romperlas y abrirlas. El resultado fue una mayor
proporcién de pinzones de picos grandes en la poblacién
reproductora, que dejaron un mayor numero de descen-
dientes que heredaron sus caracteres en la siguiente gene-
racion (Fig. 12).

Sin embargo, algunos afios después, tras un periodo
de intensas lluvias caidas en la isla de Daphne Major como
consecuencia del fenémeno climatoldgico conocido como
El Nifio, encontraron resultados en la direccién opuesta a
1981-82 la que habian encontrado en las condiciones de sequia y

PE ) . . . ~ o
baja cantidad de alimento (Fig. 12). En los afios siguien-
LA -
tes a condiciones de elevada humedad, los adultos de pe-
A guefio tamafio se veian favorecidos, posiblemente porque
LP la provisién de alimento estaba dominada por semillas
ALP pequefias y blandas. A pesar de la gran produccion inicial
AP de semillas, la mortalidad de los pinzones fue elevada y
estuvo negativamente correlacionada con el tamafio, po-
siblemente porque los individuos grandes tuvieron difi-
cultad en encontrar suficientes semillas grandes.

1976-77
PE

LA
TA
LP
ALP
AP

1984-85

LA
TA
LP
ALP

Cambios en el comportamiento

La curruca capirotadeSylvia atricapilld es un ave
paseriforme que cria en Europa y migra de noche hacia
Africa, en invierno, utilizando la posicion de las estrellas
como guia. Desde hace unos 30 afios, coincidiendo con
Seleccion diferencial inviernos mas célidos, se venia observando que cada vez
mas currucas capirotadas pasaban el invierno en las Islas
Fl:gura 12. Selecci(’)n_diferencial en .varios ca.ractere.s de indi- Britanicas. Al principio se pensé que eran individuos bri-
wdyos afiu]tos del plpzc’)n d'e Darw_ln.Ceosplza fortls durapte tanicos que, en lugar de migrar, preferian permanecer en
varios afos de sequfa y bajo sumlnl_stro de alimento, anos su lugar de nacimiento. Sin embargo, las capturas de pa-
1976-77 y 1981-82, y durante los afios 1984-85, tras la ac- . . .
cién de El Nifo en 1982-83. Los rasgos medidos son: PE, jaros anillados mOSEraron que las aves pro_cedlar_] de Euro-
peso; LA, longitud del ala; TA, longitud del tarso; LP, longitud E’a central, que habian elegido ofra rUta_ migratoria en oto-
del pico; ALP altura del pico; AP, anchura del pico (basado flo. Peter Berthold, del Max-Planck Institute en Radolfzell
en Gibbs y Grant 1987). (Alemania), demostré que se trataba de un reciente cam-

bio evolutivo en el comportamiento migratorio de esta

especie (Berthold 1995). Berthold estudio la direccion de
Granty sus colaboradores de la Universidad de Princeton, migracién de las currucas en el laboratorio, donde mante-
estudiaron uno de los pinzones de Dar@iegspiza fortis nia a las aves en jaulas con un cielo estrellado. Las
en la isla de Daphne Major del archipiélago de las Islas currucas enjauladas revoloteaban contra uno de los lados
Galdpagos. Con sus trabajos demostraron, ademas de lale la jaula, durante el periodo de migracion, indicando la
actuacion de la seleccion natural, que la seleccion fluctia direcciéon que deseaban seguir. Los pollos de padres que
en direccion e intensidad en diferentes afos, favorecien- migraban en direccién noreste (hacia Inglaterra) hereda-
do diferentes morfologias como consecuencia de que la ron la preferencia por la nueva direccién de migracion,
climatologia provoca cambios en la composicion del ali- por lo que la direccion de migraciéon esta controlada
mento disponible (Gibbs y Grant 1987). Los individuos genéticamente (Berthold 1995). Se podria decir, ademas,
deG. fortisvarian en el tamafio del pico, y esa variacidbn que este reciente cambio evolutivo en el comportamiento
es heredable. Los individuos pequefios, con picos peque-de la curruca probablemente se haya visto favorecido por
fos, prefieren semillas pequefias, y los individuos gran- el calentamiento global del planeta.
des, con picos grandes, prefieren semillas grandes.

Tras un periodo de extrema sequia, algunas plantas seCambios en caracteres fisiolégicos
vieron afectadas mas que otras, y se produjo una mortali-
dad diferencial en los pinzones. Este hecho demostraba el La accion de la seleccion a causa de la actividad hu-
principio de seleccion natural de Darwin pues los indivi- mana es en algunos casos intencionada (como hemos vis-
duos con picos pequefios sufrian la mayor mortalidad to al hablar de la seleccién artificial) pero en otros se ac-
como consecuencia de que las semillas pequefias y blantda de manera inconsciente. Ya vimos el caso del mela-
das eran muy escasas, siendo mas abundantes las semillasismo industrial, que podria considerarse un caso de se-
grandes y duras; esto favorecia a los pinzones de mayorleccién accidental y veremos seguidamente otros dos ca-
tamafio, ya que so6lo aquellos p4jaros con picos grandessos que se clasifican de seleccién no intencionada, ade-
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mas de indeseable, por las frustraciones y efectos negati-seleccion natural en insectos. El mas claro es el de la re-
VoS, tanto sociales como econémicos, que se llegan a pro-sistencia al DDT utilizado para combatir la malaria, en-
ducir. Son los casos de las resistencias de los organismosermedad causada por un protozoo parasito sanguineo que
a antibioticos y pesticidas. se transmite a los humanos mediante la picadura de mos-

Los antibi6ticos son “armas de guerra quimica’ que quitos. Las zonas con epidemias de malaria eran tratadas
han evolucionado en los hongos y en las bacterias paracon DDT, que es un veneno letal pues afecta al sistema
protegerlos de los agentes patégenos y de los competido-nervioso de los insectos. Cuando se usaba en un &rea por
res. El avance médico més importante del siglo XX fue primeravez, el DDT era efectivo durante varios afios (unos
quizés el descubrimiento de que estas toxinas producidas10 afios). Sin embargo, a partir de entonces, comenzaban
por los hongos podian matar a las bacterias que causara aparecer mosquitos resistentes y cada vez con mas fre-
muchas de las enfermedades humanas. Actualmente secuencia, tras nuevos tratamientos con el insecticida (des-
conoce una amplia variedad de productos fangicos y pués de algunos meses en lugar de afos). El que el DDT
bacterianos que son inocuos para la mayoria de las perso-haya llegado a ser ineficaz tan rapidamente es debido a
nas, pero que pueden destruir a las bacterias que causaijue, cuando se usa, se crea una gran fuerza de seleccion
muchas infecciones. direccional a favor de los mosquitos resistentes al DDT.

Sin embargo, hoy en dia muchas bacterias peligrosas  Los insectos pueden desarrollar resistencias mediante
son mas dificiles de controlar con los antibiéticos que hace diferentes mecanismos. Algunos son de tipo comporta-
diez o veinte afios. Dichas bacterias han desarrollado de-mental, como la aparicién de una elevada sensibilidad al
fensas contra los antibiéticé&&aphylococcus auregau- insecticida o el evitar los habitats tratados. Otros meca-
sa peligrosas infecciones en humanos y es la causa masiismos llevan a la produccion de enzimas detoxificado-
comun de la infeccién de las heridas. En 1941 todos los ras, a la disminucion de la sensibilidad de la zona afecta-
estafilococos eran vulnerables a la penicilina, que inhibe da por el insecticida o a impedir la penetracién cuticular
la sintesis de la pared celular, pero tres afilos mas tarde(Taylor 1986). A menudo la resistencia es controlada por
algunas cepas ya habian evolucionado por seleccion un Unico alelo “resistente”, como en el caso del mosquito
direccional, produciendo enzimas que podian descompo- Culex quinquifasciatual permetrin, o las moscas domés-
nerla. Actualmente, el 95% de las cepasSdaureusy ticas al DDT. En otros casos la resistencia no es debida a
otros estafilococos son resistentes a la penicilina y otros una mutacion puntual sino a una amplificacion genética.
antibioticos de estructura similar. Una mutacién en un gen Este es el caso deulex pipiengjue, en condiciones ex-
cromosOmico cambid la estructura de un elemento de la perimentales, desarroll6 resistencia a un insecticida orga-
pared celular bacteriana por lo que estos antibidticos ya nofosforado debido a que algunos individuos desarrolla-
no les afectan. Los intentos con otros farmacos han pro- ron un gran nimero de copias de un gen para una enzima
vocado efectos similares como resultado de nuevas muta-con accién detoxificadora.
ciones (ver Nesse y Williams 2000 y Capitulo 22).

Muchos insectos transmiten graves enfermedades a losAgradecimientos
humanos y al ganado o son plagas en los cultivos agrico-
las por lo que se sintetizaron unas sustancias quimicas A Manuel Soler, por su invitacidn a participar en este
conocidas como insecticidas (o pesticidas) para eliminar- libro. A Juan J. Soler y José L. Telleria, por sus valiosas y
los. Estos productos, antes de la intervencion humana, constructivas criticas que mejoraron el texto. A Blackwell
nunca estuvieron presentes en los ambientes naturales. SirScience Ltd y Cambridge University Press por permitir la
embargo, la utilizacion de estas sustancias selecciona areproduccion de las figuras obtenidas a partir de material
los individuos con algun tipo de resistencia a los insecti- editado por dichas editoriales. Al Catedratico de biologia
cidas y, en relativamente pocas generaciones, los indivi- Dr. Bruce S. Grant, por la cesion desinteresada del mate-
duos resistentes se extienden en la poblacién, haciendorial fotogréafico reproducido en este capitulo. A Beatriz
ineficaces estos tratamientos. La evolucidn de la resisten- Rodriguez-Huesca, por su inestimable ayuda al ofrecerse
cia a pesticidas es, pues, otro ejemplo de evolucion por a dibujar algunas de las figuras de este capitulo.
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L ecturas recomendadas

(1) DARWIN, C. 1998l origen de las especieEspasa-Calpe, Madri@iTraduccion del libro original publicado en 185Qpra de

referencia obligada sobre evidencias de evolucion. En concreto, Darwin dedicé los capitulos 10 al 13 para exponer importantes
argumentos (paleontoldgicos, biogeograficos, morfolégicos y embrioldgicos) a favor de su teoria evolutiva.

(2) FUTUYMA, D.J. 1998 Evolutionary biology3? ed. Sinauer Associates, Inc., Sunderland. Libro sobre biologia evolutiva muy
completo, y denso en cuanto informacién. Describe con gran detalle los numerosos ejemplos que utiliza para ilustraiel®s diferen
temas tratados. Es de destacar el capitulo dedicado al registro fosil en el que se exponen numerosas pruebas de Ida-cambios evo
tivos sufridos por los organismos a lo largo del tiempo y que pueden ponerse de manifiesto a través del estudio paléamtolégico.
el capitulo 5 desglosa varios tipos de argumentos, surgidos del estudio sistematico de los organismos, en contra de la creacion
independiente. Cada uno de ellos son tratados en mayor extensién en otros capitulos.

(3) RIDLEY, M. 1996.Evolution 22 ed. Blackwell Science, Cambridge. Se trata de un libro de texto de facil comprensién que repasa
todos los temas evolutivos, muy (til para estudiantes universitarios. En la primera parte del libro se dedica un capitola compl
exponer algunos ejemplos, mas o menos conocidos, de la existencia de evolucion.



Capitulo 5: ¢A QUE NIVEL ACTUA LA SELECCION NATURAL?
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Teoricamente la seleccidn podria actuar sobre cualquier sistema en el que (1) exista variabilidad fenotipica, (2)
las distintas variables fenotipicas sean responsables de diferentes eficacias bioldgicas, y (3), la eficacia bioldgica
sea heredable. El nivel de seleccién ha sido un tema sumamente polémico en el que los defensores de la seleccién
diferentes niveles (a nivel de individuo, de grupo o de genes, principalmente) han protagonizado debates tan vehe-
mentes e interminables como estériles desde el punto de vista cientifico. Actualmente se impone la idea de que
existe una jerarquia de interactores (entidades que interaccionan entre si dando lugar a una replicacion diferencial er
la creacion de la siguiente generacion) y replicadores (entidades que pasan con su estructura intacta a la siguiente
generacion), y que la seleccion natural estd actuando a distintos niveles (teoria de la seleccién multinivel). Sin
embargo, hay que partir de la base de que, aunque la seleccién puede tener lugar a otros niveles, lo general es que s
bastante débil comparada con la que existe a nivel de organismo. Es importante no perderse en debates estériles, y €
el futuro proximo habria que prestar especial atencién a dos cuestiones: primera, de qué manera la seleccién natura
entre unidades bioldgicas (interactores) de bajo nivel (por ejemplo, los individuos), crean unidades de mas alto nivel
(por ejemplo, las sociedades); y segunda, partiendo de la base de que la seleccion natural actia a multiples niveles
coémo la seleccidn natural que estd actuando a un nivel afecta a la seleccion natural que actta a otros niveles (conflic-
to gendmico).

Introduccion sos (Reeve y Keller 1999), pienso que es necesario tratar
el tema en este libro sobre evolucidn principalmente por

Darwin, en su teoria de la evolucion, explicaba la or- tres motivos: primero, que los argumentos de la seleccién
ganizacion funcional de los seres vivos como el resultado de grupo han surgido con fuerza una vez mas (principal-
de la seleccién natural (ver Capitulo 7), y partia de la base mente en ciencias humanas; Wilson 1997); segundo, que
de que la seleccion natural es un proceso que actlia sobrees importante revisar y presentar una vision actualizada
los individuos. Sin embargo, aunque para Darwin estaba de las hipotesis desarrolladas recientemente, sobre todo
muy claro que la unidad fundamental de seleccion es el de la influyente hipétesis de la seleccion multinivel; y ter-
individuo, esta cuestion ha sido objeto de controversia en cero, que Espafia, debido a la escasa tradicién evolutiva
innumerables ocasiones. La base de la polémica estuvo,de nuestras universidades (ver Capitulo 1) es un pais don-
al principio, en una interpretacién errénea de la teoria de el argumento de la seleccién de grupo, en su version
darwiniana y, posteriormente, en el hecho de que, teéri- mas ingenua y desfasada, estd muy extendido, no sélo
camente, la seleccién podria actuar sobre cualquier siste-entre naturalistas aficionados y divulgadores de las cien-
ma que tenga las tres propiedades necesarias y suficientegias naturales, sino incluso, y por desgracia, entre los pro-
para que actle la seleccion natural (Lewontin 1970): (1) fesores universitarios de biologia.
debe de existir variabilidad fenotipica, (2) las diferentes
variables fenotipicas deben de presentar diferentes efica-
cias biolégicas, y (3), la eficacia biolégica debe de ser Perspectiva historica
heredable. El debate surgié principalmente a dos niveles.
Por un lado estuvo centrado en si la seleccidn natural ac-  Precisamente como consecuencia del tercer motivo
tla sobre los individuos o los grupos (poblaciones o es- expuesto en el parrafo anterior, al estar este libro dirigido
pecies), y este debate tuvo una enorme repercusiéon debi-a estudiantes y licenciados en biologia espafioles, me pa-
do a que ambas posturas tenian numerosos adeptos, tantoece importante discutir, desde un punto de vista histori-
a nivel de cientificos como a nivel de divulgadores. Por co, cobmo se produjo la polémica con respecto a los dos
otro lado, de una forma mas concreta y centrada, también conflictos principales: la seleccién de grupo y la selec-
se debati6 si la seleccidén natural actia sobre los indivi- cién de genes.
duos o los genes.

Esta controversia, que provocé debates interminables Seleccion a nivel de grupo, de especies, o de clados
y poco productivos, ha surgido en humerosas ocasiones
en diferentes disciplinas o subdisciplinas bioldgicas, y Tras la muerte de Darwin, durante las dos ultimas dé-
aunque ha sido resuelta satisfactoriamente en muchos ca-cadas del siglo XIX, se produjo un intenso debate sobre
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temas evolutivos que era parte de lo que podriamos lla- presentan las tres propiedades mencionadas anteriormen-
mar la moda cientifica de la época. Todo el mundo parti- te (variabilidad, heredabilidad y diferencias en éxito
cipaba pero muy pocos habian leido las obras originales reproductor), en la préctica, la seleccion a estos niveles
de Darwin. Esto provoco que se extendieran ideas y argu- seria muy débil debido a la gran rapidez de la seleccion
mentos que nunca fueron expuestos en la teoria de la evo-entre individuos comparada con la que se daria entre es-
lucion de las especies. De esta forma, durante el siglo XX, pecies o clados. De acuerdo con Stearns (1986), la fuerza
hasta los afios 60 era muy frecuente hablar de “seleccionde la seleccion natural en un nivel determinado va a de-
por el bien de la especie” (revisado en Wilson 1983). In- pender de tres cosas: (1) la cantidad de variabilidad para
cluso prestigiosos cientificos como Lorenz, Huxley, o el un caracter determinado entre unidades del nivel consi-
espafiol Margalef utilizaban argumentos del tipo: “los sal- derado, relativo a la variabilidad en todos los niveles, (2)
mones, a pesar de que todos mueren, remontan los rioda duracién del ciclo de esas unidades, y (3), el grado en
para reproducirse por el bien de la especie”, o “los leones que el éxito reproductor de esas unidades esta relaciona-
no se pelean porque muchos moririan y seria perjudicial do con la variabilidad entre unidades del caracter consi-
para la especie”. derado. Aunque es evidente que unas especies tienen un
En 1962, Wynne-Edwards publicé su famoso libro en nivel reproductor considerablemente mayor que otras, es
el que intentaba mostrar que el comportamiento social y obvio que la seleccidn que puede actuar a nivel de espe-
reproductor de los animales estaba disefiado para contro-cie o de clado es muy débil, ya que la duracion de su ciclo
lar el nivel de natalidad. El argumento era el siguiente: si es enormemente larga. Mientras que la duracién del ciclo
una poblacion o una especie esta formada por individuos es de una generacion para genes y para individuos, el tiem-
egoistas que tienden a reproducirse a la maxima tasa poo que puede tardar en desaparecer una especie es mucho
sible, acabaran con los recursos y se extinguiran; por el mas largo, y mucho mas todavia para un clado.
contrario, la seleccién natural debe favorecer a aquellas
poblaciones o especies formadas por individuos no egois- Seleccion a nivel de genes
tas que se reproducen a una tasa optima para el grupo. En
otras palabras, Wynne-Edwards (1962) defendia que las  Williams (1966) y mas tarde Dawkins (1976) argu-
especies (o las poblaciones) son capaces de controlar lamentaron que la evolucién actlda principalmente a nivel
tasa de natalidad de los individuos evitando la destruc- de genes. Dawkins, en su famoso libro al que puso el su-
cion total de los recursos. Esta idea resultaba sumamentegestivo nombre de “El gen egoista”, proponia que la uni-
atractiva ya que coincide con lo que los humanos estan dad fundamental de seleccién no era el individuo sino el
intentando en algunos paises desde hace varias décadasgen (Dawkins 1976). Destaco que los genes actlian como
Este intento de Wynne-Edwards de sintetizar y expli- replicadoresy son duplicados y preservados a lo largo del
car la seleccién de grupo permitié a una serie de cientifi- tiempo, mientras que los organismos son simplemente los
cos encabezados por George Williams, formados tras la vehiculos que portan los genes. Esta idea fue fuertemente
sintesis evolutiva entre genética, paleontologia y sistema- criticada acusandola de demasiado reduccionista y argu-
tica (ver Capitulo 2), desmontar las argumentaciones sim- mentando que la seleccion no puede actuar directamente
plistas a favor de la seleccion de grupo. Concretamente, sobre los genes sino sobre los envases en los que estan
el argumento de Williams (1966) era el siguiente: imagi- incluidos que son los individuos (Gould 1984, Sober
nemos una poblacion de petirroj&sjthacus rubecula 1984).
gue esta siendo controlada de la forma sugerida por
Wynne-Edwards. Esto implica que los recursos del habitat
nunca son sobre-explotados y por tanto no hay escasez debos conceptos basicos: interactor y replicador
alimento; pero supongamos que aparece un individuo en
el que los mecanismos de control de su reproduccion no  Durante los afios setenta, como consecuencia de la
funcionan adecuadamente, este individuo se reproduciria proliferacién de trabajos tedricos que resultaban en mo-
egoistamente mientras que el resto lo harian de formadelos que predecian una jerarquia de niveles de seleccién
controlada. Por tanto, este individuo anormal produciria en los que no era posible utilizar la distincion entre
mas descendientes, los cuales, en la siguiente generaciorienotipo y genotipo en los distintos niveles, Hull (1980) y
volverian a tener un mayor éxito reproductor, con lo que Dawkins (1982), introdujeron los conceptos de interactor
en pocas generaciones los individuos egoistas predomi-y replicador. Hull definié replicador como la entidad que
narian en la poblacion. Esto significa que la seleccién a pasa con su estructura intacta directamente en la
nivel de individuo romperia ese presunto control que exis- replicacion, e interactor, como una entidad que es capaz
tiria a nivel de poblacion. En la actualidad existe un con- de interaccionar como un todo con el medio ambiente de
senso sobre el hecho de que este tipo de seleccion de grumanera que se produce replicacion diferencial de los dis-
po no puede frenar la seleccién a nivel de individuo tintos interactores. Posteriormente, Dawkins ampli6 el
(Wilson 1983). concepto de replicador definiéndolo como “cualquier cosa
También se ha sugerido en diversas ocasiones que laen el universo de la que se producen copias” y quitd im-
seleccion a nivel de especies o incluso de clados, puedeportancia al concepto de interactor comenzando por cam-
ser importante (Stanley 1975). Aunque esta afirmacion es biarle el nombre por el de “vehiculo”. Dawkins definio
tedricamente posible ya que ambos niveles taxondmicos vehiculo como cualquier tipo de entidad (p. ej. los indivi-



CAPITULO 5: ¢A QUE NIVEL ACTUA LA SELECCION NATURAL? 77

duos de cualquier organismo) que se encar- Tabla 1

ga de llevar y proteger los replicadores. Jerarquia de interactores y replicadores que se puede dar considerando
Dawkins defiende que los vehiculos se pue- diferentes escenarios selectivos. Modificada de Brandon 1990

den considerar como unas "maquinas’ Pro~EgEENARIO DE SELECCION _INTERACTOR REPLICADOR

gralr.nagas pz:tjralpreservar y prop()jagar I:’;’Origenes de la vida Fragmentos de ARN Fragmentos de ARN
replicadores de los que son portadoras. Esge|eqign génica Fragmentos de ADN Fragmentos de ADN

decir, s?gurl Dawkln.s todas las adapEamo- Presion meiotica Cromosoma o parte Cromosoma o parte
nes serian “por el bien de los genes”. No

tov d q | it Seleccion durante el desarrollo
:es oyt € acugr okc_:on N papde ar: poco r?l- Gametica espermatozoides Genes 0 genoma
I:evan € ?]li'e : aw 'n‘T’ conce efg 0 Iqute € A nivel de embriones ~ embriones Genes 0 genoma
qme} venicu OSI p%r 0 qutle_iplrle 1€ro 1a 'e:- Seleccién somética Partes de organismos ~ Genes 0 genoma
minologia empleada por Hull que sera 1a gojccign organismica
gue utilizaré de ahora en adelante. Asexual Organismo Genoma
Evidentemente, los genes son los Sexual Organismo Genes
repllcadore's_ mas tlplcos,.pero las deflnlqlo- Seleccion de grupo
nes especificadas anteriormente permiten Intradémica Grupo Genes
gue otras entidades puedan ser considera- Interdémica Grupo Grupo

das como replicadores; por ejemplo, en re- Seleccion de avatar

ducci | el licad 2 el Avatar Avatar
produccion as|e>§ua € r?p Ica orl serlale Seleccion de especies Especie Especie
genoma completo, € INCIUSO, en 1a EVOIU- g jaccign de clado Clado Clado

cion cultural los replicadores serian las
ideas. Esta claro que las definiciones de

replicador e interactor se basan en el papel

gue dichas entidades juegan en los procesos evolutivosreproduciendo, y distingue dos tipos, una la que tiene lu-
por seleccion natural. De acuerdo con esas definiciones, gar como consecuencia de la competencia entre esperma-
una misma entidad podria actuar como replicador y como tozoides por fecundar al 6vulo (seleccidon gamética), y otra,

interactor (ver después). la que ocurre cuando los embriones se ven obligados a
competir entre si fuertemente por los recursos (seleccién
Jerarquia de interactores y replicadores a nivel de embriones). En ambos casos los replicadores

serian los genes o el genoma, pero el interactor, en el pri-

Esta claro que los genes son unos replicadores privi- mer caso serian los espermatozoides, mientras que en el
legiados ya que son los Unicos capaces de pasar intactosegundo, serian los embriones. En mi opinién, estos dos
de una generacion a la siguiente, lo que los hace poten-tipos de procesos que tienen lugar en el interior de los
cialmente inmortales; sin embargo, no son los Unicos. Se individuos afectan muy directamente a la eficacia biol6-
puede considerar que existe una jerarquia de niveles tan-gica de esos organismos (en cantidad y/o en calidad), por
to en la escala de replicadores como de interactores seguro que no se pueden diferenciar facilmente de la seleccion
se especifica en la Tabla 1. organismica (ver después).

Durante el periodo de evolucién temprana de la vida, La seleccion somatica (Tabla 1) también ocurre en el
segun el modelo sugerido por Eigen et al. (1981), los frag- interior de los organismos, pero, a diferencia de la descri-
mentos de ARN interaccionaban en la “sopa primordial” ta anteriormente, ocurre como consecuencia de la
formada durante el periodo del origen de la vida, y dife- interaccién de parte del organismo con el medio ambien-
rencias en su estructura provocaban diferencias en su cate. Este tipo de seleccién s6lo puede ocurrir en organis-
pacidad de replicacion. Por tanto eran interactores, pero mos donde la funcién reproductora no esta concentrada
obviamente, también eran replicadores puesto que eranen un drgano concreto, sino donde diversas partes de ese
capaces de reproducir su estructura eficazmente. organismo son capaces de dividirse (Buss 1983). Segura-

La seleccién génica (Tabla 1) provoca el aumento de mente el mejor ejemplo es lo que puede ocurrir si se pro-
la frecuencia de ciertos genes en el genoma en base exduce una mutacion en una yema de la rama de un arbol y
clusivamente a su capacidad de replicacion, independien- esa mutacion se mantiene en toda la rama que se desarro-
temente de su efecto sobre el fenotipo (Doolittle y lle a partir de esa yema. Llegado el momento de la flora-
Sapienza 1980, Orgel y Crick 1980), es lo que se conoce cidn, las flores, y posteriormente las semillas de esta rama
con el nombre de genes egoistas (ver Capitulo 27). Estosque portan un genoma diferente competiran con el resto
genes interaccionan en el interior de la célula actuando de las ramas del arbol por los recursos disponibles (Gill y
como interactores y como replicadores. La presion Halverson 1984). En este tipo de seleccién el interactor
meibtica (Tabla 1) también tiene lugar en el interior de la seria una parte del organismo y el replicador serian los
célula, y en este caso son los cromosomas, o parte de ellosgenes o el genoma.
los que actuan como interactores y replicadores. La seleccién organismica es la “normal”, la sugerida

Brandon (1990) destaca también la existencia de lo por Darwin, en la que el interactor es siempre el organis-
gue él llama seleccidn durante el desarrollo (Tabla 1) que mo; sin embargo, el replicador varia segun el tipo de re-
tendria lugar dentro de los organismos cuando se estanproduccion: cuando es sexual son los genes, y cuando es



78 Manuel Soler

asexual es el genoma (Tabla 1). En lo que respecta a lacompletos pueden ser cambiadas mediante seleccion arti-
seleccion de grupo también se pueden distinguir dos ti- ficial (Swenson et al. 2000). Para que exista seleccion a
pos, intra e interdémica, en ambas el interactor seria el nivel de comunidad tendria que actuar sobre propiedades
grupo, pero en la primera los replicadores son los genes, que sélo tuvieran incidencia a nivel de comunidad y que
mientras que en la segunda seria el grupo (Tabla 1). provocaran distintos niveles de reproduccion y supervi-
En la jerarquia de replicadores e interactores conside- vencia de las distintas subcomunidades de un ecosistema
rada por Brandon (1990), también se incluye la denomi- (Johnson y Boerlijst 2002).
nada seleccién de avatar sugerida por Damuth (1985) al  Actualmente, uno de los modelos de seleccion de gru-
defender que la unidad de alto nivel mas adecuada parapo mas prometedor es el modelo “intradémico” de David
que se produzca seleccién no seria la especie ni el clado,S. Wilson (1980), segun el cual, seleccién individual y
sino el avatar, considerando como tal a las poblaciones seleccién de grupo podrian considerarse como los dos
locales de especies que se encuentran incluidas en unaxtremos de un continuo. Este modelo se basa en la selec-
misma comunidad ecoldgica. La seleccion de avatar y las cion que tiene lugar cuando una poblacién reproductora
otras de nivel superior como la seleccién de especies y dees temporalmente dividida en varias subpoblaciones. Por
clado (ver Tabla 1), tienen en comuan con la seleccion de ejemplo, consideremos que hay dos tipos de individuos
grupo interdémica que el propio grupo actia como en la poblacién, el tipo 1 no influye sobre el éxito repro-
interactor y como replicador. ductor de sus vecinos mientras que el tipo 2 si influye.
Los individuos forman al azar pequefios grupos y se pro-
ducen interacciones que afectan a la eficacia biolégica
Situacion actual dentro de cada uno de los grupos. Los procesos de selec-
cion natural actian dentro de los grupos, después los su-
De lo comentado en el apartado “Perspectiva histori- pervivientes se mezclan en grupos y el ciclo comienza de
ca” sobre la seleccién de grupo, se concluye que si se nuevo. Este tipo de modelos permiten hacer predicciones
considera seleccion de grupo, tal y como se planteaba ende las circunstancias que favorecen la evolucién de los
la versién ingenua de Wynne-Edwards, frente a seleccidn caracteres que afectan tanto al éxito reproductor dentro
individual, la seleccién individual siempre va a ser mas de un grupo como entre grupos, sin embargo, se ha suge-
fuerte. Sin embargo, asumiendo que, tedricamente, cual- rido que estos modelos (seleccién de grupo intradémica,
quier entidad que cumpla las tres caracteristicas necesa-ver Tabla 1), son matematicamente equivalentes a los de
rias para que se produzca evolucion adaptativa (variabili- seleccion a nivel de individuo (teniendo en cuenta la efi-
dad, reproduccion y herencia) responderd a la seleccion cacia biologica inclusiva), por tanto no se puede conside-
natural, han ido surgiendo otros modelos de seleccién de rar como un tipo distinto de evolucion (Dugatkin y Reeve
grupo con mayores probabilidades de funcionar. 1994). No obstante, no hay unanimidad, hay autores que
La seleccién de grupo, por analogia con la seleccién piensan que los procesos modelados por la seleccion in-
individual, se podria definir como la reproduccion dife- tradémica constituyen casos reales de seleccion de grupo
rencial de grupos bioldgicos que es debida a la adapta- (Brandon 1990).
cion diferencial de esos grupos a un medio ambiente co-  La importancia de la selecciéon de grupo en la evolu-
mun. La seleccién de grupo sélo sera eficaz si (1) la emi- cién de los comportamientos altruistas en humanos se
gracion de individuos entre grupos es minima, (2) los gru- merece un comentario aparte. Darwin (1871), ya sugirio
pos se mantienen durante poco tiempo y (3) se reprodu- que durante la prehistoria, aquellas tribus con individuos
cen dando lugar a otros grupos. De hecho, los grupos quedispuestos a sacrificarse por el bien del grupo podrian salir
no intercambian emigrantes y que se reproducen dividién- Victoriosas sobre otras tribus con individuos menos
dose en dos podrian ser considerados como unidades deéltruistas. En este mismo sentido Sober y Wilson (1998)
herencia, y por tanto, de seleccién (Leigh 1991; se co- Muestran un ejemplo de como una tribu africana con una

rresponderia con la seleccion de grupo interdémica (ver 9ran predisposicion a la asistencia mutua puede reempla-
Tabla 1)) zar 0 absorber a otras. Actualmente, por regla general, se

acepta que los comportamientos altruistas en humanos han
evolucionado porque durante la mayor parte de su histo-
ria evolutiva era crucial para los individuos ayudar a los

Normalmente se aceptaba que los potenciales niveles
de seleccién por encima del individuo no presentaban

variabilidad heredable (Maynard Smith 1976). Sin em- . . : .
otros miembros de la tribu puesto que su propia supervi-

bargo, algunos estudios recientes han mostrado, no SOIovencia dependia de la del resto de los miembros. En lo

que si pueden existir caracteristicas heredables a nivel deque no hay unanimidad es en la interpretacion de este

grupo, sino que ademas, en algunos casos, !a seleccion fj%echo, por ejemplo, Sober y Wilson (1998) defienden que
grupo resulta en una respuesta a la seleccion mucho masse rata de seleccion de grupo mientras que otros autores
rapida de lo que se predecia tedricamente (Goodnight -omq Ridley (1998) opinan que se trata de cooperacion
1990a, 1990b, Craig 1982). Incluso, recientemente se ha entre individuos que conlleva el interés propio de cada
demostrado, de manera experimental, que “microecosis- yno de ellos, y por tanto, no se puede considerar selec-
temas” iniciados en el laboratorio compuestos por miles ¢i6n de grupo. Segun Ridley, para que se pudiera concluir
de especies y millones de individuos presentaban varia- que se trata de seleccién de grupo tendria que ocurrir que
cion fenotipica y que parte de esta variacion era hereda- los individuos cooperaran por el bien del grupo en contra
ble, lo que permitia que las propiedades de ecosistemasde sus propios intereses.
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ORGANISMO

NUCLEO

Cromosoma

Cromosoma
Cromosoma

Figura 1. Un organismo visto como una jerarquia de distintos niveles de replicadores. Dibujada a partir
de Stearns y Hoekstra (2000).

Con respecto a la seleccion a nivel de genes, se sugi-cas estériles, puesto que parte de la base de que la selec-
rié6 que una forma de confirmar que la evolucion puede cidn puede actuar a varios niveles, y esta favoreciendo el
ser dirigida a este nivel seria demostrar que ciertos ele- avance de la biologia evolutiva. Merece ser tratada inde-
mentos genéticos (Ilamados egoistas (Doolittle y Sapienza pendientemente en el siguiente apartado.

1980)) son capaces de expandirse incluso, en contra de
los intereses del organismo. Se han descrito numerososTeoria de la seleccion multinivel
casos donde esto ocurre (ver la revision de Hatcher

(2000)). Por ejemplo, la acumulacién y mantenimiento Segun lo explicado en el apartado “Jerarquia de inte-
de transposones en las poblacionesDdesophila ractores y replicadores”, hay varios niveles a los cuales
(Charlesworth 1987), los denominados aldles rato- puede actuar la seleccién natural (Tabla 1): entre los frag-

nes, cuyo mantenimiento supone un gran problema ya quementos de ARN en la “sopa primordial’ durante la etapa
provocan que muchos de los descendientes sean estérileslel inicio de la vida, entre los fragmentos de ADN y entre
(Lacy 1978), y los denominados cromosomas egoistas quelos cromosomas dentro de las células, entre las partes de
se han descrito en una especie de avidj@sonia los organismos dentro de los organismos, entre los orga-
vitripennis(Nur et al. 1988) y en algunas especies de sal- nismos dentro de poblaciones, entre grupos de organis-
tamontes (Camacho et al. 2000). Sin embargo, en estosmos dentro de poblaciones, entre poblaciones dentro de
casos también se puede distinguir entre replicador que escomunidades, entre especies dentro de grupos de espe-
el trozo de informacion genética, y el interactor, que es el cies competidoras, y finalmente entre clados. En la Figu-
trozo de ADN que contiene esa informacién genética. Por ra 1 se representa cOmo un organismo eucariota multice-
tanto, incluso en estos casos, la seleccion estaria actuaniular esta formado por células que a su vez contienen nu-
do también sobre el interactor (Reeve y Keller 1999). cleos y mitocondrias. Los nucleos tienen cromosomas que
Como conclusién se puede decir que el gen (o méas estan constituidos por secuencias de ADN (genes) y las
concretamente la informacion contenida en él) es la uni- mitocondrias también tienen ADN aunque dispuesto en
dad de replicacion, mientras que los individuos y posible- forma circular. Igualmente, también se puede considerar
mente otras unidades, serian los interactores sobre los quegue una especie estd formada por diferentes poblaciones
actla la seleccion, pero no sobre los genes (Sober 1984).que a su vez estan constituidas por individuos (Fig. 2).
Los genes cambian su frecuencia en la poblaciéon de ge-Muchas de estas entidades tienen las tres caracteristicas
neracién en generaciéon como resultado (salvo en la selec-necesarias para que se produzca evolucién adaptativa (va-
cién génica) de la actuacion de la seleccion natural, pero riacion, heredabilidad y capacidad reproductiva), por tan-
la seleccién natural no “ve” genes, no puede actuar direc- to, se puede decir que un organismo multicelular esta cons-
tamente sobre ellos, y éste es el motivo de que existantituido por una jerarquia de replicadores que se continda
tantos tipos de genes parésitos. a niveles superiores, esto es seleccién multinivel, que tam-
Lo mas interesante de la situacion actual del polémico bién se puede hacer extensiva a los niveles superiores.
tema del nivel de actuacion de la seleccion natural, es que  Seleccion adaptativa ocurre a un nivel determinado
paulatinamente va ganando adeptos (y apoyo) la teoria desi, y solo si, (1) existe reproduccion diferencial entre las
la seleccién multinivel que tiene varias ventajas impor- entidades en ese nivel, y (2), las caracteristicas fenotipicas
tantes. Por ejemplo, evita la pérdida de tiempo en polémi- de las entidades a ese nivel son tan importantes en el éxi-
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La teoria de la seleccién multinivel esté recibiendo
importantes apoyos. Recientemente tuvo lugar un
symposium organizado por David S. Wilson, y un total de
ocho trabajos fueron publicados en 1997 en un fasciculo
especial de la prestigiosa revista American Naturalist. En
la introduccién, Wilson (1997) hace una vehemente de-
fensa de que la seleccién actlia a multiples niveles, y en
los siguientes articulos se presentan ejemplos que pare-
cen apoyar dicha afirmacion. Asi, Seeley (1997), defien-
de que en insectos sociales los grupos pueden desarrollar
un nivel de organizacién mas alto debido a que la selec-

ESPECIES

Figura 2. Representacién de una jerarquia creciente de cion entre grupos predomina sobre la seleccion dentro del
replicadores desde el individuo hasta la especie. Dibujada a grupo. Hace una revision de los estudios realizados sobre
partir de Stearns y Hoekstra (2000). las colonias de abejas en los que, segun él, se han puesto

de manifiesto adaptaciones al nivel de grupo que mejoran

to reproductor a ese nivel que consiguen que el efecto dela eficacia de busqueda de alimento de las colonias (Seeley
otras caracteristicas en cualquier otro nivel sea irrelevan- 1997). En otro interesante articulo del mencionado fasci-
te (Brandon 1990). El bien del grupo podria prevalecer culo de American Naturalist, Goodnighty Stevens (1997)
sobre el bien del individuo cuando la caracteristica hacen una revision de los estudios experimentales que se
fenotipica que esta siendo seleccionada afecta el destinohan realizado sobre la seleccién de grupo y destacan que
de los grupos desproporcionadamente mas que a la ven-en la mayor parte de ellos se demuestra que la seleccién
taja de los individuos, o cuando la variabilidad heredable de grupo puede ser muy efectiva.
entre grupos excede la variacidon heredable dentro de los  Particularmente pienso que la seleccion organismica
grupos, siempre y cuando la media de vida de los grupos es la mas importante con diferencia, sin embargo, esta
sea similar a la duracion de una generacion de individuos claro que la seleccion multinivel puede representar un
(Leigh 1983). papel relevante en algunas ocasiones, principalmente en

La seleccion multinivel implica la posibilidad de que la creacién de unidades superiores de organizacién a par-
un rasgo sea favorecido a un nivel pero seleccionado entir de otras menores (Maynard Smith y Szathmary 1995);
contra en otro, o que diferentes genes que afectan a ungpor ejemplo, para explicar la aparicion de seres
caracteristica concreta reciban presiones selectivas con-pluricelulares a partir de los unicelulares, o las socieda-
tradictorias como consecuencia de que se estan transmi-des a partir de individuos solitarios. La investigacion so-
tiendo en distintos niveles; esto es lo que se conoce conbre la actuacion de la seleccion a multiples niveles debe
el nombre de conflicto gendmico. Un ejemplo bastante continuar, y hay que reconocerle la ventaja de que permi-
claro de conflicto gendmico es el que se ha estudiado ente considerar simultdneamente la fuerza selectiva existente
los conejos@ryctolagus cuniculysnfectados por el vi- entre grupos y dentro de cada grupo. Sin embargo, siem-
rus de la myxomatosis. Principalmente cuando la varia- pre hay que partir de la base de que aunque la seleccion
bilidad genética en los virus es elevada, es decir, cuando puede tener lugar a otros niveles, lo mas general es que
cada hospedador es infestado por varias cepas distintassea bastante débil comparada con la que existe a nivel de
de virus, la seleccién natural va a favorecer a los virus organismo (Reeve y Keller 1999).
gue sean capaces de reproducirse mas rapidamente. Una
rapida proliferacion de los virus implica una mayor utili-
zacion de los recursos del hospedador, lo que provoca Planteamientos para el futuro
un efecto negativo mas rapido y directo sobre el conejo,
es decir, esta competencia entre virus dentro de un mis-  Comparto la opinién de Reeve y Keller (1999) de que
mo hospedador selecciona una mayor virulencia. Sin em- hay que olvidarse de los debates estériles y centrarse en
bargo, si el hospedador muere prematuramente y los vi- dos cuestiones principales: primera, de qué manera la se-
rus no disponen del tiempo necesario para transmitirse aleccién natural entre unidades bioldgicas (interactores) de
otros hospedadores, mueren la mayoria y no sirve parabajo nivel (por ejemplo, los individuos), crean unidades
nada la alta tasa reproductora que hayan conseguido. Poide mas alto nivel (por ejemplo, sociedades); y segunda,
tanto, la seleccién natural va a favorecer niveles de viru- partiendo de la base de que la seleccién actda a multiples
lencia méas bajos que permitan una transmision eficaz de niveles, como la seleccion natural que esta actuando a un
los virus a otros hospedadores. Es decir, la seleccion anivel afecta a la seleccion natural que actda a otros nive-
nivel de individuo favorece a los que consiguen les (conflicto gendmico). Estas dos cuestiones constitu-
maximizar su tasa reproductora; sin embargo, existiria yen lo que Leigh (1999) denomina “el problema funda-
una seleccion a nivel de grupo que favoreceria una dis- mental de la Etologia”. Incluso, si los genes y los indivi-
minucion de la tasa de replicacion ya que esto permitiria duos también se consideran como niveles adyacentes en
una dispersién mas eficaz a otros hospedadores. El finalla jerarquia biolégica, esos dos problemas podrian cons-
de este conflicto gendmico es una estabilizacion a un tituir “el problema fundamental en biologia” (Leigh 1999).
nivel medio de virulencia. Reeve y Keller (1999) desarrollaron una figura en la que
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za centrifuga” que tiende a separar el grupo. En este es-
quema, un grupo cooperativo de unidades de bajo nivel
serd estable solo si la fuerza de atraccion para cada uni-
dad supera la méxima fuerza de repulsion y centrifuga
gue estén actuando sobre la misma unidad (Reeve y Keller

1999).
U La Figura 3 pone de manifiesto cuatro caracteristicas
de la evolucidn de los interactores de alto nivel a partir de
los de mas bajo nivel (Reeve y Keller 1999): (1) un
interactor de alto nivel es creado a partir de uno de mas
bajo nivel cuando aparece una fuerza de atraccidon que
supera a la maxima fuerza de repulsion y la maxima fuer-
U za centrifuga; (2) puesto que la magnitud de cada una de
las fuerzas depende de la eficacia biologica inclusiva, la
cual a su vez depende de la relacién genética y de los

-— costos y beneficios que al nivel ecolégico supone la co-
5 : operacion y la no cooperacion, esto quiere decir que para
comprender la formacién de interactores de mas alto ni-

t I vel necesitariamos conocer los factores genéticos y
ecoldgicos que generan las fuerzas de atraccion, de repul-

— sion y centrifugas; (3) el hecho de que la creacién de
5 < interactores de mas alto nivel requiere que las fuerzas de

OO %5’(5

atraccién superen a las fuerzas de repulsion y a las centri-
fugas, no implica que las dos ultimas fuerzas desaparece-
ran cuando el interactor de mas alto nivel se haya forma-
do, sino que incluso, las fuerzas repulsivas podrian ha-
cerse mas fuertes y provocar la posterior ruptura y sepa-
racion del vehiculo de mas alto nivel; (4) por ultimo, el
modelo presentado en la Fig. 3 predice que los grupos
cooperativos de gran tamafio tienen menos posibilidades
muestran claramente cémo las fuerzas selectivas actiande ser estables.

simultdneamente en los diferentes niveles de la organiza-  Las dos cuestiones que he destacado y que se ha suge-
cién biolégica (Figura 3). Utilizando una analogia con la rido que constituyen el problema fundamental de la
fisica de particulas muestran cémo los interactores de masetologiay la biologia han comenzado a ser estudiadas s6lo
alto nivel pueden interpretarse como compuestos de muy recientemente, sin embargo, es evidente que en las
interactores de mas bajo nivel, estando cada uno de ellosproximas décadas su estudio puede aportar importantes
sujeto a fuerzas evolutivas bipolares, tanto de atraccién descubrimientos que supondran enormes avances en el
(O O) como de repulsiori{ [0) respecto a otras unida-  conocimiento de la evolucion.

des del mismo nivel (Fig. 3). Las fuerzas unipolares por

separado pueden ser interpretadas como de igual magni-

tud que la eficacia bioldgica inclusiva resultante de una Agradecimientos

cooperacion con una unidad compariera del mismo nivel

(-<) o que la destruccién competitiva (muerte) de la mis- A Juan Pedro M. Camacho y a Juan Moreno por su
ma unidad compaiiera (->). La flecha en diagonal se re- detallada revision de una version previa de este capitulo,
fiere a la eficacia bioldgica inclusiva de un interactor que Sus comentarios y sugerencias contribuyeron a mejorarlo
deja el grupo. Por tanto, ésta representa una segunda fuerz&onsiderablemente. Manuel Soler Ortiz realizo las tres fi-
evolutiva que Reeve y Keller (1999) denominaron “fuer- guras que se incluyen en el capitulo.

Figura 3. Formacién de interactores de elevado nivel a partir
de interactores de bajo nivel. Dibujada a partir de Reeve y
Keller (1999).
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Lecturas recomendadas

(1) BRANDON, R.N. 1990Adaptation and environmerfrinceton University Press, Princeton. Se trata de un buen libro sobre evolu-
cién (con un importante componente filoséfico) en el que el capitulo 3, bastante extenso, esta dedicado a los nivelés.dd selecc
tema es tratado ampliamente, y ademas, consiguiendo evitar la polémica y centrarse en un enfoque constructivo.

(2) KELLER, L. (Ed.) 1999Levels of selection in evolutioRrinceton University Press, Princeton. Incluye 12 capitulos, todos ellos
enfocados desde el punto de vista del papel de los distintos niveles de seleccion. Especial mencién merece el primero de ellos
(“Levels of selection: burying the units-of-selection debate and unearthing the crucial new issues”).

(3) Suplemento especial al volumen 150 de la revista “American Naturalist” dedicado integramente a la seleccion multipirel en el
se publican articulos firmados por los autores mas prestigiosos que trabajan sobre el tema.
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La evolucién biologica consiste en el cambio en las caracteristicas hereditarias de grupos de organismos a través
de las generaciones. Ocurre como consecuencia de varios procesos fundamentales, tanto aleatorios como no aleatc
rios. La variacion en las caracteristicas de los organismos de una poblacién se origina a través de la mutacion al aza
de secuencias de ADN (los genes) que las determinan. Ademas, la variacion genética aumenta por recombinacion
durante la reproduccion sexual, que produce nuevas combinaciones de genes, y también por el flujo génico, es decir,
la entrada de nuevos genes desde otras poblaciones. El cambio evolutivo dentro de una poblacion consiste en un
cambio en las frecuencias génicas y genotipicas. Los dos principales procesos impulsores del cambio evolutivo son
la seleccion natural y la deriva genética. La seleccion natural resulta de cualquier diferencia heredable en la tasa de
supervivencia o reproduccién entre organismos portadores de diferentes alelos o genotipos (diferencias en eficacia
biolégica). En la mayoria de los casos, las circunstancias ambientales determinan qué variante tiene la mayor efica-
cia bioldgica, y una consecuencia comun de la seleccidn natural es la adaptacion, una mejora en la habilidad media
de los miembros de la poblacion para sobrevivir y reproducirse en su ambiente. La deriva genética resulta de la
variacion al azar en la supervivencia y reproduccion de los diferentes genotipos. En la deriva genética, las frecuen-
cias de los alelos fluctian por puro azar. Ocasionalmente, un alelo reemplazara a los otros (es decir, se fijara en la
poblacion). La deriva genética es la fuerza predominante cuando los alelos de un gen son neutros, esto es, cuando n
difieren substancialmente en sus efectos sobre la supervivencia o la reproduccion, y actia mas intensamente cuantc
mas pequefa es la poblacion. La deriva genética resulta en cambio evolutivo, pero no en adaptacién, aunque en
combinacidn con la seleccién puede favorecerla.

Introduccion rrollado las herramientas matematicas mas sofisticadas,
mientras que en el nivel macroevolutivo (evolucién por
Genes, individuos y poblaciones encima del nivel de especie) quedan aun muchas incogni-

tas por resolver (ver Capitulo 5).

El concepto darwiniano de evolucion por seleccion
natural es aplicable a entidades que se replican como, porConcepto de poblacion
ejemplo, un ser vivo o un algoritmo genético. En la evo-
lucién bioldgica, los genes son los “replicadores” y los Una poblacion es un grupo local de individuos que
individuos son los “vehiculos” que utilizan los genes para pertenece a una especie, dentro de la que ocurren
su transmision. Los genes, con las modificaciones que sonapareamientos real o potencialmente. La especie es la
toleradas por la seleccion natural, tienen continuidad evo- mayor unidad evolutiva. La poblaciéon es una entidad
lutiva, pero los individuos son efimeros. genética abierta (que puede intercambiar genes con otras

El estudio de la evolucidn ha sido facilitado enorme- poblaciones de la misma especie), mientras que la espe-
mente por la genética de poblaciones, una disciplina que cie (y las categorias taxondmicas superiores) es una enti-
ha desarrollado herramientas matematicas que permitendad cerrada (que no puede intercambiar genes con otras
predecir como evolucionan los genes en las poblaciones entidades). El conjunto de informaciones genéticas que
de individuos. Las poblaciones, como los genes, tienen llevan todos los miembros de una poblacién, se denomi-
continuidad de generacion en generacion y su constitu- na acervo génico. Para un locus dado, este acervo incluye
cién genética puede cambiar (evolucionar) a través de lastodos los alelos de dicho gen que estan presentes en la
generaciones. Aunque la seleccion natural actia con ma-poblacion. Puesto que la especie es una entidad genética
yor intensidad sobre los niveles jerarquicos inferiores cerrada, puede decirse que su sino evolutivo esta escrito
(genes, células y, sobre todo, individuos), los cambios en su acervo, mientras que no ocurre o mismo con la
evolutivos son mas visibles en los niveles superiores (po- poblacion.
blaciones, especies y clados). Por ello, los mecanismos  En genética de poblaciones la atenciéon se centra en
genéticos de evolucion alcanzan su maximo sentido cuan- la cuantificacion de las “frecuencias alélicas y genotipi-
do son enfocados sobre estos ultimos. El nivel poblacional cas” en generaciones sucesivas. Los gametos producidos
(la genética de poblaciones) es, por ahora, el que ha desa€en una generacion dan lugar a los cigotos de la genera-
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cion siguiente. Esta nueva generacion tiene un acervo cién en ese locus, ya que las frecuencias alélicas no pue-
génico reconstruido, que puede diferir del de la genera- den cambiar de una generacion a otra. Por el contrario, si
cion anterior. en otra poblacion hay dos alelos en ese locus, si puede

Las poblaciones son dinamicas; pueden crecer y ex- haber cambio evolutivo en ese locus porque la frecuencia
pansionarse o disminuir y contraerse mediante cambios de un alelo puede incrementar a expensas de la del otro.
en las tasas de nacimiento o mortalidad, o por migracién Esto supone que cuanto mayor sea el numero de loci va-
o fusién con otras poblaciones. Esto tiene consecuenciasriables y mas alelos haya en cada locus variable, mayor
importantes y, con el tiempo, puede dar lugar a cambios sera la probabilidad de que las frecuencias alélicas cam-

en la estructura genética de la poblacion.
Del examen fenotipico de los individuos de una po-
blacién se deduce la existencia de variaciones fenotipicas,

muchas de las cuales provienen de la diversidad genética
subyacente. Cuando existe correspondencia biunivoca e

inequivoca entre fenotipo y genotipo, podemos calcular
las “frecuencias alélicas”. Por ello, primero es necesario

conocer la naturaleza genética de los caracteres variables

mediante el analisis de los resultados de determinados
apareamientos, y entonces podremos definir la poblacién
por el niUmero relativo de genotipos de cada clase en los
adultos (frecuencias genotipicas) y el nimero relativo de
alelos de cada tipo en los gametos (frecuencias alélicas).
Supongamos un gen con los alefog a, y seam, ,
n,.Y N los nimeros de individuos con los genotipds
Aay aa, respectivamente, de modo quyg+ n,_+n_=N,
siendoN el n° total de individuos de la poblacion. Si re-
presentamos p, Yy Z las proporciones de los genotipos
AA Aay aaen la poblacion, las frecuencias genotipicas
seran:

= naa

n
YAa:ﬁ N

n
XAA:ﬂ! N

y Z , de forma que

aa

XY, +Z, =1

Las frecuencias alélicas (denominerpada frecuen-
cia deAy g a la dea) se calculan a partir del nUmero de

individuos de cada genotipo:
_2pat Ny _ Naat3Naa

2N N '

- 2naa+ Naa - naa+%nAa
2N N

’

o bien a partir de las frecuencias genotipicas:

Naa+3n n 1n
=_AA 2 Aa_TAA L Al y

P N N 2N TS
N +3N

Comop+g=1, basta calculgrpara conocey: g=1-p.

Es decir, “la frecuencia del alefose determina su-
mando la mitad de la frecuencia de heterocigotos a la fre-
cuencia de homocigotdsA’, y “la frecuencia del alela
es igual a la suma de la mitad de la frecuencia de
heterocigotos y la proporcién de homocigaas(Apén-
dice 1).

A nivel genético, el cambio evolutivo en una pobla-
cion puede describirse como cambio en las frecuencias
de los diferentes alelos y en las frecuencias genotipicas.
Si todos los individuos de una poblacién son genética-
mente idénticos para un cierto locus, es decir, son homo-
cigotos para el mismo alelp<1), no puede haber evolu-

bien en algun locus.

Equilibrio Hardy-Weinberg

En 1908, G.H. Hardy y W. Weinberg demostraron, por
separado, que “en una poblacién panmictica (es decir,
donde los individuos se aparean al azar), de gran tamafo
y donde todos los individuos son igualmente viables y
fecundos, el proceso de la herencia, por si mismo, no cam-
bia las frecuencias alélicas ni genotipicas de un determi-
nado locus” (Apéndice 2). En esencia, el principio de
Hardy-Weinberg enuncia que, en ausencia de fuerzas, la
descripcion del sistema no cambia en el tiempo una vez
alcanzado el equilibrio, y que la consecucion de éste pue-
de llevar una 0 méas generaciones, dependiendo de las res-
tricciones fisicas impuestas por la organizacion del
genoma.

La relacion general entre frecuencias alélicas y geno-
tipicas puede describirse en términos algebraicesesi
la frecuencia dé yges la dé\,, se cumple que+g=1 si
no existen mas que esos dos alelos. Las frecuencias geno-
tipicas de equilibrio vienen dadas ppt:(AA), 2pq
(AA), & (AA,). Por ejemplo, $p=0.6 yg=0.4, las fre-
cuencias genotipicas sop’= 0.36 @A), 2pc=0.48
(AAA), °=0.16 AA). Obsérvese que las frecuencias ge-
notipicas resultan del desarrollo ged) (p+q)= (p+q)? =
p? + 2pg + 2. Con valores cualesquiera ge/ g y con
apareamiento aleatorio, una generacion es suficiente para
alcanzar el equilibrio en las frecuencias alélicas y genoti-
picas (Tabla 1). La Figura 1 muestra las frecuencias geno-
tipicas de equilibrio para distintos valores de las frecuen-
cias alélicas. Obsérvese que la frecuencia de heterocigo-
tos no puede superar el valor 0.5.

En una poblacidn en equilibrio, la frecuencia de hete-
rocigotos es relativamente mas alta cuanto mas raro sea el
fenotipo recesivo (Tabla 2). Por ejemplo, una de cada
20,000 personas son albinas, por lo que, suponiendo equi-
librio para el caracteg?= 1/20,000= 0.00005,¢= 0.007,

y p=0.993. En ese cas?pg= 0.014. Puesto que 0.014/
0.00005 = 290, en las poblaciones humanas hay 290 ve-
ces mas heterocigotos que homocigotos recesivos para el
albinismo. Esto es una muestra de la dificultad de elimi-
nar de las poblaciones los caracteres deletéreos recesi-
VOS, ya que la mayoria se encuentran en estado heteroci-
gotico inexpresado y contra ellos no puede actuar la se-
leccion.

Equilibrio Hardy-Weinberg para alelos multiples

Para los genes con més de dos alelos se pueden adop-
tar tres soluciones:
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1) Si tnicamente estamos interesados en Tabla 1
las frecuencias genotipicas determinadag£alculo de las frecuencias genotipicas en la primera generacién de una pobla-
por uno de los alelos, por ejem@q po-  cién donde se dan las condiciones para el equilibrio Hardy-Weinberg y las fre-
demos considerar las frecuenciasAle cuencias genotipicas parentales sphA A, 200 A A, Y2 AA,
comop y reunir las frecuencias de los de-
mas alelos del locugy, A.....A) en una fre-
cuenciag. Las frecuencias de equilibrio

Proporcion de descendientes
Tipo de cruce N° de cruces por sexBrecuencia relativa AA, ~ AA,  AA

seranp? (AA), 2pq (AA, AA.AA), & AAXAA 1 P xp=p* P
(AA, ABA?I..)l. A A4 AAXAA, 2 2XPXDE4 20 20

2) Si estamos interesados en los valoresA, X AA, 2 2 XPP X 0= 20°0F 20
de equilibrio de dos alelos, por ejemplg, AA,XAA, 1 pqx P 477 P ¢ P
y A, con frecuenciag, y ,, las frecuencias AA XAA, 2 2 X 20X o= 4pcf 2p¢ 2p¢f
genotipicas en el equilibrio ser&rf AA,  AAXAA 1 ¢ x¢=q' g
2q1q2 A1A2’ qu AzAz Comoq1+ a, <1, en- TOTAL 9 =1 II=p2 Ill=2pg IV= q2
toncesqlz + 2q1q2 + q22 <1. Totd I: p*+ 4p’q + 2022+ 4p°cP+ 4pof+ o= (p? factor comdn de los tres primeros miembrgs)ép? +

; : +0P) +2p%q + Ao + ApPgP+ Apgf+ gt = factor comin de los tres miembr r

3) Si queremo.s COﬂSIder a.r todos los a!ép;)q(lzqz) jr%?)q (’:Zq+ 2;([1}3 qﬂ%qzchp?)f q?:C t((()qz ?:ctour cg?ngr? (tjs Isos t?esbuﬁisnf(:]sb rr?i)(,:rlr(]jgfg;r;:
los, las frecuencias genotipicas de equilite s xmq+ ¢?) + 200 (12 + 20+ ) + cf (2 + 200+ 6): como (2 + 20q + )= 1, Total I=pP + 20q + = 1
brio se obtienen al desarrollar el multino-Total I1: p“+2p’g+ pe= 2 (12 + 2pq+ )= P2
mio correspondiente. Por ejemplo, si en ufotal lll: 2p°q + 20%62 + 20707 + o¢f= 2p° + 4p°¢P + 200°= 2pq (7 + 209 + P)= 20
locus hay 3 alelos posibles, A,y A, con  Toal IV: P + ¢ +q'= ¢ (* + 24 + )= ¢
frecuencia, qyr, de modo que+qg+r=1,
las frecuencias genotipicas de equilibrio
guedan determinadas por el desarrollo de

1
polinomio (+qg+r)2 09 |
P(AA)* 200 (A A)+ 201 (A A)+ o7+ . 08 ]
HAA) 2 AL (AA) £ 07
I . S 06 | Al1Al
Equilibrio Hardy-Weinberg para un gen é 0’5 ALAD
ligado al sexo s
S 04 I - - - - A2A2
3] .
Si el determinismo cromosémico del § 0.3 1
sexo es XX/XY, el nimero de genotipos| T 0.2 1
posibles aumenta a B;A, AA, y AA, en 0'(1) 1 o
hembras en machos. S es la — ‘ ‘ ‘
YA YA, oy 0 0,2 0,4 0,6 0,8 1

frecuencia dé\, y g la deA,, las frecuen-
cias genotipicas de equilibrio spitA A), Frecuencia de A2

2pg(AA) Yy F(AA) en las hembras pfA)

y q(A,) enlos machos. En éstos, las frecuen-

cias alélicas coinciden con las frecuenciaggura 1. Frecuencias genotipicas predichas por el principio de Hardy-Weinberg,
genotipicas en funcién de las frecuencias alélicas. sérvese que la frecuencia de
f 6n de las f [él Obsé la f d

L . . heterocigotos no puede sobrepasar el valor 0.5.
Si existe apareamiento aleatorio, las fre-

cuencias genotipicas seran estables tanto en
machos como en hembras (Tabla 3), siem- Tabla 2

pre que las frecuencias alélicay (@) sean  Erecuencia relativa de alelos deletéreos enmascarados en los heterocigotos con
idénticas en ambos sexos. Si hubiese dife- respecto a la frecuencia de homocigotos recesivos

rencia en las frecuencias alélicas de maches
y hembras, la poblacién no estaria en equi-4

2pq/§ Observaciones

librio. Por ejemplo, en una poblacién con (5 2 Hay 2 veces mas heterocigotos que homocigotos recesivos.
las proporciones 04 : 0.8A, en los ma- . . .

chos y 0.2 A : 0.6AA, : 0.2AA en las 0.1 18 Hay 18 veces mas heterocigotos que homocigotos recesivos.
hembras, la frecuencia d¢ es 0.2 en los g g1 198 Hay 198 veces mas heterocigotos que homocigotos recesivos.
machos y 0.5 en las hembras. ¢ Cuéles se- . . ,
rian las frecuencias de equilibrio de los 5 0001 1998 Hay 1998 veces mas heterocigotos que homocigotos recesivos.

genotipos? ¢,Cuanto se tardaria en alcanzar
esas frecuencias?

Como en los machos sélo hay un cromosoma X y en do al sexo en una poblacién reproductora con el mismo
las hembras dos, los machos llevaran 1/3 de todos los nimero de machos que de hembras, sera igual a 1/3 de la
alelos de genes ligados al sexo, y las hembras llevaran 2/frecuencia en machos mas 2/3 de la frecuencia en hem-
3. En consecuencia, la frecuencia media de un alelo liga- bras:p_= 1/3p_+ 2/3p = (p +2p,)/3.
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En el ejemplo anterior, la frecuencia de Tabla 3
A, en el equilibrio e, = (0.2+2-0.5)/3= Equilibrio Hardy-Weinberg para un gen ligado al sexo
0.4, y la frecuencia d&, es 0.6.

Por tanto, en el equilibrio, las frecuen-
cias genotipicas esperadas son:
Hembrasp? (A /A)=0.16, dq(AA)=0.48,  Tipodecruce Frecuenciarelativa AA

Proporcion de descendientes
Hembras Machos

AA AA A A

1

@ (AA,)=0.36 AA XA P xp=p’ p’ P
Machos:p (A)= 0.4,q (A) = 0.6. AA XA 2pqxp=27q Pq P Pa P

Cuando las frecuencias alélicas difieren AA, X A 9 x p=pef P pcf
entre sexos, el equilibrio no se alcanza enAA XA, P2 X = P4 7q Pq
una generacion. Como los machos heredam\ A, x A, 2pqx o= 2p¢f pot  pgf pot  pof
sus cromosomas X Unicamente de sus maAA, x A, o xg=0of q’ ¢
dres, la frecuencia en los machos de un geRgTa =1 =@ I=2pgV=¢¢  V=p VI=q

ligado al sexo ser& igual a la frecuencia
materna. Por tanto, si en la poblacion ini- @ I p33+ 2p2q +pq2 +p2q +2pg2 + g3 =p (p2 + 2pq + G2) + g (P2 + 2pq + G2)= p+4=1
cial la frecuencia materna dgerap,= 0.5, 108!l P+ PP (pra)=p”

en la siguiente generacidn = 0.5. Las Total Il 2p2q+32pq22— 20q (p+2q)— 20q

hembras, sin embargo, heredan un X mag2®@! V: pg)q2+q:q (P*)=¢ )

terno y otro paterno, por lo que la frecuen-TOtaI Vep?+ 2 + pqzj P (pz;’ 2q+q )2: P

cia de un gen ligado al sexo, en ellas, set®@ VI:PG+ ¢ +6*=g (* + 209+ ¢)=¢

la media aritmética de las frecuencias
parentalesp, = (p,+p,)/2. Por ejemplo, si
p,= 0.2 yp = 0.5, entoncep, = (0.2+0.5)/
2=0.35. Por tanto, después de una genera
cion de apareamiento aleatonm.= 0.5y
p,= 0.35.

En la siguiente generaciop; =0.35 y g pm
p,’= (0.35+0.5)/2= 0.425. g ph
En la siguientep '=0.425y 2 - pt

p, =(0.35+0.425)/2= 0.3875.

En la 42p V= 0.3875 yp, = 0.40625.

Enla 52p = 0.40625 yp,'= 0.396875.

En la 6%p, "= 0.396875 y

p,"= 0.4015625.

Los valores de se iran aproximando al
valor de equilibrio (0.4) a través de las ge-
neraciones (Fig. 2). El Apéndice 3 muestra Figura 2. Evolucién de frecuencias alélicas desiguales en machos (pm) y hembras

al cabo de cuantas generaciones se alcaniph) para un gen ligado al sexo. Las diferencias se reducen a la mitad en cada
zan los valores de equilibrio. generaciéon y tienden a igualarse en la media ponderada de ambas

(pt =1/3pm + 2/3ph).

0 1 2 3 4 5 6 7

Generaciones

Notese que la relacion entre la frecuen-
cia del fenotipo recesivo ligado al sexo en
los machos y en las hembragjé$, o sea, 4. Sig=0.1, Equilibrio para dos loci
la frecuencia de machos recesivos es 10 veces mayor que
la frecuencia de hembras homocigéticas recesivas. Sin  El alcanzar el equilibrio en las frecuencias genotipicas
embargo, si= 0.0001, 1¢= 10,000, es decir, la frecuen- ~ después de una generacion de panmixia es cierto para to-
cia de machos recesivos es 10,000 veces mayor. De estedos los loci autosémicos al ser considerados separada-
modo, cuanto mas pequefiaggaayor es, relativamente, mente, pero no es cierto cuando se consideran dos 0 mas
la frecuencia del fenotipo