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esde su creacion, INNOVACION Y CIENCIA ha tenido la

politica de publicar anualmente un nimero especial, dedi-

cado a un tema de actualidad, que incluya articulos de

revisioén, escritos por los mejores especialistas de lengua

espanola en el campo seleccionado. El propésito de esa
publicacién es el de brindar a los cientificos la oportunidad de
comunicar a un pablico amplio el resultado de sus trabajos y
proporcionar al lector una visién global del estado de la ciencia y
la tecnologia en un drea determinada; por ese motivo los articulos
son un poco mas complejos, sin que por ello dejen de ser accesi-
bles a un piiblico bien informado.

Al igual que la fisica contemporianea, que ha aportado una
clara comprension del origen y la evolueién del universo, dise-
nando un cuadro coherente de su estructura fundamental, los
recientes avances de la biologia v, en particular, los descubri-
mientos de la genética moderna, han traido elementos muy
valiosos para la comprensién del origen y la evolucién de la vida,
al establecer sus bases moleculares y los procesos fundamentales
que la gobiernan. Este tema tiene la mayor importancia para el
hombre, para quien la buisqueda de sus origenes ha constituido
siempre una de sus preocupaciones lundamentales.

Es para nosotros motivo de gran satisfaccién presentar a
nuestros lectores este nlimero especial sobre evolucién, el
primero en su género en el mundo de habla hispana, que se
constituira sin duda en obra de referencia para los investigadores
de Iberoamérica y que dard al pablico en general una visién
actualizada de este campo.

En nombre de INNOVACION Y CIENCIA, queremos expresar
nuestro mas sincero agradecimiento a los editores de esta obra,
Francisco Ayala, Andrés Moya y Fernando Ferndndez, cuya
extraordinaria labor de recopilacion y revision de los articulos que
aqui aparecen constituye una garantia de su calidad cientifica y
asegura de antemano su éxito.

Esperamos que este esfuerzo de divulgacién, que se enmarca
dentro del gran Programa Nacional de Apropiacién Social de la
Ciencia y la Tecnologia, propuesto por la Misidén de Ciencia,
Educacién y Desarrollo, cumpla su objetivo de establecer canales
permanentes de comunicacién entre la comunidad cientifica v el
publico y de hacer que este altimo conozeca, admire y utilice ¢l
apasionante mundo de la ciencia.

NOHORA ELIZABETH HOYOS T,
EDUARDO POSADA F.
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Perspectivas en la teoria

de la evolucion

omo corresponde a toda gran teoria
cientifica, la teoria de la evolucién tie-
ne miltiples dimensiones. No es sélo
cientifica. Como se sabe, ha tenido
profundas influencias en la sociedad
occidental, especialmente al transformar la
visidn antropocénirica de la naturaleza como
dispensadora de bienes permanentes ¢ ina-
gotables, bienes de pertenencia humana.
por designio divine o humano (que viene a
ser lo mismo). La dimensidn social también
ha llevado al darnwinismo social, con una
tradicién sociolégica v filosdfica que viene
del siglo pasado y ha tenido implicaciones
éticas de signo peligroso en el siglo actual.

De las dimensiones filoséfica y socioldgi-
ca no hablaremos. Ni siquiera de cémo la
propia teoria ha servido para gestar una nue-
va concepeién de la biologia como clencia
auténoma, o al menos permitir reclamar una
forma de comprender las teorias cientificas de
tal manera que pudiera entenderse como clen-
tifica la teoria evolutiva, abandonando asi
concepelones excesivamente rigurosas gque
consideraban como arquetipos las teorias fi-
sicas. Hablaremos, por tanto, de la dimension
cientifica de la teoria evolutiva. Y lo haremos
con dos aproximaciones distintas. Una la
llamaremos la de la nueva aplicabilidad orga-
nica, v la otra la de la nueva aplicabilidad
tematica y metodolagica.

Los modelos bioldgicos de que se ha ser-
vido la teoria evolutiva se estan ampliando.
Los hay ya clasicos y también hay nuevos
modelos. Tomemaos, por ejemplo. el caso de la
paleontologia. El campo de investigacidn no
s¢ agoia. La disponibilidad de registro fosil v
el recurso a un variado conjunio de hipdtesis
v subleorias evolutivas, con diverso grado de
elaboracién ¥ més o menos antagénicas o
contradictorias, ponen de manifiesto la viveza
del programa de investigacién evolutiva en
este campo. El caballo y sus antepasados, los
roedores, los dinosaurios, los insectos, son

ejemplos bien distintos en la escala filogené-
tica que muestran cémo la teoria obtiene
confirmacitn en la ciencia de la forma [dsil.

Cuando pasamos al terreno neontoldgi-
co, apreciamos por doquier la evolucidn en
accién. Bien por observacién de la historia
natural, bien por experimentacién, aprecia-
mos el juego de la evolucién en entidades
tan variadas como los virus, las bacterlas,
los protozoos, los pluricelulares primitivos,
y asi hasta llegar a organismos de mayor
complejidad estructural y funclonal. Estos
casos de nueva aplicabilidad orginica re-
presentan ejemplos de confirmacién de la
teoria, que extienden la dimensién del pro-
grama darwinista.

Pero hay también una nueva aplicabilidad
tematica y metodolégica. Veamos algunos ejem-
plos. Ahora se hace evolucién molecular, es
decir, se obtiene y analiza la informacién
procedente de las secuencias de dcidos nu-
cleicos de los organismos y, por medio de
técnicas algoritmicas basadas en supuestos
evolutivos de diferente indole, pasamos a la
reconstruccién filogenética. por lo menos la
de la secuencia utilizada y, también, la de
las especies portadoras. El estudio de deter-
minadas moléculas nos lleva, incluso, a
hacer hipétesis acerca de los procesos dar-
winijanos que imperaron en la evolucién de
las primeras moléculas autorreplicativas, e
inferimos ¢l contexto sclectivo en el que
pudieron surgir grandes innovaciones es-
tructurales y funcionales. Las posibilidades
que brinda la teoria se han ampliado enor-
memente. De hecho, sus fundamentos se
han utilizado para optimizar productos o
procesos, moléculas replicativas de deter-
minado tipe o composicién, [Grmacos, ete.
Utilizando sistemas adecuados in vitro con
capacidad replicativa y mutadora, podemos
claborar una molécula con las caracteristi-
cas flinales deseadas, o un producto con una
eficiencia en su funcién maxima u éptima.

Innovocian y Clancia - 9
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Con respecto a la mejora animal y vegetal
clisica, ahora tenemos la evolucidén molecu-
lar dirigida o, por acufiar un término més
sintético, mejora molecular. Se puede llegar
a utilizar una teoria clasica para la elabora-
cidén de un producto comercial de tipo mole-
cular. Pero hay una segunda aplicacién de
la teoria que no requiere experimentacidn
material, sino sdlo informética. Hay teeno-
logia informética, algoritmos que buscan
soluciones a problemas a partir de reglas de
un proceso evolutivo como son la herencia,
mutacién y seleccién. Tales algoritmos en-
cuentran una respuesta aﬂﬂplﬂli\"ﬂ. a2 un
problema. En resumen, tenemos una teoria
con fundamentos procedentes del siglo pa-
sado, que se sirve de sofisticadas metodolo-
gias provenlentes de la biologia molecular v
la Informética para resolver problemas es-
pecificos mas alla del marco para el que la
propia teoria venia utilizindose, Esta am-
pliacién temdtica y metodolégica hace mas
viva la teoria.

&Y qué hay de los resquiclos y posibles
inconsistencias? 5i no los hubiera no habria
teoria clentifica, sino programa metafisico de
investigacién., Hay problemas y los habri,
Sélo es cuestién de visién en interpretar los
resguicios como elementos que pueden revi-
talizar el conjunto o servir de marco para su
eliminacién o superacién. Veamos un ejem-
plo. La teoria neutral representa un modelo
alternativo al cambio evelutive por seleccidn
natural a escala molecular. Los mutantes se
fijan en la poblacion o la especie, en ausencia
de scleccién, por puro azar. La seleccién para
la teoria neutral es un componente negativo,
que destruye variabilidad molecular, pere no
contribuye a la evolucién. La cuestién sigue
en debate, ¥ la respuesta no ¢s universal en
un sentido u otro. Desde la perspectiva selec-
clonista la evolucién neutral representa un
modo de evolucién alternativo, y un recuerdo
de que no es un concepto metafisico capaz de
explicar todos y cada uno de los cambios
moleculares fljados a lo largo del tiempo.

El debate en torno a las unidades de
seleccién es permanente y. aunqgue pueda
tener una fdcil caracterizacién conceptual y
filosdfica, resulta siempre de dificil verifica-
cion al observar la historia natural o a través
de la experimentacidn. Conceptualmente
podemos ver al gen como unidad de selee-
cidn, al individuo, a la familia, al grupo, a la
especie, etc. Pero constituye un terreno de

intensa conlrontacién tedrica, por las impli-
caciones que la verificacidn de la presencia
de la actuacién de la seleecidén en unos u
otros niveles, podria tener para la redefini-
clén del programa darwinisia. El propio
programa darwinista ha servido como punto
de referencla para estudios teéricos y com-
putacionales donde se¢ trata de generar la
complejidad estruectural y funcional en au-
sencia de seleccidn. Un ejemplo de ello es la
evolucion de redes booleanas.

Una altima aplicacion la constituye el
nuevo campo de la conservacidn de la biodi-
versidad. Tal drea no sélo se aborda con los
fundamentos del programa darwinista, sino
también nos lleva de la mano hacia considera-
ciones éticas en torno a la conservacion de
especies o el derecho de los animales. Y por
haber tocado cuestiones éticas, podemos ha-
cer referencia a las bases bioldgicas (genéti-
cas) de la conducta humana, y el papel que la
sociobiologia, o las socioblologias, han tenido
en el posible fundamento clentifico de tal
supuesto. La teoria es profundamente evolu-
tiva vy considera la conducta en un contexto
evolutiveo, a pesar de la posible dificultad que
supone hacer una extrapolacién reduccionis-
ta al campo de la evolucién humana.

Resulta dificil, ante tal despliegue de
vigor, pensar en la consistencia de las per-
sistentes vy pesadas acusaciones de que la
teoria evolutiva por seleccién natural es una
teoria biolégica trasnochada. No sélo siguen
vigentes los antiguos programas de investi-
gaclén en teoria evolutiva, sino que se han
creado nuevos para dar cuenta de nuevos
problemas que la teoria trata de encajar en
su seno, sigufendo la dindmica propia de
toda teoria cientifica: por ejemplo. recu-
rriendo a prinecipios auxiliares o modulando
los limites de su actuacion.

Hemos pretendido organizar este niime-
ro especial sobre evolucidn y sistemditica,
primero, en torno a la propia teoria de la
evolueidn, luego a la sistemiditica y la filoge-
nia y, por iltimo, a la biogeografia. El profe-
sor Ayala nos ofrece el marco ortodoxo de la
evolucién como proceso creador, seguido de
un acercamiento al importante problema de
la adaptacién, en biologia y epistemologia
(Amat y Vargas),

Partiendo de una perspectiva diferente
—mecinica estadistica y teoria de la infor-
macidn—, Cadena ofrece una interesante
propuesta sobre los tipos de seleceién y sus

Volumen V- N*1- 1995



limitaciones y alternativas, para finalmente
invocar la complementaridad, miés que el
antagonismo, entre las tres principales teo-
rias evolutivas actuales: ¢l neodarwinismo,
el neutralismo y el equilibrio puntuado.
Sigue luego una disquisicién en torno al
concepto de especie (Fernandez, Hoyos y
Miranda). donde s¢ pone de manifiesto la
dificultad del concepto, aun admitiendo ya
un contexto poblacional para el mismo.

Un éxito evolutivo por excelencia es el
individuo, la individualidad genética, de tal
manera gque podemos apreciar su implanta-
cién numérica en practicamente cualquier
entidad biolégica, desde los virus (Moya y
Bracho), bacterias y plismidos (Pifiero),
hasta las plantas (Freire y Katinas). En
estos tres trabajos hay evolueién en accién,
con dimensiones o escalas de tiempo dife-
rentes, pero en todos ellos se hace referencia
explicita a la seleccién como elemento cen-
tral del proceso evolutivo, Los virus son
sistemas excelentes de contrastacién de la
evolucion darwiniana por seleceidn natural.
La simbiosis de cromosomas bacterianos y
plasmidos es un tipico ejemplo de cémo la
integracién de ambas unidades genéticas
ha permitido explorar nuevos nichos a las
bacterias. Mdas ain, formas y funciones en
plantas especificas ponen de manifiesto la
accién de la seleccidn natural v su papel en
la evolueién del grupo sistemitico que se
estudia.

La parte sistemética del trabajo de Crisci
y Morrone nos lleva al tema de la conciliacion
entre las sistematicas morfoldgicas y molecu-
lares. Estos autores plantean ventajas y des-
ventajas de ambos tipos de reconstrucciones
filogenéticas, legando a lo que necesariamen-
te es una solucidn de compromiso: una gran
teoria como es la evolutiva debe integrar todas
sus aproximaciones.

La sistemitica ha hecho acto de presen-
cia. Hoyos hace referencia al significado del
concepto de [6sil y su relevancia para la
reconstruccién de la historia evolutiva. Recu-
rre este autor, como olros previos y posterio-
res, alas escuclas de sistemdtica evolutiva, su
diferencia con respecto a la taxonomia y qué
s¢ pretende, desde todas estas corrientes,
cuando el dato bioldgico, una vez probada
su significacién, es el fbsil. Se trata de un
trabajo que refleja lo que se hace en paleon-
tologia. Agusti, en un excelente trabajo, se
sirve de unos pequenos roedores para hacer

Introduccion
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una presentacién del modo de evolucidn
gradual de los molares, recurriendo precisa-
mente a la hipotesis de la Reina Roja, compe-
tencia en accidn, como el modo méas plausible
de explicacién de esta historia evolutiva sin
equilibrio aparente.

Por hdltimo, dos trabajos nos presentan
la biogeografia, en una perspectiva tanto
histérica (Llorente v Espinosa) como critica
(Morrone y Crisci). Incluso, estos dltimos
presentan, a modo de ejemplos que podria-
mos denominar metodolégicos, cdmo la sis-
temiética evolutiva de Hennig puede tener su
explicitacién en la reconstruccién biogeo-
grafica de la ancestralidad de especies.

EDITORES

Andrés Moya
Departamento de Genética,
Universidad de Valencia,
Valencia, Espania

Francisco J. Ayala

Presidente

American Association for

the Advancement of Science
Departamento de Ecologia

y Biologfa Evolutiva,

Universidad de California en Irvine,
California, Estados Unidos

Fernando Ferndndez C.
Programa Re-Creo,

Universidad Nacional de Colombia,
Santafé de Bogotd, D.C., Colombia
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a evolucion es un proceso complejo v con multiples
escalas de accion en el espacio v en el tiempo,
La evolucion biologica se descubre en minusculas
bacterias o virus, y en grandes poblaciones de
animales. La evolucion genera también conceptos ricos
en propuestas. En los articulos de esta seccion se presenta
una muestra de la complejidad v diversidad de escalas
de accion de la evolucion, desde la evolucion en
el laboratorio hasta los problemas en la comprension

de la adaptacion o en la definicion de especie.
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Francisco J. Ayala
Departamento de Ecologia y Biologia Evolutiva,

Universidad de California en Irvine, California, Estados Unidos

Evolucidn y creacion

a explicaclén tradicional del origen de
las especies es que fueron creadas por
Dios. De la misma forma, el origen de la
Tierra, de los planetas y de las estrellas
se atribuye a la creacidén divina. La
nocién de creacidn en estos casos puede
entenderse en dos sentidos distintos, que
pueden llamarse creacidn general vy creacién
especial. La nocidn de creacidén general atri-
buye a Dios el origen del universo y todo lo
que en €] existe a partir de la nada. Esta
nocidén de creacién a partir de la nada no es
una nocién cientifica
sino metafisica o reli-

siguiente, el universo. Otras nocio-
nes que estin fuera del Ambito de la
ciencia son la existencia de Dios y de
los espiritus, y cualquier actividad o
proceso definido como estrictamen-
te Inmaterial. La actividad mental,
sin embargo, no entra en esta cate-
goria en tanto que es un producto de
la actividad cercbral: los ravos X
tampoco entran, aun cuando no los
podamos percibir directamente con
nuestros sentidos.

La nocion de creacidon especial
atribuye a Dios no sélo el origen del
universo en general, sino también

el origen de entidades par-
ticulares en su forma ac-

giosa. El proceso de seleceion  tval. sea la creacién de

De hecho, la crea-
cién ex nthilo es una

especles como el gato o el
hombre, o cuerpos celes-

nocién que, por su pro- natu[‘al descubierh} tes como la Tierra y el sol.

pia naturaleza, queda y
siempre quedard fuera

La creacién especlal atri-
buye también al Creador

del Ambito de la clencia. pﬁl‘ Dal'\'f'ill Expﬁﬂﬂ la configuracién y pro-

La razén es la siguien-
te. La ciencia investiga

un proceso o transicién la Eﬁplﬂlldidﬂ

comparando el estado

anterior con el poste- VTl 14
rior ¢ identificando los d“ Erﬂlfiﬂﬂﬂl{m
cambios que tienen la-

pledades de estos seres,
tales como los ojos del
gato o los mares y monta-
nas de la tierra.

La atribucién a Dios
del origen especial de las
rcalidades del universo es

gar durante la transi- dEl mundﬂ \.'iﬁente un residuo de culturas

cién de un estado al
otro. Pero la nocidn de

precientificas. El origen
de los planetas, asi como

creacién a partir de 1la  COIMO I'ESllhadﬂ de el origen de las especies,

nada implica precisa-
mente que antes de la

S0N asuntos que se pue-
den investigar cientifica-

creacién no existia ab- prﬂCESﬂ's ﬁtﬁctamente mente, puesio que no se

solutamente nada y la

nada no es algo que la

ciencia pueda investi- IIEtI]I'HlES.

gar para compararla

entonces con el estado ——————

trata de creaclén a partir
de la nada, sino de la
transformacion de la
realidad material del uni-
VErso.
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Darwin y el origen de las especies

La investigacién cientifica del origen de
las especies comienza con Darwin. En su libro
El origen de las especies (1859), Darwin
explica la evolucion de los organismos, y por
tanto ¢l origen de las especies, como resul-
tado de procesos naturales. El proceso de
seleceldn natural descublerto por Darwin
explica la espléndida diversificacion del
mundo viviente, desde los humildes gusa-
nos a las espectaculares aves del paraiso, de
las levaduras y hongos a las encinas y orqui-
deas. Segin la teoria de Darwin, las espe-
cles no estan disenadas con antelacién, sino
que son un producte incidental, por asi
decirlo, de la reproduceién diferencial de los
organismos. Los ambientes, como observa
Darwin, cambian continuamente a través
del tiempo v son diferentes de un lugar a
otre. La selecclén natural, por consiguiente,
favorece diferentes caracteristicas en dife-
rentes situaciones. La acumulacién de dife-
rencias produce eventualmente diferentes
ecspecies.

La seleccién natural es el proceso
responsable de las adaptaciones de los or-
ganismos, porque fomenta la multiplicacién
de las variantes genéticas atiles a sus por-
tadores. Los procesos fundamentales res-
ponsables de los cambios genéticos que se
dan en las especies son la mutacién, la
deriva genética y la seleccién natural. La
seleceidn natural es el inico de estos proce-
505 que estd «adaptativamente orientados,
dado que la mutacidn y la deriva genética
son procesos al azar con respecto a la adap-
tacidn.

El propésito de este trabajo es explorar
el papel que juega la seleccidn, como proce-
s0, ¢n la explicacién de las adaptaciones de
los organismos, como los ojos, las alas y las
Nores, planteando dos preguntas: 1. gesta
justificado considerar a la seleccidén natural
COMmMo un proceso “creativo”, puesto que res-
ponde del origen y configuracidn adaptativa
de los organismos?; 2. jpor qué hay tantos
y tan diversos tipos de organismos?

La seleccion natural ha sido comparada
con un tamiz que retiene las mutaciones
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ttiles que surgen raras veces, y deja pasar
las deletéreas que se producen con mis
frecuencia. La seleceidn actia como un ta-
miz, ciertamente, pero es mucho mas que
un proceso puramente negative que se limi-
te a eliminar lo desfavorable. La seleccién
natural es capaz de generar novedad. al
incrementar sobremanera la probabilidad
de combinaciones genéticas adaptativas, que
de otra forma nunca se hubieran producido
al ser extremadamente improbables. En este
sentido, como vamos a ver, la seleceldn es
un proceso creativo.

Una definicién de serears ¢s “producir ¢l
ser: causar la existencia®. El papel creador
de la seleceidn natural no debe entenderse
en ¢l sentido de creacién «absolutas o gene-
ral. mencionade mas arriba y que la teologia
cristiana predica del acto divino por el que el

universo fue creado de la nada. Pero
aungue la seleccidn natural no es la
causa de la existencia, no crea los genes
a partir de la nada, si crea combinacio-
nes genéticas adaptativas que de otra
manera no podrian haber existido.

La seleccién natural es ereativa en
un sentido similar al de un artista, El
pintor no crea el lienzo ni las pinturas,
pero si el cuadro. La seleccién natural
no crea los atomos de los que estan
hechos un ojo, un rifién, una persona,
pero es responsable de que lleguen a
formarse combinaciones adaptativas de
tales dtomos, tal como se encuentran
en el ojo, en el rifidbn o en los seres
humanaos.

La probabilidad de que un cuadro,
como La Gioconda de Leonardo da Vinel,
apareciese por una combinacién al azar
de pigmentos es tan infinitamente pe-
quefia que nadie la tomaria én serio.
De la misma forma, la combinacién de
genes que llevan la informacién here-
ditaria responsable de la formacidn del
ojo de los vertebrados, nunca hubiera
surgido por el azar. sino que resulta del
proceso organizador de la seleceién na-
tural. Aun teniendo en cuenta los tres
mil quinientos millones de afios de vida
sobre la tierra, la complicada anatomia
del ojo. asi como el exacto funciona-
miento del rifén, no pueden haber
resultado de un proceso aleatorio, sino
del proceso organizador y creativodela
seleccién natural.

La seleccion creadora

Cémo la seleccidn natural, un proceso
puramente material, puede organizar infor-
macién y generar novedad, se puede {lustrar
con el siguiente ejemplo. Algunas cepas de la
bacteria del intestine Escherichia coll necesi-
tan cierta sustancia para reproducirse, el
aminodcido histidina, que se les debe propor-
clonar en el medio de cultivo. Cuando se
afaden unas pocas bacterias a un centimetro
clibico de medio de cultivo, se multiplican
rapidamente y se producen unos dos mil mille-
nes de bacterias en pocas horas. En las bacte-
rias surgen mutaciones espontineas que las
hacen resistentes a la estreptomicina, a tasas
del orden de una en 100 millones (1 x 10-8) de
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Procesos y conceptos en evolucion

ctlulas. En el cultivo del ejemplo, esperaria-
mos 20 bacterias (2 x 109 bacterias = 108
mutaciones = 20) resistentes a la estreptomicl-
na debido a mutaciones espontaneas,

Veamos lo que pasa en el cultivo cuando
hay seleccién natural. Primero, se afiaden
unas gotas de estreptomicina, que destruye a
todas las bacterias, excepto a las 20 portado-
ras de mutaciones resistentes. Pero estas
bacterias supervivientes comenzarin inme-
diatamente a reproducirse, ¥ en unas horas se
producirin, como al principio del cultivo, dos
mil millones, excepto que ahora son todas
resistentes a la estreptomicina.

Entre bacterias que necesitan histidina
como factor de crecimiento, surgen mutacio-
nes espontineas, que las hacen capaces de
reproducirse en ausencia de
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Los monos mecandgrafos

Una critica frecuente de quienes desco-
nocen la teoria de la evolucidén consiste en
alegar que los procesos aleatorios no pue-
den produeir entidades organizadas o con
sentido. Por ejemplo, dicen, una serie de
monos golpeando al azar las teclas de una
maquina de escribir nunca escribirian El
origen e las especies, ni tan siquiera si los
dejamos durante millones de afios aporrean-
do las maquinas de escribir.

La critica seria vallda si la evolucién
dependiese sdlo de procesos al azar, como
son la mutacién y la deriva genética. Pero no
son éstos los que explican la evolucién adap-

tativa. sino el proceso no

histidina, con una tasa de L aleatorio que ¢s la selec-
cuatro en 100 millones de i cién natural, el cual pro-
bacterias (4 x 10-8), es decir, ) Sﬂlﬂﬂclﬂn nﬂmrﬂl mueve la adaptacién, esto
aproximadamente 80 en el . es, selecciona mutaciones
cultivo, las cuales, si se las  Promueve la adﬂl]taﬂﬂﬂ, y combinaciones de ellas
pasa a un medio de cultivo que «tienen sentidos, que
sin histidina, las 1ni- : sobreviven y se multipli-
-:aI; ca:;.gcg?dcs;rjl?lpﬁimun ; Estﬂ ES’ Sﬁlﬂﬂlﬂﬂa canr::: :I an‘::rbientc :n gjjue
Pero éstas se multiplicaran, . existen.

produciendo eventualmente I]‘ll]tﬂﬂ[l!]ES }’ La analogia de los mo-
dos mil millones de bacte- nos seria mas apropiada si
rias, que ni seran vulnera- C . ccurriera que, primero,
bles : la estreptomicina ni Cﬂmb]ﬂﬂclﬂnes de e"as cada vez quEun m[:;mo pro-
necesitaran histidina para ; < dujera una combinacion de
e e ae e o dieneagenfifos, - desoxeelitas st

ad de gqu .

ambas mutaciones ocurran . seleccionadas vy se convir-
en la misma bacteria es de QUE Sﬂhreﬂ\fen tieran en las teclas de una
cuatro en diez mil billones nueva miéquina de eseri-
(1x%108xdx108=4x10-16) nh bir. Al aporrear al azar es-
de células. Un acontecimien- y se m“ltlpllm tas teclas, cada vez que se
to de tan baja probabilidad g produjera una combina-
es dificil que ocurra aun en @] e1 a]'nhlentﬂ ci6n de palabras con senti-
un enorme recipiente de cul- do, la frase resultante se
tivo (en vez del tubito con que ' convirtiera de nuevo en
se hizo el experimento). De- €n q“e EmSten' una tecla én una nueva

bide a la intervencion de la

magquina de escribir. Y asi

sucesivamente. Es eviden-

seleccidn natural, termina-
mos no sélo con una sino con todas las
bacterias poseyendo las propiedades apro-
pladas, que les permiten adaptarse al medio
en que ahora se encuentran. Lo que es
tremendamente improbable se convierie en
un resultado comin: algo asi como con el
cuadro, que no puede producirse por azar,
pero es el simple resultado de la actividad
del pintor.

te que al final se producirian péginas e
inclusoe capitules de libros perfectamente
inteligibles, aun cuando no necesariamente
El origen de las especies. Esta observacidn
es importante, puesto que la seleceiéon no
tiene objetivos concretos, de manera que
vaya a producir necesariamente ciertos or-
ganismos particulares, sino que produce
organismos adaptados a su ambiente sin
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previa especificacion de qué confliguracién
especifica vayan a tener. Esta es una obser-
vacién a la que retornaré un poco més
adelante.

En cualquier caso, no necesitamos lle-
var la analogia de los monos muy lejos, ya
que ninguna analogia es completamente sa-
tisfactoria; pero la cuestién por aclarar no
es que la evolucion sea el resultado de puros
procesos al azar, sino que existe un proceso
de seleccidn, que «cscoger combinaclones
adaptativas, simplemente por €l hecho de
que éstas se reproducen en forma mas efi-
caz, Estas combinaciones adaptativas cons-
tituyen, a su vez, nuevos niveles
de organizacién sobre los que

iL siguen operando la mutacién

Ila SE]H:“““ Ilatlll‘ﬂl {azar) mas la seleccion (direc-
cidn), én un proceso que conti-

es enteramente niia de manera indefinida, pero

oportunista.

La especie o bien
responde a cada
desafio ambiental

con adaptaciones

apropiadas
0 se extingue.

v uuBOVOCEN ¥ Clencia

que s mas similar a una espiral
que a un circulo, puesto que los
eventos posteriores actian so-
bre resultados obtenidos ante-
riormente,

Como llustramos con el
ejemplo bacteriano, la seleceidn
natural acthia paso a paso y asi
produce combinaciones de genes
que de otra manera serian alta-
mente improbables. El ojo de los
vertebrados no aparecid repenti-
namente con su actual perfec-
clén, sino que es el resultadode la
apropiada integracién de muchos
genes que fueron acumulindose
a través del tiempo, pasando de
un ojo primitivo a uno cada vez
mias complejo y eficaz. Los ante-
pasados de los vertebrados de
hace méis de 500 millones de afios,
tenian ya drganos sensibles a la
luz. La percepcion de la luz y la visién fueron
importantes para la supervivencia y el éxito
reproductivo de estos organismos. En conse-
cuencia, la seleccién natural faverecit genes
que se acumularon gradualmente y conduje-
ron por fin al muy complejo y elicaz ojo de los
vertebrados.

La seleccién natural puede explicar la
evolucién de drganos y de organismos gue
nunca hubieran existido bajo la sola acclén
aleatoria de la mutacién. En este sentido,
aun cuando no crea el material bruto (los
Atomos y moléculas) sobre el que actia, la
seleccién natural es un proceso creativo.

i Por qué existen tantas especies?

Un artista constituye una mala analogia
de la seleccién natural en un aspecto impor-
tante. Un pinter tiene una preconcepcidén de
lo que quiere pintar y, conscientemente,
elabora el cuadro para que represente lo que
¢l quiere. Por el contrario, la seleccién natu-
ral no tiene previsidon, no opera de acuerdo
con algian plan preconcebido, sino que es un
proceso resultante de las interacclones en-
tre entidades fisicoguimicas y bioldgicas, La
seleceién natural es simplemente una con-
secuencia de la multiplicacién diferencial
de los seres vivos, 5i tiene alguna apariencia
de propdsito, esto se debe a que responde a las
condiciones del ambiente y a las necesidades
de los organismos. Pero la seleccidn natural ni
tiene objetivos preestablecidos ni anticipa el
futuro; cambios ambientales drasticos pue-
den ser insuperables para organismos que
previamente eran présperos y levarlos a la
extincion.

Por razones semejantes, y como ya se-
fialé, la analogia del equipo de monos meca-
négrafos no es tampoco aceptable, puesto
que asume que hay salguiens que selecciona
las combinaciones de letras y de palabras que
tienen sentide. En la evolucién no hay nadie
seleccionando las combinaclones adaptati-
vas. Estas se seleccionan a si mismas, por
decirlo de algin modo, porque se multiplican
més eficazmente que las menos adaptadas,
Pero hay un aspecto en ¢l que la analogia de
los monos mecandgrafos es mejor que la del
artista, puesto que no supone que ha de
obtenerse un resultado preestablecido, sino
simplemente cualquier relato que tenga sen-
tido. Como he reiterado, la seleccidn natural
no trata de producir clases predeterminadas
de organismos, sino sélo organismos que cs-
tén adaptados a su entorno.

Las caracteristicas seleccionadas depen-
den de las variaciones presentes en un deter-
minado momento y en un lugar conereto. Ello
a su vez depende del proceso aleatorio de la
mutacién, asi como de la historia previa de los
organismos (es decir, de qué tipo de organis-
mos se trata, lo cual es consecuencia de su
evolucién previa). Por tanto, la seleccidén na-
tural es un proceso soportunistas. Las varia-
bles que determinan en qué direceidn ird son
el ambiente, la constitucién preexistente de
los organismos y las mutaciones,

La seleccién natural es enteramente opor-
tunista. La especie o bien responde a cada
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desaflio ambiental con adaptaciones apropia-
das o se extingue. Ademas, la adaptacién aun
mismo ambiente puede ocurrir de diferentes
formas. Podemos tomar como ejemplo las adap-
taciones de las plantas a vivir en el desierto. La
adaptacidén fundamental es la resistencia a la
sequedad, que amenaza con el riesgo de dese-
cacidén. Durante la mayor parte del ano, a veces
durante varios anos consecutives, no llueve,
Las plantas llevan a cabo la urgente necesidad
de ahorrar agua de diferentes maneras. Los
cactus han transformado sus hojas en espinas
¥ han convertido sus troncos en barriles que
contienen reservas de agua; la fotosintesis se
realiza en la superficie del tronco en lugar de en
las hojas. Otras plantas no tienen hojas du-
rante la estacidn seca, pero después de la
lluvia estallan en hojas y flores, y producen
semillas. Hay, ademds, plantas efimeras que
germinan de sus semillas, crecen, florecen y
producen a su vez nuevas semillas en unas
pocas semanas. mientras hay agua de lluvia
disponible; el resto del afio las semillas perma-
necen inactivas en la tierra.

El cardcter oportunista de la seleccion
natural es también aparente en el fendmeno
de la radiacién adaptativa. La evolucion de las

oo M, Pesod
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moscas Drosophila en Hawai ¢5 una radiacion
adaptativa relativamente reciente. Hay alre-
dedor de 1500 especies de Drosophila en el
mundo y la tercera parte de ellas ha evelucio-
nado en el archipi¢lago hawaiano, cuya su-
perficie es pequenisima, menor del cuatro por
clento de la superficie de Colombia. Ademas,
la diversidad morfoldgica, ecoldgica y compor-
tamental de las Drosophila hawalanas excede
a la de las Drosophila del resto del mundo.

&Por qué ocurrid tan sexplosivas evolucion
en Hawai? La superabundancia de drosdfilas
alli contrasta con la escasez o auséncia de
otros insectos. Los antepasados de las Droso-
phila hawaianas llegaron al archipiélago antes
de que lo hiciera la mayoria de los otros grupos
de insectos y, por tanto, encontraron muchos
recursos inexplotados y lugares en donde vivir.
Respondieron a estas oportunidades con una
rapida radiacién adaptativa. Aunque las espe-
cies actuales derivan de una Gnica especle
colonizadora, se adaptaron a la diversidad de
oportunidades disponibles en los distintos lu-
gares y en los diferentes momentos por medio
de adaptaciones apropiadas, creando asi una
diversidad de especies mucho mayor que la
que se da en otras partes del mundo,

Los dos ejemplos anteriores muestran el
cardcler oportunista y creador de la seleceldn
natural. La evolucién ocurre en respuesta a las
condiciones ambientales y como resultado de
la interaccidén de dos tipos de procesos, uno
aleatorio (la mutacién) y otro deterministico (la
seleccién natural). Es la confluencia de azar y
necesidad la que hace que la evolucién sea un
proceso creador. El azar y la necesidad estan
profundamente engranados en la creacién de
los organismos, las entidades mas complejas
del universo, entre las que se encuentra el
hombre, capaz de pensar y amar, ¥y aun de
analizar ¢l proceso mismo de la evolucién que
le ha creado.

* Este articulo estd adaprado, con
maodificaciones importantes, de los
capitulos 8 y % de mi libro La teoria de
Ia evolucitn. De Darwin a los dltimos
avances de la genética, que serd
publicade por la editorial Temas de
Haoy, de Madrid, Espaiia.
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Algunas tesis de comprension

German Amat-Garcia nocimiento en torno a la relacién con la
BT s L P seleceldn natural, sefalan las ambigieda-
Profesor Iﬂ‘rﬂﬁl]gﬂd[}r des metodolagicas en el reconocimiento de

Unidad de Ecologia y Sistemética (Unesis) adaptaciones y profundizan las explicacio-

Gl'l.ll}ﬁ de Epiﬁ[cmolnaia. Facultad de Ciencias nes sobre la significacidén adaptativa de cler-
t e Tlntuarad e T tos caracteres (programa adaptacionista).

Pontificia Universidad Javeriana La construccidn de modelos tedricos que

aclaren como interactian los factores adap-
tativos, parece ser una de las estrategias

Orlando Vargas-Rios

Director, Departamento de Biologia

Grupo de Epistemologia, Facultad de Ciencias
Pontificia Universidad Javeriana

Santafé de Bogotd, D.C., Colombia

Introducciin

os antiguos naturalistas griegos defi-

nieron “*armonia” como la perfecta rela-

cién existente entre los seres vivos v la

physis o naturaleza. Esta concepeién

va entrafiaba los fundamentos que, en
el marco de las teorias evolucionistas del
siglo XIX, dieron origen a la nocion de adap-
tacién en la biologia. La teoria sintética de la
evolucidn, al explicar la complejidad adap-
tativa y sus causas, hace de la adaptacién
uno de los componentes centrales junto con
el concepto de la seleccidn natural.,

La nocién de adaptacién ha tenido un
gran desarrollo conceptual en la blelogia
contemporinea, y esto es explicable por los
multiples cbjetos de estudioy por el tratamien-
to que se le da en las diferentes disciplinas
biolégicas. La mayoria de biélogos incorporan
en sus teorias explicativas adaptaciones mor-
foldgicas, fisioldgicas, genéticas, ecoldgicas y
evolutivas, en el sentido de procesos bioldgi-
cos casl que independientes y circunscritos
a cada una de estas disciplinas.

Un niimero no reducido de bidlogos y
epistemélogos de la biologia contemporanea
revalidan la base darwiniana de la adapta-
cién, replantean algunos problemas de co-

20 - Innovocién y Cencio Volumen IV -IN"1- 1995



66 .
Explicar el fenomeno

de la adaptacion
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orientadas no s6lo a los propdsitos de unifi-
cacidn tedrica sino también a generar deba-
te en torno a las imprecisiones surgidas.

En este ensayo se examinan los antece-
dentes histdricos, las diversas noclones sobre
la adaptacién en la biologia. v se exponen los
principales planteamientos gque, con un ca-
ricter problematizante, perfilan visiones ho-
listicas y pluralistas.

Los antecedentes

Hacia 1809 Lamarck proponia la adapta-
cidn como un resultado directo de la relacién
del organismo con “sus clrcunstancias®. Las
modificaciones adquiridas en esta relacién se
perpetuaban generaclonalmente, con el pro-
pésito de mantener un impulso interno hacia
la perfeccién. A partir de esta tesis lamarckiana
de filiacidn teleolégica, se deducia que las
variaciones en los caracteres de los organis-
mos eran adapmm-as.

Aunque Lamarck no utilizé el término
sadaptaciéns, sin duda pereibid el fenémeno y
la problemaitica. El concepto de adaptacidn
corresponde a un caso tipico en que la formu-
lacién del problema es anterior al momento en
que la palabra fuera aplicada o imporiada de
oiro dominio tedrico. Para Lamarck, si los
seres vivos no siguen el plan divino del Crea-
dor es porque tienen que seguir al medio en
sus cambios y la alternativa que ticnen ¢s
modificarse de una manera adecuada para
viviren el nuevo ambiente, haciendouso de su
capacidad adaptativa.

Antes de 1859, ano en que Darwin publi-
et El origen de las especies, la adaptacién
era aceptada como un hecho sin explicacién
de su causa o como una ejecucién del plan
divino. Darwin introdujo el concepto de adap-
tacidén en la teoria de la evolucién, con el
principio de que las variaciones [avorecian
la supervivencia de un individuo y aumenta-
ban su éxite reproductive!?, Sus miltiples
observaciones sobre la variacién de los ca-
racteres a través de los procesos evolutivos,
lo condujeron a la idea de una adaptacién
diferencial regida por la seleccidon natural;
para €l las variaciones proporcionaban a los
organismos diferentes grados de adaptacion
y si se originaban de manera espontianea no
eran necesarlamente adaptativas!®,
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Definiciones en torno a la adaptacion

Una vez postulada la teoria sintética dela
evolucidn, los bidlogos han proporcionado
explicaciones sgeneralistass y «disciplinaress
con referencia a la adaptacidn.

Lewontin!? expresaba de una manera
generalista sobre la adaptacion bioldgica:
“Es ¢l proceso del cambio evolutivo median-

te ¢l cual el organismo ‘procura’ una solu-
cién cada vez mejor al problema impuesto
por ¢l ambiente”.

Existen definicliones «disciplinares: que
se inscriben dentro del cuerpo tedrico de un
arca de conocimiento particular en la biolo-

ia:
£ 1. En fisiologia, se define como un ajus-
te fenotipico del organismo a un factor del
medlq“ E,q#dew medido en condicio-
. e Se considera aqui la
e respuestas frente a
funcional normal.
d&.‘lg adaptacion se
d5 en torno
0y se descu-

influjo de un factor ambiental. Factores
causales de la variabilidad genética como la
edad del individuo, el tamano de la pobla-
cién, su distribucidén geografica y el grado de
estabilidad del habitat ocupado, son respon-
sables de tales estrategias adaptativas y des-
encadenan la expresiin de uno o mas alelos
calificados desde muy generalizados hasta
muy especializados. Para mas detalle véase
a Valentine?®, que describe un modelo mo-
lecular de las estrategias genéticas de la
adaptacidn.

3. En ecologia, las adaptaciones cobran
su expresion en las llamadas teoria del ni-
cho y teoria de las estrateglas del ciclo de
vida ("life history traits”). Para el ecélogo un
nicho es un espacio dimensional en el que se
contemplan tantoe los requerimientos
abidticos de una especie como los factores
de interacein con otras especies; constitu-
ye asi una unidad o ra ,B”:liﬁ usta




En la teoria de las historias de vida se
estudla cémo las caracteristicas fenotipicas
interactiian y afectan la eficacia del individuo
(medida de su reproduccién y supervivencia).
Se relacionan las ecuaciones demogrificas
con las de reproduccidn, crecimiento y super-
vivencia; también se estudian con
frecuencia la edad de madura-
cién sexual, el nimero de
descendientes, la longe-
vidad y mortalidad?,

La teoria de la
evolucién de las historias
de vida, acompanada de una
infinidad de modelos, sdlo tiene un
fin: explicar la variacién de animales y
plantas de acuerdo con la teoria de la selec-
cién natural,

4. En biologia evolutiva, se considera
que las variaciones de los organismos se
explican por razones de genealogia, es decir,
de su relacién con los ancestros., La otra
explicacién es adaptativa o de relacién con
los mecanismos de seleccién natural ¥ con
las condiciones de vida. Esto altimo obliga a
diferenciar las adaptaciones de origen gep&
tico y las de origen ambiental; las p::imaeraa
o adaptaciones «evolutivass, estdn dete

nadas por un increment

cia biolégica (-

m&n] de las espe
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3. Seleceiton v adaptaclén estdn estre-
chamente ligadas, aunque no de manera
reciproca; se puede afirmar que la segunda
es el resultado de la primera y que la selec-
cidn no conduce necesariamente a una adap-
tacionl?,

4. Se reconocen diferentes niveles je-
rarquicos en los
cuales aectiia la

seleccidn: géni-
co, individual y de
grupo?d,

5. La se-
leceidn na-
tural se
ejerce

a través de los
complejos de ge-
nes, que estan en-
samblados en los geno-
tipos y que se expresan en
los fenotipos de los indivi-
duos. La presldn de seleceitn
etia
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“Un enfoque

pluralista podria
reubicar en el seno
de la teoria evolutiva
a los organismos

enteros con toda

su complejidad

desconcertante,

pero ain inteligible.”
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En ¢l apriorismo se parte de la funcidén
hasta llegar al drgano para argumentar la
adaptacién: “... animales que viven en regio-
nes articas en las que el suelo estd cublerto de
nieve resultan mds dificiles de ver si son
blancos, vy un gran namero de ellos de hecho
lo son. En este caso, algunas adap-
taciones son mdas complejas que lo
que el mas imaginativo de los natu-
ralistas podria haber visto™2!,

En el tercer caso, el de las hipd-
tesis comprobables sobre la supervi-
vencia diferencial, se ha demostrado
experimentalmente en condiciones
de laboratorio, pero muy rara vez en
la naturaleza.

Segin sea el nivel de andlisis,
para los bidlogos evolucionistas las
tesis explicativas de la adaptacidn
son tesis infalsables: si las ventajas
adaptativas de un drgano pueden
ser demostrables, entonces ticnen
la razdn, y si no son demostrables,
suponen que de alguna manera exis-
ten26.27

Actualmente se postulan hipé-
tesis de adaptacién con enfoques
cladistas: bajo este criterio se cons-
truyen predicciones basadas en
comparaciones de caracteres apo-
morficos (derivados) con caracteres
plesiomérficos (primitives)®. En estas
metodelegias de naturaleza filogené-
tica se discriminan las adaptaciones
a partir de las explicaciones sobre la evolucion
de un cardcter; para constituirse en adaptativo,
un cardcier debe proveer al organismo de una
utilidad y haberse generado histéricamente a
través de la accidn selectival,

Obstaculos de comprension

El problema légico en la identificacién y el
reconoecimiento de las adaptaciones radica en
factores intrinsecos, dada la complejidad de
las condiciones reales en las cuales operan los
mecanismos de la adaptacién, y en factores de
cardcter externalista, relacionados con el suje-
to que postula hipdtesis acerca de las formas
de expresidn adaptativa. En unos casos los
bidlogos tlenden a identificar los caracteres
que le confieren una aptitud particular a un
organismo, pero en otros o bien no parece claro
el fendémeno ante sus ojos o no existen tales
adaptaciones. A continuacién se sefialan algu-
nos problemas ldgicos:

1. Existen desaciertos frente a la nocién
de funcitn, ya que con (recuencia se confunde
una adaptacién con un proceso funcional?,

2. El cardcter en cuestién es adaptativo
pero no evidente. Al respecto, se sabe que no
todas las adaptaciones son en principio morfo-
lagicas o fisioldgicas; pueden estar en el d&mbi-
to de la conducta, independientemente de que
su factor generador sea ambiental o genético.

3. El cardcter no es adaptativo, pero es el
resultado directo de la accién de la seleceidn
natural.

4. El cardcter no es adaptativo pero esta
ligado a otros que si lo son.

5. El cardcter no es adaptativo y surge
como una consecuencia secundaria de los
cambios en las velocidades de crecimiento de
los drganos,

En las tesis explicativas de las adaptacio-
nes existen problemas metodoldgicos como
las interpretaciones subjetivas: en este caso,
las interpretaciones acerca de la utilidad adap-
tativa varian de un bidlogo a otro o de una
época a otra.

Otro cardcter metodolégico es la "atomi-
zacion® del organismo, con lo que se pretende
comprender la utilidad adaptativa de cada
una de las partes tomadas aisladamente!l,
Son bien conocidas las criticas de Gould y
Lewontin!? al programa adaptacionista, en
el cual se considera que todos los caracteres
responden a una adaptacién particular. Ellos
demuestran que los obsticulos de compren-
sién responden a concepciones utilitaristas y
a reduccionismos.

Finalmente. estos autores!? expresan:
“El programa adaptacionista nos ha conduei-
do frecuentemente a una biologia evolutiva
basada en las partes de los organismos ¥ en
sus genes, pero no tiene en cuenta a los
organismos mismos. Este programa subesti-
ma la importancia del desarrollo v la arquitec-
tura. Un enfoque pluralista podria reubicar
en el seno de la teoria evelutiva a los orga-
nismos enteros con toda su complejidad
desconcertante, pero atin inteligible®.

Conclusiones

El cardcter problematizante en la blsque-
da de una nocién unificada sobrela adaptacion
en la biclogia es uno de los elementos centrales
en las reflexiones del bidlogo actual en torno a
la evolucidn de la vida y de los organismos. 5i
bien es cierto que la genética v la biologia de
poblaciones han esclarecido en los Gltimos 10

Vaolurmen IV - N1 - 1995



Procesos y conceptos en evolucion

LA A R R R R R ERNEENEEREEESEEREERESEEREESESENEELEEEREREEEE R RN EEELEEREENREERSERSESESESRSESRSESES)]

anos serias dudas sobre las expresiones del
fenémeno adaptativo, todavia se vislumbran
nuevas respuestas a partir de las tesis actua-
les, lo que ensancha el panorama en el terreno
de la epistemologia. A manera de conclusiones,
se puntualizan los siguientes aspectos:

* No existe una tnica deflinicién sobre la
«nocién de adaptacién en la biologia.

+ La adaptacién deberia deflinirse por sus
efectos ¥ no por sus causas (factores
intrinsecos), ya que éstas son excesiva-
mente dificiles de precisar y menos aan
de cuantificar. En el primer caso. las
adaptaciones son la expresion de los me-
canismos de seleccién al interior de las
poblaciones.

=  Cuando el sujeto lanza hipétesis acerca
de adaptaciones se requeriria conocer el
contexto que le da a la dimension tempo-
ral, ya que existen adaptaciones a corto y
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Seleccion y neutralida
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Universidad Nacional de Colombia
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Cdémo cambian los organismos? Cam-
bian gracias a los fenémenos de la
variabilidad y de la seleccion, diria
Darwin. Primero se presenta una va-
riabilidad en los organismos, la cual
no tiene ninguna direccionalidad; en esa
medida, puede considerarsela como aleato-
ria;: después se presentaria la seleccion de
las variantes mejor adaptadas. En Elorigen de
las especies, publicado en 1859, dice Darwin:
“A esta conservacion de las variaciones v
diferencias individualmente favorables v la
destruceién de las que son perjudiciales, la
he llamado seleceitn natural o superviven-
cia de los mds aptos™,
5i bien es clerto que la seleecion natural
logra explicar cambios en los organismos,
ello no quiere decir que sea el Gnico agente
de cambio. El mismo Darwin afirmaba lo
siguiente: “Estoy convencido de que la selec-
citn natural ha sido el principal, pero no el
tnico medio de modificacién™. Actualmente
se cree que existen muchos cambios que no
tienen ningin significado selectivo: "En mi
opinién, la mayoria de los genes mutantes que
sélose detectan por las téenicas de la genética
molecular son selectivamente neutros, es de-
cir, no tienen adaptativamente ni mas ni
menos ventajas que los genes a los que susti-
tuyen: a nivel molecular, la mayoria de los
cambios evolutivos se deben a la ‘deriva
gendtica” de genes mutantes selectivamente
equivalentes™. Seleccién o neutralidad. ;Qué
postura adoptar? Quislera presentar este
problema desde una nueva perspectiva; para
cllo me es necesario acudir a algunos ele-
mentos de la mecanica estadistica y de la
teoria de la informacidn.

Sobre la mecdnica estadistica

Boltzmann queria relacionar la segun-
da ley de la termodindmica con la teoria
atémica de la materia. El resultado de su
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trabajo fue el presentar probabilisticamente
la segunda ley. Asi, esta ley estableceria la
ruta que seguirian con mayor probabilidad
los fendmenos fisicos, ¥ no un anico rumbo
inexorable. Este fue el comienzo de la meca-
nica estadistica.

En el estudio termodindmico de un sis-
tema, la mecdnica estadistica distingue un
macroestadoe v un microestado,. Mediante
un sencillo ejemplo, Allis v Melvin? nos
aclaran estos conceptos. Dos copias [oto-
graficas pueden aparecer ante nuestros ojos
como idénticas. Miradas con microscopio,
las distribuciones exactas y precisas de los
granos de la pintura —salvo
una milagrosa y casi impen-

macroestado, mayor entropia en el sistema:
estas palabras resumen el famoso teorema
de Boltzmann.

Sobre la teoria de la informacion
y la complejidad

Por su parte, Clande E. Shannon® pare-
cia ir por la via contraria a la de Boltzmann,
pues buscaba una medida de cuanta infor-
macidén se generaria en un proceso de selec-
citon de alternativas presentes en una luente
de infoermacidén. Shannon sugirié que a ma-
yor nimero de grupos de al-
ternativas (o0 mayor namero

sable coincidencia— serdn E 0 # de clases de alternativas dis-
distintas. La imagen que se lII'IISI'II'[I Danﬂn tintas). la fuente generaria,
presenta directamente ante en promedio, mayor informa-
nuestros ojos corresponde- Hﬁﬂﬂﬂba' cién durante ¢l proceso de
ria al macroestado del siste- . seleccidn, Esto es lo que dice,
ma, ¥ la distribucidén exacta ¢n palabras, el teorema de
de los granos de la pintura, “Estﬂ}r convencido Shannon. Sorprendentemen-
corresponderia al microesta- te —lo cual puede ser proba-
de del sistema. Con este ma- i do sin mayor dificultad—, el
ravilloso ejemplo, podriamos dE [l]],E ]a SEIE[:{:I[]]] teorema de Boltzmann resul-
abordar m; nuevo concepto, taria ser un caso particular
la entropia, segin la pre- P del teorema de Shannon.

sentacién que de ella hace natural ha sido Por otra parte, también
Boltzmann. Resulta que del estaria por resolver el proble-
mismo negativo podemos Sy ma de encontrar una medida
sacar cuantas copias quisié- E] pﬂﬂﬂl]}ﬂl, perﬂ no de la complejidad de los siste-
ramos; todas ellas se nos mas. Intuitivamente uno tien-
presentarian lmacmﬁmp_ica- E] unico mﬁilﬂ de a ereer que, por ejemplo, un
mente) como idénticas a sim- arrecife de coral es mucho més
ple vista; pero miradas al 3 Zs complejo que una mondétona
microscopio, como mencio- []e mod[ﬁcamnn”. pradera de gramineas. Esta

né, serian distintas. De esta
manera, una misma imagen

imagen intuitiva es bastante
acertada. como lo ensenan R.

macroscépica seria compati-
ble con muchas distribucio-
nes microscépicas de los granos de la peli-
cula. Pues bien, en mecinica estadistica, al
nimero de microestados compatibles con
un unico macroestado se le denomina pro-
babilidad termodindmieca, y su valor numé-
rico serd mayor o igual a uno, Boltzmann
relaciond esta probabilidad termodinamica
con la entropia: una y otra serian directa-
mente proporcionales, A mayor namero de
microestados compatibles con un Adnico

Margalefl y J. Wagensbergl. A
mayor nimero de especies en
un ecosistema, mayor serd su complejidad.
Diversidad y complejidad estarian ligadas; y
como tener un buen nimero de especies es
similar a tener un buen nimero de clases
alternativas en una fuente de informacion,
entonces es posible sugerir, como lo hacen
Margalell y Wagensberg, que el teorema de
Shannon puede constituirse en una buena
medida de la complejidad de un sistema. De
esta manera, los tres conceptos, a saber,
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Habria desorden
(entropia) donde no

hubiesen clases

—y, por tanto, no podria

presentarse seleccion
alguna—, y habria
orden (informacion

y complejidad) donde
hubiesen clases

y seleccion.
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entropia, informacién y compleji-
dad, estarian fuertemente liga-
dos: habria desorden (entropia)
donde no hubiesen clases —vy,
por tanto, no podria presentarse
seleceién alguna—, vy habria or-
den (informaciion v complejidad)
donde hubiesen clases y selee-
cidn. Tendriamos asi dos “regio-
nes™: una regidn de entropia y
otra de informacién. Y el proceso
que las diferencia es precisamen-
te el de la seleccién.

A continuacidén esbozaré al-
gunos elementos que, teniendo
en cuenta las anteriores ideas,
nos puedan conducir en un tiem-
po relativamente cercanc a una
nueva y mas amplia interpreta-
cién del proceso evolutivo®,

Complejidad y evolucién

La evolucidn de las especies ha mosirado
que ellas deben su adaptacién a formas com-
plementarias de vida, Esto es un discurso
exquisitamente darwiniano. Pienso que debe-
mos empezar por ahi. Escribia Darwin en su
cuaderno de notas: “Puede decirse gque hay
una fuerza, como la de cientos de miles de
cunas, que tratan de obligar a todo tipo de
estructura a penetrar en los huecos que deja
la economia de la naturaleza™. Sugiero que la
poblacién especifica v su nicho ecoldgico se
relacionan por complementaridad en sus
complejidades o estructuras: una v otro
tendrian grados de complejidad o de estructu-
ra complementarios; las especies complejas
estarian asociadas a nichos poco complejos,
en tanto que las especies poco complejas se
relacionarian con nichos complejos.

La mencionada relacién complementa-
ria podria entenderse como realimentacion
negativa o feed-back negativo. En un feed-
back de este tipo, las alternativas tomadas
por uno de los dos eslabones del bucle de
realimentacion son las alternativas dejadas
de lado por el etro eslabdn, Alli donde logre-
mos percibir feed-backs negativos internos
(los que presentan entre si las partes de un
sistema), apreciaremos estructura, comple-

jidad.

Antes de continuar, es necesario distin-
guir entre lo gque podria llamarse nicho

28 - Innovacion y Clancia

posible (o esperado). v ¢l nicho sreals. Por
definicién, la complejidad o estructura del
nicho esperado serd exactamente comple-
mentaria a la de la especie: si cambia tal
complejidad. es decir, si cambia la estruetu-
ra de los organismos de la especie, entonces
cambiara complementariamente la estruc-
tura del nicho posible. Por su parte, ¢l nicho
sreals estard constituido por todos aguellos
elementos del entorno con los cuales interac-
tha srealmentes la especle. Esta interaceidn,
especie-nicho areals, es flundamentalmente un
intercambio asimétrico de informacion a tra-
vés del cual los organismos se complejizan o
se descomplejizan.

La mayor parte del
tiempo, la especie per-
maneceria sin mayor
cambio estructural. El
camblo estructural ba-
sicode la especie se pre-
sentaria en un lapso de
tiempo relativamente
corto. Al cambiar la es-
tructura de la especie,
cambia complementa-
riamente la estructura
de su nicho esperado.
Deberiamos preguntar-
nos ahora lo siguiente:
Jedmo es que cambia la
estructura de la espe-
cie? Cambia porque el
nicho «reals selecciona
aguellas variaciones es-
tructurales de la espe-
cle (mas preciso seria
decir poblacién especi-
fica) que mejor se adap-
ten a ¢l. La adaptacién
toma adqui la forma de
complementaridad es-
tructural: . aqucllos
cambios estructurales
de la especie que se
adapten complemen-
tariamente a la estruc-
tura del nicho, seran se-
leccionados por €1, Al
cambiar laestructurade
la especie haciéndose
complementaria de la es-
tructura del nicho sreals,
van coincidiendo cada
vez mis las estructuras
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del nicho posible v del nicho sreals. Lo espe-
rado se va ajustando cada vez mas a lo
encontrado. La seleccién darwiniana seria
asi un feed-back negativo, es decir, una
relacidén de informacidn.

Seleccion normal y seleccion invertida

Enlos periodos de seleeeion por comple-
mentaridad estructural, la iniciativa corre
principalmente por cuenta del nicho sreals, E1
es el agente selectivo. En estos periodos, las
poblaciones especificas se adaptan a sus ni-
chos. Pero esto no es suficiente para explicar
€l fendmeno evolutivo. Los organismos no son
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agentes pasivos de sus nichos. No sdlo trans-
forman activamente sus nichos, sino que los
crean, delimitan, configuran, seleccionan v
sustituyen. A este acto creativo de los organis-
mos se¢ le podria denominar periodo de selec-
cidn invertida. porque en élla iniciativa corre
totalmente por cuenta de los organismos. En
la medida en que los organismos hacen que
los elementos de su entorno interactiien con
ellos como una unidad (el nicho). en esa
medida, los organismos crean sus nichos
ecoldgicos: sclasificans los elementos de su
entorne e interactian dindmicamente con
ellos, de tal manera que le dan la unidad a su
nicho. Al igual que cualquier clasificacidn. la
seleccidén invertida es arbi-
traria y por tanto no puede
ser adaptativa por si misma,
Su adaptabilidad dependeria
del contexto histérico de los
organismos.

51 la seleccion invertida
de los organismos encuen-
tra un refuerzo en el entor-
no, es decir, si lo esperado,
mal que bien, coincide con
lo encontrado, entonces, el
proceso vuelve a invertirse,
v ¢l nicho recién creado pa-
sard a selecclonar las va-
riantes estructurales que
mejor se le adapten. Al co-
mienzo, ¢l cambio estructu-
ral es rapido. Luego, se va
haciendo gradual ¥ estacio-
nario. Como consecuencia
de la seleccion invertida,
emergen una nueva especie
y un nueve nicho ecoldgico.
Se ha ereado un nuevo nivel
de complejidad. Asicomo he
denominado seleccidn inver-
tida a los periodos en que los
organismos tienen la inicia-
tiva selectiva, asi mismo,
creo que se podria denomi-
nar a los periodos en que la
iniciativa selectiva corre por
cuenta de los nichos, perio-
dos de seleccidon normal, por
ser aquellos que correspon-
den a lo que conocemos nor-
malmente como seleccidn: la
selecciton darwiniana. La se-
leceidn invertida es sdlo un
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El nuevo discurso
evolutivo deberia
construir un modelo

jerdrquico en el cual

se incluyesen

microestados sucesivos
dentro de macroestados

también sucesivos,

instante creativo efimero a través del cual

las especies entran en un nuevo periodo de

seleccidén normal: por ello, es de esperarse

que las formas intermedias entre las dos
especies sean casi impercep-
tibles.

Lo macro y lo micro

Podria decirse que el
cambio que se presenta du-
rante los periodos de selee-
ciém normal es gradual, en
tanto que el cambio que co-
rresponde a los periodos de
seleceidn invertida es abrup-
to. Dado que lo gradual y lo no
gradual dependen del obser-
vador, entonces, lo que desde
un nivel de resolucién apare-
ceal observador como un ssim-
ples cambio gradual, desde
otro nivel s¢ presentara como
cambio abrupto, es decir,
como la emergencia de un nue-
vo sistema. El cambio serd
gradual o abrupto dependien-
do del nivel de resolucidén del
observador!. De todas mane-
ras, desde un nivel de resolu-
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cién cualquiera, algo aparece-
ri como cambio gradual v otro
algo se presentard como cambio abrupto.

Loanterior indicaria que el proceso evolu-
tive deberia plantearse en términos jerdrqui-
cos. Por supuesto que el nimero de niveles
jerdrquicos en que sea clasificado tal proceso,
dependera de las necesidades culturales, Cul-
turalmente se selecclonarian aquellas clasifi-
caciones que se consideren mejor adaptadas
al «objetos de estudio. No pueden desconocer-
se los efectos del observador en el proceso de
conocimiental, Deberia esperarse que el pro-
ceso bifasico de seleceldn invertida y seleccién
normal descrito aqui, se presentase en todos
los niveles en que clasifiquemos los procesos
de cambio.

Creo que el proceso evolutivo puede ser
analizado por medio de varios niveles jerar-
quicos. Admitiendo varios niveles de selec-
clén, tendriamos lo siguiente: toda variacién
de una parte del sistema sera selecclonada
por su complementaridad con el resto del
sistema; los sistemas serdan selecclonados

por su complementaridad con ¢l resto del
macrosistema, ete. En cada frontera jerdr-
quica habria una interaccién selectiva, es
decir. un feed-back negativo: las seleccio-
nes invertidas micro, serdn seleccionadas
(seleccidon normal) a nivel macro. Toda se-
leccién invertida deberd inscribirse dentro
de una seleceidn normal macro, so pena de
perderse irremediablemente.

Por medio de sucesivas selecciones in-
vertidas micro, se lleva a la perfeccion los
derroteros establecidos de antemano por
una seleccidn invertida macro. El cambio de
los organismos debe ser buscado en su
entrana microscdpica, en tanto que la esta-
bilizacidn v la tendencia a la conservacidn se
encontraran en su periferia macroscopica.

La entropia y la seleccion invertida

La seleceidn de Darwin es uno de los
argumentos més maravillosos para explicar
¢l proceso evolutivo. A pesar de ello, no debe
magnificarse su poder explicativo; ella no
puede dar cuenta de todos y cada uno de los
cambios evolutivos. Eso seria pedirle dema-
siado. El mismo Darwin admitia (segian dije
antes) limitaciones a la seleccién. Toda pre-
sion selectiva, cualquicra que ella sea, ten-
dri ciertos niveles sensitivos, mas alla de
los cuales serd clega. Cualquier variacién
que se presente mas alla serd imperceptible
para clla. Esas variaciones imperceptibles
se denominan neutras en el lenguaje del
bidlogo. ¥ en el lenguaje termodindmico,
todo el conjunto de combinaciones de las
variaciones neutras serdn los microesta-
dos compatibles con ¢l macroestado dado,
es decir, la entropia o desinformacién del
sistema seleccionado. La presidon selecti-
va, al no poder clasificar esas variaciones
neutras, las percibird como idénticas. Al no
percibir clases alli, la presion selectiva no
podra obtener informacidn alguna del con-
junto de variaciones neutras.

Ahora bien, como cada microestado (cada
combinacidn de variaciones neutras) puede
llevar implicitamente una seleceidn inverti-
da con él, entonces puede sobrevenir el
cambio: si el nuevoe nicho esperado, mal que
bien, corresponde al nicho «reals, entonces,
el proceso se invierte y se da paso a una
seleccidon més fina: se seleccionarin ague-
llas variaciones del microestado que mues-
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tren mayor «afinidads con el nueve entorno
(mayor complementaridad estructural). Se
habra dado paso a un nuevo nivel de selec-
cién. Lo microsedpico se amplifica y se vuel-
ve macroscépico. De levisimas diferencias,
se llega a especies y nichos completamente
distintos a través de una seleceidn invertida.
El cambio de los organismos late silencio-
s0 en su entrafia neutra y microscapica. Y
asi se pasaria del caos al orden, de la entro-
pia a la informacidn, de la neutralidad a la
seleccldn. Pero como lo macroscopico v lo
microscopico dependen del observador, el
nuevo discurso evolutivo deberia construir
un modelo jerdirquico en el cual se inclu-
yesen microestados sucesivos dentro de
macroestados también sucesivos. Dentro
de una jerarquia asi, en lo microscépico
reinaria la neutralidad (o entropia), y en
lo macroscépico regiria la seleccidn (la
generadora de informacién). Pienso que
un modelo asi seria muy adecuado para
abordar el cambio de las especies y. en
general, el cambio de los sistemas abiertos.
Pienso también que esta propuesta puede
conducir a unificar consistentemente las
tres principales teorias evolutivas actuales:
el neodarwinismo, el neutralismo y el equi-
librio puntuadok. Estas tres teorias., més
que antagénicas, son complementarias.
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" Especie

Introduccion

i exisie un concepto
que es objeto de in-
vocacion continua en
amplias esferas del
quehacer humano,
y que es aludido en infi-
nidad de formas de co-
municacién académica e
informal. es el de espe-
cie. Laespecie. como ente
biolégico, estia en boca ¢
intereses de bidlogos, con-
servacionistas, politicos,
economistas v muchas
otras personas, desde
multiples puntos de vista.
Es tan comin esta
palabra en nuestros en-
tornos, que podriamos
inclinarnos a pensar quce
la especie es una de las
entidades mas faciles de
delimitar v entender en
blologia. Si no [uera asi,
Zpor qué todos hablamos
de especie? (Por qué lar-
gos catilogos v monogra-
fias de aves de tal o cual
pais o regiéon? Un gato es
un gato, y todos los gatos
son una misma especie. ;jDdnde estd., enton-
ces, ¢l problema de la especie?
Infortunadamente, aquello de lo que mas
hablamos no necesariamente ¢s aguello que
mis conocemos. Y la especie es un problema
importante, nosolo en la sistematica v la evolu-
cién sino incluso en esferas aparentemente
distantes como la conservacion. ecologia, eco-
nomia o las leyes. El problema de aceptar una
delimitacidn de especie puede afectar a todos,
sl el grupo en cuestidn tiene algin interés
econémico, agricola, médico o biotecnoldgico,
Desde hace mucho tiempo filésofos y na-
turalistas han entendido este problema y han
propuesto soluciones. Desde la revoluclén
neodarwiniana el problema adquirié mayores
dimensiones. Las altimas décadas han sido
testigo de propuestas firmes, dominadas prin-
cipalmente por el concepto biolégico de espe-
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cie de Ernst Mayr, hasta las nuevas aproxi-
maciones filogenéticas de los cladistas. Como
resultado, tenemos un mosaico de definicio-
nes, cada una enfatizando diferentes aspec-
tos (tabla): cada definicion necesariamente
posce ventajas y desventajas.

La definicion de especie: una aproximacién
bioldgica v filogenética

Que la especie exista o no (o los taxa), es
un problema que llega al terreno filosofico y de
]l no nos ocuparemos ahora. Presentamos en
la tabla una pequefia muestra de las defini-
ciones de especie, desde comienzos de siglo,
para concentrarnos en los conceplos que pue-
den considerarse de mayor relevancia actual:
el concepto bioldgico de especie (BSC, por su
sigla en inglés) y el filogenético (PSC, idem). El
primero fue popularizado por Mayr (1963) v
modificade por Mayr v Ashlock (1991), y el
segundo por Eldredge y Cracraft (1980).

Como podemos ver, no hay mucha dife-
rencia entre la primera v la dltima de las
versiones del BSC, ya que ambas estan funda-
mentadas en claislamiento repreductivo, por
lo que las criticas que se le han hecho siguen
siendo vilidas. Estas criticas han sido refor-
zadas por autores modernos, involucrados en
un tratamiento diferente de este concepto,

Bock, en 1979, escribe: “Ya que el concep-
to de especie es no-dimensional, no es posible
hablar de edad de las especies u origen de las
especies o de vida y muerte de una especie”.
Esta critica ¢s recogida por Ax (1987), para
quien todo lleva a pensar que una condicion
biasica, y necesaria, para resolver la historia
de los organismos vivientes, es probar que los
taxa objeto de sistematizacién son rellejos
reales de la naturaleza viviente v no, tal vez,
una creacién arbitraria del hombre. Por tanto,
necesitamos por lo menos una definicidén de
especie que nos permita reconocer esta reali-
dad dirceta o indirectamente en la naturaleza.

Es obvio que estas definiciones deben
poseer unas condiciones espacio-temporales
especiales que permitan incluir a todos los
organismos de la naturaleza, con el fin de
considerarlos como entidades evolutivas,

El concepto bloldgico de especle no cum-
ple con algunas de estas caracteristicas

s

E

csenciales, puesto que carece de delimitacion
espacio-temporal, es decir, es un criterio no-
dimensional (Panchen, 1992; Ax, 1987).

La principal objecién de Ax se centra en
que el concepto no es suficiente para inter-
pretar la especie como la unidad basica de
evolucién, En primer lugar, por la falta de
delimitacién objetiva de las especies en es-
pacio ¥ tiempao.

Como consecuencia de la definicidn, el
BSC puede extenderse s6lo a poblaciones que
coexisten en tlempo y espacio, v asi a especies
sincrénicas y simpdtricas dentro de las cuales
los cruces son posibles en el presente, y enire
las que operan de hecho los mecanismos de
aislamiento reproductivo.

De esta forma, ¢l BSC deja por fuera
cualquier idea acerca de los fdsiles como
especies. debido a la imposibilidad de anali-
zarlos desde el punto de vista de sus poten-
cialidades reproductivas, y por tanio de su
capacidad de entrecruzamiento. Entonces los
fosiles dejardn de ser considerados especies
para pasar a ser tan sdlo restos de individuos.

Desde el punto de vista estrictamente
espacial, el obsticulo reside en la imposibili-
dad de identificar poblaciones como de una
misma especie si no se establece su realidad
de entrecruzamiento, que sélo se puede hacer
con trabajo en laboratorio. que no siempre es
concluyente, ya que puede presentarse el
caso de organismos que produzcan descen-
dientes, pero infértiles mas alld de la primera
generacién,

Para Panchen (1992). el concepto no-
dimensional de Mayr de su BSC seria aquel
utilizado en considerar una serie de especics
simpadtricas relacionadas. El interés del taxé-
nomo seria entonces decidir si dos o mas
poblaciones coexistentes son o no de lamisma
especie, El énfasis se haria en descubrir dife-
rencias significativas entre ellas y, particular-
mente, evidencia de aislamiento genético,

Para Ax (1987) es mas importante atn el
escenario temporal del que carece el BSC,
debido a que la no-dimensionalidad en este
sentido implica que las especies que se repro-
ducen actualmente nunca pudieron ser las
del pasado reclente, aunque sean del mismo
linaje, ya que lo importante son las poblacio-
nes que son entrecruzables entre si, y éstas no
pueden identificarse en el pasado.

Innovackin y Clencia - 33



[ E R R NN R RN RN RN RN R E RN R RN NN RN R NN EE RN RN N N N NN AR RN R RN N NN NN NN N NN

I Tabla

PRINCIPALES DEFINICIONES DE ESPECIE*

{Bvoso Siroson, 1061 (B Gonlinio e pobiacones que comparten un desino evokto com(n
?ﬂo g&/ 1979 ﬁnw '_ & individual g poblacionss ancestro-descendients que manbens su identidad rente a otros inajes

‘mﬂmmmﬂymm
%’a{ﬂﬂﬂ} Wim 1942 anpwm

oo i

ﬁmm me %ﬁmmm“mmmmymmmmm

L

acie es (@ mas grande e inclusiva poblacion mendeliana (poblaciin mendeliana: comunidad
ciiva de individuos saxusales con fertilizacion cruzada que comparten un pool comin de genss)

=2 E—
[

| Bigin (850) Il .f: M#MMM?MWNMM

1983, 1988
mmusas m-um Wmmammm“mmmmmm

1989 mamm {Cotto ms Inclusivo da organismos que compaiten los mismas mecarismos de cahesién fenctpeca
m&wWMMmmvmmmm

B

0nes naturales mas paguafias pemaneniamants stparadas ds otras por una dscontinuided
‘series de biotipes .,

§
z

!g?
iy

g
i
E_
e
%
|
g
E
§

57

m;ﬁMmhmmmmummmWMm“m
mmmmmmvwmmum

=
A
§

L

-

!%h r !

N i

ﬁﬁﬁﬂ?ﬁ?ﬁ‘%‘ﬁﬁ

Emn ‘ mmmmmmwm

* Lo tabla recoge lo formulacion con la fecha méas conocida /o reciente de tal definicién por el autor y no contempla la primera fecha de
formulocién. Dentro del conceplo evolutivo se han separado las ideas de Simpson y Wiley por considerarlas diferentes, lo mismo que las
formulaciones de Dobzhansky y Mayr, cungue en ambos casos se utilicen los mismos rétulos,
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La critica més clara que se le ha hecho al
BSC es la que hace alusidon a la imposibilidad
de identificar como especies individuos no
sexuales y sin [fertilizacién cruzada. Tales
organismos formaran clones y la cladogénesis
en ¢l sentido normal no podria ocurrir. La
posiciin de Panchen es muy clara en el senti-
do de que el término especie no debe utilizar-
se sin una cualificacién sistemdtica de tales
organismos, posiclén que compartimos sin
reservas, Sin embargo, dentro de las diversas
definiciones de especie. ninguna es explicita
en esto altimo.

El BSC entrafa otros problemas, como la
enmaranada creacién y aplicacién de térmi-
nos como superespecie, semiespecie, para-
especie. subespecie v toda una variedad de
calificativos de especie para ajustar los datos
sobre poblaciones v todo el edificio de defint-
clones bajo la égida del omnipresente BSC.
Ademds, existen problemas en la misma
estructura del concepto: confunde un pro-
ducto —el aislamiento—, con el proceso —la
especiacion—. De otro lado, se presenta el
aislamiento reproductive como la causa de
especlacién y no como una de las tantas
consecuencias de este fenémeno.

La creciente suma de reparos al B3C,
junte con el surgimiento y expansién de la
escucla cladista de clasifi-
cacién, han propicliade una
alternativa al problema de la
definicidn de especie. En 1980,
Eldredge y Cracrafi proponen
el concepio filogenético de
especie (PSC), el cual privile-
gla la idea de reconocimiento
y no la de aislamiento repro-
ductive (tabla). Esta defini-
cidnobviamente recoge laidea
de patrén ancestro-descen-
diente formulada décadas

La especie es un
problema importante,
no slo en la sistematica

y la evolucion, sino en

T e s vy xR RN RN R R R R AR R R R

diagnosticablemente distinto en especies o
poblaciones con amplia variedad. De hecho,
una consecuencia extremadamente impor-
tante de la aplicacién de este concepto en la
biologia. podria ser la multiplicacién inme-
diata del niamero de especies. Por ejemplo,
muchas poblaciones categorizadas como
subespecies, cambiarian su status por ¢l de
especie, y en grupos donde es comin la pre-
senecia de especies politipleas (con varias sub-
especies) se podrian dar subitos aumentos en
la diversidad.

Un ejemplo llustrative podria ser el de las
hormigas de la regién neotropical. Segin el
catdlogo de Kempf (1972), se registran 2233
especies, 549 subespecies v 740 variedades
dentro de la familia. Aun cuando muchas de
ellas sean sinonimizadas sucesivamente, otras
tantas adquiririan el status de especie. Asu-
miendo arbitrariamente que un 50% de estas
formas sean buenas especies, tendriamos unas
600 especies mis, v ¢l total de especies de
hormigas neotropicales aumentaria a 2800,
es decir, un incremento aproximado del 27%.
No se trata sélo de nimeros, pues mas espe-
cies significan nuevas apreciaciones en ecolo-
gia. conservacién, estudios de especiaclon,
patrones biogeograficos y demis asuntos,

Otro aspecto importante en los anterio-
res concepios de especie, esta
en su influencia sobre el des-
cubrimiento ¥y comprension
de los procesos evolutivos,
Para los cladistas el BSC tien-
de a enmascarar u ocultlar
procesos evolutivos en las po-
blaciones, constituyéndose
en un obstaculo al estudiar
la filogenia.

Como ejemplo de las con-
secuencias empiricas de la
aplicacion del BSC odel PSCa

atrds por Simpson y después esferas Epﬂl‘EﬂtEﬂlﬂﬂtE procesos de diversificacién en
por Wiley, que es diferente de la naturaleza, veamos breve-
la concepcidn darwiniana de diStﬂl]t'ES como mente uno de los casos pre-

ancestro-descendiente.

El PSC posee ventajas
operativas y se desprende de
muchos de los problemas del

la conservacion,

sentados por Cracraft (1989)
sobre especiacion. Existe un
género de aves australianas,
Daphoenositta, que se ha es-

BSC. tales como el aislamien- , # tudiado con detalle desde hace
to reproductivo, criterio que ]3 Etﬂlﬂglﬂ, la ECONOMIA  varias décadas, del cual se
va no es decisivo. Sin embar- conocen cineo grupos bien di-
go. como toda propuesta. ) |ag IE]?ES. ferenciados geograficamente

Nno escapa a sus propios pro-
blemas vy dificultades; por

ifigura 1A). Hacia finales de
los cuarenta estas cinco po-

gjemplo, no es facil definir =

blaciones eran consideradas
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Figura 1.
Distribucidn
geogrdfica (A)

¢ hipdtesis de
filogenia (B) de las

especies de sirelas f‘]
australianas

{géners

Daphoenositia). —_—
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Cracraft, 1989,
En: Qe D, Endler
JA feds.):
Speciation and its
CONSEGUERCES.
Sinauer Assoclates,
Massachuseris].

| DAPHOENOSITTA I

alopdtricas [(sin contacto
entre si] y se definian como
cinco especies; estudios poste-
riores mostraron que sus rangos
eran mayores a los conocidos y que
incluso estas especies hibridizaban en
clertos lugares. La hibridacién implicaba

la no existencia de aislamiento reproductivo,
lo que condujo a algunos investigadores a
considerar a lodos estos grupos como una
sola especie politipica (con varias subespe-
cies), y se llegé a proponer una compleja
historia en la génesis, contraceién y ulterior
expansion de los cinco grupos debido a cam-
bios climéticos en el continente,

Cracralt duda de que este sea un caso
Hlustrativo del BSC. ;Cudl es aqui la unidad
de evolucién?, ;la especle en conjunto o
cada una de las subespecies? Un andlisis
cladistico (figura 1B) muestra las relaciones
filogenéticas dentro de los taxa. Esta hipdiesis
indica relaciones entre las especles que sugie-
ren procesos que en el pasado provocaron una
separacldén de algunas poblaciones que consti-
tuirian las actuales especies. Esta propuesta
puede compararse con la de otros grupos
donde se busca congruencia entre los patro-
nes de relacidn histérica v la distribucion
espacial. Al parecer, el analisis filogenético en
el género. y la aplicacién del PSC, muestra
una historia compleja y muy diferente al cuadro
observade bajo el criterio del BSC. Colocar todo
este proceso bajo la etiqueta de una sola
especie enmascara patrones y procesos que
merecen la atencién del investigador. La
hibridacion no reforzaria la idea de una sola
especie, sino de especies diferentes que retie-
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nen la capacidad
de eruzamiento como
un recuerdo del pasado,

Naturalmente, no to-
dos los casos se ajustan a la
situacién expuesta. La inmensa
variedad de formas de vida implica
procesos y patrones que en muchos
casos no s¢ pueden entender fAcilmente
bajo las miras de las definiciones de especie
discutidas. Tanto los adeptos del BSC como
los cladistas encuentran buenos ejemplos para
defender sus posiciones, pero en estos casos,
como en tantos otros, probablemente las con-
clusiones de los investigadores estdn sesga-
das por los resultados que se espera obtener
o por la posicién que se defiende.

Ningan investigador puede evitar ver cada
teoria, o conjunto de datos, sin el matiz de su
propia interpretacion.

El concepto de especie, cualquiera que
sea, debe incluir (pero no basarse exclusiva-
mente) en su definicién el punto de vista de
ésta como una unidad de evolucién, tal como
lo suglere Wiley (1981), sin que por ello tenga
que aceptarse de inmediato su concepto de
especie evolutiva.

Algunas preguntas acerca de nombres,
conceptos e ideas

El problema central de una definicién de
especie estd en lo que esperamos de esta
definicién; al fin ¥ al cabo hay quienes plensan
(e.g. Mishler y Brandon, 1987) que especie es
lo que cada investigador piensa que es. Por
otra parte, puede ser que, como reclentemen-
te lo ha hecho notar O'Hara, el problema de la
especie como objeto de delinicién sea simple-
mente insoluble: no por falta de conocimiento
sino por ¢l problema mismo de la definicidn.
LHemos de dejar este problema de lado?
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Procesos y conceptos en evolucion

Si se habla de distintas cosas, surge la
pregunta de si es necesario algin concepto
sobre la cosa, en este caso la especie. Cuando
nos referimos a la naturaleza, vemos en ella
una serie de situaciones y fendémenos conti-
nuos, sin limites o distinclones entre ellos: a
su vez, vemos una scrie de discontinuidades
y diferencias que nos obligan a pensar que
dentro de ese mar casi homogéneo existen
diferencias que se pueden hacer explicitas, y
por tanto puede aplicarse un sustantivo a
ellas para comunicarnos. Tal diferenciacidn
enire pedazos del mundo es un concepto
referencial, dadoe por el marco o ¢l instrumen-
to para observar. Tomemos ¢l caso de una
fotografia en tres visiones distintas: a 100
metros de distancia, a distancia normal o
vista bajo el estercoscopio. De hecho. los
organismos poseen una definicién espacio-
temporal y la Ginica al alcance del investigador
es el aqui/ahora. Una unidad es, en relacion
con las demids partes, de acuerdo con aguello
(propiedades) que posee la unidad y no los
demds o viceversa, pero esia diferenciacién
que nos permite distinguir en primera instan-
cla algo de los demds nos clega a otras
propiedades que unen y distinguen las partes.

La respuesta a la pregunta hecha antes ¢s
afirmativa, ya que no ¢s posible hablar de un
continuo, sino que debe aplicarse un criterio
(cualquiera) de reconocimiento de la realidad;
pero algunos conceptos (todos) sobre la dife-
renciacién ocultarin parte de los fenémenos
que unen y desunen las partes, ya que distin-
guir es relacionar (se es en relacién con, y
nunca en el vacio); dependiendo, ademis, del
nivel de referencia/resoluctén del observador
¥ siempre ligado al que observa.

Asi, si consideramos la especie una meta-
fora para referirnos a la realidad continua, de
tal forma que exista un nexo comunicativo
entre los seres humanos, se darian mejores o
peores formas de enfrentarla. He aqui algunas
guias para una metdfora apropiada a las
condiciones:

1. Aunqgue se supone que el criterio (con-
cepto vs. definieidn) debe ser operativo, debe
a la vez sospecharse de la alta instrumentali-
Zacion de la idea.

Corolario: Los criterlos deben asumirse o
suponerse, y no pueden ser hechos explicitos
de facto en la descripeién de la especie; no
deben ser usados, a riesgo de vivir asumién-
dolo todo,

2. Cualquiera que sea el concepto, debe
definir clara y explicitamente los limites de
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aplicacién, tanto a nivel de resolucién/marco
de referencia, como de las circunstancias espa-
cio/temporales de los organismos en cuestion.

3. Ya que no se puede privilegiar un tnico
punto de vista para la definicién de especie,
debe tomarse alguno como referencial y clari-
ficarse en relacién con quién o quiénes es o
s0n especie o especies,

¢Existe (o existird) algiin concepto que
defina tales problemas?

Las metdforas basadas en lenguaje natu-
ral «agotans la verdadera dimensién del con-
cepto v se convierten en teorias o modelos
totalmente aceptados que olvidan la labor
temporal de la metafora, y en algunos casos se
llega a plantear la ontologia de la especie.

A manera de cierre de la discusidn se
pueden plantear tres soluciones:

1. Llegar a un concepio unificado de
especie que sea aplicable a todos los grupos y
las situaciones de los seres vivos, tal como lo
pretendia Mayr a través del BSC. Aunque este
parece ser el ideal de algunos, la evidencia
acumulada se aleja de tal desideratum.

2. Eludir el problema y no preccuparse
por definir la especie.

3. Generar una definicién para cada grupo
0 situacién bioldgica, que puede ser quizi la
mejor respuesta. Obviamente, para cada caso
se deben clarificar los limites espacio-tempora-
les de la definicién. Esta tltima apreclacién
indica que las especies no son comparables al
considerar distintos trabajos o puntos de vista,
aspecto que estd en contraposicion con la
primera propuesta. Quizd esta sea la mejor
recomendacién para el trabajo transdisciplina-
rio: varias concepclones que permiten un tra-
bajo enriquecido desde maltiples perspectivas.
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La individualidad genética y el éxito evolutivo

a bilologia siempre ha tenido por delante,
cuando se ha enfrentado al problema de
la explicacidn, el reto de la complejidad,
especialmente la complejidad de formas
oestructuras. La biologia, segan Garcia-
Eellido?, estudia formas (moléculas, célulasy
organismos), sus interacciones y transforma-
ciones, La complejidad de formas puede abor-
darse de manera numérica. simplemente
evaluando el tipo v nimero de estructuras
que aparecen dentro v entre diferentes nive-
les de organizacidn biolégica. Se trata de un
interesante e¢jercicio que nos va a llevar a una
conclusidon relevante., Hay cuatro nucledti-
dos, y sesenta y cuatro codones para el codigo
genético universal. Son constantes. La longi-
tud de las secuencias nucleotidicas de los
genes, en cambio, varia enormemente, desde
apenas una centena hasta varios drdenes de
magnitud mayores. También es variable el
niimero de genes en los diferentes organis

Andrés Moya

Alma M. Bracho
Departamento

de Genética,
Facultad de Biologia,
Universidad

de Valencia
Valencia, Espaiia

fo;\.rru. Estrtictii-
ra rridimensional
del serotipo C del
viruts ARN de la
fiebre aftosa

mos, aungue el rango de variacidén no es tan
elevado como en el caso anterior. El rango
para el niimero de clases de células, tejidos y
drganos no va mds alla de uneo a unos cientos.
Cuando accedemos al rango en individuos
nos encontramos desde especies con nimero
minimo a especies con cifras astronémicas.
Lo mismo puede decirse del rango de varia-
cidén del nimero de especies, que, siendo
menor que el rango de variacion del anterior
nivel, va desde pocas especles para grupos
coneretos, a grupos millonarios. 5i seguimos
con escalas superiores, encontramos que ¢l
nimero de categorias taxondmicas disminu-
ye, asi como el rango de variacion de las
mismas.

El gjercicio del que hablabamos anterior-
mente es el de tomar los mAaximos correspon-
dientes a los diferentes conjuntos establecidos
para los diferentes niveles de organizacion
biolégica y compararles. El resultado es el
siguiente: si hacemos abstraceion de las cate-
gorias para clasificar por niveles de organiza-
cién y comparamos solamente los nimeros

Volumen IV - N1 - 1995



e ARN como modelos
dio de la evolucion experimental

 E RN RN RN TR N R R R R NN RN R R R RN NN NN NN NN NN NENENENENRNENRNHNENENRNENSEHRHSHEHNRHEHNBHE};RJE};B}]

méiximos a que tales categorias nos han lleva-
do. observamos el cardcter preponderante,
numéricamente hablando, que tienen los in-
dividuos. En comparacién con ellos, hay po-
cas clases de nucledtidos, pocos codones,
pocos genes, pocos tipos celulares, tejidos y
drganos, pocas especies y categorias taxond-
micas superiores. La forma de la distribucion
de este nimero no es necesariamente pirami-
dal, pero el maximo de estos maximos es
indudable que corresponde al individuo. Se
puede argumentar que esta clasifieacion por
maximos es falaz, atendiendo a que la intro-
duccién de nuevas categorias en la clasi-
ficacidén haria que el maximo correspondiera
ahora a una nueva categoria. Por ejemplo, si
introducimos la categoria de especie mole-
cular, nos encontramos con que ¢l maximo
en un momento dado de una molécula con-
creta, relevante bioldgicamente, puede ser
varios érdenes de magnitud mayor que la
del niimero de individuos de la especie més
numerosa. O también el ndmero de células
de un organismo, o ¢l nimero de un tipo
celular concreto.

Hay. no cobstante, un criterio auxiliar
para seguir haciendo preponderante el nime-
ro de individuos de una especie, Se trata de
cualificar el nimero de individuos, o indivi-
dualizar. De una especie molecular dada pue-
den haber cifras astrondmicas en un momento
dado, pero son formas de un tipo dado. Lo
mismo puede decirse de, por ejemplo, el na-
mero de células de un tipo dado. Es otra
cuestién decidir qué es eso de individualizar,
v es motivo de preocupacién de méas de un
bidlogo!. Parece el individuo un éxito evoluti-
vo, una conguista, al menos numéricamente
hablando. La teoria de la seleccion natural,
aungue no exclusivamente ella, puede darnos
cumplida respuesta a por qué las especics
varian tanto numéricamente, v ello tiene
que ver con el éxito relativo, en términos
reproductivos, que tienen los individuos com-
ponentes de unas frente a otras?. La indivi-
dualidad biolégica es, en buena medida,
individualidad genética, formada por un con-
junto de genes, con sus variantes alélicas mas
o menos particulares.

La individualidad es una propiedad de las
entidades biolégicas, vy tiene nombres parti-
culares dependiendo del nivel de organizacidn
bioldgica en el que nos movamos, Si atende-
mos a la individualidad genética, la forma de
reproduccidn clonal, que asegura copias idén-
ticas en los descendientes, puede hacernos
suponer que especies con esa forma de repro-
duccién carecen de la propiedad. Esto no es
absolutamente cierto, pues los cambios muta-
clonales que acontecen en los descendientes
hacen que, con el tiempo, exista diferenciacion
genética. El grado de individualidad genética
de una especie se puede plantear tedricamen-
te en términos de probabilidad, de forma tal
que especies donde dos de sus individuos,
tomados al azar, son idénticos, son especies
de individualidad genética nula, y especies
donde dos de sus individuos al azar son
totalmente distintos constituirian especies de
individualidad genética uno. Ambos extremos
son dificiles de conseguir. La mutacién en uno
hace distintos dos individuos que, por ejem-
plo, vienen clonalmente de un ancestro, Las
relaciones de parentesco genético hacen que
el otro extremo sea dificll también, pues un
porcentaje de los genomas de dos individuos
sera idéntico al proceder de un ancestro co-
miin hace una cantidad dada de tiempo.

Los virus de ARN

Parece, por tanto, que ¢l nimero de indi-
viduos, matizado con la individualidad gené-
tica, suponen un logro y definen el éxito
evolutive. Si nos atenemos a este doble crite-
rio encontramos que los virus de ARN han
tenido gran éxito evolutivo. Siguiendo el crite-
rio de nimero, dificilmente vamos a encontrar
concentraciones mayores de particulas por
unidad de volumen gue las que se estiman
para este tipo de estructuras. El tamafo,
puede pensarse, ha debido actuar negativa-
mente en contra del eriterio de nimero, pues,
en general, grandes tamanos requieren gran-
des recursos, v pequenos tamanos recursos
menores, de tal suerte que para la misma
unidad de volumen de recursos podemos
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El namero
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de individuos,
tener mayor namero de los gue
. son de menor tamano. Pero pare-
matizado con la ce cierto, también, que la indivi-
dualidad genética, en general,
A . acompana mas a los individuos de
Indwlduahdad mayor tamafio, matizando apro-
pladamente el éxito numérico del
genéﬁca, suponen que hablibamos antes. Los virus

de ARN constituyen estructuras de
gran éxite en ambos sentidos: por

un lﬂgl‘ﬂ }’ deﬁnﬂ] su capacidad de generar grandes

el éxito evolutivo,

nimeros en poco tiempo y espacio
¥, lo que puede ser més interesan-
te, son de un elevado grado de
individualidad genética.

De la primera propiedad no es

necesario dar detalles. Sdlo hay
que mirar datos relativos a la productividad
en los sistemas de reproduccién clonal y
asexual. Pero si merece algin detalle ir en
torno a la segunda propledad. El elemento
clave para entenderla es la tasa de mutacion.
Un virus de ARN tiene alrededor de 10
kilobases, con estructura y modo de repro-
duccidn variable, en cuyos detalles no entra-
mos. Lo cierto es que. siendo conservadores,
una nueva particula viral tendrd al menos 1
de cada 10.000 nucledtidos distinto del de la
secuencia original. En otras palabras, la pro-
babilidad de que dos nucledtidos, original y
derivado, sean distintos es 1074, (Es impor-
tante hacer notar, no obstante, que hay esti-
maciones del orden de 1 cambio cada 100
nucledtidos y otras de 1 cambio cada 1000
nucledtidos).

Con arreglo a nuestro criterio, y teniendo
en cuenta que es despreciable la probabilidad
de que el nucledtido mutado sea ¢l mismo en
dos particulas virales descendientes, nos pone
ante la situacién de que si una particula viral
infecta una eélula, las eventuales cien parti-
culas virales descendientes serdn distintas
en un nueledtido entre si y con respecto a la

VIRUS DE ARN
DE CADENA

“MAS"

que explica tan elevada tasa de mutacidén es
que la polimerasa viral, la molécula encarga-
da de la replicacién del virus, no tiene un
sistema de reparacién de errores, como el de
las polimerasas que replican ADN, que corrija
la incorporacion errdnea de nucledtidos en la
replicacién de la cadena paterna. Un virus de
ARN no puede llevar volimenes de informa-
clén muy superiores al niimero de kilobases
antes mencionado. Su propia capacidad de
generar mutaciones a alta frecuencia le lleva-
ria a perder la capacidad de tener codificados
eficazmente todos y cada uno de sus genes si
tuviese tamano mayor. Hay una conocida
relacién entre el tamafio méximo que puede
tener un genoma y la tasa de mutacién a la
que estd sometido. Es lo que se conoce como
umbral de error®. Los virus de ARN, como
posiblemente otras estructuras replicativas
en las primeras fases de la evolucién prebid-
tica, tienen unos limites de tamano y, por
tanto, de complejidad genética.

¢Por qué la individualidad genética
es clave de éxito evolutivo?

Nada nuevo decimos que no esté enmar-
cado dentro del programa neodarwinista de
investigacidn. Estudios clisicos en Drosophi-
la han mostrado que la variabilidad genética,
un parametro estimable en las poblaciones,
tiene un papel predominante en el éxito rela-
tive de las mismas frente a situaciones que
supongan nuevas adaptaciones. De hecho, el
éxito de la relativamente més alta individua-
lidad genética de una poblacién o especie de
Drosophila frente a otra se traduce en una
mayor productividad de individuos por uni-
dad de recurso. No
obstante, el proble-
ma asociado a
este tipo de

particula paterna. En otras  trabajocon P
palabras, tendremos un  organismos L, ™ Y
f' nivel uno de indivi- ¢S el de la Yo
' dualidad genética  Nitida dilu- & L
ennuestra po- cidacidén de \ Yo
E blacién. La
' ' razén
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Procesos y conceptos en evolucion
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cuiles son los genes que estan contribuyendo
a que, genéricamente, exista tal incremento
en la productividad relativa. Y segundo, de la
presencia continua de tal variacién se hace
una extrapolacién muy verosimil, que estd
avalada por infinidad de ejemplos tomados de
la historia evolutiva, a saber: se puede llegar
a nuevas situaciones blolégicas, incluso nue-
vas especies. Sin embargo, dos cuestiones
hacen siempre duro el programa neodarwi-
nista: una es determinar cudles son los cam-
bios genéticos que se han producido y que
implican mayor éxito selectivo, y la otra es
demostrar que la accidn continuada de la
seleceidn de una poblacién frente a la otra,
pueda tener relevancia evolutiva como la que,
por otra parte, se observa cuando se mira la
historia evolutiva misma, ¥y que lleva a pensar
de una manera muy consistente que, por
ejemplo. la aparicién de nuevas especies es
producto de la accién positiva de la seleccidn
diferencial a favor de poblaciones mds varia-
das genéticamente. Es el clasico problema de
que no hay experimentador que pueda vivir
los tlempos geoldgicos necesarios para asistir
ala transformacién explicable en los términos
que supone la teoria de la seleccién natural.

El estudio de los virus de ARN puede
ayudar en gran medida a la resolucién de
estos dos problemas. El primero, el de la
complejidad genédmica, queda reducido nece-
sariamente, pues hay unos limites impuestos
a la capacidad de los virus de ARN de poder
generar sistemas mis complejos, en términos
de longitud gendmica. Pequefios genomas
permiten abordar el problema de cartografiar
qué cambios genéticos estan determinando
cambios en la eapacidad reproductiva de una
estructura viral, mejor que en genomas es-
tructural y funclionalmente mucho més com-
plejos. donde siempre se puede argumentar

el papel desempefiado por la onto-

genia (es decir, el desarrollo),
. asicomolarelevancia

dela individualidad genética. Por tan-
to, ¢l problema de las leyes de trans-
formacién que regulan el paso del
genotipo al fenotipo, y que ponen de
manifiesto que no se pueden hacer
faciles extrapolaciones de un espa-
cio al otro sin conocer las citadas
leyes?, queda sustancialmente mi-
tigado con este tipo de organismos,
puesto que, o bien la correspon-
dencia es bastante biunivoca, ¥y un
cambio a nivel genotipico supone
un cambio a nivel fenotipico, o es
menos dificll la determinacién de
la relacidén entre ambos tipos de
cambios que en organismos mas
complejos.

La segunda cuestidn es la
de la experimentacién. La in-
dividualidad genética de los
virus de ARN es bastante
general, y esa propiedad
es similar a la de orga-
nismos méas com-
plejos, aungue
sea un logro
evolutiva-
mente
con-

CELULA
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Un virus de ARN

puede conseguir

vergente. La cuestibnessipo- €11 UN aN0 ]ﬂS Balllhlﬂs de organismos de tipo ARN (gri-
demos probar los efectos evo- pe, hepatitis, sida, fiebre afto-
A Vi SR e
propiedad. por ejemplo dis- X s0 s0mos capaces de apreciar la
poniendo de poblaciones con [l OI'ganismo de supuesta aparicién espontdnea
diferente grado de individua- de nuevas patologias que, mu-
lidad (variabilidad genética). illa chas veces, vienen asocladas
La cuestién se puede enfocar ADN enun m]]lﬂll con la identificacién de un nue-
de otra manera, y es recu- = vo tipo viral. En consecuencia,
rriendo a la tasa de mutacion (1€ 108, no resulta descabellado pensar

y a la acumulacidn (fijacién)
de mutaciones con el tiempo.
Un virus de ARN puede sulrir,
en un periodo de un afne natural, cambios
genéticos equivalentes a los que sufriria un
organismo de ADN en un millén de anos.

El razonamiento es el siguiente. Entende-
mos por sustitucién nucleotidica el proceso
por el cual un cambio mutacional de un nu-
cledtido se extiende o fija a toda la poblacidn o
especie. La comparacién de conjuntos de ge-
nes de un virus ARN aislados en momentos
diferentes proporciona estimaciones de sus
tasas de sustitueién nueleotidica del orden de
1073 sustituciones por nucledtido y afio (como
se ve, del mismo orden también que la tasa
de mutacién; Kimura? es una excelente refe-
rencia para entender la teoria neutral de la
evolucidn molecular). La misma aproxima-
cidn, llevada a cabo con grupos de genes de
organismos de ADN de diferentes especies,
aungue muy variables en sus tasas, provee
valores de alrededor de 1079 sustituciones por
nucledtido y afio®. A escala molecular la lec-
clén parece clara: los genomas de ARN consi-
guen transformaciones evolutivas en tiempos
seis ordencs de magnitud mas bajos que los
genomas ADN. En otras palabras, un virus de
ARN puede conseguir en un ano los camblos
que experimenta un organismo de ADN enun
millén de anos. La capacidad exploradora de
un virus ¢n ¢l espacio de secuencias es un
millén de veces mayor, para la misma unidad
de tiempo, que la de un organismo de tipo
ADN. Lo interesante c¢n ¢ste caso es que la
unidad de tlempo puede ser aceptable para un
observador humano: podemos llegar a obser-
var grandes acontecimientos evolutivos en el
mundo de los virus de ARN.

Hay evidencias de la historia evolutiva de
los virus de ARN que hacen verosimiles las
cifras que estamos dando. En la actualidad la
mayor parte de las patologias humanas, ani-
males y vegetales que resisten con persisten-
cla a los tratamientos con vacunas proceden

que los virus de ARN, en espe-
cial si estdn desarrollando es-
trategias de resistencla frente
al sistema inmune o sistemas de vacunacidn,
lo que hacen es sondear en su espacio geno-
tipico, a una velocidad muche mayoer que
organismos tipo ADN. La leccion evolutiva
puede ser importante, y también su conexién
con la génesis de novedades evolutivas, in-
cluidas especies virales nuevas (sl es que es
definible en estos términos).

Tenemos unas entidades altamente indi-
vidualizadas, que generan poblaciones muy
heterogéneas desde el punto de vista genético.
Para describir la heterogeneidad se habla de
las poblaciones de virus de ARN como cuasies-
pecies, término acunado inicialmente por Eigen
¥ que ha tenido relativo éxito en el campo de la
literatura viroldgica sobre variabilidad genéti-
ca. La leccldn gue se extrae de la observacion
a corto plazo de los cambios genéticos de los
virus de ARN es que la seleceidn darwiniana
parece tener un papel preponderante en la
evolucion de estas entidades, de tal manera
que la fijacién de mutaciones (sustitucién
nucleotidica de la que hablibamos antes) se
produce como consecuencia de la superior
ventaja selectiva de variantes que aparecen
con clerta periodicidad. Su frecuencia, relati-
vamente alta, hace dificil el camino de la
investigacion a aquellos grupos empenados en
el desarrollo de vacunas antivirales.

Nuevas entidades para viejos principios

Los virus de ARN parecen acomodarse
bien a principios tedricamente bien estableci-
dos en la genética de poblaciones, y que han
tenido, o tlenen, dificil contrastabilidad expe-
rimental en otros organismos. Veamos dos de
ellos. Unoes el conocido en inglés como «<Muller's
ratchet» y que nos permitimos traducir como
rueda dentada de Muller, El principio indica
que una poblacién finita de organismos con
reproduccion asexual, una vez gque pierdan,
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Procesos y conceptos en evolucion

como consecuencia de un cuelle de botella, la
clase de organismos con menos mutaciones,
pasarin a formar una poblacidén con menos
eflcacia que la poblacién original, precisamen-
te porque la mayor parte de las mutaciones
existentes son de tipo deletéreo. Cuando virus
de ARN han sido sometidos a tal tipo de
dindmicas experimentales, haclendo pasar a
sus poblaciones por cuellos de botella periGdi-
cas, se ha observado una caida sistemdtica en
la eficacia de las poblaciones, en una forma
funcionalmente dependiente del tamario efec-
tivo de la poblacién, pardmetro muy sensible a
la presencia de cuellos de botella.

El juego evolutive no se ha acabado aqui.
Esas mismas poblaciones, conuna gran merma
en su eflcacia bioldgica, han sido sometidas, de
nueéve, a grandes expansiones o crecimientos
exponenciales, aprovechando en buena medi-
da todo el potencial de los virus de ARN para
generar variantes esporddicas con gran efi-
cacia. En tales circunstancias se ha podido
comprobar la recuperacion de eficacia de las
poblaciones. La recuperacién ha sido tan rapi-
da y espectacular como lo fue la pérdida. Y todo
en intervalos de tiempo accesibles a un experi-
mentador humano. Se ha podido comprobar,
adicionalmente, que agrupados en clases, por
su proximidad genética, los componentes de
una poblacién viral sufren incrementos pro-
gresivos en la eficacia de su adaptacién al
medio celular donde viven, con respecto a las
clases de partida. En otras palabras, no sdlo
hay competencia viral, pues las clases difieren
en eficacia entre ellas, sino que las clases en
cuestién cambian mis o menos a la par, ¥
siempre en incremento, su eficacia, hasta el
momento en que aparece una mutacién de
gran eficacia en una de ellas, que determina la
desaparicién rapida del resto de clases, sim-
plemente porque son mucho mas efectivas en
su capacidad de dejar réplicas. El incremento
en eficacia de las clases virales de una forma
paralela estd conforme con la hipdtesis de la
Reina Roja, de gran trascendencla, por ejem-
plo, para la comprensidn de la evolucién de
especies gque compiten por recursos similares
en los ecosistemas naturales. El hecho de que
una clase viral desplace al resto esta conforme
con el principio de exclusién competitiva.

Contingencia y teoria evolutiva

La historia evoluiiva es contingente. Cier-
to, no parece ser ficil encontrarse con regula-
ridades o repeticlones en la historia evolutiva.
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For ello no podemos garantizar que los mismos
principios darwinistas que parecen controlar la
evolueion de los virus de ARN sean aplicables a
organismos mds complejos. Pero tenemos una
serie de observaciones gue nos pueden llevar a
una conclusidén relevante, aungue sea por in-
duccidn. Asi, si a) tenemos evidencia experi-
mental de que los virus de ARN operan en forma
darwiniana, de que generan transformaciones
evolutivas relevantes sigulendo la selecclén
natural; b) tenemos evidencias, mds dificiles de
probar estadisticamente, de que la seleccidn
también opera en organismos basados en ADN;
¢ vemos que la numerosidad. junto con la
individualidad genética, parecen ser propleda-
des comunes de éxito evolutive en entidades
tan alejadas como un virus de ARN, una bacte-
ria, un protozoo, un insecto o la especie huma-
na; entonees jpor qué no podemos razonar
inductivamente v decir que la evolucién por
scleceidn natural es la teoria mds consistente
para explicar el cambio biolégico?

La observacién b) puede parecer muy re-
ductiva y hacer poco énfasis en todo lo que se
conoce sobre la evolucién clisica de las diferen-
tes especies, Pero la observacidn b) junte con la
¢} tratan de poner de manifiesto que los diferen-
tes niveles de organizacién bioléglea por debajo
del individuo son logros evelutivos parciales
que han llevado a la individualizacién, de tal
forma que individualidad tienen virus de ARN,
bacterias, protozoos y organismos unicelula-
res, pero no la tienen aquellas organizaciones
biolégicas por debajo del nivel de individuo
pluricelular ni, por supuesto, por encima de €l

Literatura citada

I. Buss L: The Evolution of Individuality. Princeion
University Press, Princeton, New Jersey, 1987,
2. Guarcig-Bellido A: Genética del desarrollo v de
I evolucidn, Arbor CXLVIE: 97-110, 1994,
3. Kimwra M: The Newtral Theory of Molecular
Evelution. Cambridee University Press,
Cambridge, 1933,
Lewontin RC: Las bases gendticas del proceso
evolutive, Ed Omega, Barcelona, 1974,
Maynard-Smith J: Evelutionary Genetics,
Oxford University Press, Oxford, 1989,
Nei M: Molecular Evolutionary Genetics.
Columbia University Press, New York, 1987,
Williams GC: The Units of Selection. Oxford
University Press, Oxford, 1993,

Innovocian vy Ciencia - 43

N T






."‘-'.‘i-.ﬁ-.ill-nl...-.-...-.

1
L
’. l"'.!"dlI

xisten multiples formas de
ver v estudiar la evolucion,
Tradicionalmente hemos
acudido, y lo seguimos
haciendo, a importantes
fuentes de informacion como la morfologia
comparada y el registro fosil, Pero
recientemente se han propuesto nuevas
metodologias —como el cladismo o el uso
de técnicas de hiologia molecular— para
responder a la inquietud de las relaciones
de parentesco de y entre los organismos.
Ritmos y mosaicos en evolucion,
el problema de los fosiles v la conciliacion
entre datos morfologicos v moleculares,
constituyen los articulos de esta seccion.
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_ Filogenia genomica en mosaic
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osalco estd definido como lo relativo

a Moisés, segin el diccionario. Otra

acepelén es que el nombre proviene

de un verbo que quiere decir relativo

a las musas. Por ltimo, el diceionario
dice que un mosalco es aquello que estd
compuesto de piezas de diferentes colores.
En la teoria evolutiva, el origen en mosaico
significa que las diferentes partes de un indi-
viduo tienen origenes distintos (Ridley, 1993).
Esta es la historia de los diversos origenes de
los genomas de bacterias fijadoras de
nitrégeno en frijoles.

Los frijoles y sus bacterias

Hay cuatro especies de [rijoles que se
cultivan, Phaseolus vulgaris, el [rijol comun,
Phaseolus acutifolius, [rijol de zonas dridas
nortcamericanas. Phaseolus lunatus. el frijol
de zonas bajas, y Phaseolus coccineus, el frijol
de alta montafna que ademis sobrevive varios
anos?. Hasta hace poco se habian estudiado
muy pocas poblaciones de Rhizobium que
hacen nddulos en las raices de los frijoles y
fijan nitrégeno. Cada bacteria aislada de fri-
joles se denominaba Rhizobium phaseoli. De
la misma manera, las bacterias aisladas de
habas (el género Vicia) se llaman Rhizobium
viclae. Esta era una clasificaciéon ecoldgica de
los tipos de bacterias.
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Las clasificaciones
de las especies

Existen otras maneras
de clasiflicar a las especles

ejemplo, se podrian clasifi-
car por la apariencia (la exis-
tencia de pelo, de vértebras
y de placenta describe a los
mamiferos: la existencia de
flores con partes masculi-
nas v femeninas describe a
las plantas, etc.).

Una de las formas mas
aceptadas por los evolucio-
nistas para clasificar a las
especies de plantas y ani-
males es mediante sistemas
de clasificacidén que tomen
en cuenta ¢l origen de las
especies. Asi, bajo este sis-
tema, la clasificacién de es-
pecies cercanas se hard con
base en si tuvieron un an-
cestro comun mas reciente
que con otras especies (figa-
ra 1), Asi, por ejemplo, el
hombre comparte un ances-
tro comin mas reciente con
los perros que con los peces,
Mientras que con los perros,
el ancestro comnin mas re-
ciente vivid hace entre 50 v
100 millones de anos, el
ancestro comin mas recien-
te entre nosotros y los peces
vivid hace aproximadamen-
te 300 a 400 millones de
afos. Por eso en las clasifi-
caciones estamos mas cerca
del perro que del pez.

No hay que olvidar que
ademds es comiin encontrar
una correlacién entre la si-
militud en la apariencia de
dos especies y el tiempo des-
de que existié el ancestro mias reciente de
ambas. Es decir, las clasificaciones basadas
en la morfologia normalmente son indicado-
res de la historia evolutiva de las especies.

de plantas y animales. Por

en bacterias fijadoras de nitrogeno
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La clasificacién de las bacterias
fijadoras de nitrdgeno

En algunos casos, como ¢l de las bacte-
rias fjjadg'r;!,s e nﬂrd-gr:n{}_ la clasificacidn
s¢ hace con base en caracteristicas metabd-
licas vy de apariencia de las colonias que se
forman en una caja de Petri en medio de
cultive*. Por ejemplo, si una bacteria crece
en este o agquel aminodcido, sicrece o no con
clerto metal, si produce clerto polisacarido,
entonces se describe como una cierta espe-
cie. En particular, Rhizobium se define como
una bacteria aislada de nédulos lijadores de
nitrdgenc en leguminosas, que crece en un
medio especial (PY, de que estda compuesto)
y forma colonias mucilaginosas normalmente
de color crema.

La especie como un mosaico de genes

El concepto de especie se ha ido hacien-
do cada vez mas abierto durante la segunda
mitad de este siglo (Ridley. 1993). En los
siglos XVIII y XIX la concepcidén de especie
era tipoldgica y muy fija (todos los indivi-
duos de una especie eran casi iguales y
habia barreras muy [uertes entre ellas).
Este concepto proviene de que las especies
més conocidas entonces eran mamiferos
que tienen barreras bastante sélidas que las
mantienen aisladas.

Posteriormente. durante el primer ter-
cio de este siglo ¥y como consecuencia de la
teoria de la seleceidn natural de Darwin, se
concibid a la especie con alta variabilidad al
interior v en la que los individuos podian
intercambiar material genético a través de
la reproduccién sexual. Se dice, entonees,
que comparten una poza génica comin. En
este contexto, la dinamica filogenética del
genoma se concebia de la misma forma, pero
habia un limite al mecanismo por medio del
cual se ponen juntos genes diferentes en un
individuo. Por ejemplo, consideremos el caso
de los genes que determinan el color de los
ojos en el hombre. 5i un individuo tiene un
padre con los ojos claros y la madre es de
ojos oscuros, entonces €l tendrd una de las
copias de ese gen (alele) igual a su madre y
la otra igual a su padre. En otras palabras,
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Figura I. La
reproduceian sexual
(representada en la
parte inferior de la
figura) genera
drboles familiares
quie unen distinios
linajes (el lnaje A y
el B) en un solo
individue (marcado
agui coma AB). Este
procese &5 opuesio
al fendmeno de
diferenciacidn enire
clones distintos
{parte superior de la
figura), que a
medida que la
evolucion avanza
hace cada ver mds
diferentes a los
clowes.
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los origenes de los dos alelos seran diferen-
tes (figura 1), pero la reproduccidn sexual
los pone juntos y forma combinaciones no-
vedosas que pueden enfrentar condiciones
ambientales distintas.

Es la reproduccidn sexual el mecanismo
por medio del cual se ponen juntas nuevas
combinaciones, pero debe ser ayudado por
otros fendmenos evolutives. Por ejemplo, si
las poblaciones con clerta caracteristica son
asidaticas y hay migracién de individuos a
Africa, donde esa caracteristica no existe,
entoneces, a través de la reproduccidn sexual,
la poza génica alricana pucde incorporar la
caracteristica asfatica. El individuo. la po-
blacién y la especie son entonces mosaicos
de genes provenientes de sus ancestros, ya
sean éstos sus ancestros individuales, los
abuelos, tatarabuelos, ete., las poblaciones
ancestrales de ellas pero pertenecientes a la
misma especie, o las especies que dieron
lugar a la especie gque nos interesa o que
estamos estudiando. Los meécanismos de
migracidn y reproduccién sexual generan
e5t05 mosaicos que desde ¢l punto de vista
evolutive son sprovenientes de las musass,
en el sentido en que son experimentos nue-
vos o nuevas creaciones génicas que en
algunos casos
se¢ adaptan a
condiciones
ambientales
Nuevas.
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El genoma de las bacterias
fijadoras de nitrdgeno

Rhizobium, y en particular Rhizobium
phaseoli ([que hace nédulos y fija nitrégeno
en frijol). tiene un genoma sencillo como
muchas de las bacterias que conocemos.
Tiene un cromosoma circular (figura 2) y
olros elementos gendmicos también circula-
res que se llaman pldsmidos. De los pldsmi-
dos de Rhizobium sélo nos interesa uno para
fines de este trabajo, el llamado plasmido
Sym, que se refiere a que es en ese plasmido
donde se encuentran los genes que ayudan
en la simbiosis de esta bacteria formando
nadulos y fijando nitrégeno en frijol.

Hace algunos afios se observd que Rhi-
zobium que no tenian el plismide Sym no
eran capaces de formar nédulos y fijar nitré-
geno en [rijol. Recientemente se ha encontra-
do y descrito que, efectivamente, los genes
nod, responsables de la especificidad del
hospedero, y los genes nif, responsables de
la producecién de la enzima nitrogenasa que
fija el nitrdgeno atmosférico y lo convierte ¢n
compuestos que pueden ser tomados por la
planta para su metabolismo, se encuentran
en el plasmido Sym!.

Las bacterias fijadoras de nitrogeno
de México

Desde principios de la década de los
ochenta, en la Universidad Nacional Autd-
noma de México, en particular en el Centro
de Investigacién sobre Fijacion
de Nitrégeno, los doctores
Esperanza Martinez y Rafael
Palacios y sus grupos de in-
vestigacion se dedicaron a es-
tudiar cepas de Rhizobium
phaseoli aisladas en campos de
cultive de frijol en México, v
encontraron dos fenéme-

nos relevantes rela-

clonados con la evo-
lucién del genoma

de esta bacteria.

El primero de

ellos fue que Rhi-
zobium phaseolf es
capaz de hacer né-
dulos y fijar nitrégeno
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en varias especies de legu-
minosas (por ejemplo, en
plantas del género Leucae-
na, llamado comianmente
“guaje”, de donde proviene
¢l nombre del estado mexi-
cano de Oaxaca, lugar de los
huajes) ¥y no soclamente en
frijol38. Esto sugiere que o
bien es una especie con ge-
nes muy flexibles o que esta
especie es un aglomerado de
linajes filogenéticos que
tienen genes muy diferen-
tes pero que comparten
aquellos que les permiten
nodular y fijar nitrégeno en
frijoles.

El segundo fenémeno
que s¢ encontrd, y en el que
vo inicié mi participacién en
el proyecto, s refiere a que si
se analizan los origenes filo-
genéticos de genes que no

RHIZOBIUM
VICEAE

RHIZOBIUM
PHASEOLI

tienen que ver con la nodu- Figura 2. Representacidn de las células de Rhizobium viecae y Rhizobium
; ; phaseoli. Cv v Cp representan el cromosoma v Sym ¢35 el pldsmido simbidtico.
lacidén ni con la fijacidon de Los demds circulos representados son otros pldsmidos (a, b, d v e).

nitrégeno, que estan fisica-

mente localizados en el cro-

mosoma. se¢ encuentra que los linajes de
Rhizobin mexicanos son muy antiguos, de
hecho extremadamente antiguos. Ademés, por
la comunicacidn que se habia establecido con
el grupo del doctor Peter Young en el John
Innes Institute en Inglaterra, sabiamos que
los Rhizobia mexicanos de phaseoli eran tan
diferentes de los ingleses que parecian dos
especies diferentes. El trabajo de clasificacién
se inicld bajo esa hipétesis y, efectivamente,
hasta la fecha s¢ han descrito otras dos espe-
cies nuevas de Rhizoblium que nodulan y fijan
nitrégeno en frijol. A una de ¢llas se le lamé
tropici (porque se aislé originalmente de sue-
los dcidos de Colombia y Brasil) v a la otra se
le lamd etlf que significa frijol en nahuatld,

Las bacterias fijadoras de nitrogeno de
Inglaterra: evidencia de mosaicos gendmicos

4Qué son, entonces, las bacterias nom-
bradas Rhizobium viceae que hacen nodulos
y fijan nitrégeno en [rijoles en Inglaterra?
Esta es una pregunta que s¢ habia eludido
de contestar porque cada vez que se trataba
de hacer un estudio de las bacterias llama-

das Rhizobium phaseoli de Inglaterra y olros
paises y de las bacterias fjadoras de nitro-
geno de México, se encontraba que eran
extremadamente diferentes y. como se de-
mostrd después, de hecho pertenecian a
diferentes especies.

Una posible explicacidon a esto se le
ocurrid a Peter Young, entonces en el Insti-
tuto John Innes en Inglaterra, quien propu-
s0 que los Rhizobium viceae de Inglaterra
tienen el cromosoma de viceae, pero ademas
poseen el plasmidoe Sym de Rhizobium
phaseoli de México (¢5 decir, comparten el
plismido con especies como Rhizobium etlli o
Rhizobium tropici) (figura 2). Este lenomeno
s6lo puede ser posible si en algin momento
en el pasado el plasmido Sym de Rhizobium
phaseoll se past a las células de Rhizobium
viceae de Inglaterra y las habilité para
nodular y fijar nitrégeneo en plantas de frijol.

La sexualidad de los plismidos Sym
Hay varias maneras de averiguar si un

plismido ha sido transferido entre diferentes
cepas. Una de ellas es poner ambas cepas,
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FILOGENIA
DEL CROMOSOMA

I Figura 3,

La evolucidn

en masaico es el
resultade de [a
transferencia de
genes. Las ropologias
mastradas son wn
efemplo de lo que
se experaria
al reconsirwir
Sfilogenias con
nrarcadores
Cromosimicos
v plasmidicos.

FILOGENIA
DEL PLASMIDO

aquella conel plas-

mido y aquella sin el pldsmido, en condiciones
de laboratorio vy propiciar que haya transferen-
cia, cambiando las condiciones del medio de
cultivo., Este fenémeno ha side observado por
varios grupos de investigacion que trabajan
con Rhizobium. Pero. jodémo saber si en con-
diciones naturales del suelo, en las concen-
traciones menores que hay, tiene importancia
evolutiva la transfercencia de

plasmidos? Esto es, nos in-

teresa saber no solamente si ES CI aro
se transfiere el plismido sino

también si, después de la
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Ana Maria Valdés desarrollé su tesis en
mi laboratorio, haclendo simulaciones acerca
de cémo se pueden hacer estimaciones de la
proporcidn de cepas que han estado sujetas a
una transferencia de pliasmido, ya sea como
donadora o como receptora®, Este
estudio se basd en la idea de estu-
diar los origenes del plasmido y del
cromosoma de una misma cepa
aislada de un campo de cultivo,
mediante marcadores genéticos lo-
calizados en cada uno de los
dos replicones.
El estudio de Ana
Maria consistié en
simular en un
compulador las
condiciones en
las que diferentes
origenes nos podian
ayudar a estimar la trans-
ferencia de plismidos. La simula-
cidén mas sencilla consistid en generar arboles
filogenéticos de 30 cepas que sdlo estuvieran
sujetas a transferencia, y s¢ compararon las
filogenias del plismido y del cromosoma. Se
pudo entonces estimar la diferencia en la
topologia de los arboles y compararla con el
nimero de eventos de transferencia definidos
para cada simulacion. Al incrementar ¢l ni-
mero de evenios de transfe-
rencia se aumentaba también
la diferencia en la topologia o
forma de los drboles. Este
fendmeno se puede describir

transferencia. las bacterias que pam 'El grupu con una funcién particular
con ¢l plasmido sobreviven ifigura 4).

v sobreviven mas que aque- . El pasosigulente fue ana-
llas a las que no se les trans- dE ES[JECIES [lE lizar esta simulacién, pero a

firid el plasmido.

Una manera de enten-
der este fendmeno consiste
en analizar los origenes evo-
lutives de los plismidos y
compararlos con el origen
de los cromosomas. Si los

Rhizobium estudiado,

la evolucion en mosaico

la que se le anadian otros
fendmenos evolutives que
podrian afectar nuestra est-
macién. Porejemplo, sisimu-
lamos una situacién en la
que ademéds de haber trans-
ferencia de plasmidos hay

E , - [l . e
origenes sdcn dtfcr-:-nt’cs;lcl:- esun f'EI'IﬂmEllD :1;1u:?316;:;:e1;i:1:13 T:si; :: I':.JE
tonces podremos argumen- .

tar que en algin momento il transferencia? Encontramos
en la evolucion de Rhizobium pﬁrmlud{} en su (|utl;~ nila Fnrgla de crﬂlﬁxclfm.
hubo transferencia de un ni la mutacion, ni el numero
plasmido de una cepa bac- ' de cepas involueradas ni otras
teriana a un linaje alejado  PrOCESO evolutivo, variables importantes afec-

que produjo gue la evolu-
citn sea un fenémeno en
mosaico (figura 3).
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tan nuestra estimacion de
transferencia usando la
topologia de los drboles re-
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Figura 4.
Funcidn
esperada enire
la distorsidn
entre las
filagenias v los
eventos de
transferencia
de pldsmidos.

Procesos y conceptos en evolucion

construidos. Entonces usamos unos datos
para Rhizobium viceae generados en el gru-
po de Peter Young?, para preguntarnos si en
esos datos podriamos estimar la transferen-
cia ocurrida en los Gltimos clentos de afos,
Usando nuestro método pudimos estimar
que en promedio el 30% a 40% de las cepas
del campo de cultivo estudiado por Young,
han sido la fuente o el destine de un evento
de transferencia de genes del plasmido Sym.

Utilizando el principio de que diferentes
origenes de genes generan topologias evoluti-
vas. pudimos mostrar y estimar la frecuencia
con la que se producen estos fendmenos de
transferencia de genes asociados a la nodu-
lacién y fijacién de nitrégeno del plismido
Sym en Rhizobium, lo que genera un proceso
de evolucién en mosalco en estas bacterias.
Este descubrimiento ha sido apovado por
otros datos obtenidos por Valeria Souza,
quien trabajé en poblaciones de Rhizobium
etli en poblaciones del estado mexicano de
Morelos®,

DISTORSION
ENTHE LAS
| FILOGEMIAS

EVENTOS DE TRANSFERENCIA
DE PLASMIDODS

Perspectivas

Quedan muchas preguntas por réspon-
der en este proyecto. Sin duda, la pregunta
mas importante ya ha sido contestada, pero
saber si la transferencia afecta a todo el
plismido o a sdlo una parte, averiguar qué
tanto este fendmeno es general en otras
bacterias del suelo y encontrar los mecanis-
mos por medio de los cuales esta transferen-
cia persiste, es decir, es selecclonada en
condiciones naturales, son algunas de las
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preguntas que debemos enfrentar en el fu-
turo. Es claro que para este grupo de espe-
cles de Rhizobium, la evolucidén en mosaico
es un fendmeno permitido en su proceso
evolutivo y probablemente seleccionado para
que, como eén los mamiferos, la combinacion
de genes que no se conocian durante su
historia evolutiva sea uno de los mecanis-
mos més importantes en la adaptacién de
las especies a ambientes cambiantes.
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riper de alimentacidn:

1. Dionaea sp. (familia de las
nefentdceas), plania
insectivora de la subclase
Dilleniidac.

2. Pinguicula sp. (familia de
las lenribularidceas), planta
insectivora de la subclase
Asteridae. (Fotos: J.V. Crisci).

I Figuras 1 y 2. Analogfa en el {
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Un ejemplo en la familia
de las compuestas

asta finales del siglo XVII predomina-

ba la idea del mundo y los seres vivos
como producto de la ereacidn. Se creia

que el mundo, al permanecer inmuta-

ble, permitia la existencia de tantas
especies como aquellas creadas en el origen.
Hasta ese siglo las clasificaciones de los
organismos eran artificiales, sin establecer
ningiin tipo de afinidad natural entre éstos.
Sin embargo, esta acumulacién de informa-
cién fue el primer paso necesarlo para la
construceién de un sistema basado en las
relaciones de parentesco entre las especies.
Una explicacién simple y comprensible

de la diversidad de los seres vivos sobre la
tierra fue la propuesta por Charles Darwin y
Alfred Russel Wallace hace més de clen afios.
A partir de la teoria de la evolucidn formulada
por estos autores, el andlisis de la forma
(similitudes y diferencias entre los organis-
mos) se realiza a tra-
vés del concepto del
tiempo, es decir. de
la filogenia o histo-
ria evolutiva de los
organismos. Para
Darwin y Wallace, los



ncion

Figuras 3 y 4.
Analogia en el tipo
de inflorescencia:
3. flar de
Mesembryanthemum
3p., de la familia de
las aizodceas
(subclase
Caryophylliidae).
{(Foto: 1.V, Crisci).
4. capiiulo de
Chaetanthera sp., de
la familia de lax
CoNmpuesias
{rubclase
Asteridag).

(Fore: L. Kartinas).

organismos semejantes estaban emparenta-
dos y descendian de un antepasado comiin.

Sin embargo, la similitud morfolégica no
siempre es debida al antecesor comtin (simi-
litud homdéloga). En otras palabras, la mera
similitud morfoldgica entre diferentes espe-
cles no implica siempre la existencia de pa-
rentesco. Un ejemplo de ello lo constituyen las
plantas insectivoras, donde géneros de distin-
tas familias y aun subclases (Dilleniidae y
Asteridae) adoptaron este tipo particular de
alimentacién para sobrevivir en suelos pobres
en nitrégeno (figuras 1 y 2). En este case, la
semejanza de clertos drganos debido a que
desempenian una misma funcidn, se debe a
una convergencia adaptativa o analogia. Otro
cjemplo interesante es la semejanza de las
flores individuales de algunas familias como
las aizodceas o cacticeas con la inflorescencia
(grupo de flores) de las compuestas, el capitu-
lo o cabezuela (figuras 3 y 4). Formado de
numerosas flores, el capitulo semeja una tinica
flor ("pseudoflor™ o "pseudanto”), donde las
flores del margen simulan pétalos, las flores
del centro estambres, v las bracteas involu-
crales los sépalos. El capitulo constituye una
adaptacién funcional a la polinizacién por los
insectos, dado que, atraidos por la <falsa flors,
pueden polinizar un gran niimero de flores en
una sola visita.

Entonces, la similitud por si sola no
permite ¢l establecimiento de relaciones de
parentesco o filogenéticas.

El eladismo o escuela taxondémica cladis-
tica, desarrollada por el entomdlogo aleméan
Willi Hennig a mediados de este siglo, sostiene
que las relaciones que permiten la cohesién
de organismos y especies vivientes y extintas,
son las relaciones de tipo genealdgico. Para el
cladismo es importante solamente el parentes-
coreciente de los taxa y desecha ¢l parentesco
lejano, esto s, sdlo reconoce la formacidn de
grupos monofiléticos o naturales [que inclu-
ven a todas las especies descendientes de un
antecesor comun). Por el contrario, los carac-
teres heredados de un antepasado muy aleja-
do o resultado de una convergencia, definen
grupos no naturales, parafiléticos (incluyen al
ancesiro y algunos de sus descendienies) o
polifiléticos (con diferentes ancestros), res-
pectivamente. Segiin esta escuela, la filogenia
se representia en forma de un diagrama jerar-

Figura 5. Cladograma simplificado de las plantas
Ierresines.

quico ramificado o eladograma, en donde
aparecen los caracteres homdlogos evolucio-
nados compartidos o sinapemorfias. Para
determinar si un cardcter es evolucionado o
primitivo se usa el método del grupo hermano,
es deecir, el méas afin al estudiado. Si un
cardcier estd presente en los dos grupos (el
grupe en estudio mas el grupe hermano), es
primitivo, ya que se infiere que se ha heredado
de un antepasado lejano. Si. por el contrario,
el cardcter estd presente sélo en el grupo
estudiado, se supone que es una novedad
evolutiva y por tanto es derivado.

La figura 5 muestra que la presencia de
un cormo y de un embridn son los caracieres
en comin (homologias o sinapomorfias) que
hacen evidente la historia Ginica que comparte
el grupo monefilético de las scormdéfitass (Rei-
no Plantae). Estas representan la conquista
de la tierra firme gracias a la adquisicién de
raiz, tallo y hoja. Este grupo abarca desde los
musgos y hepaticas hasta las plantas con
flores més evolucionadas. La adquisicién de
un cormo permitié en las plantas una mejor
division del trabajo en un érgano para la
absorcién de agua y minerales (raiz), un érga-
no de sostén y conduceién (tallo) y un érgano
laminar adaptado para el proceso de fotosinte-
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GRUFO HERMANO

LEONTOPODIUM
LEUCOGENES

Figura &.
Cladegrama
simplificado de
las Gnaphaliinae.
Las ilusiraciones
representan silo
lax estados
evelucionadoes de
los caracteres (las
inflorescencias
laxas pluricéfalas,
Nores del disco
hermafroditgs v
papus litre
representan la
condicidn
primiriva ).
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sis (hoja).
Losrestan-
tes caracte-
res secnalados
en los puntos de ra-
mificacién del cladograma justifican grupos
monofiléticos menores, Un ejemplo es el gru-
po de las anglospermas o «plantas con floress,
definido por un gran nimero de caracteres,
donde se destacan la presencia de un ciliz y
corola, las semillas encerradas en un ovario
(que mas tarde se transformara en fruto) v la
doble fecundacion en el saco embrionario.

Un ejemplo en la familia
de las compuestas

Las compuestas (Compositae o Astera-
ceae) constituyen una de las familias mas

54 - Innovacidn y Ciencia

grandes de plantas vasculares, con alrededor
de 1500 géneros y 23.000 especies, distribui-
das en casi todos los habitats de la tierra. Las
compuestas se distinguen facilmente de otras
familias por una inflorescencia tinica, el capi-
tule, formado por numerosas flores sésiles en
un recepticulo comin rodeado de bricteas.
En muchos casos, los capitulos de algunas
compuestas se refinen a su vez en capitulos
de segundo orden, formando cabezuelas lla-
madas psendocefalios.

Dentro de la familia, la subtribu Grapha-
liinae de la tribu de las inuleas representa un
buen ejemplo para interpretar la filogenia.,
forma y funcién de los pseudocefalios y es-
tructuras florales asocladas, en un contexto
cladistico. Para ello se han mapeado los tipos
de inflorescencias, papus (vilano o pelos que
ayudan a la diseminacién del fruto), flores y
pileas (bracteas u hojas modificadas que pro-
tegen a cada una de las flores del capitule) en
¢l cladograma de las Gnaphaliinae, simplifi-
cado del trabajo del botdnico sueco Arne
Anderberg (figura ).

Variabilidad de los caracteres: forma

Capitulos. En las Gnaphaliinae sc en-
cuentran los siguientes tipos de agrupacion
de capitulos: 1. inflorescenclas laxas de
muchos capitulos (pluricéfalas) (Syncepha-
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lum, Catatia); 2. inflorescencias laxas con
pocos capitulos (paucicéfalas) (e.g. Syncar-
phal; 3, capitulos solitarios con numerosas
Mores (Helichrysum, Chevreulia); 4. inflores-
cencias densas (e.g. Achyrocline, Trichogyne):
5. pseudocefalios globosos o alargados (e.g.
Gamochaeta); 6. pseudocefalios con involu-
cro. rodeados por bracteas lolidceas muy
desarrolladas que pueden ser consideradas
como un segundo invelucro (e.g. Micropsis,
“grupo Stuartina”, “grupo Filago©).

Niumero de flores. Junto con la agrega-
cidén de los capitulos en pseudocefalios gene-
ralmente hay una disminucién en el niimero
de fores por capitulo; por ejemplo, en el
género Micropsis hallamos capitulos con nue-
ve flores y en Psilocarphus con diez flores. Por
¢l contrario, cuando los capitulos son solita-
rios hay un aumento en ¢l namero de flores,
como ocurre en Chevreulia (cerca de 100
flores).

Sexualidad de las flores del disco (o del
centro). En las Gnaphaliinae los capitulos
son heterégamos, es decir, con flores femeni-
nas en el margen y flores hermafroditas en el
disco. En el grupo Filago, por ejemplo, las Nores
del disco son sfuncionalmentes masculinas; esta
esterilizacion de la parte femenina de las flores
trae ademis como consecuencia la disminu-
cién en el nimero de frutos por cabezuela.

Pileas. La mayor parte de las especies de
la subtribu Gnaphaliinae carece de pdleas.
En el grupoe Filago, estas pdleas se forman a
expensas de las bricteas més internas del
involucro, que rodean y envuelven a las flores

— STYLOCLINE

PALEA SAMAROIDEA

femeninas del margen. En
Stylocline las paleas enclerran
completamente a las flores
marginales, v sus bordes se
vuelven hialinos y transparen-
tes, otorgiandole un aspecto «sa-
maroider (que recuerda al apa-
rato de dispersidn de los frutos
del arce, Acer sp., o del fresno,
Fraxinus sp.).

Papus. En las Gnaphalii-
nae existen los siguientes tipos de papus: 1.
papus formado por numerosas cerdas libres
le.g. Helichrysum); 2. papus formado por nu-
merosas cerdas unidas en la base formando
un anillo (e.g. Gamochaeta; €l nombre alude
Justamente a este cardcter, “gamos” = unién y
“chaeta” = cerda); 3. papus paledceo «coroni-
forme» reducido a una corona en el 4pice del
fruto (e.g. Micropsis). En algunos casos el
papus esta ausente, como ocurre en el grupo

Filago.
Evolucion de los caracteres: filogenia

De los caracteres mencionados, los méas
interesantes para analizar la evelucidn son
los eapitulos y el papus, debido a la gran
variabilidad morfolGgica.

Capitulos. Existen dos vias evolutivas a
partir de la condicidn primitiva, es decir, de la
inflorescencia laxa: 1. el capitulo solitario por
reduccién del niimero de los capitulos, y 2. el
pseudocefalio por la agregacidn y compacta-
cidn gradual de los capitulos, segiin ha sena-
lado Stebbins.

En cambio el cladograma de las Gnapha-
liinae muestra que los distintos tipos de inflo-
rescencias tuvieron un desarrollo indepen-
diente en la historia evolutiva de la subtribu, a
partir de la condicién primitiva inflorescencias
laxas y pluricéfalas., ¥ no en una secuencia
lincal (figura 7). Solamente los pseudocefalios
con involucro se originaron a partic del
pseudocefalio sin involucro, con excepeidn
de Leucogenes y Leontopodium que se origina-
ron a partir de la inflorescencia primitiva.

Papus. La ausencia de papus ha sido
interpretada por Zohary, én su analisis evolu-
tivo de las cabezuelas fructificadas de la tribu
Lapsanae (compuestas), como resultadode un
proceso de reduccién a partir de un papus
formado por numerosos pelos libres. En una
primera etapa los pelos se fusionan en un
anillo en la base, después sdlo queda este
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Diferentes
hipdresis sobre
la evelucidn de
las inflorescén-
cias en las
COMPHETTas.

I Figura 7.
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anillo basal a modo de corona en el dpice del
fruto, hasta que finalmente desaparece el pa-
pus por completo (figura 8). El cladograma de
las Gnaphaliinae se corresponde en parte
con esta evolucién, dado que desde un papus
libre se llega al coroniforme; sin embargo, la
ausencia del mismo se dio a partir del papus
con anillo basal. Ademas, en algunos casos
como en Gnaphalium y en Filago, se retiene la
condicién primitiva del papus piloso y libre,

Valor adaptativo de los caracteres: funcion

En un contexto evolutivo, los cambios
morfolgicos ocurridos en los pseudocefalios
podrian estar relacionados con cuatro aspec-
tos funcionales del sistema reproductivo en
los capitulos: 1. defensa y proteceién: 2. poli-
nizacién; 3. dispersién,

Defensa y proteccidn. Los capitulos de-
ben protegerse de los frecuentes ataques de
los insectos que depositan sus huevos en los
ovarios de las flores (futuros frutoes), y de los
efectos del ambiente tales como la desecacidn.
Esta proteccién se puede lograr a través de
estrategias morfolégicas de la flor, de los
capitulos v de los pseudocefalios.

Uno de los elementos de la flor que podria
cumplir con la funcidn de proteccién es el
papus piloso. cuyas cerdas dificultan la en-

HIPOTESIS A LA LUZ DEL ANALISIS CLADISTICO
EN LA SUBTRIBU GNAPHALIINAE

 EE N EENE NN NNNENRHNH:RH:EH:EH}R

trada apical de los
depredadores en el capi-
tulo. A medida que ocu-
rre una reduccidn hacia
J un papus coroniforme,
hasta llegar a su comple-
| ta desaparicién, son las
bricteas mis internas del
involucro (paleas) las que
envuelven y protegen la-
teral y apicalmente a los
frutos.

Otra estrategia de
proteccion es la disminu-
cién en el nimero de flo-
res por capitulo. En con-
diciones favorables, una
cabezuela con numerosas
flores es ventajosa pues
su periodo prolongado de
maduracién atrae una
amplia gama de poliniza-
dores. Sin embargo, cuan-
do las condiciones del me-
dio son desfavorables, ya
sea por depredadores o por eslaciones inesta-
bles. un capitule con pocas flores es una
ventaja, porgue su rédpido desarrollo significa
menor tiempo de exposicién a estos factores.

La reunidn de capitulos paucifloros en un
pseudocefalio seria otra estrategia de protec-
clén, por la menor exposicién de los capitulos
ecentrales v porque al reducir el nimero de
frutos por capitulo (disminucién del namero
de flores o esterilizacién de las Nores del disco)
el namero de flores dafiadas es menor.

Polinizacién. La reduccién en el nlimero
de flores del capitulo trae consigo la pérdida de
su funcién como unidad de atraccién de los
polinizadores. Para recuperar el tamano de la
inflorescencia, Stebbins postulé que es mu-
cho més eficiente la unién de cabezuelas pau-
cifloras que la adquisicién de nuevas flores en
un solo capitulo, lo que da origen a los pseu-
docefalios. En los géneros Leucogenes y Leon-
topodium, las brécteas que rodean el pseudo-
cefalio se disponen en forma radiada, y su
aspecto aterciopelado semeja la corola de una
flor, reconstituyendo nuevamente la spseudo-
flors.

Dispersidén. Una de las funciones prima-
rias atribuidas al papus es la de dispersar a
los frutos. Si bien esto sucede en muchas
compuestas, en otras como las Gnaphalii-
nae ¢l papus falta por completo, o bien cuan-
do estd presente es tempranamente caduco,
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En estos casos ;como se lleva a cabo la
dispersidn de los frutos? Una respuesta posi-
ble es que en ocasiones las pileas caen junto
con los frutos que enclerran, disemindndolos
a corta distancia por simple gravedad. Un
caso de dispersion a una mayor distancia es el
del género Stylocline, en el cual las pdleas
ssamaroideas» colaborarian en la anemocoria
[dispersidn de los frutos por el viento).

51 se analiza ahora detenidamente el cla-
dograma de la figura 6. se observa que ¢l
grupo Filago en su mayoria comparte ¢l si-
gulente conjunto de caracteres: flores sin
papus, las del disco estériles y las del margen
envueltas en péleas, y capitulos con bajo
numero de flores reunidos en un pseudocefa-
lio con involucre. ;Podemos acaso considerar
que este conjunto de caracteres constituye
una ventaja adaptativa para ¢l "grupo Filago™?

Una respuesta posible podria hallarse
en la exploracidn de los factores ecoldgicos,
es decir, en las relaciones de las plantas con
su ambiente bidtico (polinizadores, depreda-
dores) v abiético (suelo, viento. humedad), y
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asi corroborar si determinados caracteres
representan estrategias exitosas a un nivel
mieroevolutive.

Todos los aspectos mencionados permi-
ten evidenciar que las compuestias son un
grupo de plantas de gran complejidad, y a la
vez muestran la amplia gama de estrategias y
relaciones que se establecen entre los orga-
nismos para la supervivencia,

El famoso bidlogo George Gaylord Simp-
son en su frase: “La historia de la vidaesuna
extrana fusién de lo dirigido v lo casual, de
lo sistematico v lo no sistemdtico®, resumid
la controversia existente entre lo estitico v
lo dindmico, lo mediato y lo inmediato, los
patrones y los procesos. La historia de la
vida es compleja v es mucho lo que queda
afin por conocer de su trama. El misterio
final estd quizd fuera del alcance de toda
clencia y, posiblemente, més alli de la men-
te humana. Entretanto, los cientificos se-
guirin postulando hipétesis con el fin de
quitar el velo que envuelve inexorablemente
a la verdad.
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de ortodoxias
y herejias

Jorge V. Crisci, Juan J. Morrone

Laboratorio de Sistemdtica y Biologia Evolutiva
(Lasbe),

Museo de La Plata, La Plata, Argentina

1 explosivo crecimiento en el empleo de

caracteres moleculares es quiza el even-

to de mayor magnitud e influencia en la

biologia comparada de los Gltimos diez

afios. Para apreciar este hecho, basta
observar que en cada entrega de las revistas
de biologia mds importantes cxiste alguna
contribucién en la que se utilizan caracteres
moleculares.

Este dinidmico crecimiento de la siste-
mética molecular ha generado una atmdsfe-
ra cargada de esperanza, aungue no exenta
de controversias, como la perenne cucstion
del valor que poseen distintas fuentes de
caracteres y la febril blasqueda del smejors
tipo de caricter. Hace tres anos la revista
Science publicé un articulo en su seccién
Noticias Cientificas titulade “Systematics
goes molecular™®, que describia la llamada
“revolucién molecular® producto de la apari-
cién de la tecnologia del ADN recombinante.
Un joven curador de la Smithsonian Institu-
tion cerraba el articulo declarando: “Creo que
en 20 & 30 afos el vieio estilo de curador de
museo serd cosa del pasado”, Esia controver-
tida frase. una aparente herejia, es sintoma
de un tiempo dificil en la biologia compara-
da. Por ello mismo, puede ser una ocasion
excelente para nuevas reflexiones en torno a
viejas cuestiones fundamentales.
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El problema

Sin temor a equivocarnos, podemaos decir
que la discusién sobre el valor de distintos
tipos de caracteres nacid con la clasificacién,
Cada vez que en los 2000 anos de historia de
la taxonomia biolégica, un avance metodolégi-
€0 o una innovacién tecnoldgica permitieron
contar con un nuevo tipo de cardcter, la con-
troversia renacid con fuerza v las rivalidades
produjeron ortodoxias y herejias. (Valdria la
pena recordar que muchas veces el hereje de
hoy constituye el ortodoxo de mafiana).

La aparicion en las altimas décadas de
las técnicas moleculares y el extraordinario
desarrollo de los métodos de reconstruccion
filogenética —tanto en sus
aspectos tedricos como com-
putacionales— han creado
una situacion inédita en la

Fy explosivo

1a historia de la vida
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para la determinacion de estados primitivos
¢n caracteres moleculares.

Un punto imporiante en esta controver-
sia, y no siempre considerado, es el tema del
muestreo. Un sistematico utilizando caracte-
res morfolégicos revisa eientos y hasta miles
de ejemplares, mientras que un estudio mo-
lecular se restringe a unos pocos ejemplares
por taxdn.

No menos importante, v asociade con ¢l
tema del muesireo, es el hecho de que el
estudio molecular de un grupo siempre esta
basado en identificaciones de los taxénomos
empleando caracteres morfolégicos (salvo en
virus y a veces en bacterias).

Un aspecto final a favor de la morfologia,
es ¢l tema del costo econdmico
de los estudios moleculares, el
cual siempre es mavor que el de
los estudios morfolégicos. El

historia de la biologia, don- Tmi tema del costo econdmico carece
dela controversia acercadel crecimiento en E] de fundamento bioldgico, pero
pe

smejors tipo de cardcter eso no le quita la importancia
puede ser analizada en pro- EIII[JIE{] de caracteres que tiene en la iniciacién de pro-
fundidad y desde distintos yectos, especialmente en los pai-
éingulos. Repasemos enton- 174 ses en via de desarrollo.

ces la controversia entre la mﬂlﬁulam €S qmm Las ventajas de los caracte-
smorfologias y las semoléculass res moleculares son muy solidas
tal como estd planteada hoy el evento de mayor y tan convincentes como las es-
dia. Para ello, examinemos grimidas por los morfélogos. En
las ventajas que se adjudi- 0 : H primer lugar, ¢l nimero de ca-
can une y otro lado. magmmd € lﬂﬂ“ﬂﬂflﬂ racteres moleculares producido

Una de las grandes ven-
tajas de los caracteres mor-
foldgicos es gque se pueden

en la biologia

en un solo estudio es siempre
mucho mayor que en un estudio
morfolégico de ese mismo grupo

tomar a partir de ejemplares taxonémico. Los act -
cuns:er'.rapdis. ya qL;IE. ar::csar tﬂm]]i'ﬂ'ﬂﬂﬂ de lﬂs ltn::;rgls E?cﬂejalia:ad{::nr;:.n:lun
deque clerta informaciénmo- | i i amplio espectro de niveles filoge-
lecular podria ser obtenida a I]_ltln]l]s dIEI anos. néticos que van, de acuerdo con

partir de ejemplares de co-
lecciones, la mayor parte de
las técnicas moleculares (por
el momento) requieren material fresco o erio-
conservado. Por otra parte, es posible tomar
caracteres morfolégicos de fosiles, en clara
ventaja sobre los moleculares. La ventaja se
acreclenta cuando se trata de caracteres rela-
cionados con el desarrolle del organismo, ya
que usualmente las moléculas carecen de
ontogenia. Esta falta de conocimiento implde
ademis la aplicacién del criterio ontogenético

= ——

e

la molécula analizada, desde

relaciones interpoblacionales

(e.g. ADN mitocondrial) hasta

relaciones entre grandes grupos (e.g. ADN

ribosdmico). Este espectrono siempre se obtie-

ne con los caracteres morfolégicos. Por altimo,

la plasticidad fenotipica y otros procesos de

variacién no heredable que afectan principal-

mente a los caracteres morfolégicos pueden
causar enorme confusidén taxondmica.

Como se ve, ambos lados de la contro-

versia parecen presentar evidencia casiirre-
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futable en su favor. Tal vez una revision
de estudios empiricos comparativos en-
tre los resultados moleculares y los mor-
folégicos de un determinade grupo, ayu-
de a definir con
claridad el proble-
ma, pues, si los
resultados fueran
congruentes, la
controversia care-
ceria de sentido.

Las Onagraceae
como ejemplo

La familia de
plantas Onagraceae constituye
une de los taxa mejor estudiados
en la historia de la sistemdtica y de
la biologia comparada. Estudios
detallados acerca de esta familia
comprenden los morfolégicos (ana-
tomia. palinologia v embriologia)
vy los moleculares. Los anilisis
filogenéticos llevados a cabo so-
bre la base de distintos tipos de
caracteres han producide los seis
cladogramas de tribus que se ob-
servan en la figura 1, tomados de Conti et
al.? Estos son congruentes en indicar a la
tribu Jussiceeae como el grupo hermano del
resto de la familia, pero muestran cierta
incongruencia en las relaciones entre las
otras tribus.

Esta congruencia parcial es comin en
muchos de los estudios donde se han com-
parado resultados basados en distintas fuen-
tes de caracteres y obliga a preguntarnos,
ibiolégicamente, qué deberiamos esperar?

:Congruencia o incongruencia?

Todos los caracteres heredables de un
organismo, ya sean moleculares o morfolégi-
cos, son el producto de una misma historia
evolutiva, por lo que cuando se los analiza
con los métodos apropiados deberia espe-
rarse que condujeran al mismo cladograma.
Dicho de otra forma, la congruencia deberia
ser la norma. Sin embargo, muchos ejem-
plos empiricos nos muestran que esto no es
totalmente clerto y que siempre existe un
clerto grado de incongruencia entre distin-
tos tipos de caracteres. Cabe entonces

Figura I.
Cladogramas de
las rribus de la
familia de plantas
Onagraceae con
base en distinras
Sfuenres de
caracleres.

preguntarse,
Jaué causala
incongruen-
cia?

Una posi-
ble causa de
incongruen-
cila es la exis-
tenciadeerro-
res metodolégicos en la obtencién y el andlisis
de los datos (muestreo, determinacion de
homologias, algoritmos de construccién de
los drboles y seleccion del tipo de molécula).
Sin soslayar la importancia de las causas
metodolégicas, las causas mis interesantes
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Filogenia y sistematica
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Filogenia

de gemes

v filogenia
‘ deespecies

‘ Figura 2.

utilizando
Renes
ortdlogos

¥ pardlogos,

son, a nuesiro entender, aquellas que tie-
nen un fundamento biolégico.

Existen diferentes tipos de homologia
en los genes, los que deben ser distinguidos al
analizar datos moleculares. Secuencias ho-
mdblogas son aquellas que se originan a través
de la especiacién, en cuyo caso hablamos de
genes ortdlogos. Cuando las secuencias ho-
mélogas se originan por duplicacién de ge-
nes, sin que ccurra especiacion, se habla de
genes parilogos.

Esta distincién es necesarla porque sdlo
las secuencias ortélogas pueden utilizarse
para inferir la filogenia de las especies. La
confusién entre secuencias ortélogas y pa-
ralogas puede resultar en una filogenia de
las moléculas que no coincida con la de las
especies que las contienen. Consideremos el
cjemplo de la figura 2, donde la duplicacién
de un gen en el antecesor de las especies 1,
2 y 3 da origen a dos secuencias pardlogas
A y B. Subsecuentemente, dos eventos de
especiacién dan origen a tres especies. Po-
demos recobrar la «correcias filogenia de las
tres especies si examinamos sélo la secuen-
cia ortéloga A o sdélo la secuencia ortdloga B,

Breel]  Brece)

Acic]

el Bl Bl okl Bl )

N N

.omms:um

L

‘ELI

Pero si examinamos una secuencia pardloga
(por ejemplo, A en las especies 1 y 3,y Ben
la especie 2), los resultados serdn incorrec-
tos acerca de la filogenia de las especies,
aunque correctos acerca de la filogenia de
los genes.

La hibridacién entre dos especies (gene-
ralmente asociada con la poliploidia) es un
fendémeno comiin en plantas que puede cau-
sar un clerto grado de incongruencia entre
distintas fuentes de caracteres. Esta re-
unién de genes puede llevar a situaciones
donde ¢l material génico heredado mater-
nalmente de uno de los padres (cloroplastos
¥y mitocondrias, por ejemplo) puede mostrar
relaciones més estrechas con una tercera
especie distinta de la otra especie parental.

Finalmente, las diferentes tasas de cam-
bio en diferentes tipos de caracteres es un
[endmeno que no deberia producir incon-
gruencias si el método de andlisis de datos
es cladistico. Sin embargo, grandes cambios
ocurridoes en un breve lapso que afecten a un
anico tipo de cardeter, podrian llegar a pro-
vocar ciertas incongruencias incluso bajo
un andlisis cladistico.

e il o] B

| e
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Existen dos grandes enfo-
ques de este compromiso: la
particién y la combinacién de
caracteres (figura 3). Bésica-

M mente, la particién consiste
en analizar independiente-
mente las matrices de datos
basadas en distintas fuentes
de caracteres, obtener los res-
pectivos cladogramas y luego
combinar los arboles de las
diferentes fuentes en un ani-
co cladegrama de consenso.
La combinacidén consiste en
reunir en una dnica matriz de
datos la informacidén de todas
las fuentes y analizar filoge-
néticamente esa matriz.
Existen argumentos cn

A A A contra de uno u otro enfoque.
B ——B La combinacién podria pro-

B ducir una matriz donde la

C c [+ mayoria de los caracleres pro-

D D —E . venga de una sola fuente y por

tanto dar un excesivo peso ala
misma. Por otro lado, si las
fuentes de caracleres presen-
tan un alto grado de incongruen-

! s
CLADOGRAMA DE CONSENSO Hﬂ}’ []Iﬂ Iﬂs cla, la particidn podria derivar
en un cladograma de consenso

'MATRICES DE DATOS

o - o o

- = OO

-1
= =0 |2

E— “
H At con escasa resolucion.

. Figura 3. sistematicos
Alternanivas f‘ Id [ h'
para el El final de la historia
Iratamiento reconocen que
simultdneo de

D varias fuenfes A pesar de los argumen-
de caracteres: I d‘ 1 1 rp d
b2 os distintos fIPOS tos a faver de una determina-
combinacidn. da fuenie de datos, hoy dialos

sistemdticos reconocen gque

de caracteres tienen los distintos tipos de caracte-

’ res tienen cada uno sus ven-

¢ Conflicto o compromiso? cada uno sus ventajas  tajas en la reconstruccién de
la historia de la vida. Durante

En contraste con la frase L la Gltima década se ha visto

del curador de la Smithso- en la I‘Etﬂllstl'llttlﬂn un incremento en la calidad y

nian Institution con la que \ 2 en la cantidad de trabajos que
iniciamos esta contribucion, dE ]3 historia emplean caracteres molecu-
la mayoria de los autores hoy lares, a pesar de lo cual la
dia tratan de eludir el con- d 1 td morfologia no ha perdido vi-
flicto v asumen el compromi- € 1a viaa, gencia. Por ello creemos que
so0 cuando analizan varias el futuro no serd moléculas o
fuentes de caracteres sl- —— morfologia, sino por el contra-
multdneamente. La manera rlo serd moléculas y morfologia,
en que este “compromiso” puede ser llevado Como si se tratara de sombras chines-
a la practica, es a su vez motivo de contro-  cas, percibimos la filogenia y el espacio-
versias. tiempo donde ella ocurrid separados de su
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naturaleza intrinseca, pues sdlo vemos las
sombras delineadas en la morfologia o el
ADN. Pero ambas son proyectadas por un

mismo fenémeno, por lo que
resulta estéril dejar que un
muro separe a los morfélogos
de los bidloges moleculares.
Queremos concluir recor-
dando un cuento de Jorge Luis
Borges (Los tedlogos). El mis-
mo narra la historia de dos
tedlogos, Aureliano de Aquilea
v Juan de Panonia, que inten-
tan resolver un mismo proble-
ma religioso. Muy pronto las
rivalidades entre ellos son mas
importantes que el problema
mismo, ¥ se embarcan en una
feroz competencia, que olvida
ortodoxias y heterodoxias para
hundirse en argumentaciones
estériles. Al cabo de miltiples
peripecias, Aureliano conven-
ce a un tribunal eclesidastico
de gque Juan ha incurrido en
herejia ¥y que merece la ho-
guera. Aureliano padece lue-

go idéntica muerte a la de su adversario,
abrasado por ¢l incendio de un bosque. Alli
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donde no hay tiempo. Tal
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Departamento de Biologia, Facultad de Ciencias,
Pontificia Universidad Javeriana,

Santafé de Bogotd, D.C., Colombia

Gsil es una palabra que siempre ha
estado asociada a organismos o estruc-
turas petrificadas. v que nos dice algo
acerca de los seres del pasado. La pala-
bra como tal fue sinventadas por el
médico alemén Georg Bauer, mas conocido

como Georgius Agricola. a mediados del siglo
XVI. También hay quienes piensan que el
término se originé con la publicacién del
libro On fossil objects, del suizo Conrad
Gesner, en ¢l ano de 15635,

Esta denominacidén proviene del latin

Jossa, que significa “excavada”, por lo que

era utilizada para sefialar cualquier objeto
extraido de la tierra o
encontrado en la super-
ficie, sentide que casi
s¢ ha conservado hasta
nuestros dias.

La idea de que los
fésiles eran restos de se-
res vivientes del pasado
viene desde el siglo sex-
to antes de nuestra era,
con los filésofos e «in-
vestigadoress griegos
como Empédocles, Pau-
sanias y Herddoto.
Igualmente, Leonardo
da Vinci pensaba gque
los fésiles tenian que ser
restos de seres vivientes.,
Segin el historiador
Herbert Wendt, Leonar-
do pensd que las tierras
firmes actuales habian
sido Inundadas repeti-
damente en épocas pa-
sadas por ¢l mar. En
estas marismas habian
venido a vivir toda clase
de especies de fauna
marina. Cuando las
aguas se retiraban, la
capa gque habia consti-
tuido el suelo del mar se
iba endureciendo cada
vez mas, hasta que se
converiia en pledra. Las
conchas de los moluscos
se llenaban de fango que
asi mismo se convertia
en piedra en el transcurso de largos perio-
dos.

Como se puede ver entonces. la noclén
actual de lo que son y significan los fésiles
no difiere mucho de la antigua. por lo que
podriamos decir que desde entonces ya se
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estaba creando lo que es la ciencia que los
estudia, la paleontologia, la cual s¢ ocupa
precisamente del descubrimiento y estudio
del registro fésil, para de este modo recons-
truir la historia de los seres vivos en particu-
lar, ¥y de la vida en general.

Pero, en realidad, jcuanto nos dice un
fésil acerca de la vida pasada?;
Joudnto acerca del organismo,

individuo o especie del cual se [ﬂ .
supone que son los restos en- idea de (ue

contrados? La imagen general

es que los fdsiles dicen a veces I{IS rﬁSilES eran

mucho mis que los organismos
aciuales acerca de la evolucién

de un grupo, como por cjemplo.  pestos de seres

que si no luera por aquéllos,
nunca podriamos determinar los

ancestros de éstos. Aunque pa- ‘l,’ivientes dEl

rezea obvio, es importante resal-
tar el hecho de que la inmensa

consecuencias del cambio (1éase evolucion)
a lo largo de la vida de un grupo (taxdén) de
especies, géneros, familias, drdenes. etc.
Igual cosa ha sucedido con los restos vege-
tales hallados, como hojas, partes lefiosas y,
fundamentalmente, ¢l polen y las esporas,
esto es, las células reproductoras simples que
@ su vez estan guardadas en los
drganos reproductores (como
las flores o los esporangios)
que dificilmente se fosilizan.
Esto ha sido tan importante
para el desarrollo de la paleon-
tologia v de la ecologia de los
grupoes extintos, que se ha crea-
do toda una clencia conoecida
como palinelegia, que se en-
carga de estudiar el polen fésil.

Es tipico entre los especia-
listas desarrollar historias
como esta:

mayoria de los f6siles correspon- pﬂﬁﬂdﬂ viene desde “En el Mesozoico, la radia-

den a las partes duras de los
organismos: dige la mayoria,

clén adaptativa de los reptiles
les condujo a ocupar practica-

porque ya se han encontrado EI SIgh} SEItﬂ antes mente todos los ambientes via-

fésiles de las partes blandas,

aunque en mucha menor pro-  da nnectra era

poreién y en sitios muy precisos

donde se llevaron a cabo proce-

sos de fosilizacién muy especia-

les, diferentes a los conocidos
tradicionalmente para la petrificacién de las
partes duras.

Asi que, aunque parczean evidentes las
respuestas a estas dos preguntas, lo clerto
€5 que no lo son. Como de todos es sabido,
estas partes, encontradas en un nimero
bastante bajo (en la mayoria de los casos),
han sido suficlentes para elaborar toda una
historia de la evolucidn de los seres vivos,
desde los “primitives” unicelulares hasta los
llamados “avanzados™ vertebrados o las
“avanzadas® plantas superiores (fanerdga-
mas o plantas con flores conspicuas), aun
sin gue estas Gltimas tengan un registro tan
amplio como ¢l de los animales, principal-
mente (por razones claras) los vertebrados.

Las partes mas duras, como son los
huesos y los dientes, han sido las evidencias
més claras, vy en muchos casos las Gnicas,
para crear los llamados escenarios evoluti-
vos, es decir, las historias de las causas y

bles. incluida la vida en los
mares y en ¢l aire. Algunos vol-
vieron a los mares, adaptindo-
se al medio acudtico en sus
= funciones vitales y reproduc-
toras. Ello les obligd al parto
de crias vivas dotadas de la mayoria de las
capacidades de los adultos. Presentaban
esa adaptacion los ictiosaurios, segin ates-
tigua el descubrimiento de una infortunada
madre, que queddé enterrada vy fosilizada
durante el parto...” (Simpson?, p. 87).

Este extracto nos muesira la relacidn
que s¢ ha establecido entre paleontologia,
ecologia, habitos reproductivos y, en gene-
ral, la evolucidn de las especies en conjun-
cidn con su medio,

La respuesta a las dos preguntas formu-
ladas arriba seria que los fdsiles nos dicen
muy poco, POTgue a Su vez es muy poco lo que
muestran. Entonees, ;por qué son tan funda-
mentales para la mayoria de los bidlogos y
paleontdlogos? jPor qué pensar que sin ellos
no hay manera de estudiar la evolucién (irans-
formacién)ola filogenia (parentescos)? Tal vez
por una simple razén, porque la mayoria de
ellos buscan siempre respuestas precisas acer-
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En la cladistica
o sistematica

filogenética, los
fosiles son tratados
COmMO una especie
mas, incluyéndose
como si fuera un
taxon actual.
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ca de los origenes de los
taxa (plural de taxdn), o.
dicho de oltra manera, de
las relaciones ancestro-des-
cendiente, en las que el (6-
sil siempre es el ance itro y
el grupo actual siempre el
descendiente, de forma ne-
cesaria ¢ irrefutable. Las
palabras exactas, respecti-
vamente, son primitive v
avanzado.

Esta forma de utilizar
y analizar los [ésiles es la
usual en una escuela de
sistermndtica conocida como
clisica o evolutiva. Cuando
hablamos de sistemadtica
nos estamos refiriendo al
campo de la biologia que se encarga de
buscar las relaciones de parentesco entre la
diversidad bioldgica, diferente a la
taxonomiaque tratade la des-
cripeidn de la diversidad, aun-
que hay quienes aplican este
término para referirse a ambas
cosas. Asi, la sistemdtica evo-
lutiva maneja los [6siles como
algo muy especial porque es la
respucsta a nuestras incdgnitas acerca
de la procedencia de los organismos
que hoy conocemos.

Los evolutivos., asi como los
paleontdlogos, consideran que la
datacién mas antigua significa
igualmente que es la edad
mdxima de los organismos
fosiles. pero tal vez seria
mejor decir que es la edad
minima, pues no podemos
estar seguros de que haya existido
antes también, sélo por el hecho de
una supuesta imposibilidad generada por
una scala naturae, es decir, por aquella que
nos dice que la evolucién se dio de acuerdo
con lo que muestran los proplos fdsiles,
como que los “reptiles” aparecieron antes
que los mamiferos, o que éstos aparecieron
después que los “peces”™.

Otro tipo de «empleos de los fdsiles en
sistematica, es el que le da la conocida como
cladistica o sistemdtica filogenética. Esta
escuela tiene como objetive fundamental el
hallazgo de grupos monofiléticos, es decir,
de grupos con un ancestro comin y que
incluya a éste y a todos sus descendientes.

Pero de ninguna manera este ancesiro es un
fisil: por el contrario, los ancesiros no son
identificados v los {6siles son tratados como
una especie mas. incluyéndose como si fue-
ra un taxdén actual.

Uno de los requisitos para identificar un
ancesiro de manera expresa es que éste
posca todos sus caracteres primitivos (cosa
que, aparentemente. han logrado los pale-
ontdlogos v los sistematicos evolutivos), lo
cual es imposible demostrar pues cada or-
ganismo no e¢s mdas que un conjunto de
caracteres primitivos v deriva-
dos. De la misma manera,

ARCHAEQOPTERYX
Ave del Jurdsico Medio

DINOSAURIOS

ORNITHOSUCHUS
Tecodonto del Trigsico Superior

dentro de este lenguaje
se oye con [recuencia
hablar de grupos o es-
pecies primitivas (como
los fésiles) o “avanza-
das”, cuando los que son primitivos o "avan-
zados™ (o mejor, derivados) son los caracte-
res, v no los taxa. Todo esto entra dentro de

COTILOSAUR
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las falsas interpretaciones en lo referente al
valor de los {0siles en el descubrimiento de
las filogenias.

Como ya se dijo antes, los registros fdsiles
tan sdélo son partes de los organismos v, peor
alin, nosolros nunca podemos saber cudn
completo es el registro conocido en su repre-
sentacidn de taxa extintos porque, obvia-
mente, s¢ supone que los fdsiles representan
HI'II]}E!H :.':I I:.‘.\"lj]'tfu‘.-i: en olras }',l.'.,ll.ﬂhl’ﬂ!i. eslo
significa que los ancestros siempre son ex-
tintos.

En cladistica la forma de representar las
relaciones de parentesco es mediante hipéte-

sis o cladogramas, en los que
los ancestros son igualmente
hipotéticos y tacitos, diferente
a los drboles fllogenéticos que
muestran siempre rela-
ciones ancestro-des-
cendiente, con estos al-
Limos expresos, pero
que dicen poco o
nada acerca
de las rela-
ciones de pa-
rentesco entre
los taxa. a no ser
aquellos que se
supone provienen
del mismo ancesiro
pero que en algian mo-
mento de la historia de
la tierra se separaron, por
lo que podemos realmente
considerar que la <escuelas
evolutiva no s de sistemidti-
ca, sino tan sélo que agrupa
a todos aquellos especialis-
tas dedicados a inventar his-
torias no demostrables de los
procesos evolutivos, gene-
rando asi los escenarios a
los cuales ya me referi.
Por ejemplo. autores
como Tattersall v Eldredge?
han reconocide desde hace
tiempo, con respectoa la evo-
| lueién del hombre, que aungue se ha pro-
| puesto una enorme variedad de “arboles”
filogenéticos (comillas de los autores) para
expresar los diversos puntos de vista del
proceso de evolueidn humana, la mayor
parte de tales “drboles” son més escenarios,
va que los datos en los cuales se basan
incluyen los elementos precisos para la cons-

Figura.
Reconstruccion
de la evolucitn
de long

Ver rrlr'f I:I'I"Iﬂ.'u
“superiores”,
de acuerdo con
.grlf.l?]"'l HH..

T

NOTHARCTUS
Primate primitivo
del Eoceno

LYCAENOPS
Reptil permico parecido a un mamifero
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truceibn de éstos, mas no para aclarar las
relaciones entre los “ancestros” fosiles v el
Homo sapiens actual.

Desde el punto de vista evolutivo, la
mayoria de los paleontdlogos v de los evolu-
clonistas cliasicos siguen viendo a los fasiles
tal como los vie Darwin, quien. segan J,
Cracrafl, veia en éstos: 1. una prueba de que
la evolucidn es un proceso excesivamente
lento; 2. una prucba de que la transforma-
cion de una especie en otra es gradual no
s6lo temporal sino también morfolégicamen-
te, ¥ 3. que las especies no son discretas
sino scgmentos arbitrarios de un continuum
evolutivo,

Un punto de vista diferente ha sido
presentado por Niles Eldredge v S.J. Gould,
paleontélogos del Museo Americano de His-
toria Natural v de la Universidad de Harvard
respectivamente, quicnes, con base en el
andlisis de los registros fésiles, generaron el
modelo conocide como del equilibrio pun-
tuado, mediante el cual sugieren que la
evolucion de los organismos pasa por mo-
mentos cortos de dinamica de transforma-
cién (especiacidén) vy momentos largos de
estasis. En otras palabras. y de acuerdo con
Joel Craeraft, se deben hacer dos presuncio-
nes del modelo del equilibrio puntuado: que la
especiacion puede considerarse como un fend-
meno geoldgico instantineo y que la diferen-
clacion morfolégica es concentrada cerca
del momento de aislamiento, con la mayoria
de especies mostrando estasis morfoldgica a
traveés del tiempo. El propio Gould compara
este modelo con la guerra, en la cual hay
periodos muy cortos de batalla con muy
largos de silenclo. Como conclusién eviden-
te. se pucde entonces decir que, para probar
¥ estudiar el modele del equilibrio puntua-
do, se requiere un buen registro {ésil, tanto
espacial como temporalmente, aunque éste
no sea un modelo gradualista de la evolu-
cion.

Por lo que la pregunta que se sigue es:
&son necesarios los fGsiles para reconstruir
la historia de la vida?

Antes de responder a este otro interro-
gante hay que resaltar el hecho de que existen
dos clases de relaciones entre las especies:
ancestro-descendiente y relaciones por ances-
iro comiin. Como ya hemos visto, para los
paleontélogos vy los sistemiticos clisicos los
[Gsiles nos dan la respuesia a la primera; pero,
¥ qué con respecto a la segunda? jNo sirven
para establecer esta relacion?
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La mayor parte de los
“drboles” filogenéticos
que se han propuesto
para explicar la evolucion

humana, no incluyen

Uno de los puntos de vista mas intere-
santes s el propuesto por Colin Patterson
del British Museum (Natural History) de
Londres, quien, siendo paleontélogo, es uno
de los que méas critican la forma como sus
colegas "manecjan” los [Gsiles. Una de las
principales objeciones es que agquéllos tra-
tan a los grupos actuales como si estuvie-
ran va fosilizados, ademas de que muchas
de las relaclones establecidas para nume-
rosos taxa han sido determinadas por el
registro fdsil exclusivamente, aunque éste
sea minimo o, en muchos casos, ausente.

La principal razén por la cual se ha
scguido esta tradicion, de acuerdo con
Patterson, han sido las ideas darwinianas,
como que los fsiles son la clave para encon-
trar la relacién ancestro-descendiente, algo
que parece que no era lo més importante para
sus predecesores. Dicho de
otro modo, los naturalistas
predarwinianos tenian ideas
que hoy dia estin siendo eva-
luadas como mds cientificas
por su capacidad de ser pro-
badas. tal como lo hace la
sistematica fllogenética. Asi,
lo que les interesaba a los
paleontdlogos predarwinianos
(como Geoffroy St. Hillaire)
cra como estin relacionados
los fasiles con los grupos ac-
tuales, v no lo contrario,
como tampoco como éstos
son relacionados a través de

los elementos I]['ECiSﬂS los fésiles (como parece ser
el método paleontoligico

. darwinistal.
para aclarar las relaciones Es muy comin dentro
de la paleontelogia —y esta
entre los “ancestros” fosiles e¢s una de las mas fuertes

y el Homo sapiens actual.

criticas de los cladistas—
considerar relaciones de an-
cestro-descendiente entre
grupos supraespecificos

(como reptiles ancestros de

68 « Innovockin y Clencia

las aves y de los mamiferos,

ete. ). El propio Patterson es
muy critico en este sentido y anota que este
punio de vista no es consistente con la
teoria evolutiva porque son sdélo las espe-
cies, ¥ no los grupos, las que pueden tomar
parte en una relacién de ancestro-descen-
diente. [Aungue este no es el momento para
discutir acerca de la realidad de la existen-
cia de las especies, si es importante resaltar

que ¢éstas son las inicas entidades evoluti-
vas en la naturaleza, cuando se trata de
fenémenos macroevolutives. como lo que
estamos haclendo en este momentao).

Porque gqué es un grupo supracspecifico
sl no tan s6lo un conjunto de especies, inde-
pendiente de si es un género, una familia, un
orden, una clase, etc.? De esta manera. no
es posible hipotetizar que un conjunto de
especies da origen a otro conjunto de espe-
cles, siendo que dentro de un grupo mono-
filético (o natural, es decir, que posee un
ancestro comiin) hay especies muy diferentes
unas de otras. Mucho menos atin cuando,
como con los fdsiles, para establecer estas
relaciones, se utilizan algunas partes no
muy claramente definidas en muchos casos.
Y va que la informacién disponible de los
fosiles es siempre mucho menor que en los
organismos actuales, las relaciones entre agqué-
llos son siempre mas dificiles de especificar o
de probar,

Ya sea con [6siles o sin ellos, la idea es
encontrar patrones, y estos son los clado-
gramas, que no son mas que hipdtesis de
parentesco. Estos se construyen con base en
sinapomorfias o caracteres derivados com-
partidos. los cuales son los tinicos que pue-
den generar patrones de relacién entre los
taxa. Alli los fdsiles tienen cabida, pero uno de
los supuestos es que su disposicidn no puede
cambiar la clasificacién y deben ser tratados
como grupos actuales. De ninguna manera
en los cladogramas los fésiles son tratados
como ancestros, porque no podemos probar
que lo son. La inica manera de demostrar la
relacién ancestro-descendiente es que el pri-
mero exista y sea plenamente identificado,
ademis de que debe poseer todos los caracte-
res primitivos.

Entonces, debemos considerar los fdsi-
les como especies actuales, en la medida en
que los caracteres que podamos tomar de
ellos nos permitan utilizarlos para elaborar
hipdtesis de parentescos, vy no como elemen-
tos resolutorios en la basqueda de la proce-
dencia de los taxa conocldos; de hecho, ésta
siempre serd una exploracidn sin sentido ya
que, como hemos visto, nunca podremos
probar (ni corroborar ni refutar) una rela-
cién de este tipo. Para Patlerson, antes del
desarrolle de la cladistica v del método
cladistico, la paleontologia lue un obstaculo
més que una ayuda. debido a que se habia
convertido en la base para promulgar injus-
tificadas inferencias acerca de los patrones
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de evolueion en los grupos, ¥ por tanto. que
es un mito el que los fdsiles sean los inicos
medios para determinar las relaciones evo-
lutivas.

Un ejemplo es suficiente para ilusirar
en parte lo dicho anterformente.

Siguiendo el razonamiento clasico, pode-
mos tomar ¢l ejemplo de los “reptiles” como
ancestros de los mamiferos y de las aves
ifigura). Simpson hace una reconstruccion de
algunos vertebrados fésiles. a partir de los
cuales presenta la evolucidn de los grupos
“superiores”. 5S¢ ha reconocido desde hace
tiempo, que los cotilosaurios (“reptiles™ mas
primitives) son los ancestros de los “reptiles”
extintos como los dinosaurios, v que los rep-
tiles a su vez lo son de las aves y de los
mamiferos. debido a que sus regisiros (dsiles
son mds antiguos. Sin embargo, aqui vemos
un “reptil mamiferoide” cuyo registro es mds
antiguo que el de los tecodontos, a los que se
considera los verdaderos ancestros de las
aves y de los dinosaurios. De aqui, entonces,
s¢ desprenden varias inconsistencias:

1. 4Cdmo es posible que un "mamiferoi-
de” sea mas primitivo que un “reptil” (ya que
el registro 6sil es del Pérmico, v ¢l de los
tecodontos es del Tridsico)? Si se revisa el
tipo de articulacidn, gel de los terdpsidos cs
mis “avanzado” que el de los “reptiles™?

2. Ya que el reconocimiento de los an-
cestros implica que éstos posean todos los
caracteres primitivos, y si SEgUiH'IOS una
secuencia hasta los grupos actuales de los
cuales los fésiles lo son, significa que todos
¢stos son primitivos y aquéllos son “avan-
zados™, sin importar la especle como tal,
pues un taxén como Cotilosauria es un con-
Jjunto de especies que da origen a otros taxa
supraespecificos.

3. 81 una especie es tomada como sufi-
ciente para hablar de ella como el grupo que
da origen al otro grupo supraespecifico, se
pierde la individualidad de las especies como
tales.

4. Aun cuando en este caso concreto los
“reptiles mamiferoides” son méds primitivos
que los tecodontos y que los dinosaurios, a
su vez los reptiles vuelven a ser mas primi-
tives porque se supone que los pelicosaurios
son los reptiles mds primitivos (Carbonifero),
Por esto la contradiceldén aumenta, ya que
los ancestros son primitivos y avanzados al
mismo tiempo, y dan origen a un grupo
(reptiles mamiferoides) que a su vez es mis
antiguo que su ancestro.

Filogenia y sistemdtica
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Por dltimo, si todos los caracteres de los
fosiles son primitivos (porgue son ancestros
reconocidos), jeomo los emparentamos con
los grupos actuales si no hay caracteres
derivados compartidos?

Por consiguiente, los fésiles son ttiles si
se les da el mismo tratamiento que a grupos
actuales ¥y no s¢ emplean para fosilizar a los
grupos presentes.
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El caso de los pequenos
comedores de hierba

Jordi ﬁgusﬁ a evolucidn de los équidos (o, mas popu-
Director del Instituto de Paleontoloeia larmente, la evolucidn “de los caballosT)

= tituye uno de los ejemplos mas di-
Dr. M. Crusasont ol

vulgados dentro de la casuistica de la
Barcelona, Espaﬁa paleontologia evolutiva. Al contrario de
lo que sucede con el registro [dsil de Europa,
en donde esta familia aparece representada
intermitentemente, la documentacién recogi-
da en Norteamérica permitid elaborar, desde
finales del siglo pasado, uno de los primeros

A la memoria de Oswaldo Hﬂg modelos de gradualismo filético o evolutivo.
Presentado en muchos manuales como una

Figura I.

Loz arvicdlidos

o iCFOlROS)
constifuyen

un cago excepciomal
eritre los roedores.

ya gue g¢ fraia

de una familia de
(IJ.'I.'I'?(J'M;P:H holdrrica
que en el iliime medio
milldn de afos ha
aleanzade una
extraordinaria
diversidad de géneros
y especies. En la fota,
Arvicola sapidus
{rara de g
EUrope ).
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de la evolucion
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Lu interesante,

en el caso de los
arvicolidos, es que
su diversificacion

en géneros y especies
se ha producido

“prucba de la evolucién®, este ejemplo se
repitid hasta la sacledad en forma de esque-
mas bidimensionales, en los que, desde el
primitivo Echippus, del tamaio de un perro,
hasta ¢l moderno caballo, era posible consta-
tar un cambio aparentemente lineal y progre-
sivo de algunas caracteristicas anatémicas:
ademds del aumento de talla, las patas redu-
cian sus dedos de tres o cuatro hasta uno, ¢l
crianeo se hacia cada vez mas largo,
a la vez que el cerebro aumentaba
también su volumen.

Este aparente gradualismo era
roto tan sélo por un cardcter, a
saber, la forma de los molares. En
efecto, enlos representantes del Mio-
ceno tardio, estas plezas dentarias
parecian sufrir una riapida transfor-
macidn, que afectaba a la altura de
sus coronas. Asi, los molares de las
formas eocénicas y oligocénicas eran
de corona baja, parecidos a los de
los actuales tapires y rinocerontes,
Su alimentacién, se supuso, debid
componerse bisicamente de hojas y
frutos, cuyo caracter blando no de-

T . bié ocasionar un desgaste muy pro-

en 'El I.IIt]]TII[I medlﬂ nunciado sobre los dientes. Por el
contrario, en las formas de finales

millon de aios. del Mioceno y hasta laactualidad, la

altura de la corona del diente crecid
de manera considerable, el esmalte
se replegd en numerssas crestas y
los huecos fueron rellenados con
cemento dentario, a fin de proporcionar una
mejor fijacién de la pleza en la mandibula.
El paso de molares de corona baja (o
braguidontos) a molares de corona alta (o
hipsodontos) reflejaba un cambio drastico en
las condiciones ambientales, con la apertura
de grandes praderas herbaceas. Ahora bien,
las gramineas, principales componentes ve-
getales de este nuevo biotopo, contienen una
alta proporcidén de silex en sus tallos, lo que
daria lugar a un rdpido desgaste de los mola-
res. En este contexto, las poblaciones con
molares cada vez més hipsodontos habrian
tendido a prevalecer, por encima de aquellas
con molares braguidentos. El aumento de
altura de los molares y el progresivo repliegue
de sus crestas debid suponer un neto incre-

mento de la superficie cortante, a lo largo de
la vida del individuo,

El caso de los pequeiios
comedores de hierba

Aungue menos divulgados en los manua-
les de teoria evolutiva, el proceso seguido por
la denticidén de los équidos se ha repetido
también en otros grupos de grandes y peque-
fios herbivoros. Este es el caso de la familia de
los arvicdlidos, entre los roedores (figura 1).
Este grupo, que toma su nombre de la actual
rata de agua (Arvicola), fue durante mucho
tiempo confundido con la familia que agrupa a
ratas y ratones, los miridos, con los que, no
obstante, guarda un parentesco lejano. Los
miembros méas famosos de entre los arvicdll-
dos son sin duda los lemmings, conocidos por
su comportamiento suicida que, en situacio-
nes de estrés, les lleva a precipitarse al mar,
Menos famosos que estos dltimos, pero tan
interesantes como ellos, son los cominmente
llamados “topillos”, formas subterrineas per-
tenecientes a los géneros Microtus o Pifymys.

Los arviedlidos constituyen un caso ex-
cepeilonal entre los roedores desde muchos
puntos de vista. En primer lugar, se trata de
una familia de dispersién holdrtica que ha
alcanzado una extraordinaria diversidad de
géneros y especies. Lo interesante en este
caso, es que esta espectacular diversificacién
se ha producido, en su mayor parte, en el
tiltimo medio millén de afos. Su cladogéne-
sis, por tanto, es un fendmeno relativamente
reciente que, a diferencia de otros grupos,
puede ser estudiado con un elevado nivel de
detalle, Por decirlo de alguna manera, consti-
tuye uno de los pocos casos en que la evolu-
cidn puede ser estudiada «en acciéne (por
cuanto la expansién y diversificacién del gru-
po todavia no ha concluido).

Pero es que, ademis, los arvicdlidos tienen
una importante significacién de tipo paleoeco-
l6gico, ligada a su propio origen como grupo.
En efecto, el origen y evolucién posterior de los
arvicdlidos parecen estar estrechamente vin-
culados a la evolucidén climatica de finales del
Terciario vy del Cuaternario (en los periodos
conocides como Plioceno y Pleistoceno). Es
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Figura 3.

El estudio de
los arvicdlidos
cobrd g rrip;(.l'.-.-
auge en Europa,
gracias a las
.lu-.l.lrrr_qn{.l"r'.;rt

de auiores como
Charles I.
Forivih Major
f1902).
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bien sabido
que este lapso
de tiempo, que
agrupa los dltimos
tres millones de
anos, sc¢ ha caracte-
rizado porlaalternan-
cia de fases climaticas
de tipo frio. junto a otras
mas calidas. A lo largo de
toda su historia evolutiva,
las sucesivas expansiones
de los arvicdlidos parecen li-
gadas a las primeras de estas
fases, Este es el casode algunos
representantes actuales, como los
yva mencionados lemmings. o algu-
nas especies de topillos (por ejem-
plo. Microtus nivalis). Otras especies,
sin embargo, como Microtus cabrerae,
aparecen ligadas al desarrollo de un
clima de tipo mediterrianco.

Lo que sin duda une ecoldgicamente
a todos los topillos, como en el caso de la
evoluciéon de los caballes, es su aclimata-
cién a praderas herbaceas, en las que desa-
rrollan sistemas de galerias que les permiten
nutrirse de los tallos de hierba. Como en los
caballos, también entre estos pequenos her-
bivoros encontramos molares de coronas anor-
malmente altas, que forman repliegues com-
plicados y que en muchos casos se encuen-
tran reforzados por cemento. Como en el caso
de los équidoes del Mioceno, la expansion de
aquel tipo de habitats durante el Cuaternario
ha debido favorecer la dispersién y diversifi-
cacidn de este grupo de roedores.

Fipura 2.
El estudio de
Tax arvicafidos cuenia
W lr.!.l'u;':'r'(.fq'.lrrrt feait ilsigrr X CORRG
el propio Georges Cuvier, el findador
de la paleontologia, quien en sus Recherches
sur les ossements fossiles describe v figura
wi exqueclero de Arvicola
(figaere 1.3 de la Mdmima).

Los dientes de los arvicolidos

El estudio de los arvicdlidos cuenta con
precedentes tan ilusires como el propio
Cuvier, quien, en sus Recherches sur les
ossemenis fossiles, describe y figura un
esqueleto de Arvicola (figura 2). La segunda
mitad del siglo XIX v los primeros anos del
XX vieron incrementarse notablemente el
nimero de especialistas y trabajos mono-
grificos dedicados a los arvicdlidos [ésiles.
Esta tradicién cobréd un rapido auge en los
paises del centro v norte de Europa, gracias
a las monografias de Reinhold F. Hensel en
Alemania (1855, 1856). Lajos de Méhely en
Hungria (1914) v Charles [. Forsyth Major
(figura 3) y Martin A.C. Hinton en Inglaterra
(1902 y 1926, respectivamente).

Buena parte de estos primeros especialis-
tas eran en realidad zodlogos que habian ex-
tendido su Interés por las especies actuales al
terreno de los arvicdlidos fdsiles. Si bien en
olros grupos este es un salto arriesgado, no
ocurre asi con esta familia de roedores, dadas
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Figura 4.
Vista general
del rellerno
cdrstice de

Moreda, en el
sur de Expadia,

witer de los
yacimientos
de microm-
miferos mds
inprortanies
el Pliocena
EUFOPET,

sus peculiares condiciones de fosilizacién.
En efecto, los arviedlidos constituyen la dieta
predominante en la mayor parte de rapaces
nocturnas, las cuales regurgitan las partes
esqueléticas de sus victimas en forma de unas
acumulaciones ovoides llamadas “egagripi-
las™. Estas regurgitaciones pueden llegar a
formar enormes actimulos de restos de varios
metros de espesor (figuras 4 y 5). Muchos de
estos depdsitos, pertenecientes a la parte su-
perior del Terciario o del Cuaternario. han
llegado hasta nuestros dias, fosilizados en el
interior de cuevas y macizos calcireos. No es
de extrafiar, por tanto, que zodlogos como
Hinton o Miller se interesasen también por las
extraordinarias acumulaciones de restos pro-
cedentes de este tipo de yacimientos, méxime
cuandoe buena parte de las especics estan
estrechamente emparentadas o son prictica-
mente idénticas a las poblaciones actuales,

Ademas, a diferencia de lo que
ocurre en relacion con otros grupos
de recdores. zodlogos v paleontdlogos
podian permitirse el lujo de hablar ¢]
mismo lenguaje sistemidtico. En efec-
to. se da la circunstancia de que los
caracteres que permiten el reconoci-
miento de las formas actuales de arvi-
colidos son los mismos que utilizan
los paleontélogos para diferenciar a
sus especies fdsiles, a saber, la pecu-
liar morfologia de sus molares. Asi, a

dificilmente reconocibles en el registro fdsil.
Sin embargo, en el caso de los arvicdlidos,
muchas de las especies actuales presentan un
aspecto externo muy parecido vy, en estos
casos, la forma de sus molares constituye uno
de los eriterios taxonémicos més fiables. Por
tanto, ni Hinton ni Forsyth Major tuvieron
especiales dificultades para Iniciar sus es-
tudios sobre las faunas de arvicélidos fdsi-
les del Cuaternario, ya que el tipo de andlisis
por realizar era muy parecido al que va
habian utilizado en sus trabajos sobre las
faunas recientes de micromamiferos.

Los molares de los arvicdlidos son muy
caracleristicos, formados por una sucesidn
de crestas alternantes que rebanan limpia-
mente los tallos que quedan atrapados entre
ellas. En este sentido, los conjuntos de cres-
tas superiores ¢ inferiores acttian como los
filos de unas tijeras (flgura 6). Es por ello
que, a diferenecia de los équidos vy otros
herbivoros, los molares de los arvicdlidos
presentan una superficie perfectamente pla-
na o, a lo sumo, ligeramente céncava. Dise-
nos dentarios de este tipo, con molares de
superficie plana compuestos por una suce-
sidn de crestas, se encuentran ya hace unos

asifera. repleta de restos de

pesar de que los dientes constituyen I Figura 5. Detalle de wna brecha

uno de los clementos mas caracteris-
ticos de un mamifero, los zodlogos
rara vez atienden a los caracteres dentarios
para definir y reconocer a las especies ac-
tuales. Lo mds frecuente es que los bidlogos
recurran a caracteres externos comao el color
del pelaje, la forma de la oreja o lalongitud de
la cola. Estos caracteres, por el contrario, son

micromamiferos.

diez millones de anos en los géneros Rolun-
domys y Microtocricetus. Aungue ambos per-
tenecen a la familia de los ericétidos, que a
su vez dio origen a los arvicdlidos, no es
probable que exista una relacién directa
entre ellos.
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Figura 6.
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Los primeros arvicdlidos verdaderos tu-
vieron su origen probablemente en algan
lugar de Asia central, hace alrededor de seis
o siete millones de afios. Es en ese momento
cuando se detectan los primeros indicios de
una incipiente crisis climética, crisis gue en
las regiones mis septentrionales debid
favorecer la sustitucion de la flora subtropi-
cal tipica del Mioceno por otra de cardcter
mas estépice. En ese contexto, los primeros
arvicélidos, pertenecientes a los géneros
Microtodon, Celadensia y Promimomys, pre-
sentan ya las caracteristicas propias del
grupo, pero su diseno dentario ¢s ain muy
préximo al de los cricétidos, con molares
simples de corona relativamente baja.

El aumento de superficie cortante se pro-
dujo en los arvicdlidos de manera algo dife-
rente a como hemos visto en los équidos. En
primer lugar, la situacién de partida de este
grupo de roedores era claramente mds preca-
ria que en el caso de aquellos grandes herbi-
voros. Mientras los équidos mantenian su
serie molar y premolar completa, el grupo que
dio origen a los arvicélides presentaba una
férmula dentaria en extremo reducida. En
efecto, precisamente ericétidos y miridos se
caracterizan entre los roedores por carecer de
premolares, quedando toda la serie yugal
reducida a tres molares por hemimandibula.
En la mayor parte de los équidos, los premo-
lares, lejos de reducirse o desaparecer, se
molarizan, es decir, adquieren la misma for
ma y dimensiones de los molares, aumentan-
do por tanto significativamente la superficle
de abrasién. Sin embargo, esta férmula no ha
podido ser seguida por los arvicdlidos, dota-

dos tan sdlo de tres molares por hemi-
mandibula. En su lugar, los primeros
molares inferiores (y, en menor medi-
da, los terceros superiores) se han ido
haclendo cada vez mas largos, multi-
plicando progresivamente ¢l namero
de ldbulos dentarios, Esta férmula no
es exclusiva de los arvicolidos. Asi,
Microtia, una especie de rata endémi-
ca de lo que un dia fue la isla de
CGargano, en ¢l sur de ltalia. muestra
también una tendencia a la multiplica-
clén de sus lébulos dentarios, de una
manera que recuerda extraordinaria-
mente a la de agquéllos.

Evolucion gradual
en los primeros arvicolidos

El esquema del primer molar en los primi-
tivos arvicilidos (figura 7) es todavia muy
similar al de sus antepasados, los himsteres
del Mioceno: cuatro lébulos dentarios (que
corresponden a las cuatro etspides principa-
les de cualguier molar de mamifere] més un
I6bule anterior redondeado. Los representan-
tes del género Promimomys. originarios de las
planicies centrales de Asia, protagonizaron un
amplio proceso de expansién a principios del
Plioceno, hace unos cuatro millones de anos,
extendiéndose desde el extremo occidental de
Europa hasta Norteamérica. Esta primera fase
de dispersién fue probablemente debida a
alguna incipiente crisis climatica de tipo frio.
Con todo, a principios del Plioceno las faunas
de Eurasia contintian dominadas por los mii-
ridos, el grupo que incluye las actuales ratas y
ratones. En este dltimoe continente, Promimo-
mys es sustituido por Mimomys, una forma
con molares algo més altos que dara lugaraun
gran nimero de especies distintas, las cuales
desplazarin definitivamente a las faunas de
muridos persistentes del Mioceno superior.
Los arvicdlidos devienen entonces, hace unos
tres millones de anos, los roedores dominantes
en las asociaciones de micromamiferos de la
region holartica.

Paralelamente. las distintas lineas de
Mimomys sufririan, a lo largo del Plioceno, una
progresiva tendencia al aumento de la hipso-
dontia y a la adquisicidn de cemento dentario.
Este proceso gradual ha podido ser seguido en
detalle por el paleontélogo francés Jean Chali-
ne en el seno de un grupo particular de Mimo-
mys, la linea M. occitanus-M. pliccaenicus, que
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Figura 7.
Evelucidn del
primer molar
inferior en los
arvicdlidos
eurapeos. A lo
largo de los
iiltimos 5 millones
de afos, fa corona
se hace cada vez
mds alra, las
raices dejan de

formarse ¥ la parte

anterior del diente
s& complica.

s¢ desarrolld en Europa hasta el Plioceno
superior. Aungue ¢l esquema propuesto por
Chaline es probablemente demasiado simplis-
La, el proceso general de transformacién puede
considerarse paradigmdtico para otros arvi-
colidos. Los representantes mas primitivos
de este grupo, pertenecientes a las especles
Mimomys davakosi v M. cccitanus, presentan
molares todavia muy préximos a su antecesor
FPromimomys: corona relativamente baja, for-
mada por una serie de ldbulos alternos. Mimo-
mys, sin embargo, muestra un primer molar
inferior en el que se ha producido ya una
modificacién sustancial del plan de los cri-
cétidos, con una notable ampliacién de la
superficie de abrasion del molar, que ve incre-
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mentado el nimero de l6bulos dentarios de
cinco a siete. A lo largo del Plioceno, ademas,
asistimos a un proceso por el cual la altura de
la corona tenderd a aumentar ininterrumpi-
damente, al hilo de un también progresivo
aumento de tamano.

Este aumento de la hipsodontia va a tener
a su vez otros efectos sobre la forma de los
dientes. De un lado, a partir de algunos repre-
sentantes del Plioceno superior (Mimomys
polonicus), se encuentra ya cemento e¢n los
repliegues gue forman los distintos l6bulos
dentarlos. Esta adaptacién, que aparece mds
o menos simultAneamente en distintas lineas
de arvicélidos, se produjo para proporcionar
una mayor superficie de anclaje de la pieza
dentaria en el alveolo. El segundo efecto aso-
ciado a este aumento gradual de la hipsodon-
tia es la tendencia a la simplificacién del
disefio dentario. Asi, los molares de los pri-
mitivos Mimomys (v en especial el primer
molar inferior) se caracterizan por la pre-
sencia de una serie de pliegues e islotes
accesorios, de escaso valor adaptative y que
probablemente constituyven estructuras here-
dadas de sus antecesores cricétidos. Pues
bien. a lo largo de la evolucion de Mimomys ¢s
posible observar como estos rasgos morfoldgi-
cos tienden a quedar relegados a los estadios
mis juveniles de desgaste. desapareciendo
definitivamente en las especies mas evolucio-
nadas del Pliocceno superior.

Como el lector va habra apreciado. el
proceso evolutivo asociado a esta modificacidn
corresponde a un mecanismo heteroerénico,
esto es, a un cambio que modifica el ritmo de
desarrollo del individuo. Mas concretamente,
¢l proceso seguido por estos arvicdlidos corres-
ponde a un fendmeno de aceleracion evolutiva,
por el cual los caracteres adultos del ancestro
aparecen en los estadios juveniles del descen-
diente. De este modo, de una manera irrever-
sible, Mimomys fue modificando gradual pero
espectacularmente su morfologia dentaria, con
molares cada vez mas allos ¥y mas simples,
proceso que llega a su maximo en los Gltimos
representantes del Plioceno superior vy del
Pleistoceno inferior. Con todo, hay que decir
que, a pesar de todas estas modificaciones, ¢l
niimero de l6bulos dentarios de los molares
inferiores de Mimomys no variaalo largo de su
periplo pliocénico.

A partir de aquel momento, que coincide
grosso modo con el triansito Plio-Pleistoceno,
se va a produeir una inflexién en la evolucién
de los arvicolidos en Eurasia v, més particular-
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del nimero de
A 1 mente, dentro del grupo de los Mimo-
lﬂhl.Ilﬂ'S dentarms mys. En efecto. en su mayor parte, los
. arvicdlidos del Pleistoceno (v, por su-
en el primer puesto, los actuales) difieren de sus
ancestros pliocénicos por la ausencia
. : de raices. uno de los Gltimos ca acte-
mﬂlﬂr |ﬂf‘Er|0r, res dentarios que todavia permitia
. identificarlos como formas derivadas
fue un mecanismo de sus antepasados, los cricétidos.
Ademds., como ya ocurriera con la
++ aparicién de cemento dentario, este
CIHVE en ]ﬂ E‘Fﬂll]ﬂl[}n fendmeno de pérdida de las raices se
produce mas o menos simultdnea-
de los 31"'1[56“[105. mente en diferentes lineas ala vez. En
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realidad, mias que hablar de una es-

tricta “pérdida” de raices, habria que

decirque éstas dejan de aparecer ono
llegan a aparecer nunca en la vida del indivi-
duo, De nuevo aqui cabe interpretar esta mo-
dificacién como un fendémeno heterocrénico,
ligado a la ontogenia del animal. En un primer
golpe de vista, la ausencia de raices podria ser
catalogada como un caricter infantil o juvenil,
que s¢ ha preservado en las formas adultas de
los representantes pleistocénicos. Si ello fuese
asi, nos encontrariamos ante un caso de neo-
tenia, exactamente el fendmeno opuesto a la
aceleracién (que. como hemos visto, fue
durante ¢l Plioceno ¢l principal mecanismo de
modificacién de la morfologia dentaria de
Mimomys). Aun cuando puedan existir dudas
sobre el carfdcter neoténico de la ausencia de
raices en los arvicdlidos pleistocénicos, la
influencia de la neotenia (estoe es, la retencion
de caracteres juveniles en el adulto) es eviden-
te a lo largo de la evolucidn de este grupo
durante el Cuaternario.

A principios del Pleistoceno, un tnico
arvicdlido, Allophalomys (sinonimizado a ve-
ces con los actuales Microtus) va a extender su
area de dispersién a toda la regién holartica,
desde ¢l sur de la peninsula Ibérica hasta las
montafnias Rocosas, pasando por el norte de
Siberia ¥ Europa central. A partir del Pleisto-
ceno medio, este amplisimo rango de distribu-
cién va a desembocar en la aparicién de
numeraosas lineas vicariantes, precursoras
de las numerosisimas especies acluales de
topillos. que se reparten entre los géneros
Microtus, Pitymys v Phatomys. A excepeién de
este Gltimo género, que ha retenido el primi-
tive diseno dentario de Allophaiomys. la evo-
lucién del resto de especies de este grupo a lo
largo del Cuaternario se caracterizo por la
multiplicacién de l6bulos dentarios en ¢l pri-
mer molar inferior, un stema evolutivor que

habia quedado saparcados desde el transito
Promimomys-Mimomys.

Y, efectivamente, dicha multiplicacién de
lébulos dentarios se produce mediante un
mecanismo heterocrdénico de tipo neoténico.
La evolucion de una especie concreta de Allo-
phalomys en la peninsula [bérica, A. chalinet,
constituye un casoe clarc en este sentido,
Allophaiomys chalinet, como su pariente ho-
Lirtico A. pliocaenicus, muestra molares infe-
riores relativamente sencillos, parecidos a los
del actual Phalomys. Sin embargo, en algunos
vacimientos del Pleistoceno inferior donde
aparece esta especie, es posible comprobar la
existencia de molares con lébulos comple-
mentarios, extraordinariamente parecidos a
los de distintas especies de los géneros Micro-
tus v Pitymys. que aparecen en ¢l Pleistoceno
medio v superior. Ahora bien, si observamos
estos molares priacticamente virgenes por su
cara inferior (esto es. la morfologia adulta que
va a aparccer cuando el desgaste avance). nos
encontramos de nuevo con un diseno simple
de tipo Phaiomys. Asi pues, la aparicién de
nuevos lébulos dentarios en los géneros
Microtus v Pilymys puede explicarse a través
de la retencién en el adullo de caracteres
presentes en los individuos juveniles de sus
antecesores del Pleistoceno inferior y corres-
ponde, por lanto, a un proceso heterocrdnico
de tipo neoténico (figura B).

Modalidades de la evolucion en los arvicilidos

A lo largo de este repaso de la linea
evolutiva que desde Promimomys ha llevado
hasta los actuales topillos, es posible distin-
guir distintas modalidades de evolucion, las
cuales, por lo demds, pueden ser igualmente
trasplantadas a la filogenia de otros grupos de
arvicolidos.

Los primeros representantes de esta fa-
milia (Microtodon., Baranomys, Celadensia,
Promimomys) dificilmente pueden ser separa-
dos de sus antecesores directos, los cricétidos
(la familia que incluye a los himsteres). si no
es por una innovacion lundamental, a saber,
la adquisicion de una superlicie plana de
desgaste dentario que se superpone a un
diseno preexistente a base de cresias. Esta
innovackin, en si, no entrana cambios estruc-
turales o morfoldgicos importantes, por cuan-
to solo afecta, en el fondo, a la direccién
predominante de los movimientos masticato-
rios. Asi, en la mayor parte de crieétidos, un
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Figura 8. En estado adulio, fos molares de la especie
Allophaiomys chalinei (Fig. 3¢ muestran una morfologia

sencilla, tipica de los microtines del Pleistocens inferior, Sin

embargo. la morfologia fuvenil del diente sin desgasiar

mutestra un extremo anterior complicado (Figs, 1, 2 v 3a), que

se conserva en el estado adulte de sus descendientes del

Pleistocene medio (Figs. 3 v 4). Tal evolucidn se explica por

un procese heterecranice de tipe neoténice, por el cual los

caracteres infantiles del ancesire se conservan en el extodio

adulte del descendiente.

disefo dentario a base de ctspides (o buno-
donto) o de crestas (lefodonto) con relieve, se
asocia a un proceso masticatorio complejo en
el que muchas veces son dominantes los
movimientos de tipo labial-lingual (o trans-
versales), como ocurre én la mayor parte de
grandes herbivoros (como en los équidos o en
los rumiantes). Por el contrario, cuando, como
sucede en los arvicdlidos, se introduce como
vector dominante una componente antero-
posterior. el resultado previsible sobre la
denticion es la tendencia a desarrollar una
superficie plana de desgaste. De hecho. esta
innovacién no ha sido exclusiva de los arvicé-
lidos. ya que este tipo de adaptacidn se obser-
va también en otros grupos de hamsteres
fésiles. En todos los casos, sin embargo, se
constata que la adopeidn de una superficie de
desgaste plana deblé ser un proceso suma-
mente rapido. gque aparcee como un “salto

evolutivo® en el registro fGsil.

Filogenia y sistematica

El transito de los arvicdlidos primitivos a
las formas dominantes del Plioceno medio
como Mimomys no dio lugar a grandes modi-
ficaciones: un ligero aumento de talla e hipso-
dontia y una mayor complicacién del primer
molar inferior, que adquiere un lébulo suple-
mentario. Como hemos visto, sin embargo, la
evolucion posterior de Mimomys no va a seguir
esta via de la multiplicacion de ldbulos denta-
rios. Por el contrario, a lo largo de esta linea
evolutiva se observa un gradual incremento
de la talla e hipsodontia y una progresiva
simplificacién del disenio dentario, ligado a un
proceso heterocrénico de aceleracidn. En rea-
lidad, dentro de los roedores, este patrén de
cambio no es exclusivo de los arvicolidos, sino
que se encuentra también en otras familias.
En todos los casos el esquema basico €5 muy
parecido, con formas de corona baja que
adquieren una superficie de desgaste plana y
en las que se produce un gradual aumento de
la altura de la corona, a la vez que aumenta el
namero de lobulos dentarios. Ahora bien, el
andlisis de los casos menclonados muestra
que esta evolucion gradual sdlo afecta a deter-
minados caracteres de la corona dentaria. En
otras palabras, los casos registrados de evolu-
cién gradual en roedores pueden reducirse a:

*  WVarlaciones de talla (generalmente, aumento).
Aumento de la aliura de la corona (hipsodon-
tia).

*  Homogenizacién de la morfologia dentaria,
que puede ir acompanada de una gradual
multiplicacién del niimero de ldbulos o crestas
dentarias.

*  Pérdida de raices.

En realidad, los cuatro procesos aparceen
con recuencia asociados: un aumento de hip-
sodontia va normalmente ligado a un aumento
de talla y a la eliminacidn de diversos elemen-
tos accesorios de la corona (homogenizacidn).
Ademds, a excepeidn de la pérdida de raices
lque parece ligada a un fendmeno neoténico o
de retardo evolutive), un tdnico mecanismo
heterocrdnico, la aceleracion, permite explicar
todo este conjunto de modificaciones. Aun asi,
es innegable que la evolucién de Mimomys en
¢l Pliseeno, asi como la de otros grupos, cons-
tituye un ejemplo claro de cambio gradual y
progresivoen una determinada direccion, (Cuil
puede haber sido la causa de esie cambio,
desarrollado a lo largo de mas de tres millones
de afios? Ante nosolros se presentan cuatro
escenarios posibles;
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a) Ortegénesis y canalizacion

Algunos paleontélogos europeos de la pri-
mera mitad del siglo XX crefan que los casos de
evolucién regular y rectilinea a lo largo de
millones de anos venian provocados por la
existencia de tendencias internas en el orga-
nismo. que abocaban a éste a una evolucidn
predeterminada. Aunque la versién ingenua
de la ortogénesis nacid evidentemente de una
concepeiton finalista de la evolucion, existe lo
que podriamos llamar una version actualizada
de la ortogénesis, basada en la existencia de
constricciones al desarrollo. En efecto, bien
pudiera serque, paraun determinado organis-
mo, no todas las soluciones evolutivas fuesen
posibles, Ello determinaria que cualquier cam-
bio que tuviese lugar, por ejemplo, en la den-
ticién, solo podria producirse en algunas di-
recciones determinadas, y no en otras. En ¢l
caso de la evolucién de Mimomys, ello supon-
dria que, una vez encauzados en ¢l camino de
la hipsodontia. no habria mas salida que con-
tinuar desarrollando molares de coronas cada
vez méis altas, sin posibilidad de retorno.

b) Seleccion direccional u ortoseleccion

La seleccion direccional (a veces
denominada “ortoseleccion”) constitu-
ye, en clerta manera, la respuesta del
neodarwinismo al problema de las ten-
dencias evolutivas y de las largas se-
ries filogenéticas de cambio gradual ¥
progresivo. Supone que la seleccién
natural, aplicada constante y progresi-
vamente a la evolucién de un grupo,
permite explicar estos fendmenos de
cambio evolutive gradual durante mi-
llones de anos. En ¢l caso de la evolu-
cién de Mimomys, habria que admitir,
de igual manera, una permanente y
gradual degradacion del ambiente que,
a lo largo de tres millones de anos,
habria forzado también en las especies
de este género un cambio asi mismo
gradual y progresivo. Sin embargo, para
cualguier persona con minimos cono-
cimientos en biologia de las poblacio-
nes, sc hace extremadamente dificil
imaginar tal tipo de presién de selec-
cidn, aplicada de una manera constan-
te a lo largo de millones de anos.

c) Gradualismo puntuado

Con este término queremos indicar una
posible variante del modelo de “equilibrios
puntuados™ de Eldredge v Gould, que no

difiere sustancialmente de la interpretacién
dada por estos autores en 1972 para explicar
las largas series filéticas de transformacion
gradual. Segin esie patrén. podriamos supo-
ner que el gradual aumento de hipsodontia de
Mimomys es solo aparente. En realidad, se
trataria de un proceso de remplazo por el cual,
de tanto en tanto, poblaciones més hipsodontas
desplazarian a sus predecesoras de corona mas
baja. Como en ¢l caso de la ortogénesis, tam-
bién aqui se generaria un mecanismo de evo-
lucién “sin retorno”, ya que la presidn de
seleccion en los momentos de cambio favore-
ceria a las poblaciones algo més hipsodontas.
La tinica objecidn que podemos oponer a esta
explicacién es que, con los datos existentes,
podemos afirmar que Mimomys responde real-
mente a un caso de cambio gradual en una
linca evolutiva.

d) Efecto Reina Roja o “ley de Van Valen”

El personaje de la Reina Roja procede de
la obra de Lewis Carroll Alicia a través del
espejo. En ella, Alicia emprende una vertigi-
nosa carrera con la tal reina Roja a lo largo de
un imaginario tablero de ajedrez. Sin embar-
go. al final de su recorrido el personaje de
Carroll comprobard con sorpresa que, des-
pués de todo, continia en la misma casilla de
la que habia partido. La reina Roja se encarga
de proporcionar a Alicia la solucién al aparen-
te enigma, ya que al otro lado del espejo hay
que correr continuamente para permanecer
en el mismo sitio: no avanzar supone retroce-
der. La metifora pretende sintetizar lo que
seria el escenario posible de la evolucién:
cambiantes condiciones ambientales o, més
simplemente, la competencia entre especies
hace que éstas se vean impelidas constante-
mente a evolucionar. La permanente presion
de seleccion que se cjerce sobre ellas obliga a
las distintas especies a mantener una carrera
sin fin en pos de la eficacia biolGgica. No
cambiar supone la extincién,

Van Valen llegé a la formulacion de su ley
después de comprobar que numerosos gru-
pos zooldgicos presentaban a lo largo de su
historia una tasa de extinclén constante. Como
si se tratase de una poblacién experimental,
este autor calculd las tasas de supervivencia,
es decir, la frecuencia de especies supervi-
vientes en el tiempo para diferentes grupos de
moluscos y mamiferos, hallando una tasa
mds o menos regular. Lo que en una poblacién
natural de individuos se convertiria en un
proceso normal de remplazo por muerte y
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nacimiento, en los ejemplos de Van Valen se
convirtld en tasas constantes de extincién y
aparicidn de nuevas especies, dentro de loque
sedenomina una misma “zona adaptativa” (es
decir, un grupo o un conjunto de grupos que
ocupan la misma posicién funcional o *nicho”
dentro del espacio ecoldgico). Ello implica que
en el seno de cada una de las zonas adaptativas
existe una tension constante por su ocupa-
cidén, que obliga a las especies a adaptarse
constantemente o extinguirse. En definiti-
va, segin esta concepeidn, el denominado
“progreso evolutivo®™ existe porque “progre-
sar” significa, simplemente, sobrevivir: hay
que avanzar para que todo siga igual (y, sobre
todo, hay que avanzar més que los demis
para no perder la plaza, la casilla).

En el caso de los arvicdlidos del Plio-
Plelstoceno, el proceso de cambio gradual gque
se observa en la denticidn seria el resultado de
la permanente interaccidn entre las distintas
especies que se encuentran en cada momento
¥ que dificilmente llegarian a un equilibrio
estable. Las fluctuaciones climéticas caracte-
risticas del Cuaternario y las sucesivas olas
de superpoblacién que todavia hoy muestra
este tipo de roedores forzarian una compe-
tenela constante tanto por los recursos limi-
tados del ambiente como frente a posibles
depredadores.

Aunque probablemente varios de los me-
canismos enumerados han influido en algin
momento en la evolucidn de los arvicdlidos, la
ultima de las hipdtesis citadas tiene la ventaja
de ofrecer una explicacién para la pecullar
secuencia de modificaciones que se observa
en Mimomys y otros géneros afines. En efecto,
como hemos visto antes, el aumento de super-
ficie de abrasion se ha producido a través de
dos mecanismos basicos: incremento de la
hipsodontia y multiplicacidén de ldbulos
dentarios. Ambos mecanismos aparecen, no
obstante, desacoplados y mutuamente exelu-
yentes entre si en el linaje evolutivo que,
desde Mimomys, lleva a los actuales topillos.
La multiplicacion de lébulos dentarios parece
Jjugar un pequenio pero significativo papel en
las primeras etapas de transformacidn de los
arvicolidos, particularmente en el trinsito
Promimomys-Mimomys. Por el contrario, a lo
largo de la linea evolutiva que, desde Mimo-
mys occitanus lleva a Mimomys pliocaenicus,
no se aprecian modificaciones sustanciales
en el disefio oclusal, ¥ un nuevo tipo de
adaptacién, la hipsodontia creciente, va a
caracterizar la evolucién posterior de este

Filogenia y sistematica
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grupo. Por lo demis, sorprende comprobar
que las mismas modificaciones (tasa de hip-
sodontia, aparicion de cemento, pérdida de
raices) se producen, mas o menos simulti-
neamente, en distintas lineas, confirmando
un efecto predicho por la hipdtesis de la Reina
Roja. Finalmente, una vez agotada la via de la
hipsodontia creciente y convertidos los mola-
res en piezas de crecimiento continuo, las
especies de los géneros Microtus y Pltymys
abren de nuevo, a partir del Pleistoceno me-
dio, la via de la multiplicacién de los lébules
dentarios, a través de un mecanismo hetero-
crénico de neotenia o retardo evolutivo.

Asl pues, la evolucién de los topillos del
Flio-Pleistoceno aparece pautada por una
serie de peldafios sucesivos: superficie de abra-
sion plana/hipsodontia creclente/multiplica-
clén de ldbulos dentarios en el primer y tercer
maolar, Cada peldano es superado Gnicamente
cuando se ha alcanzado el anterior. Asi, no
existen molares de morfologia primitiva que
hayan perdido sus raices y, a la inversa, la
multiplicacién de l6bulos dentarios no se ob-
serva en las formas susceptibles de incremen-
tar la altura de sus coronas. En realidad, estos
peldanos mutuamente excluyentes aparecen
como las etapas de una carrera en laque jaméas
se llega a un final y en la que se encuentran
implicados varios jugadores simultineos. Todo
parece indicar que, a lo largo del Plicceno v del
Pleistoceno, el equilibrio entre las distintas
especies competidoras no llegb nunca a esta-
blecerse, tal vez como resultado de las nume-
rosas fluctuaciones climaticas a que se ha
visto sometida la regién paledrtica en los Glti-
mos millones de afios, las cuales, de alguna
manera, «han roto siempre la barajas. En cual-
quier caso, sl este escenario es correcto, tam-
bién los arvicdlidos pueden proclamar, como el
personaje de Sartre, que “el infierno son los
otros”. Un infierno, naturalmente, evolutivo.

* Una versién previa del presente ensayo
Jue incluida en la obra La evolucidn v sus
metiaforas (Tusquets Editores, Barcelo-
na). Para su inclusion en este nimere ha
sido debidamente revisado y actualizado,
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Por qué las grandes dreas
continentales tienen Moras v faunas
diferentes? ;Por qué algunas
zonas comparten determinadas
especies con ofras? ; Por queé en

los continentes del norte existieron Faunas
que ahora solo se encuentran en ¢l sur?

El interrogante acerca del como v porgué de
la actual distribucion de los seres vivos (v las
pasadas distribuciones de los seres extinlos)
ha intrigado a naturalistas y biologos desde
antes que la teoria de la evolucion hiciera
presencia en ¢l mundo. Con Darwin y Wallace
se fundamento una aproximacion evolufiva
a este problema v recientemente han surgido
nuevas propuestas para el estudio de la
distribucion de las biotas. En esta seccion
repasaremos los kargos 400 anos de la
hingeogralia historica v leeremos sobre
nuevas propuestas, incluyendo la aplicacion
de la escuela cladistica a la geografia

de los seres vivos.
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400 anos de historia
de la biogeografia historica

Jorge Llorente Bousquets
Museo de Zoologfa, Facultad de Ciencias,
UNAM. Coyoacin, D.E, México

David Espinosa Organista

Herbario, Facultad de Estudios Superiores
“Zaragoza”, UNAM

Iztapalapa, D.E.,, México

El descubrimiento del Nuevo Mundo
y de las regiones: un fundamento
de la biogeografia historica

ntes del descubrimiento del Nuevo

Mundo, se reconocia que los animales

vivian en un lugar determinado, de

acuerdo con las condiciones fisicas de

su entorno. Luego del establecimiento
de las primeras colonias en América, algunos
naturalistas, al observar detenidamente la
morfologia de los animales del Nuevo Mundo
gue antes habian bautizado con los nombres
de animales muy semejantes que ellos cono-
cian desde el Viejo Mundo, notaron que no
eran en realidad iguales, Un plonero de estas
observaciones fue el padre jesuita Joseph de
Acosta. El padre Acosta destacd en su Historia
Natural y Moral de las Indias, en 1590, que los
animales del Nuevo y del Viejo Mundo perte-
necian a "castas” diferentes. Ello provocden el
jesuita una inquietante pregunta: si las plan-
tas ¥y animales fueron creados por Dios al
mismo tiempo y en el mismo lugar, ;por qué
tendrian que ser diferentes en ambas costas
del Atldntico? Esta pregunta era por demas
angustiante para el padre Acosta, conside-

rando que habia otra casta, ¢l hombre, que si
existia en ambos lados del océano. JPor qué
una especie si pudo cruzar ¢l mar y las demés
no? El padre Acosta sometlé a prucba las
posibles explicaciones de este hecho y tanto
sus procedimientos de andlisis como sus con-
clusiones resultaron audaces e increibles de
concebir en su tiempo. Entre otras cosas, se le
pucde considerar como un cientifico que pre-
dijo la existencia de un corredor entre Améri-
ca v Eurasia, el Estrecho de Behring.

Pasaron casi 200 afos para que el gran
naturalista y filésofo Luis LeClere conde de
Buffon, durante la etapa de consolidacién de la
nomenclatura taxondémica, pudiera hacer un
andlisis anatémico riguroso de las especies de
mamiferos de los trépicos del Viejo y del Nuevo
Mundo vy concluyera que, en efecto, entre am-
bas dreas no hay una sola especie en comiin,
Bulffon explicd estas diferencias como producto
de las transformaciones sufridas por las espe-
cles durante largas migraciones milenarias a
través de grandes extensiones continentales,
de tal forma que cuando sus poblaciones al-
canzaban las mismas condiciones fisicas des-
de las cuales partieron, pero en un continente
distinto, su morfologia ya no era la misma. El
redescubrimiento de Buffon se confirmaria tam-
bién conlas plantas por Alejandro de Humboldt,
con los reptiles por Georges Cuvier y con los
insectos por Latreille. Asi, desde el dltimo
tercio del siglo XVIII y hasta antes del floreci-
miento del darwinismo, este hecho se hizo
popular como la “ley de Buffon™ entre los
trépicos del Viejo y ¢l Nuevo Mundo no hay
una sola especie en comiin.

En 1820, Augusto de Candolle, estudian-
do la distribucidén geografica de las plantas
con flores, descubrit que habia dreas donde
dos o més familias y/o géneros de plantas
mostraban un solapamiento casi completo en
sus distribuciones. De Candolle llamé a estas



biota
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Figura 1.
Mapa de
Feplones
zoogeogrdficas
del munde,
segiin Wallace
(1876).

areas “regiones botanieas™ y a las especles
que las conformaban o les daban identidad
las nombro especies “aborigenes” o “endémi-
cas”. Ambos conceptos, regién y endemismo,
subsisten hasta nuestros dias y son de rele-
vancia para la biogeografia contemporinea.
De Candolle reconocié un total de 20 reglones
botanicas, que en trabajos posteriores de su
hijo se elevd hasta 40. El encontrd que la
distribucién endémica era comin enire las
especies de plantas y que eran muy contadas
las especies con distribucién cosmopolita.
Asi, con el trabajo de De Candolle, la ley de
Bulffon adquirié un mayor grado de generali-
dad v soporte: dreas diferentes contienen,
en general, especies diferentes.

Algunos autores posteriores a Augusto de
Candolle, como Prichard y Lyell, postularon
ideas para explicar la ley de Buffon. Hasta ese
momento asomaban en la biogeografia dos
reglas generales: 1. en lugares muy distantes
con las mismas condiciones fisicas (suelo,
clima. altitud y otros parametros geograficos),
los taxa animales y vegetales distintos exhi-
ben analogias morfofisiolégicas, v 2. en luga-
res distintos hay taxa diferentes y, por lo
general, entre mas distantes estdn estos luga-
res, més difieren los taxa. Estas reglas de
convergencia-geografia similar y divergencia-
lejania, permitieron plantear a los autores
citados que es en la historia, mas que en las

condiciones fisicas, donde se puede encontrar
la explicacién de las regiones naturales o
dreas de endemismo. Las causas geoldgicas
pasadas —mds que las climdticas— son las
que explican los procesos y patrones de distri-
bucidn, senald De Candolle adelantindose a
5u tiempo; no obstante, reconocit a esos dos
factores de modo complementario como expli-
cacidn a las distribuciones de taxa, a los que
denomind como las estaciones o factores fisi-
cos (hoy conocidos globalmente como ecolégi-
cos) y las habitaciones o factores histéricos
(principalmente geoldgicos).

Mis tarde, hacia 1834, Joseph D, Hooker,
botinico y explorador inglés, reconocid que
las floras de las dreas surenas del mundo,
disyuntas entre si, compartian una gran can-
tidad de familias y géneros, muchos mas que
si s¢ comparaban con las de los continentes
del norte. Hooker, ademés, planted la posibi-
lidad de que esa gran afinidad en las floras
australes se debiera a las capacidades disper-
soras de las plantas; realizé algunos experi-
mentos al respecto y concluyd entonces que la
dispersién no era un factor importante para
explicar la gran relacién entre las floras de la
Patagonia, la Antdrtida, Australia y Nueva
Zelanda. Propuso luego que todas las floras
australes pudieron haber estado una vez co-
nectadas o relacionadas, méds atdn, pudieron
haber formado una flora finica, continua y
sin disyunciones, que posterior-
mente se fragmentd, proposicién
que no sostuvoe ¢ incluso cambid
por la influencia darwinista, espe-
clalmente poco después de la pu-
blicacién de la eelebérrima obra de
Darwin (1859) The Origin of spe-
cies... (ver mas adelante).

Phillip Sclater, en 1858, reali-
zd la clasificacidn del medio terres-
tre en seis regiones zoogeogrificas,
con base en la distribucién geogra-
fica de las aves, que méds tarde
retomo Alfred Russel Wallace en su
The Geographical Distribution of
Animals, convirtiéndola en el siste-
ma de regiones biogeogrificas mas
popular hasta nuestros dias (figu-
ra 1). En su trabajo, Sclater reco-
nocid los mismos hechos que De
Candolle y Hooker, y sugirlé que
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un andlisis de la distribucién geogrifica no
podia detenerse simplemente en la clasifica-
cidn y reconocimiento de regiones; habia que
ir mas alli. Se puede reconocer, proponia
Sclater, que cuando comparamos a las dreas
por los taxa que comparten, siempre hay dos
de ellas que se relacionan méas entre sique con
cualquier otra. Lo que Sclater propuso era ni
mas ni menos gue el método comparativo en
la blogeografia. Un método que se consolida-
ria s6lo clen afios después, a partir del trabajo
de Willi Hennig en sus Fundamentos para una
sistemeitica filogendtica.

Curiosamente, la biogeografia observé un
cambio brusco de la linea sugerida por autores
como De Candelle, Hooker y Sclater. En 1859,
con la aparicidn de El origen de las especies, v
posteriormente con la obra de Wallace se sen-
taron las bases de los estudios en biogeografia
que predominaron hasta nuestros dias, duran-
te mds de clen afos. Algunos autores recientes
postulan que la historia de la biogeografia
puede concebirse como la historia de la ley de
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mundo, segn
Grood (1 9&).

Buffon y, en consecuencia, pueden reconocer-
se dos elementos en el estudio de esa historia:
a) el desarrollo de la ley, v b) el desarrollo de las
explicaciones causales de la ley. En este con-
texto, el cosmopolitismo (distribucién de una
especie en la mayoria de los continentes) carac-
terizaba las excepciones a la ley y se podia
recurrir a la dispersién como factor de explica-
cldn; sin embargo, las concepclones evolutivas
¥ bilogeogrilicas de Darwin y Wallace los lleva-
ron a plantear que las dispersiones generaban
dreas de endemismo: en palabras de Darwin
(1859): ... Los grandes hechos de distribucidn
geogrdfica se explican por la teoria de la migra-
clon [generalmente de las _formas dominanies
de vida) junto con modificacién subsecuente y
la multiplicacion de nuevas formas” [italicas
nuestras). El concepto central de la tradi-
cidn darwiniana en biogeografia fue el de la
dispersién sobre una geografia estable en sus
principales rasgos; la idea predominante era la
dispersién “improbable” sobre una barrera pre-
existente, con el subsecuente aislamiento y la
posterior diferenciacion.

Asi. la existencia de las dreas de endemis-
mo fue explicada por la dispersién improbable
como el facior causal. Segiin Darwin, las
dreas de endemismo estan constituidas por
diversos elementos con distintas historias
de dispersidn; especies provenientes de
lugares y tiempos diferentes; esto
fue el mismo esquema biogeogri-

fico adoptado por autores como
Darlington en 1957 (figura 3),
Reigen 1962 y Halffter en 1976,
entre otros, quienes definie-
ron estos elementos con térmi-
nos como horofauna, cenocrén
v patrdn de dispersién, respecti-
vamente. Este esquema y estos
términos deben conservarse en uso,
pues son relevantes y ad hoc en dreas
biética y geolégicamente complejas, esto
€5, areas que son producto de numerosas
vicisitudes histéricas y que son consideradas
como nodos o dreas de convergencia tecténica
en el sentido de Crolzat (Space, Time and Form,
1964); ejemplo de ellas son el drea Indoaus-
traliana v la Zona de Transicidén Mexicana.

Wallace, en 1876, retomdé el sistema de seis
regiones de Sclater sin hacer énfasis en las
relaciones taxondmicas entre sus elementos
endémicos. Le importd més circunseribir y
caracterizar a las regiones, quedindose ahi,
sin analizar sus interrelaciones; las considerd
como dreas generales que ereaban anomalias a
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Figura 3.
Historia general
de dispersidn de
lox peces de
agua dulce,
fegun
Darfington
(1957).

La distribucion de los seres vivos

la dispersion v que debian explicarse por otras
causas. Tales anomalias podrian considerarse
meros artificios metodoldgicos para buscar la
naturalidad de las dreas. Sclater, en cambio,
sefiald que la similitud bidtica entre regiones
—basada en la comparacién de presencia y
ausencia— sdlo debin ser una guia v que el
problema debia tratarse en términos de mayor
relacion o afinidad natural, aungue sin sefialar
el significado de esto, En los dltimos tiempos se
han hecho muchas criticas de importancia
biolégica y metodolégica (estadistica) a los indi-
ces binarios y coeficlentes de similitud [véase
por ejemplo Craw y Weston, 1984:; Sanchez v
Lépez, 1988; Jacksony col., 1989). La similitud
no expresa automiticamente una interpreta-
cidn de las relaciones bidticas; tampoco se
trata de inventar aparentes soluciones estadis-
ticas a los problemas de relacién investigados
por la biologia comparada.

La clasificacion en biogeografia:
;parecido o parentesco?

Al comienzo de la segunda mitad de este
siglo se retomd la discusidn acerca de la forma
de realizar clasificaciones blogeogréficas. El
mismo dilema de la sistemdtica bioldgica se
trasladé a la biogeografia: para reconocer y
relacionar dreas blogeogrificas jqué vale mds,
el parecido o el parentesco? El problema,
desde luego, no era nuevo: Sclater en 1858
considerd que el problema de encontrar las
divisiones primarias de la tierra no era con
base en el parecido (proximidad fenética) sino
en ¢l parentesco (proximidad histériea), que
en términos evolutivos es la historia geografi-
cadelasdreas de endemismo. Sin embargo, la
idea de quelas dreas de endemismo son reales
¢ interrelacionables histéricamente sucum-
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bid ante la idea darwinista de que la disper-
sion sigue un curso determinado por una
geografia estable. El retraso de un siglo en el
anilisis del problema de Sclater se ha califica-
do como una lamentable desveniura en el
desarrollo de la biogeografia. Las ideas de
Darwin y Wallace condujeron a un siglo de
predominio de los coneeptos “dispersorios” en
la biogeografia; no obstante, estos conceptos
deben verse como respuestas necesarias a las
ideas de los creacionistas medievales v a los
contemporaneos de Darwin y Wallace que
postularon fantdsticos puentes terrestres in-
tercontinentales como explicaciones de pri-
mer orden en la biogeografia.

Originalmente Hooker en 1853 y 1860
eoincldid, de modo indirecto, con las ideas de
Sclater, pero pronto abandond y siguid a
Wallace ¥ a Darwin. quienes enfatizaron un
origen norteno de las “formas dominantes de
vida®, lo cual se equiparaba con el espiritu
colonialista de la época expresado por la hipd-
tesis del relicto monoboreal o por las teorias
holarticistas de la época victoriana a las que
Nelson y Platnick (1984) denominaron como
“efecto Sherwin-Willlams”, en relacién con el
logotipo de esta fabrica de pinturas, Hooker
fue uno de los primeros en sugerir la interven-
cién de cambios tectdnicos para explicar los
patrones de distribucién bidtica septentrio-
nales (Nelson y Platnick, 1984); su propuesta
original de pensar en movimientos continen-
tales para explicar la similitud entre las blotas
endémicas de la Patagonia, Australia y Nueva
Zelanda, fue abandonada por €l en favor de
cxplicaciones de dispersién a grandes distan-
cias de la flora y fauna de dichas dreas.

En ausencia de teorias geofisicas que
explicaran la deriva continental, la teoria
wegeneriana tuvo impacto casi nulo en la
geologia y en la biologia de la primera mitad

del siglo XX, Entonces, las concepciones de
una tierra estable en sus rasgos continen-
tales y ocedinicos, aunadas a dispersiones a
través de grandes barreras, continuaron
sosteniendo las ideas biogeograficas
victorianas. enraizadas —de acuerdo con
Bueno y Llorente (1991 )— en las concepceio-
nes biblicas, o ain mas en concepclones
culturales antiguas (Papavero y Balsa,
1986; Papavero, 1989).

A partir de la década de los cincuenta, el
método panblogeografico y la escuela siste-
mética de la cladistica mantenidos por
Croizal y Hennig, respectivamente, retoma-
ron la idea de encontrar el patrén de interre-
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lacién de las dreas de endémicos. Mas tarde se
consolidaron tales escuelas y sus fundamen-
tos, debido al debilitamiento de la biogeogra-
fia darwinista, a las posibilidades explicativas
de las nuevas ideas en biogeografia, ¥ como
resultado de la aceptacién de la tectdnica
global, del desarrollo de metodologias de
andilisis filogenético y del rechazo a las con-
cepclones de centro de origen darwinista y de
mecanismos de dispersion aleatorios vy, en
suma, alas concepciones fenéticas y azarosas
que pretendian explicar el patrdn de interre-
lacién de las dreas de endémicos por medios
meramente estadisticos,

La biogeografia historica de hoy

Los procesos y los patrones de evolucién
de los taxa y las biotas son de interés funda-
mental en la biogeografia histdrica: el estudio
de interrelaciones filogenéticas entre especies
y grupos moenofiléticos con clerto grado de
endemismo es basico para el entendimiento de
patrones en blogeografia histérica. De modo
esquematico, los taxa son endémicos a sus
areas por una de
dos razones: 1.

SUS antecesores (a) Dispersién

las preguntas medulares en la biogeografia
contemporanea: si hay un patrén de interrela-
cién entre las dreas de endemismo o regiones
naturales, jeudles fueron los procesos que
condujeron a ese patrén?

La biogeografia de Darwin y Wallace, o
biogeografia dispersionista, continuada por
Matthew (1915]), Darlington (1957) v Simpson
(1965), entre los exponentes principales, fun-
clond como un paradigma en concordancia con
la teoria de la seleccidn natural, fuera en su
expresion darwinista o
neodarwinista: en su
momento ssuperds alas
explicaciones que sos-
tenian los constructo-
res de fantasticos puen-
tes terrestres y a las de
los creacionistas malti-
ples que consideraban
que una especic o un
taxdn mayor podia ori-
ginarse varias veces en
lugares distintos y dis-
vuntos [politopismo).

(b) Vicariancia

originalmente
ocurrieron ahi,
no ha habido mo-

Ad|

AD

dificacién o ex-
pansiéndela dis-
tribucién y sus
descendientes so-
breviven ahi has- = e
ta la actualidad,
excepto cuando
una barrera se

0 I T

a) | B

Figura 4.

Dos hipdresis
para explicar
el endemismo:
a) dispersicn,
b} vicarianeia,

B) | ©

Al B
genera vy fracclo-

na la poblacién ancestral (vicariancia), y 2. sus
antecesores se originaron en otro lugar y des-
pués migraron sus descendientes a las dreas
que actualmente ocupan (dispersion) (figura
4). En el primer caso la poblacidn ancestral se
divide en subpoblaciones cuando aparece una
barrera que las aisla y provoca su separacion;
supone cambios tecténicos, climéiticos y extin-
ciones que fragmentan y aislan a las comuni-
dades originales, con la subsecuente diferen-
ciacion de sus especies v biota; en el segundo
son los medios de dispersién los que permiten
superar las barreras ya exisientes, estoes, hay
unorigen (centro) a partirdel cual se dispersan
los taxa. Ambos esquemas se han usado para
responder, en forma complementaria, a una de

Las criticas a la biogeografia darwiniana y el
desarrollo de nuevas ideas tedricas en la biolo-
gia comparada condujeron a nuevos progra-
mas de investigacién en la biogeografia histéri-
ca contemporanea (Funk vy Brooks, 1990).
Hay cuando menos tres escuelas alternati-
vas que surgieron en las altimas décadas: la
biogeografia filogenética-hennigiana, la blogeo-
grafia de la vicariancia v la panbiogeografia,
Estas escuclas tienen distintos enfoques, mé-

todos y técnicas para estudiar la interrelacién
de dreas endémicas y el problema de la jerar-
quia de taxa vicariantes que occurren en las
dreas de endemismo. Pero en las tres se expre-
san las relaciones entre las dreas por lineas que
se grafican en mapas. Otro aspecto importante
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es que ninguna de estas escuelas tomd los
modelos e hipdtesis geolGgicos como pruebas
irrefutables que definieran las relaciones de las
biotas, sino mas bien buscaron congruencia
entre ambas proposiciones de relacién entre
las dreas; hipitesis blogeograficas e hipitesis
geoldgicas. Aunque algunos pensaron en el
principio metodolégico de la iluminacién reci-

Figura 5. x:

Mapa de proca entre geologia y biologia histéricas, otros
Fragoes —

b S principalmente los panbiogedgralos v los vi-
gencralizados cariancistas— han postulado la posibilidad de
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predecir acontecimientos y patrones geoldgi-
cos a partir de hipdtesis de relacién biolégica;
han sefialado que la gea v sus biotas evolucio-
nan juntas.

Los conceptos biogeograficos subordina-
dos a la geologia como clencla rectora en la
historia natural, fue parte de la herencla que
dejé la historia previa de la biogeografia de
Darwin-Wallace, pero algunos autores mds
cercanos al campo de Ja geologia (como Don-
nelly y Michaux), consideran que el papel de
la geologia en las controversias biogeogrificas
es desarrollar y comparar modelos de historia
geoldgica, que permitan evaluar hipdtesis bio-
ldgicas de acuerdo con limitantes de tiempo v
cspacio geoldgicos.

Las tres escuelas citadas han sido confun-
didas por varlos autores, pues en un principio
hubo intentos de fusién tedrica vy conceptual
que mas bien prosperaron en separaciones
mas tajantes (Croizat y col.. 1974; Crolzat,
1982); actualmente, cada escuela sigue prin-
cipios, conceptos y métodos distintos, los cua-
les son abordados en este mismo niimero por
J.J. Morrone y J.V. Criscl. No obstante, se ha
propuesto que las escuelas vicariancista y
panbiogeogrifica (neozelandesa) no son exclu-
yentes sino complementarias.

I

.

Croizat £, Nefson G, Rosen DE; Centers of origin and related
concepis. Syst Zool 23: 265287, 1974, Una contribucidn cldsica de
la biogeografia histdrica de nuestros dias, dowde se postulan
algunas de las principales criticas al dispersionisme,

. Darwin Cr El erigen de las especies. 1859 (versidn en espaitol de

Ed. Pornig, México, [98%). Son especialmente importantes los
capitulos 12 v 13 dedicados a la distribucidn geogrdfica de las
especies.

. Espinosa [, Liorente J: Fundomentos de bingeografios filogendti-

cas. Coord. Servicios Editoriales Fac, Clencias, Museo de Zoologla,
UNAM, México, 1993, 123 pp. (Ver Book Review en Cladisrics 11),

. Hennig W: Elementos de una sistemdtica filogendtica. Editorial

Universitaria de Buenos Aires, Buenos Aires, Argenting, [968, 353
pp. La obra eldsica de Hemnig, donde se propomen los fundamentos
y el méiodo general de lo que hov se conoce como cladismo.
Humphries CJ, Farenti LR: Cladistic biogeography. Oxford
Menographs on Biogeography 2. 2a. Edicidn, Oxford University
Press, Oxford, 1989, Esta e5 una sintesis actualizada de los
Sundamentos ¥ métodos de la biogeografia cladista o de la
vicartancia, generados hasta la década de los 80,

Morrone JJ, Crisci JV: Pantiogeografia: fundamentos v métodos.
Evol Biol 4: 119-140, 1990, Una revisidn sintética de los métodos
modernos de la panbiogeagrafia.

. Myers AA, Giller PS (eds. ) Analytical biogeography. An infegrated

approach to the study of animal and plant distribuion, Chapman &

)

1o,

11

12,

fiall, London, 1938, Una obra muliicutoreada que €3 una buena
referencia para los cursos de biogeografia para praduados.

. Nelson G: From Candolle fo Croizat: Comments on the history of

Biogeography. J Hist Biol 11: 293-329, 1978, Una revisidn histdrica
de las ideas biogeogrdficas desde Linneo hasta la ebra de Léon
Croizar.

Nelsan G, Platnick NI: Svstematics and Biogeagraphy, Cladistics
and Vicartance. Columbia University Press, New York, 1981,
Nelson G, Platnick NI: Bisgeography. Oxford/Carolina Biology
Readers Series (Head 1S, ed. ). Caroling Biological Supply Co,
Burlington, North Carofing, 1984, 16 pp. Una breve introduccidn ¢
la blogeografia histérica contempordnea.

Simberloff £: Biogeography: The unification and maneation of a
science. pp, 441455, En: Brush AM, Clark Jr. GA (eds. ):
Perspectives in omythology. Cambridge University Press,
Cambridge, 1983, Un andlisis del cardcrer clentifico de las
principales ideas blogeogrdficas de muestros dias.

Simpson GG: The geography of evolution. Chilton, Philadelphia,
1963, Una obra cldsica de la biogeografia dispersionista en la que
s¢ retinen bas principales ideas sobre las que se desarrolld fa
biogeografia desde Darwin hasta hace unos 20 aftos.

Innovacidn y Clencia - 87



88 - Inncvaciin y Clancio

El cladismo y la transforn
de las estrategias biogeogr:
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a biogeogralfia es la disciplina encarga-
da de analizar la distribucion espacio-
temporal de los seres vivos, y dentro de
lla existen dos enfoques basicos: el
ecoldgico v el histdrico. El enfoque eco-
légico explica los patrones de distribucion
geogrifica recurriendo a causas actuales,
relacionadas con el medio en que se hallan
las especies, o a sus relaciones interespeci-
ficas. El enfoque histdrico recurre a causas
mas remotas en el tiempo, generalmente
postulando como procesos causales a even-
tos del pasado geolégico,

La biogeografia integra —junto con la
sistemitica, la ecologia historica, la embrio-
logia v la paleontologia— la biologia compa-
rada. La metodologia basica de la biologia
comparada es el cladismo, formuladeo ini-
cialmente por el entomdlogo aleman Willi
Hennig. El mismo considera gque una clasi-
ficacién natural debe reflejar las relacliones
genealdgicas entre los organismos. No sélo
es el cladismo el método sistemitico mas
ampliamente empleado en la actualidad,
sinoque ademas constituye una herramien-
ta eficaz para varios programas de investi-
gacidn en biologia comparada. en especial la
blogeografia histérica.

Existen cinco estrategias (en el sentido
de Foucault) para reconstruir la historia de
la distribueidén de los seres vivos: el disper-
salismo, la biogeogralfia filogenética. la pan-
blogeografia, la biogeografia cladistica y el
analisis de simplicidad de endemismos. Su
visién, individual o conjuntamente, admite
diversas lecturas. Una de ellas, quizi poco
explorada, consiste en analizar la influencia
que ha tenido el cladismo en ¢l desarrollo
tedrico v practico de estas estrategias.

La estrategia dispersalista

La estrategia biogeografica més antigua
e5 la dispersalista, cuyas primeras explica-
ciones se hallan va contenidas en los mitos
biblicos. El dispersalismo ha sido el para-
digma dominante hasta la primera mitad del
siglo XX, con las fundamentales contribu-
clones de un grupo de autores norteameri-
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La panbiogeografia
supone que las
barreras geograficas
evolucionan junto
con las biotas, es
decir, “tierra y vida

evolucionan juntas”,
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canos, enire los que se cuentan
Darlington, Simpson, Matthew
y Mayr. A partir de la década de
les 60, entrd en competencia
con la panbiogeografia y la bio-
geografia cladistica, y actual-
mente €5 considerado como un
programa de investigacién en
regresion.

De acuerdo con el dispersa-
lismo, el mecanismo bisico a
través del cual los seres vivos
alcanzan su distribuecién geo-
grafica es la dispersidn activa a
partir de centros de origen. La
identificacién del centro de ori-
gen de un taxén constituye el
punto de partida de todo andlisis
dispersalista. Una vez identificado dicho cen-
tro, los autores dispersalistas reconstruyen la
historia biogeografica del taxdén, postulando
rutas de dispersién. corredores bidticos, ba-
rreras y centros de evolucion.,

La estrategia dispersalista no tuvo ini-
clalmente relacion alguna con el cladismo.
En 1992, el botinico sueco Kire Bremer
propuso una formalizacién de la misma que
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permite, si se parte de la hipdtesis de que la
distribuecién de un taxén se ha debido a
dispersion, emplear el cladograma del mis-
mo para estimar sus areas ancestrales. Para
ello comenzamos por remplazar los taxa
terminales del cladograma por las dreas
ccupadas por los mismos. Luego represen-
tamos el origen de cada area en el cladogra-
ma, considerando que todas las presenclas
se deben a gananclas y todas las ausenclas
a pérdidas, y determinamos para cada drea
el cociente entre las ganancias y las pérdi-
das. Asi podremos identificar el o las dreas
ancestrales del taxién estudiado, dado que
cuanto mayor sea ¢l valor del cociente obte-
nido, mayor serd la probabilidad de que ésta
sea un Area ancestral.

Enla figura 1 tenemos representado un
grupo monofilético con cinco taxa termina-
les, distribuidos en Eurasia (EUR). Africa
(AFR), América del Sur [AS), Nueva Guinea
(NG) v Australia (AUS). Si analizamos las
distintas dreas, vemos que ¢l cociente entre
ganancias y pérdidas para Eurasia y Africa
es de 1, para América del Sur es de 0,33, y
para Nueva Guinea y Australia es de 0,25,
Podriamos afirmar entonces que el drea

1/3=0,33

1/4=0,25

dispersalista,
Cladograma y mapa de
distribucidn de un
grupo hipotélice, con
las maneras de
aptimizar sus dreas.

I Figura I. Estrategia
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Figura 2.
Estraregia
Sfilegenética,
Cladograma v
mapa de
distribucidn
de un taxdn
hipotéiico.

ancesiral del grupo
se hallaria mds pro-
bablemente en Eu-
rasia o Africa; la
probabilidad de ser-
lo de América del
Sur es menor, y la
de Nueva Guinea vy
Australia, minima.

La biogeografia de Hennig y Brundin

Una segunda estrategia, la biogeografia
filogenética, fue desarrollada directamente
a partir de las ideas de Willi Hennig, princi-
palmente por Lars Brundin, con su impor-
tante trabajo sobre las Chironomidae
australes, publicado en 1966. Al igual
que la dispersalista, esta estrategia
otorga gran importancia a la identifi-
cacién de centros de origen y a la
dispersién. Los blogedgrafos flogendé-
ticos asumen que especies relaciona-
das taxonémicamente tienden a rem-
plazarse entre sien el espacio, Sobre la
base de los cladogramas de los taxa
analizados y valiéndose de dos reglas
auxiliares —la progresion coroldgica y
la desviacién—, identifican los
centros de origen.

La regla de la progresién co-
rolégica estima que existe una
correspondencia estricta entre la
progresion en los caracteres del
cladograma y la progresién cn el
espacio a partir del sitio donde
los taxa se originaron, por lo que
los taxa mdas primitivos se halla-
rin mds cerca del centro de ori-
gen que los evolucionados. La regla de la
desviacién considera que en eada evenio
de especiacién, una de las especies hijas
tiene mas novedades evolutivas que la
otra, la cual es mds “conservadora”, es
decir. mis semejante al antecesor. En
el cladograma de un grupo hipotético
con una especie en Africa, dos en Amé-
rica del Sur y una en Nueva Zelanda
(figura 2), dado que la especie de Nue-
va Zelanda es la que posee mas autapo-
morfias (= mis “desviada”), podemos
concluir gue el grupo se origind en
Alfrica, de alli se dispersé hacia Améri-
ca del Sur, y flinalmente se dispersé a
Nueva Zelanda.

S

CLADOGRAMAS

TRAZOS
GEMNERALIZADOS

INDIVIDUALES

La distribucion de los seres vivos
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La panbiogeografia de Croizat

En forma paralela a la biogeografia filoge-
nética, se desarroll6 la estrategia panbiogeo-
grifica, formulada por el botinico italiano
Léon Croizat en 1958. La misma hace énfasis
en descubrir los patrones de distribucidn
comunes a diferentes taxa animales y vegela-
les. en lugar de buscar los centros de origen
de taxa particulares. Entre sus principales
seguidores se cuenta un grupo de bidlogos
neozelandeses, entre ellos Craw, Heads y
Henderson.

La panbiogeografia se basa en el princi-
pio de la vicariancia, suponiendo que las
barreras geogrificas evolucionan junto con
las biotas, lo cual se resume en la frase

Trazox individuales de cuatro taxa
hipotéticos, sus respectivos cladogramas y
los dos trazos generalizades resuliantes,

I Figura 3. Estrategia panbiogeogrdfica.
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Figura 4.
Estrategia
cladistica.
Cladogramas
particulares de
dreas de tres
Paxd, Conjuntos
de cladogramas
resuelios
alenidos a
partir de ellos ¥
cladograma
general de dreas
que resala de
sn interseccidn.
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“tierra y vida evolucionan juntas®. Bdsica-
mente, el método panblogeogriflico consiste
en marcar en un mapa las localidades donde
se distribuye un taxén determinado, conec-
tando los puntos marcados mediante la linea
de menor distancia, denominada traze ndi-
vidual. En los sitios donde se superpoaen
varios trazos individuales se delinea un trazo
generalizado, el cual indica una biota ances-
tral ampliamente distribuida en ¢l pasado y
fragmentada por eventos fisicos (= homologia
geografica). 51 dos o mas (razos generaliza-
dos convergen en una misma frea, ésta se
identifica come un nodo, es decir, un area
compleja, donde se encuentran distintos
mundos gealdgicos o bidticos.

Los métodos cladisticos no jugaron ini-
cialmente un papel importante en el desarrollo
de esta estrategia. Sin embargo, autores mas
recientes han considerado que ¢s posible
emplear la informacidn cladistica para de-
terminar la direccidn que poscen los (razos
individuales, esto es, para orientarlos. En la
figura 3 vemos un ejemplo hipotético en que
se han empleado los cladogramas de los
taxa estudiados para determinar la orienta-
cidn de sus trazos individuales. La superpo-
sicidn de los mismos muestra que existen dos
trazos generalizados: uno que va de Africa a
Eurasia, de alli a América del Norte y final-
mente a América del Sur: y otro que parte de
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Nueva Guinea, de alli va a Australia y Nueva
Zelanda, v linaliza en América del Sur. Esta
tltima fdrea. donde llegan ambos trazos. es
asi identificada como un nodo.

La estrategia cladistica

La panblogeografia fue ignorada por los
biogedgrafos dispersalistas y filogenéticos. Sin
embargo, a principios de la década de los
setenta, un grupo de bidlogos del American
Museum de Nueva York, entre ellos Donn Erie
Rosen, Gareth Nelson v Norman Platnick,
asocid las ideas de Croizat de buscar patrones
vicarlantes comunes a varios taxa, con la
metodologia cladistica de Hennig, dando ori-
gen a la biogeografia cladistica.

La biogeografia cladistica parte de los
cladogramas de diferentes taxa animales y/
o vegetales, remplazando los taxa termina-
les por las areas en las cuales los mismos s¢
hallan distribuidos, para obtener cladogra-
mas particulares de dreas. La congruencia
entre estos cladogramas particulares de dreas
permite obtener un cladograma general de
dreas, en el que la secuencia de las areas
indica su separacién histérica. Esto, en apa-
riencia sencillo, se complica a la hora de
obtener los cladogramas particulares de dreas,
debido a distintos problemas:

1. Taxa ampliamente distribuides: cuan-
doun taxdn se halla presente en dos o mas
de las dreas estudiadas (el taxén presente
en Nueva Zelanda y Nueva Guinea en la
figura 4A).

=3

2. Arcas ausen-
[es: cuundu I un
cladograma de ireas
faltauna de las dreas

AFR

NZ

NG
AUS

AS
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que se halla presente en los demas (América
del Sur en el cladograma de la figura 4B).

3. Distribuciones redundantes: cuando
una misma area es habitada por més de un

:':;-'Ef';;:f;k taxén terminal del cladograma (Australia en
simplicidad de ¢l cladograma de la figura 4C).

emismos. El anilisis de los componentes de Nelson
f::-g‘:jﬂ::;;:jm v Platnick es uno de los métodos propuestos
en cualro dreas, para resolver estos problemas. Basicamente,
matriz de taxa ¢l mismo permite analizar los cladogramas
-*_'}’;f"‘” g i particulares de dreas y obtener conjuntos de
3 (}grﬁmu L4
dreas obrenido, cladogramas de dreas resueltos. A partir de

la interseccidn de dichos conjuntos se obtie-
ne el cladograma general de dreas (figura 4).

51 tuviéramos varios cladogramas gene-
rales de dreas alternativos, habria que elegir
cl més simple. Eso significa que el cladogra-
ma elegido serd el que requiera el menor
nimero de dispersiones y extinciones para
explicar las incongruencias con los clado-
gramas de Areas iniciales.

El anlisis de simplicidad de endemismos

La estrategia blogeografica mds reclente,
el andlisis de simplicidad de endemismos, fue
propuesta en 1988 por el paleontélogo britd-
nico Brian Rosen. Esta analiza directamente
la informacién contenida en la distribucién de
los taxa, construyendo un cladograma de las
areas de acuerdo con la presencia de los taxa
estudiados. De esta manera los taxa son los
caracteres de las dreas que habitan.

Se parte de una matriz de localidades por
taxa, donde un 1 corresponderd ala presencia
del taxdén y un 0 a su ausencia, en la cual
también se incluye un drea hipotética codifi-

cada con ceros, para determinar la raiz del
cladograma. Se aplica luego a esta matriz un
algoritmo de simplicidad para obtener un
cladograma de dreas. En la figura 5 se pre-
senta un ejemplo hipotético simple, donde
seis especies se hallan distribuidas en cuatro
dreas de América del Sur. Sobre la base de
la informacién proporcionada por dichas
especies, construimos una maitriz de taxa
por éreas, a partir de la cual obtenemos un
cladograma, que indica la secuencia de dreas
(A, (B, (C, D).

La transformacion

% - dela biogeografia

histérica

Ya que este trabajo
fue planteado desde una
perspectiva cladistica,
deseariamos concluirlo
con un cladograma de
las estrategias biogeo-
graficas histéricas (fi-
gura 6). De acuerdo con
este cladograma la se-
cuencia de las estrate-
glas es: (dispersalismo,
(biogeografia filogenéti-
ca, (panbiogeografia, (andlisis de simplicidad
de endemismos, biogeogralia cladistica)))). Esta
secuencia muestra un progresivo incremento
en el andlisis de patrones, ya que a partir de
narraciones dispersalistas, con fuerte carga de
procesos (centros de orlgen, dispersién), pasa-
mos a la panblogeogralia que sélo contempla la
vicariancia, para finalmente llegar a la blogeo-
grafia cladistica, en que el andlisis no conside-
ra procesos a priori.

Las estrategias dispersalista y filogenética
han sidoe criticadas por asumir inicialmente
centros de origen y emplear la dispersién como
proceso bisico para explicar las distribucio-
nes observadas. Aunque el empleo explicito de
hipétesis cladisticas puede ser considerado
un avance de la estrategia filogenética, la
aplicacién de la regla de progresion corolégica
v la aceptacién de los centros de origen son
cuestiones problematicas. Por otra parte, si
diferentes grupos no relacionados muestran
patrones repetidos, la explicacién més simple
es la vicariante y no la dispersalista.

La panbiogeografia y la blogeografia cla-
distica son quizd las dos estrategias que han

Innovackin y Clencia =93
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Figura 6.
Cladograma
de las
estralegias
biogeagrdficas
histdricas.
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concitado mayor atencién. En la década pasa-
da se debatié intensamente sobre el valor
relativo de ambas. Nosotros creemos que, a
pesar de sus diferencias, es posible integrar-
las como parte de un mismo andlisis, donde la
¢strategia panblogeogrifica permite determi-
nar homologias geogrificas entre las dreas, y
la estrategia cladistica, determinar luego su
secuencia de separacidn.

El analisis de simplicidad de endemis-
mos. la mas reciente de las estrategias,
permite investigar si hay informacién jerdr-
guica sobre relaciones entre dreas en la
distribucién geogrifica de los taxa mismos,
sin requerir cladogramas taxonémicos inicia-
les. En algin sentido, resultaria intermedia
entre la panbiogeografia v la biogeografia
cladistica.

Desde su formulacién inicial, €l cladis-
mo ha sido un motor fundamental para el
desarrollo de la biogeografia. Para dos de las
estrategias histéricas —la biogeografia filoge-
nética v la eladistica— resulta una herra-
mienta imprescindible, pues los cladogramas
constituyen el punto de partida de los and-
lisis al aplicar dichas estrategias. Para otras
dos —la panbiogeografia y el dispersalis-
mo=— constituye un elemento accesorio. Para
el andlisis de simplicidad de endemismos,
es la fuente del algoritmo computacional,
aplicado a las distribuciones geogrificas y
no a los taxa.

Nuestro andlisis intenta mostrar la trans-
formacion que el cladismo ha provocado en
las estrategias biogeogrificas histdricas.
Como resultado de esta transformacion, la
biogeografia histérica es en la actualidad
una disciplina orientada a la comparacién
de patrones y a la identificacién de incon-
gruencias, mds que al andlisis de los proce-
s0s que han causado dichos patrones.

El escritor francés Roger Caillois ha
observado magistralmente: "El universo sin
duda es inmenso y laberintico. Quedan las
nieblas, las nubes que constantemente se
deshilachan y se vuelven a componer, disi-
mulando un plan cuadriculado... El mundo
no es una selva inextricable y confusa, sino
un bosque de columnas cuyos alineamientos
ritmados hacen resonar el mismo mensaje: la
preeminencia, bajo la confusién general, de
una arquitectura despojada”™.

Los patrones de distribucién geografica
de los seres vivos forman parte de la arqui-
tectura del universo mencionada por Caillois,
El gran mérito del cladismo es haber desco-
rrido el velo que los ocultaba de nuestra
vista.
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