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PRESENTACION

La evolucidén es el progreso adaptativo de los seres vivos,
minGsculo pero inexorable, dirigido por la seleccidn naturals
y esta no es otra casa que la lucha por la subsistencia -y la
sobrevivencia de laos mas aptos.

Lo anterior es cierto, excepto si se toma en cuenta que la
evolucidn no necesariamente implica progreso, que la
adaptacion ni siquiera se puede definir, gque el cambio
evolutivo importante no parece ser mindsculo, que el proceso
no es necesariamente continuo, sino que ocurre "en paguetes®,
que la seleccidn natural no es la dnica fuerza importante en
la evolucidn, ¥ que la 'lucha por 1la subsistencia’ Yy la
’sobrevivencia de los mas aptos’ son frases mas cargadas de
ideologia que de rigor cientifico ]

En el presente trabajo pretendo mostrar algunos de los
problemas Qque estan siendo debatidos en el seno de la teoria
evolutiva darwinista, problemas que no ponen en duda ni
remotamente el hecho de la evolucion, sino que se refieren a
nuestra comprension de la forma en que esta ha procedido.

Este trabajo emana sobre todo del Seminarioco de Pol@émicas
Contemporaneas en la Teoria de la Evolucidn, que en la Fac.
de Ciencias de la UNAM he venido impartiendo desde hace
tiempo, bajo 1la coordinacion de Ken Oyama vy con 1a
colaboracion de Ana Maria Escalante, de gquienes he aprendido
mucho de lo que se de evolucian, Y quienes. me han brindado
una amplia solidaridad y colaboracién para la realizacidén de
este trabajo.

Para que mis ideas sobre la evolucion hayan 1llegadc al
estado en el que se encuentran, tambien han influido
fuertemente las discusiones y cursos con otros compaheros de
la Coordinacidn de Biolaogia Evolutiva de la Fac. de Ciencias,
particularmente con (Oscar Chavez Lanz y Carlos Fragoso
Gonzalez, asi como con otros companeros de la Facultad, entre
ellos Adolofo Olea Franco, Sergio Herndandez Verdugo vy Luis
Eguiarte Fruns.

Las ideas que subyacen en este trabajo estan muy basadas
en las publicaciones de Stephen Jay Gould, Niles Eldredge vy
Elizabeth Vrba, quienes consideran que para entender la
evolucidn es necesario partir de que es un problema complejo,
¥y que es necesario expandir la teor{fa de tal manera que se
tomen en cuenta procesos gque les ocurren a entidades
bioldgicas en una serie de niveles jerarquicamente ordenados



La cantidad de puntos gque se debaten en torno a 1a
evolucion es grande, y crece a saltos. Pretender abarcar
todos los puntos seria una utoplia. He excluido algunos puntos
fundamentales, sobre todo porgue mi concocimiento sobre ellas
es aun menor que el gque tengo sobre 1o que aquil escribo.
Algunos de los problemas importantes a los gque no 1les entro
son la sociobiologia (aungque parto de que no es sino una
ideologia)l, el de la teoria neutra de la evolucion molecular
(a 1la que considero correcta, y consistente con todo 1lo que
menciono en esta tesis), el neolamarckismo, etc.

Este trabajo pretende ser una contribucion en contra del
dogmatismo reinante en torno a la Sintesis Moderna de 1a
Teoria de 1a Evolucion, que permes la mayoria de 1os cursos
de biologia, desde 1la secundaria hasta el doctorado, Y
tambien muchos de los programas de investigacion en biologia.
En la medida que la ideologia y mitologia que emanan de 1la
teoria de la evolucion neo-darwinista rebasa los limites del
trabajo en biologia, influyendo en la concepcion cotidiana
que del mundo se hacen incluso los no-binlogos, espero poder
contribuir tambien en ese nivel a desarraigar el dogmatismo
existente.



INTRODUCCION.,

Algunos de los autores de este siglo que sin duda han jugado
un papel central en la conformacion del pensamiento evolutivo
actual, ¥y en quienes es posible ubicar el origen de gran
parte de los puntos que hoy se debaten, son Ronald A. Fisher,
Sewall Wright, Theodosius Dobzhansky, Jorge Gaylord Simpson y

Ernst Mayr. Con la intencion de presentar una breve
caracterizacidn de la Sintesis Moderna de la Teoria de la
Evolucion (19240- ), a continuacidn discuto algunas de las

concepciones de esos autores, tratando de entender qu&
pensaban de las entidades que intervienen en la evolucicdh
(los genes, los genotipos, los organismos, las poblaciones,
las especies); de los procesos que actdan, como la mutacidn,
la migracion, la seleccicdn natural, la deriva génica, la
formacion de especiesj tambien busco entznder como es que
esos auvtores interpretaban los patronez macroevolutivos a la
luz de sus propios planteamientos. For otro lado, pretendo
mostrar algunos elementos de 1las transformaciones que han
sufrido las ideas presentes 21 la Sintesis Moderna a lo largo
del tiempo.

Otros autores han sideo tambidn muy importantes en ese
periodo, como Chetverikov, Ford, Rensch, Haldane, Stebbins
etc. Sin embargo, la influencia de algunos de estos autores
se muestra sobre todo en algunas areas particulares (Ford en
la ecologia, Rensch en 1la paleontologia, Stebbins en plantas,
etc.), mientras que la influencia de los autores a los que me
referi mds arriba, Yy gue desarrollo a continuacidn, se
refiere, a mi modo de wver, al conjunto del pensamiento
evolutivo, y han sido influyentes en todas las areas.

Muchas de las ideas del presente capitulo estan influidas,
.0 bien son explicitamente propuestas por Stephen Jay Gould,
particularmente en su articulo The Hardening of the Modern
Synthesis (1983), o por Niles Eldredge en The Unfinished
Synthesis (19835), Yy por otras obras de esos autores. Tambien
tomo ideas de Waddington (12468), Provine (1983, 1986a),
Northon (1983) y sin duda de muchos otros.

LA TEORIA EVOLUTIVA DE R. A. FISHER.

-EUGENESIA. Fisher, antes que evolucionista o estadistico,
fue eugenesista (Norton, 1983 p 20-22) EI1 interes de 1los
eugenesistas era el perfeccionamiento de la humanidad
mediante el mejoramiento gengdtico. No creo que sea necesario
abundar aqui{ sobre el significado profundamente ideoldgico de
tales intenciones, basta apuntar que la eugenesia es pilar
del nacismo y otras practicas criminales. Segin Norton {op.
cit.), Fisher se convierte en evolucionista con el +fin de



desarrollar la eugenesia. Se prencup& por aquellos problemas
de la evolucidn relacionados con el mejoramiento, el
*perfeccionamiento® de una especie, 1a humana, Yy no le
preocupaban tanto otros problemas, como fuerzas evolutivas
que no provocaran "avance” o mejora, o el problema de 1la
especie; etc.

l.a eugenesia era defendida por Galton, Pearson, Weldon,
etc., todos seguidores de Darwin, no sadlo en cuanto a 1la
busqueda de la seleccidn natural como fuerza preponderante en
la evolucidon, sino tambien en cuanto a los intereses del
social-Darwinismo. Esos autores se autonombraban
biometristas, y trataban de mostrar que la variacidn continua
era heredable, y que era la materia sobre la . que podria
actuar la seleccidn natural. También estaban interesados en
mostrar la validez de 1a "ley de la herencia ancestral® 1a
cual establece gque ciertos rasgas, como la inteligencia, se
van ahadiendo generacidn tras generacidn. El1 desarrolleo del
Mendelismo vino a cuestionar fuertemente la validéz de las
suposiciones de los biowmetristas al proporcionar 1o que en un
principio se penso eran las bases de la discontinuidad de 1a
variacidtn heredable, a lo Bateson {eterno contrincante
ideoldgico de los biometristas). A partir de 1la segunda
dectada de este siglo, Fisher trato de wmwostrar, mediante un
tratamiento estadistico apegado al utilizado por los
actuarios, que la herencia HMendeliana (*particulada’) era
compatible con el Darwinismo. Muchos evolucionistas han
considerado gque esa fue una de las principales contribuciones
de Fisher al pensamiento evolutivo ({incluyenda a Sewall
Wright 1932, con quien polemizd durante el resto de su vida
acerca de temas centrales en 1la teoria de 1la evolucidn).
Otros autores, como Morgan, Chetverikov, Lin, etc. jugaron
tambien un papel importante en la sintesis entre Darwinismo vy
Mendelismo. -

FISHER Y EL TEOREMA FUNDAMENTAL DE LA SELECCION NATURAL.

En el libro de Fisher The Genetical Theory 0OFf Natural
Selection (publicado por primera vez en 1930 y en segunda
edicidn en 1938), parece confirmarse la tesis de Northon
(1983) de que lo que a Fisher le preocupaba era 11la +fuerza
evolutiva qQue provocara el perfeccionamiento de las especies,
particularmente la especie humana. Eso se confirma al leer lo
referente al capitulo de 1a seleccidn natural, y sobre todo
en el Teorema Fundamental de la Seleccidn Natural {p. 37):
“La tasa de incremento en adecuacidon de cualquier organismo
en cualquier momento es igual a su varianza genédtica en
adecuacidn en ese momento®. Fisher concluye de su tearema que
la adecuacion se perfecciona continuamente,. En la pag. 32
escribe: "...el mejoramiento bioldgico occurre hasta el final
de la existencia de las especies®, y en muchas otras partes



de su libro habla del 'incremento progresivo continuo de
todas las especies de organismos”.

Segun Fisher, el Teorema Fundamental wuestra que 1la
adecuacion de las poblaciones tiende a aumentar
indefinidamente, llegando al extremo de compararla con la
segunda ley de la termodinamica. En la pag 3% de su libro se
leet "El profesor Eddington ha hecho notar que ’*la ley de que
la entropia siempre crece...mantiene una posicidn suprema
entre las leyes de la naturaleza’, no es poco instructivo que
una ley tan similar mantenga la posicion suprema entre las
ciencias biologicas®

Es muy claro su interes por mostrar el papel "positivo®* de
la seleccidn natural, en una epoca en la que se 1le habia
relegado a &sta como un agente "purificador®” o en el mejor de
los casos "estabilizador®". El intento me parece muy valioso,
vy muy trascendente para el rescate del Darwinismo. Lo que no
es aceptable es que se pretenda reducir el conjunto de la
evolucion a ese mecanismo.

CRITICAS AL TEOREMA FUNDAMENTAL DE LA SELECCION NATURAL.

La critica inmediata al TFSN fue formulada por Sewall Wright
en su revision al libro de Fisher, aparecida en agosto de
1930 en el Journal of Heredity, ¥y reproducida " por Provine
(1986b p.349-356). La critica de Wright al libro de Fisher
‘puede resumirse en los siguientes puntos:

-El papel de 1la mutacion. Para Fisher, la mutacidn no juega
otro papel que el de la incorporacidn de variacicn mindscula
sobre la que la seleccidn natural actda. Para Wright, puede
ser importante otro tipo de wmutaciones, como las l1l1amadas
aberraciones cromosomicas y las poliploidias, que pueden
intervenir en la formacion de nuevas especies, con bases no
necesariamente adaptativas.

-El significada que le atribuye a la ‘'varianza gencetica en
adecuacion’. Para Fisher, lo que importa, segun se establece
en la misma p3gina en donde plantea su TFSN, es la suma de
las contribuciones individuales de todos los alelomorfos (
2pax; dtzZ (2pax)=Wdt, etc). Wright plantea que esto puede
ser cierto sdla en el caso de gque las relaciones del tipo de
la dominancia Yy la epistasis fueran completamente
inexistentes, eg decir, que en realidad el valor de
adecuacidn del genoma fuera aditivo y no interactivo, como 1lo
considera Wright. E1l sostiene que 1la pleiotropfia y 1la
epistasis tienen una gran importancia en la determinacion de
los fenotipos, por 1o que pohe enfasis en los organismos,
mientras gque Fisher atiende solo a los genes.

~-La tercera critica, sin duda la mas importante para Wright,
fue que *.e. a lo largo del libro, Fisher ignora el papel de
la endogamia como factor que lleva a 1la diferenciacian no



adaptativa de un grupo local..." (1930, p 350).
En una carta de Wright a Fisher, del 3 de febrero de 1931
(Pravine 1986 b, p 72), se lee algo que YyoO no puedo tomar
sino como un sarcasmo:

*...Crec que si el teorema de la pag 39 se hubiera
establecido con sus cualificaciones:’la tasa de incremento en
adecuacion de cualquier organismo en cualquier momento es
igual a su varianza gendtica en adecuacion en ese momento, -
excepto en la medida en que es afectada por 1la mutacion,
migracidn, cambio en el ambiente y efectos de muestreo...”.

Es interesante notar que las diferencias entre Wright vy
Fisher no se encuantran en el terreno cuantitativo, en donde
los modelos matematicos concuerdan plenamente sino en el
conceptual: Fisher es, desde un principio, panseleccionista,
mientras que Wright es en esa é&poca, mnas "pluralista®, en
cuanto a las fuerzas que considera importantes en la
evolucion (ver mias adelante).

Ademds de las criticas de Wright al TFSN, existen otras no
menos tajantes.

Waddington (1968 p 328) critica la nocidn de Que algo en
l1a evolucicgn incrementa de manera continua, como la entropfa
(podria ser la complejidad, la adecuacion, la adaptacidn, 1la
cantidad de energia involucrada en 1los procesos, etc). Yo
considero que la critica es muy valida, y gque mas que crecer
indefinidamente en adecuacion, las poblaciones mantienen
tasas de natalidad, sobrevivencia y reproduccidn dentro de
ciertos rangos wmads o menos permisivos. La adecuacion crece
indefinidamente s6lo en 1los wmodelos de seleccion natural
heredados de Fisher.

La hipotesis de la reina roja de Van Valen hace referencia
a este problema. Si la adecuacicdh de las especies creciera
con el tiempo, tendriamos que las especies gque han habitado
durante mas tiempo en-un ambiente que no se haya modificado
dr&sticamente, presentaran mayor adecuacidn que las mas
jdvenes, y como el desarrollo del TFSN esta referidao al
tiempo generacional, aquellas especies que tengan tiempos
generacionales cortos  aumentaran su adecuacian mas
rapidamente que otras con mayores tiempos generacionales. Por
supuesto ni 1o uno ni 1o otro tiene corroboracion empirica.

Otra critica importante de Wadington al TFSN se refiere a
la imposibilidad de asignar el valor de la adecuacidn: "Ni
siquiera la adecuacion de un fenotipo individual puede ser
representazZa mediante un coeficiente evaluado aisladamente;
para su representacidn, se requiere una matr{z, O una
distribucidn continua de valores, en la gque venga reflejada
tambien la variedad de medios en 1los que la ‘seleccidn pueda
tener lugar. Si 1o que queremos es asignar una "adecuacion® a
un genotipo individual y multigé€nico, habremos de incrementar
la dimensionalidad de la matriz de tal manera que pueda dar
cuenta tambien de los aspectos de la programacion



epigendtica, de los medios ambientales; ¥ si 1o que queremos
es emular a los neo-Darwinistas clasicos Thace referencia
explicita a Fisherl, Y hablar de <<aptitud de genes
individuales>>, tendrlamos que ampliar de nuevo la watriz
para incorporar las distintas combinaciones geneticas en las
que puede presentarse la poblacidn en cuestidn” (p 346).

Wadington duda gue cualguier proceso para la determinacian
del promedio para todas estas combinaciones, tal como el
propugnhado por Fisher para los genes, tenga alguna realidad
biolbgica.

Resumiendo, podemos afirmar Qque el TFSN ha sido
considerado erroheo, o al wmenos sumamente incompleto, por
muchos biologos evolucionistas, por: . ;
- ignhorar el papel de la endogamia, 1la mutacion, la migracion
y los efectos del wmuestreo.

- ignhorar las relaciones pleiotrdpicas, epistélicas y de
otrozs tipos existentes entre los genes.

- ignorar la heterogeneidad ambiental.

- ignorar el papel de los programas del desarrollo.

- exigir ‘tamahos poblacionales imposiblemente grandes
(cientos de millones de organismos reproductivos para cada
generacion)

- reducir la evolucidn a mindsculos cambios en las
frecuencias alglicas dirigidos por la seleccidn natural
- establecer que existe un incremento continuo en la

adecuacion.

REIVINDICACION DEL TEOREMA FUNDAMENTAL DE LA SELECCION
MATURAL POR EL NEO-DARWINISMO ORTODOXO.

No obstante las criticas que pesan sobre el TFSN, la
Sintesis Moderna de la Teoria de la Evolucicdn se nuclea en
torno a este. Algunos autores (Wilson y Bossert 19467,
Dobzansky et al 1977, etc) llevan el teorema incluso mads alla
de donde 1o dejo Fisher. Cambian la frace "la tasa de
incremento en adecuacion® por “la velocidad de 1a evolucidhn®
con 1o que hacen idehtico el incremento de 1la f{recuencia de
los genes por seleccicon natural con Evolucion. De hecho, tal
concepcidn es precisamente la de Fisher, para quien 1la
evolucidn no es sino ese cambio en las +Frecuencias por la
seleccion. Ese cambio es capHz, segun €1, de explicar todo en
la evolucion: la adaptacidn; la especiacidn, la sexualidad,
etc.

La ecologia de poblaciones también esta fundamentada en
ese pensamiento panseleccionista. Ford, McArthur, Pianka,

Emlen vy otros ecdlogos que pretenden aproximaciones
evolutivas a la ecologia, asumen sin reservas la validdz del
TFSN. Tambien 1la sociobiologia (autores como Wilson b4

Dawkins) aplica las ensefianzas de Fisher al pie de la 1letra,
en la nueva versidn del social-Darwinismo y la eugenesia.



FISHER Y LA ADAPTACION.

En su apartado "La naturaleza de la adaptacidﬁ'
(p.41-44) ,Fisher considera a la adaptacidon como una relacion
de naturaleza abstracta que emana como una consecuencia del
incremento progresivo de 1la adecuacidn de cada especie de
organismos. Para evaluar su concepto "perfeccionista® de 1a
adaptacion, la siguiente frase puede resultar ilustrativa:
"se puede considerar que un organismo esta adaptado sdlo en
l1a medida en que podamos imaginar un ensamble de situaciones
ligeramente diferentes, o ambientes, a los que el animal
estuviera menos bien adaptado®". En cuanto a su concepcidn
sumamente gradualista de la evolucion, desarrolla la idea de
que una modificacion muy pequena tiene mas probabilidades de
ser adaptativa, de que estas probabilidades decrecen con el
incremento en tamano de la modificacidn. Nunca dice como se
puede wmwedir 1a adaptacion, aunque la relaciona con el
incremento en adecuacion. Compara la winuciosidad de la
adaptacion con un instrumento de precisidn, un microscopio.
Cualquier modificacidn grande tendra una probabilidad muy
pequeha de mejorar el enfoque, mientras que con una
alteracidn mindscula, la probablilidad de mejorarlo sSera
mayor. Agqui, y en el resto del libro, se muestra a Fisher
como un gradualista extremo. .

EL CONCEPTO DE FISHER ACERCA DE LA ESPECIE.

En el mismo libro, Fisher se refiere a las especies solo
como aquellos grupos que presentan reproduccidn sexual, Y
cansidera tambidén que esta .les proporciona algdn tipo de
ventaja a los organismos que la utilizan. Afirma (p. 1335) que
en los organismos con reproduccidn asexual no existe un
enlazamiento por el intercamibo constante de germoplasma. En
e€sta y-en otras ideas, Fisher parece ver a las especies como
entidades cohesivas. _ ’

" Concibe a la seleccicen natural actuando sobre los genes
como la responsable de que existan especies:

Primero afirma "la reproduccidn sexual... es el desarrollo
de algin beneficio especial de 1los organismos que la
enmplean” (p 133), y en la pag 137! "un organismo sexual con
sdlo dos genes tendra una ventaja manifiesta sobre su
competidor asexual, no necesariamente por un . beneficio
derivado de la union sexual, sino por una duplicacidn de la
tasa a la que puede responder a 1la seleccidn natural®. Si
tomamaos en cuenta que Fisher busca en todo wmomento el
'*progreso’ evolutivo, podemos imaginar como responderia a la
pregunta ;Por qué prevalece el sexo?! porque laos organismos
que 1o presentan responden mas r3pidamente a la seleccidn
natural. ]

Pese a que considera que las especies pueden mantener



polimorfismos balanceados (p. 40-41), a la vez considera que
la selecciaon natural eliminara a cualquier variante gue no
sea la dptima. En este sentido, consecuentemente con la
hipdtesis clés:ca, Fisher afirma: ' en la gran mayoria de_ los
loci la condicidn normal es la de la uniformidad genétlca (p
137). La especie serfa esencialmente homogenea, v la
homogeneidad estaria mantenida por la seleccicgn natural y por
las relaciones de ancestria-descendencia. Mas aun, la especie
seria una entidad cohesiva:"La manera intima en que el
conjunto de individuos de una especie se mantienen enlazados
mediante la reproduccidn sexual ha sido ignorada por algunos
avtores” (p 138), vy pasando al origen de la especie dice:
"Las estrechas ataduras gendticas gue mantienen a la especie
unida en un solo cuerpo trae consigo el problema de la
fisian® (p 139). Considera que la linea de fision
normalmente se establece por barreras geograficas, en daonde
cada porcidn evolucionaria por seleccidn natural, hasta
alcanzar el rango de especies diferentes. Buscando entre las
causas de la inestabilidad que pudieran promover la fisiaon
sin barreras geograficas, insiste nuevamente en la
cohesividad de 1las especies: "cualquier heterogeneidad
ambiental gque requiera adaptaciones especiales... e;ercera
sabre el poder cohesivo de la especie un cierto estres?® (p
140). ‘

El concepto que tiene Fisher de las especies parece
apegarse a lo gue Eldredge (1985) ha llamada una "ontologia
variable", ya gue se ubica a la especie como wuwuna entidad
discreta cuando se le compara con aotras en un tiempo dado,
pero como un continuo inasequible cuando se trata de
delimitarla en el tiempo.

En cuanto a su idea de la macroevolucidn, ni siquiera se
la plantea, me parece a mi evidente que Fisher no ve otra
cosa que no sea el cambio 1ntrapoblac10nal, y de esta manera
explicaria el surgxmxento de familias y drdenes, etc.

i.a concepcidn evolutiva de Fisher, resumida en su Teorema
Fundamental, considera al conjunto de la evolucidn coma el
cambio mindsculo ¥y lento de las frecuencias alédlicas en las
poblaciones por. seleccidn natural. Parece que Fisher no
sufrio’ un *endurecimiento’: va era duro desde el principio.

SEWALL WRIGHT Y LA BIOLOGIA EVOLUTIVA.

Nacido en 1889, siete ahos despues de la muerte de Darwin,
Sewall Wright se ha mantenideo publicando articules vy libras
de genética y evolucidn de manera ininterrumpida desde 1912,
Me parece a mi que hasta hoy no ha dejado de pensar en la
forma en gue evolucionan las especies, ¥y no ha dejado de
influir de manera determinante en el pensamiento evolutivo.
Algunos autores (Waddington 19268, entre otros) consideran gue
Wright ne influyo’ muche en la forma de pensar de los



neo-Darwinistas, sobre todo por la sofisticacion matematica

de sus trabajos, y tal vez tambien por su 'pluralismo’, En
cambio, Provine (19846 a) considera que la influencia de
Wright ha sido decisiva desde un un principio en la

conformacicn de la teoria evolutiva desde la decada de 1930,
particularmente en la etapa temprana de la Sintesis Moderna
de 1la Teorfa de 1la Evolucion. Me parece a mi que el
*endurecimiento® de la Sintesis, del gue habla Gould {1983),
tuvo que ver con un abandono paulatino de las ideas de Wright
a cambio del fortalecimiento del panseleccionismo de Fisher y
Haldane. El mismo Wright, segin veremos, sufrid este proceso
de ’*endurecimiento’ en torno al panseleccionismo.

Provine publico en 1986, una compilacidn de artfculos vy
una biografia muy completa de Sewall Wright. Ambos son
documentos de gran valor al tratar de entender el pensamiento
evolutivo de nuestro siglo.

LA TEORIA EVOLUTIVA DE S. WRIGHT EN LA PRIMERA PARTE DE LA
DECADA DE 1230.

Sewall Wright escribio el primer trabajo en el que
plantean plenamenete sus ideas sobre la evolucidn en 1925
{antes se habia dedicado a la gendtica). La versidn extensa y
corregida de este trabajo se publicd en 1931, en la revista
Genetics con el nombre "Evolution in Mendelian Populations®.
Un aho antes habia publicado su critica al 1libro de Fisher
*The genetical Theory of Natural Selection®, Yy en 1932
publica el articulo gue Provine (1986 a) ha considerado el
articulo mas influyente de Wright: "The Roles of Mutation,
Inbreeding, Crossbreeding and selection in Evoalution®,
presentado en el sexto congreso internacional de genetica.
En estos trabajos, Wright expone una visidn de 1la evolucidn
que se ha considerado mas pluralista, con respecto a la
versich sumamente apegada a la seleccidn natural que presento
Fisher en aquella epoca. Veambs a que nos referimos con ‘una
visian pluralista’. ’

En primer lugar, como ha sehalado Waddington (1268), S.
Wright supera una simplificacidn drdstica asumida por Fisher
vy Haldane: que los genes actdan de manera aditiva. Wright
pone mucho enfasis en el hecho de que las interacciones
epistaticas y las relaciones entre 1los alelomorfos de un
locus jueganh un papel fundamental en la evalucidn. Wright se
da cuenta de que los modelos desarrollados tanto por Fisher,
como por Haldane y por €1 mismo, sdlo son aplicables a pares
de alelos, y la mayoria de los modelos se refieren a un solo
locus.

En segundo lugar, Wright pone muchisima atencicoh al efecto
que tiene el hecho de gque las poblaciones en 1la naturaleza no
sean 'poblaciones infinitas’® {como asume el TFSN), sino que
puedan ser mucho m3s reducidas de 1o que un naturalista



pudiera suponer. Las desviaciones que sufren las frecuencias
al€licas esperadasbajo los modelos de seleccidn natural,
debidas a ’errores de muestreo’, cuando las poblaciones son
pequenas, pueden llevar a la fijacidn de alelos en una manera
no adaptativa. Wright afirma que si la tasa de mutacidn (u) vy
de seleccion (s) san menores a 1/74n, la deriva azarosa
(deriva genética),lllevaré a la fijacidn de un alelomorfao,
sin que la seleccion natural juegue un papel importante.
Tambieén considera que la mayoria de las poblaciones tiene
tamanos mucho menores a los supuestos por Fisher.

En las formulaciones de Wright; la endogamia interviene de
manera muy importante en 1a evolucion. Fue precisamente
Wright quien desarrollo los ’coeficientes de endogamia’, vy
ademas estudio” de wmanera muy detallada el efecto de la
endogamia en cobayos, ganado y en ratones.

La mutacion y la migracidn juegan también un papel
importante para Wright, a diferencia de lo que ocurre con el
planteamiento de Fisher. A todo esto nos referimos cuando
hablamos de ’una visidn mas pluralista’. La mayor parte de
las ideas de Wright se resumen en su Topografia Adaptativa vy
en su Teoria Evolutiva de Equilibrios Intermitentes
(Shiffting Balance Theory of Evolution).

TOPOGRAFIA ADAPTATIVA DE S. WRIGHT. » .

Tratando de plantear una aproximacion que no solo
considerara a los genes, sino a sus interacciones, Wright
propuso la siguiente situacion hipotdtica:

Parte de que en general wuna combinacidon dptima sera
siempre cercana a la media del caridcter. Asume, para el
ejemplo, que hay cuatro loci semidominantesequivalentes. En
géste caso habra seis picos: ABcd, AbCd, AbcD, aBCd, aBcDh,
abCh. '

Como cada una de estas combinaciones representa una media,
y estad asumiendo que el optimo sera cercano a la media, cada
una de estas combinaciones constituira un pico, ¥y una o dos
‘sustituciones dar{an comwmbinaciones en los wvalles de su
topografia adaptativaj; es decir, cada pico estaria separado
de los otros por un valle de baja adecuacioh. Esta suposiciaon
presenta una geometria muy regular, en donde cada uno de los
picos serfa igual a los otros, y 1o mismo para los valles.

Posteriormente considera la posibilidad de ligeros efectos
pleiotrdpicos que provocaran ventaja de algunas de las
condiciones mencionadas, de tal forma que la combinacidn AB
resultara favorable respecto a otras combinaciones. Donde
solo hubiera A o s8lo hubiera B (cuatro combinaciones)
tendr{amos picos de menor altura que AB; donde no hubiera ni
A ni B,pero se mantuviera la condici@n mencionada de .ventaja
de la media, tendriamos otro pico, pero de menaor altura que
los anteriores (CD) . Una vez Mmas, las combinaciones
intermedias entre estos picos serfan valle. En este modelo,



se considera la interaccidn pleitrdpica entre varios loci, lo

cual lo distingue de la aproximacidn fisheriana. (Fig. 1)
Vemos que para ascender a un pico de wmayor adecuacion es

necesario avanzar en contra de la seleccidn natural. (Fig. 2)

Resumiendo, 1a topografia adaptativa de Wright, tal como
l1a presento” en 19231 y 1932 (Fig. 3), considera al conjunto de
combinaciones gendticas posibles en una poblacion graficadas
con respecto a su valor adaptativo. Un pico en la superficie
seria la adecuacidn de un fenotipo particular. Cada pico
estaria separadc por un valle, y como algunas combinaciones
serian mas favorables que otras, los picos variarian en
cuanto a su altura. La seleccion natural tenderia a guiar a
las poblaciones al pico adaptativo mwmas inmediato, y la
poblacion se mantendria ahi, a menos de que surgiera una
mutacion favorable, en cuyo caso el wmismo pico incrementaria
un poco en altura. Desde este punto de vista, la seleccion
natural seria incapaz de lograr que una especie cambiara de
un pico adaptative a otro; incluso si este otro Ffuera de
mayor adecuaciadn, ya que la seleccidon natural impediria que
se viajara por un valle de baja adecuacidn para poder
aproximarse a otro pico. Para enfrentar este problema, que
Wright considera *El problema de la evolucion?®, plantea su
modelo de equilibrios intermitentes. .

El. PROCESO DE EQUILIBRIOS INTERMITENTES

Prapuesto por Wright (1931,1932) se diferencfa de 1o
planteado entonces por Fisher (1229) vy Haldane (1924,1931)
fundamentalmente en que la especie no es considerada
panmitica, sino dividida en numerosas poblaciones locales
~demos- entre las cuales la migracidnh es lo suficientemente
reducida de tal manera que se permite una marcada
diferenciacion, pero no tanto gque impida la difusidn de una
combinacidn superior de genes. ta diferenciacidn que se
produce en estas condiciones depende en gran medida "de
efectos de procesos azarosos.

As{, las unidades bdsicas importantes del proceso
evalutivo no serian las poblaciones mendelianas de
apareamiento azaroso,; sino las poblaciones subdivididas, los
demos, caracterizados por un tamaho efective limitado y una
tasa de migracioh pequefia. Tal sistema poblacional presenta
las condiciones para el mantenimiento de una diversidad
gendtica maxima.

En el modelo de los equilibrios intermitentes se asume que
la evolucion esta’ basada de manera importante en l1a
variabilidad cuantitativa de varios miles de loci
hetercalédlicos, con respecto a los gque hay dos o tres alelos
*1{deres”, que difieren ligeramente en su valor selectivo en
cada poblacicn local,’y que se mantienen en equéilibrio por

{ .
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varios mecanismos (mutacidn, migracion, endogamia) poniendo
atencicn particular en el flujo de genes desde Yy hacia
localidades en donde pueden tener ventajas selectivas
diferentes. Si dos alelos ocasionalmente llegan a presentar
un efecto interactivo favorable, Yy derivan simultaneamente
hasta alcanzar frecuencias suficientemente altas, su efecto
interactivo supera a los efectos negativos que emanan de su
presencia por separado. Despuéds de este proceso de incremento
azaroso hasta un nivel significativo, la seleccion natural
podrad actuar aumentando su frecuencia hasta la fijacion. Esto
seria seguido por una difusion a toda 1la porcidh de 1la
especie en donde &sta combinacidn fuera favorable. Aqui
encontramos el elemento de cambio originalmente no
adaptativoe, y tambié&n el papel de las interacciones gen€ticas
en el proceso de alcanzar combinaciones superiores. Notemos
que en este planteamiento de Wright, 1os dos alelos supuestos
no aumentan originalwmente su frecuencia por el papel de 1la
seleccion natural, ya que &€sta actuaria en contra porgque en
las frecuencias bajas estos alelos na se encontrarian Yy no
formarian la combinacion <favorable. E1 incremento de su
frecuencia debe llevarse a cabo por deriva {(drift), y una vez
que por este mecanismo no selectivo se alcanza una frecuencia
suficientemente alta como para que se formen los pares
adecuados en suficiente cantidad, en ese momento, ¥y no antes,
la seleccion natural favorecerad a los alelas por sSu
interaccidn, difundiéndose a otras poblaciones.

El proceso de equilibrios intermitentes se resume en tres
fases: deriva genédtica, seleccidn intradémica (seleccidn en
masa) vy seleccidn interdémica. En la primera fase, la
endogamia ¥ la fijacidn no adaptativa de combinaciones de
alelos en cada demo es crucial. En la segunda, la seleccioh
natural favorece agquellas combinaciones ventajosas gque hayan
alcanzado una frecuencia a la que puedan ser seleccionadas.
En la tercera fase, algunos demos alcanzan adecuaciones
mayores que otros, ¥y ya sea que iiepueblen zonas en donde
otros demos se extinguieron, 0 que los ?invadan® y las
combinaciones favorables sustituyan a la original, en ambos
casos se da un €xito diferencial de algunos demos respecto a
otros. Con €sta tercera fase, Wright plantea explicitamente
que la seleccidn natural tiene la capacidad de operar sobre
entidades superiores a los arganismos (en este caso, los
demos). Una de las representaciones graficas de Wright wmas
caonocidas es su famosa figura del panorama de combinaciones
gehicas, en la gque se presentan seis posibilidades diferentes
de interacciones entre tama%o pablacional, seleccion natural,
tasa de mutacion y de wmigracion (Fig. 4).

La 19 4a representa una paoblacidn grande, panm{tica; en

donde la tasa de mutacion es grande respecto a 1la seleccion
natural. La mutacidn puede provacar que aumente la
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variabilidad, pero la adecuacidn no aumentard a menos de que
una nueva mutacidn, favorable, incrementara 1l1a altura del
pico. Wright (op cit) considera que e€ste no es un mecanismo
evolutivo importante, aungue cuestiona 1a generalidad del
1ncremento permanente de 1la adecuacion respecto a la varianza
gendtica. La fig. 4b tambign asume una poblacidn grande,
aunque aqu{ la seleccidn es importante, mientras que la tasa
de mutacion es menor. Es el modelo que wejor se ajusta al
TFSN de Fisher. La seleccidn natural tenderd a mantener a la
poblacich en ese pico, independientemente de que, otros picos
vecinos pudieran ser m3s favorables. La variacion gendtica es
poca y se reduce paulatinamente, por lo gque no se pueden
"probar® nuevas combinaciones que pudieran resultar
favorables.

La fig. 4c representa un cambio en el ambiente. Este
modelo se corresponde a la idea de rexna roja’ (seguimiento
ambiental). Los alelos en la poblac1on cambian como respuesta
a la seleccidgn natural, pero no se incrementa la adecuaciodn,
sino que se mantiene aproximadamente constante. Esta seria la
forma de la evolucian fildtica.

La fig.. 4d muestra el efecto de una intensa endogamia de
un tamafio pablacional sumamente pequeho: lleva a la +fijacidn
de alelos en casi todos los loci de una manera independiente
de la adaptaciodn, y se llega generalmente a -la extincioh.
Wright hace explicito que la deriva génica actuando sola es
incapaz de provocar evoluciaon.

En la fig. 4e la endogamia no es tan estricta. La
poblacidn no se encuentra restringida a un picao adaptativo
sino que “vaga® en el entorno, en el sentido de que se
presentan combinaciones geneticas diferentes a las
representadas en el pico. Este mecanismo eventualmente puede
llevar a la fijacion de_una combinacidn mas favorable, pero

este proceso, segun Wrxght, es demasiado lento como para ser
importante,

Veamns por Gltimo l1a fig. 4f. Esta representa ei modelo de
equilibrios intermitentes. " Es wuna especie subdividida en
numerosas razas locales (demos). Dentro de cada demo hay
endogamia, hay un tamano poblacional y tasas de mutacidn,
seleccidn vy m:grac:on medxanas. Las combinaciones de genes en
cada unao de esoas demos var{a continuamente en una formwma no
adaptativa. Se verifica lo que Wright l1lama un mecanismo de
"prueba y error®. Las nuevas combinaciones, favorables en
algurnos demos, pueden conferirle a €stos una mayor
sobrevivencia que la de otros, y dado que hay migracidn puede
generalizarse a la especie una nueva combinacidn. Este es,
segin Wright, el mecanismo mas probable mediante el cual 1la
especie puede continuamente encontrar su camino de picos mas
bajos a picos mas altos en la topografia adaptativa. Dice:
"Para que esto pueda ocurrir, debe haber algin mecanismo de
prueba y error, a gran escala, mediante el que la especie
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pueda explorar las regiones circundantes a la pequena porcidn
de campo que ocupa. Para evolucionar, la especie no debe
estar bajo estricto control de la seleccidn natural®”.
{Wright, 1932, pags. 358-359).

En el mismo modelao de equilibrios intermitentes de S.
Wright, se esboza su concepto del papel de 1la adaptacion en
la evolucion: gran parte del cambio evolutivo s8lo puede
llevarse a cabo cuando intervienen wmecanismos no adaptativos.

SEWAL WRIGHT Y LA ESPECIACION

En l1os primeros anhos de la década de 1los 30's, Wright
extendia su modelo para explicar el origen de las especies,
con bases no adaptativas. El articulo de 1932 que hemos
estado citando concluye asi:

*E]l curso de la evolucidn en el campo general [en su
topografia adaptatival, no esta’contraolado por 1la direccioh
de la mutacicon y tampoco de manera directa por la seleccidn
natural, excepto en condiciones cambiantes, sino mediante un
mecanismo de prueba y error, consistente en diferenciacion
fuertemente no adaptativa de razas locales (debidas a
endogamia balanceada mediante entrecruzamiento ocasionall b4
una determinacidn de tendencia de gran escala por seleccian
interdémica. El rompimiento de la especie en dos depende de
efectos de un aislamiento mas completo, frecuentemente hecho
permanente por la acumulacioh de aberraciones cromosomicas,
usualmente del tipo balanceado. Estudios de 1las especies
naturales indican que 1las condiciones para tal proceso
evolutivo estan frecuentemente presented.(Wright 1932 p. 386)

Hay un clmulo de formulaciones en donde se muestra que
Wright, en sus primeros anos de evolucionista, pensaba que la
especiacidn no era un fendmeno Unicamente de 1la seleccidn
natural, sino que la deriva génica jugaba un papel
fundamental:l

... el aislamiento completo origina a una nueva especie
que difiere fundamentalmente en respectos no adaptativos... *®
(1231, p. 138) vy ,

"El aislamiento completo de una porcion de una especie
puede resultar relativamente rapido en diferenciacian
espec{fica no necesariamente adaptativa®. (1932, p. 363).

Afirmaciones parecidas aparecen a todo lo largo en su
trabajo de esa €poca. Sin embargo, en libros y articulos
recientes (1968-1978; 198135 1982), Wright ha dejadao de 1lado
esas formulaciones no adaptativas y las ha cambiado por una
visidn wds concordante con la sintesis maderna. Aun as{, 1la
suya no deja de ser una visidn sumamente original y creo que
mucho mas completa que las versiones mas ortodoxas.

LA SINTESIS MODERNA: DOBZHANSKY Y LA GENETICA
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Dobzhansky, en su libro de 1937, Genetics and ¢the origin
of species, plantea que hay dos hechos que la teor{a
evolutiva pretende explicar: la diversidad del mundo viva, Y
la discontinuidad entre 1las especies. En 1los primeros
cap{tulos establece cuales son las bases gendticas de ¢&sta
diversidad, consecuentemente con una blisqueda de explicar el
conjunto de la evolucidn en terminos geneticos, incluso en un
tiempo en &1 que la naturaleza de los genes era conocxda sdlo
de forma muy rudimentaria (Dobzhansky definio en esa €poca a
los genes como entidades particuladas -atomisticas- de
estructura Yy composicidn desconocidas, que  radican en
arreglos lineales de los cromosomas).

A partir de la argumentacidn de sus primeros capitulos,
las diferencias gen€ticas sustentan 1las diferencias entre
organismos, poblaciones, especies, Y asi, de manera
ascendente, hasta los fila. Dobzhansky concibe la diversidad
como esencialmente continua.

Sin embargo no deja de reconocer que hay discontinuidades,

ubicando dos fuentes! la naturaleza particulada de los genes
vy las mutaciones, y 1os mecanismos de aislamiento. Ambas
fuentes pertenecen plenamente al campo de la gen€tica, 1o
cual resulta consistente con sus afirmaciones en torno a la
evolucion en su conjunto: "Dado que la evolucidn es un cambio
en la composicidn gendtica de las poblaciones, los mecanismos
de la evolucicon son asunto de la genctica de poblaciones® b4
*La evolucion es, esencialmente, una modificacidn del
equilibrio de Hardy y Weinberg® (1937).
* Un problema central que preocupa a Dobzhansky es el
mecanismo mediante el gque una combinacidn armoniosa de genes
puede transformarse en otra a traves de combinaciones no
armoniosas intermedias. Este_ planteamiento refleja una
herencia directa del modelo de equilibrios intermitentes y de
la imagen de topagra+t{a adaptativa de Wright, v
consecuentemente con €1, aftirma que de las diversas
combinaciones de fuerzas evolutivas, la propuesta par Wright
como "diferenciacidn en numerosas colonias semxalsladas, es
la condicidn mas favorable para l1a evolucidn progresiva...®
(1937) Fig. 4¢f.

Extrapolando estas ideas al origen de las discontinuidades
evolutivas entre las especies, Dobzhansky se da cuenta de que
el origen de los mecanismos de aislamiento reproductivo no es
explicable mediante la seleccion natural, sino Qque es un
subproducto, en donde el mecanismo de balance de fuerzas de
S. Wright juega un papel fundamental. La idea de que la
endogamia y 1a deriva genetica actlan en el estableciemiento
del aislamientn, Y qQue nao es directamente la seleccian
natural la que lo provoca, contradice la idea fisheriana de
que la seleccidn natural es la fuerza directa y originalmente
responsable del cambio evolutivo, en particular 1la idea de
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gque el aislamiento reproductivo en sl mismo es ventajoso para
las especies (al impedir que se forme un conjunto inmenso de
combinaciones de baja adecuacidn).

Es por esto que Dobzhansky (1937) busca acomodar la
seleccion natural al mecanismo originario de las especies, si
bien reconoce que el origen del aislamiento no es sino un
subproducto (o "efecto™); vy as{ desarrolla la llamada "teoria
del refuerzo® (similar al efecto de Wallace), para argumentar
que el aislamiento reproductivo, una vez iniciado como
subproducto, se refuerza por la seleccidn natural actuando
directamente en contra de los hibridoz de baja adecuacidn.’
Con esa teoria del refuerzo {simpatria secundaria) se
pretende rescatar el papel de la seleccicn natural en el
origen de las especies, ¥y consolidar el argumento de que el
aislamiento reproductive es una ventaja selectiva al impedir
que se {formen combinaciones poco armoniosas.

No obstante gue el planteamiento de 1937 es pluralista en
cuanto a las fuerzas que actlan, en cuanto a las entidades Yy
en cuanto a los mecanismos involucrados; y es muy apegado a
los trabajos previos de Wright, en la segunda edicioh de
Genetics and the origin of species, (1941), se abandonan
muchos de los planteamientos mwmds abiertos y plurales. Se
reduce mucho el significado que se le atribuye a la deriva
genetica vy a las poblaciones estructuradas en demos. Se
fortalece 1la concepcidn de que la seleccidn natural es la
fuerza cuasi omnipotente e incluso se abandona la nocidn de
que los mecanismos de aislamiento son, en su origen,
subproductos de 1la fisiologia de 1las poblaciones, tendiendo
ahora a afirmar que el aislamiento es en si mismo originado
por seleccioh natural (Ideas resaltadas por Gould, 183, Y
por Eldredge, 1985). ] :

Es posible gque este endurecimiento_de l1a teoria en torno a
la seleccidn natural, y a costa de un enfoque wds rico, se
haya debido, entre otras cosas, a la publicacion del trabajo
del Goldschmidt The material basis of evolution, (1240C), que
constituia un franco desafio a 1la ortodoxia naciente. Un
endurecimiento similar observamos en el trabajo de Simpsan

(1953), y en general, en los trabajos posteriores de la
sintesis.

L.A SINTESIS MODERNMNA: MAYR Y LA SISTEMATICA

En cuanto a las contribuciones que los sistemdticos
hicieron a la sintesis moderna, Mayr afirma (1980)Yque deben
considerarse ios siguientes elementos:

El pensamiento poblacional (presente va en Darwin)jy el
énfasis en la inmensa variabilidad de las poblacioness la
gradualidad de la evolucidnj la observacidn de la naturaleza
gendtica de la variacidn gradualj la idea de la especiacidh
geografica ¥y todo el componente de la variacidn geograficas
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la constatacidn de la naturaleza adaptativa de l1a wvariacion
observadaj la importancia de la seleccidn natural en las
poblaciones naturales y la afirmacion de que los fenomenos
macroevolutivos son explicables en términos de la evolucidn
gradual.

En realidad todos estos elementos no son sino
suposiciones, la mayor parte correspondientes a la genetica,
v gque habfian sido ya planteadas por Darwin vy por genetistas
como Wright y Dobzhansky.

El problema de la especie es central en la obra de Mayr.
En 1942 en Systematics and the origin of species, en 1963 en
Animal species and evolution, y en 1970 en Population species
and evolution, en todos, inicia el libro con un capitulo
dedicado a erradicar el pensamiento tipnloéico de los
taxchomaos y reivindicar el pensamiento poblacional. Califica
de idealista a todo aguel que considere que la especie tiene
una esencia diferente a 1la emanada de 1a variacion
poblacional. Me parece a mi que esto estd muy enfocado en
cantra de Goldschmidt, para quien la variacidn poblacional no
canstituye la base de la diferencia entre las especies. Mayr
afirma que la esencia de las especies es su naturaleza
variable, e inmediatamente despues se preocupa por el origen
de las especies, desechando en 1los hechos cualquier otra
posibilidad de especiacion gque no sea 1la alopatrica. Mayr
trata de convencernos de que las diferencias fenotipicas
intraespecificas son de la wmisma naturaleza, de hecho son 1o
que constituyen, las diferencias entre las especies en un
suave continuo.

Sin embargo, se da’ cuenta de que la variacion
intrapoblacional es continua, y la variacién interespecifica
es discontinua. As{ mismo, se da cuenta de que 1la seleccion
natural actuando sobre la variacidh intrapoblacional no es
capaz de explicar las discontinuidades entre las especies. Al
igual que ~ Wright, propone un mecanisme no adaptativo
para el origen'de la especie. Introduce desde su posicich de
sistematico e! concepto de l1a especiacidn por aislamiento
geografico, en el que el efecto del fundador (efecto de
nimeros poblacionales pequehos Yy endogamia, indirectamente
heredado de Wright), juega un papel importante. Una vez mas,
un evento de tal importancia como el origen de una nueva
especie, tiene su origen en un fenomeno necesaria Y
explicitamente no selectivo.

Entonces Mayr, por un lado, estad tratando de mostrar que
la variacion existe, que es adaptativa, que la wvariacioh
intraespecifica es de 1a misma naturaleza y cardcter que la
interespecifica. Ve asi a las especies como efimeras
colecciones de organismos entre la poblacion Yy los géneros.
Pero se da cuenta de gque e€sta extrapolacidn gradual de la
variacion es en s{ un ataque a la cohesividad de la especie.
Su concepcidn de discontinuidad espacial entre especies, de
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delimitacidn, su reconocimiento de las -discontinuidades, 1lo
llevan a retomar el término de Goldschmidt: "Brechas sin
puentes”, ¥ a desarrollar adn mas su concepto de cohesividad
de la especie, de armonia de los genotipos, etc.,

Llega a la conclusidan de que la seleccidn natural promueve
la NO especiacidn, siendo el aislamiento geografico guien s{
la. promueve. Esto no muestra que las diferencias entre las
especies sean el pretendido cambio suvuave Yy continuo que
explica la variacidn intrapoblacional, sino precisamente lo
contrario.

En esta contradiccidn se muestra la "ontologia variable”™
de las especies, que sehala Eldredge (19835) respecto a 1la
sintesis moderna: por un lado se ve ' a 1la especie como una
entidad concreta, cuyo sistema reproductivo le da’
cohesividad; por el otro lado se le muestra como un continuo
de organismos cambiantes, sin poder aislarla en el tiempo,
sin +fronteras, con una delimitacidn temporal meramente
arbitraria. Esta ambigiedad, sefialada en 1944 por Simpson, ho.
puede ser resuelta por un planteamiento gue ve a la evolucidn
en su conjunto como el cambio selectivo de 1las frecuencias .
gehicas en las poblaciones. Desde este punto de vista, 1a
especie nao tiene una existencia real, una ontolagiaj; no tiene
propiedades emergentes, sino gue se le concibe como una clase
arbitraria.

Respecto a la concepcidn mayriana de la macroevolucifn, es
interesante su cita de 1980, en la que pretende explicar en
terminos muy generales en que consiste la sintesis evolutiva:

"El término ’sintesis evolutiva’ fue introducido por
Julian Huxley en‘Evolucidn: La Sintesis Moderna’ (1942), para
designar la aceptacidn general de dos conclusiones: la
evolucion gradual puede ser explicada en términos de pequefos
cambios geneticos {"mutaciones®) Yy recombinacidn, vy el
ordenamiento de esta variacion por seleccidn naturalj vy los
fenGmenos evolutivos observados, particularmente los procesos
de especiacidn y de macroevelucion, pueden ser explicados en
una manera que es consistente con los mecanismos geneticos
conocidos. "

Esta formulacich general "consistente con los wmecanismos
genéticos conocidos" siempre puede ser cierta. En cualqgquier
momento, en caso de gue algunos mecanismos gendticos no
mendelianos, como los propuestas paor Dover (1982) o por
Altukhov (1982, 1985) (ver capitulos siguientes), tuvieran
corroboracidn como mecanismos evolutivas importantes, Mayr
nos podria decir: "Es consistente con los mecanismos
geng€ticos conocidos, joven, incluse esos..”. Sin embargo,
cuando Mavyr cita a Rensh y a Dobzhansky explicitamente sobre
"los mecanismos genéticos conocidos que deprivan a la
macroevolucian de gran parte de su antiguo velo”,
encontramos:

t.a pequehez y frecuencia de las mutaciones; el efecto
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pleiotrodpico de los genes}) la epistasiss la reversibilidad de

l1a mwmutacion; el creciemiento de organos vy estructuras
individuales como funcidn del crecimiento de todo el
organismoj el aislamiento geografico, el tamaho de la

poblacidn ¥y los accidentes de muestreos 1a seleccidn como
factor evolutivo preponderante.

De aquf{ se desprende toda su concepcion de la
macroevolucion, su extrapolacidn de los wmecanismos genéticos
de cambio intrapoblacional a la evolucion en su conjunto. Asf{
entiende vy explica Mayr las "tendencias evolutivas”, la
evolucidn paralela, convergente, el origen de 1los taxa de
categoria superior (ordenes, clases); 1la extincian, la
especializacidn, etc.,

Mayr concluye su libro en 1942 diciendo: "E1l origen de
nuevos taxa no €s sino la extrapolacidn de la especiacidnj;
todos los procesos y fendmenos macroevolutivos y el origen de
categorias superiores, puede ser trazado hasta 1la variacian
intraespecifica, aln cuando los primeros pasos de tal proceso
sean usualmente mindsculos®.

En esta generalizacidn vemos, ademds, una vez mas, que la
especie tiene un significado contradictorio, cuando la
integra a la evolucidn en conjunto. Habla del  papel" de la
especiacidn en la macroevolucidn, y a la vez la reduce a la
variacidn intraespecifica "por mindscula que &sta sea”.

LA SINTESIS MODERNA: SIMPSON Y LA PALEONTOLOGIA

Otro de los auvtores considerado parte de los "arquitectos
de ‘'1a sintesis" es George Gaylord Simpson, quien pretende
integrar la paleontolegia a la sintesis con su libro Tempo
and mode in evolution (1944). Simpson pretendic integrar los
datos obtenidos en el trabajo paleontoldgico con los del
resto de las disciplinas relacionadas con la teoria de la
evolucicon. De hecho, sostuve que ninguna de las dreas de 1la
biolegfa, por s{ misma, era capaz de abarcar plenamente el
estudio de la evolucidn. A pesar de esta declarada conviccidn
multidiscipiinaria, el libro de Simpson esta’ enfocado
centralmente a integrar la paleuntolagfa con la genética.
Sin embarago, habia en esta obra algunos elementas que
buscaban una .relativa independencia; un papel propio para la
paleontologf{a en la construccidn de 1la teoria de la
evolucion. As{, mientras Huxley afirmabas
"lLa paleontolog{a es de tal naturaleza que sus datos, por si
mismos, no pueden arrojar luz alguna sobre la genet1ca b4 la
evolucion... un estudio del curso de la evolucion no puede
ser decisivo respecto al wétodo de 1la evolucidn® (1242) .
Simpson, desde el nombre de su libro;, "el Tiempo ¥y el Modo de
la Evolucidn” pretende mostrarnos cdémo es que de los
patrones evolutivos, de las tasas y ritmos de evolucidn (el
"curso" de la evolucidn de Huxley), se pueden inferir
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cuestiones relacionadas con el modo (el 'métado’® de Huxley)s
es mas, Simpsun llega a afirmar que es sdlo de ahi de donde
se pueden entender los fenomenos evolutivos de gran escala.

Asi, el primer capitulo de su libro (tasas de evolucidn)
lo dedica a mostrarnos que las tasas de evolucidn, los ritmos
evolutivos, no scolo pueden medirse, sino gue de hecho se han
medida dentro de pardmetros cientificamente aceptables.
Simpson afirma gque el problema de la rapidez de la evolucion
es un prcblema abservacional fundamental.

En ese primer capitulo , nos muestra que su concepcidn de
la evolucion no es diferente a 1a de "cambiaos en las
frecuencias genicas®™, aunque a lo largo de su libro se
preocupa por entender los mecanismos gue provocan esos
cambios.

Esa concepcion se muestra en afirmaciones tales como “la
tasa de evolucidn debiera poder definirse idealmente como 1la
acumulacion de cambio genético por unidad de tiewmpos no
usamos tal definicidn por problemas practicos®.

Es por esos problemas prdcticos, segun
definimos a la tasa de evolucidn con criterios
respecto a un parametro establecido.

Respecta al las discontinuidades abservadas en el registro
fosil, Simpson no reconpce en un principio que sean
discontinuidades reales en 1 tiempa entre una especie vy
otra, no ve sino acumulacidn gradual, expandida por millones
de afhos, como l1a explicacidn de las discontitnuidades
"horizontales® (sincronicas), entre las especies.

Simpson revisa a wvarios autores en sus conceptos de
discontinuidad (Huga de Vries, Spath, Mathews, Goldschmidt)
para caoncluir gque 1la discusion entre continuidad 4
discontinuidad entre 1las especies no es relevante, No
cuestiona gue haya discontinuidad, sino el significado de 1la
base gen€tica de €lla. La variacidn interespecifica no le
muestra otra cosa que variacion intraespecffica acumulada.

Regpecto a leoz "determinantes® de la evoluciéh, Simpsan
centra su atencidn en los planteados por la genetxca anterior
a el: varxabx11dad tasa y caracter de la mutaciong
generacidn; tamathho de 1a poblacidni seleccidn natural.

Ve estos determinantes, en 1os que mayor atencidn pone por
resultar mas importantes para sus planteamientos posteriores,
son el tamaflo de la poblacidn Yy 1la seleccion natural.
Respecto a la variacidn, considera gque su impaortancia es
subordinada a otros determwminantes. Considera gue la variacion
importante es la que acurre dentro de la poblacidén: "El grupo
de apargamiento efectivo es 1a unidad  esencial en la
evolucion® ¥y "la accion de la seleccion natural en la’
variacion intragrupatl (poblacional) es esencialmente una
fuerza originadora:t praduce nueveos grupos de organiswmos
(poblaciones)®; mientras tanto, considera que la variacidn
entre grupos no produce nada nuevo,

Simpson, que
morfaldgicos

tiempo de
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Respecto a la tasa de mutaciaon, Simpson afirma: "La
mayoria de las secuencias evolutivas (paleontologicas) son
consistentes con tasas de mutacidn wmoderadas, y el tiempo vy
el modo de la evolucicon no estan necesaria o primariamente
controladeos por las tasas de mutacion®.

Respecto a 1a naturaleza de las mutaciones, Simpson
deslinda tajantemente de 1las mutaciones sistémicas de
Goldschmidt, considerando que las mutaciones windsculas son
las que tienen un papel sighificativo en la evolucidn.

No obstante, en el desarrollo de su concepcion de 1la
megaevolucicon, el origen de taxa mayares (familia, orden,
etc.)3 en la elaboracich de estructuras nuevas e importantes,
de caracteristicas conductuales, Simpson observa grandes
discontinuidades que 1o llevan a la formulacidn de su teoria
de l1la evolucion cuahtica, con parelelo en su €poca sdlo en la
distincidn que hace Goldschmidt entre micro y macroevolucionh.

Otro de los "determinantes” que traslada Simpson desde la
gendtica hasta la paleontologia, es el de la longitud de
generacion. Desde el punto de vista de 1la sintesis woderna
{(de hecho desde Fisher, 1929) y de Simpson en particular,
seria de esperar que los arganismos con tiempos de generacion
cortos evolucionaran mas rapidamente que los que tienen
tiempos de generacidon mayores. Sin embargo, al buscar
consistencia entre la paleontologia vy la gendética, Simpson
encuentra una paradojal! organismos con tiempos de generacidn
sumamente extensos (por ejemplo 1los elefantes) presentan
tasas de evolucidn superiores a otraos organismos con tiempos
generacionales relativamente cortos (por ejemplo, zarigueya).

Los dos factores . restantes son, como dije antes, los
determinantes wm3s importantes para la evolucidn, segin
Simpson.

La seleccion natural es para Simpson y para 1la teoria
sintética en su conjunto, la fuerza determinante por
excelencia en el procesoc evolutivo, que explica la
adaptacidn, la direccionalidad, el cambio en las frecuencias
genhicas, el surgimiento de especies, etc., Para Simpson, mas
del 90% de los datos pertinentes de la paleontologia muestran
transformacion file€tica dirigida por l1a seleccidn natural.,

Sin embargo; el postulado fundamental del libro de 1944,
La evolucion cuantica, niega el papel de la seleccidn natural
en el origen de 1los taxa superiores vy de las novedades
evolutivas, involucrando para €ste origen una "fase
inadaptativa® primaria. Es aquf donde radica 1la importancia
que Simpson le confiere al tamatio de 1a poblacicdn: para
explicar esta fase inadaptativa de evolucidan cuantica,
Simpson se adna al planteamiento wrightiano, segun el cual
una poblacion peque¥®a en la que ocurre endogamia y deriva
genetica, puede cambiar rdpidamente en direcciones no
adaptativas. En este contexto, cita a Wright:
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"En. poblaciones pequefas, la seleccién es relativamente
ineficiente en controlar el cambio de 1las frecuencias
ge’nicas. En estas condiciones, se pueden fijar incluso
mutaciones desventajosas®.

Es notable que mientras Wright se referia al cambio
intrapablaciaonal (de combinaciones armoniosas entre los
demos) , Simpson estaba extrapolando su "topogratia
adaptativa®™ y aun su "equilibrio intermitnente™ al nivel del
surgimiento de 1las grandes novedades evolutivas, de 1los
grupos taxonomicos mayores.

En el capitulo 111, 11 amado "Micro, Macro b4
Megaevolucidn®, Simpson argumenta su conviccion de que el
origen de las especies no juega un papel importante en la
evalucidn. Discute contra Goldshcmidt, argumentando que la
distincion entre micro y macroevolucioh no estd justificada.
En este capitulo brinda una gran cantidad de elementos para
convencernos de la falta de plenitud del registro +8sil.
Tambien es agqui donde insiste en que la macroevolucidn no se
distingue de la microevolucidn de una manera importante, sdélo
de grado. Esto no puede ser de otro wmodo en su esquema, ya
que el origen de especies nuevas no es s5ino la transformaciodn
filética gradual de una poblaciagn en otra, ¥ los wmecanismos
involucrados son exactamente 1los mismos que explican las
mindsculas discontinuidades que hay entre las paoblaciones.

Pese a esta concepcion explicitamente reductiva de la
macroevolucicnh a los fendmenos de la microevolucidn, Simpson
observa discontinuidades importantes en el registro +$osil,
que deben ser explicadas no por imperfeccion de este, sino

por modos evolutivos diferentes. Asi, niega que la
s 7 . Py < s 7 P

macroevolucion difiera de la microevolucion, pero afirma que

la evolucidn de gran escala, observable s6lo por los

paleontdlagos, la "megaevolucidh®, es un fendmeno real, de
naturaleza distinta, que requiere explicacidn propia. El
origen de nuevas especies no seria importante para la
megaevolucion, pero si el de nuevas familias, drdenes, etc.

, E1 capitulo IV: lineas de alta y baja tasa de evolucicn,
esta dedicado a mostrar que hay tasas muy bajas en la
evolucicdn, 1o gque €1 mismo llama evolucidn "braditdlica", que
explicaria l1a naturaleza wmindscula de 1las discontinuidades
entre las especies, lo cual a su vez utiliza como un
argumento wmds a favor de que la micro y la wmacroevolucidn se
distinguen por cuestiones de grado. En este mismo
razonamiento debe caber algo que explique las grandes
discontinuidades, la "megaevolucidn®. Asi, el abundar .en las
tasas bajas ~de cambio 1le 1lleva a concluir que las
‘discontinuidades deben responder a un mwodo de evolucian
particular, cualitativamente distitnto: su evolucidn
cudntica. El1 tiempo involucrado corresponde a lo que Simpson
l1lame’ "taquitelia®, evolucidn rapida. En otras palabras, el
abundar en las tasas bajas de evolucidn es un argumento "en
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negativo” para mostrar que las discontinuidades no pueden ser
explicables en esos términos.

Simpson relaciona el tamafo de la poblacion con el ritmo
de la evolucidn. En este sentido, habla de que en poblaciones
muy grandes, el cambio evolutivo sera lento (braditelia)s en
poblaciones medianas, ocurrira un seguimiento ambiental
adaptativo, en un tiempo moderado (horotelia), b4 esto
explicarfa la transformacion filética gradual (el 90 por
ciento del cambio evolutivo observable en el registro +fdsil,
segun ¢€l). La extrapolacidn de este cambiao filético
constituye, para Simpson, la explicacidn de las tendencias
macroevolutivas (por "ortoseleccian®).

En poblaciones pequefias, 10 mas frecuente es que se llegue
a una extincidn, pero en algunhas ocasiones, "una pequeha
linea de descendencia puede sufrir una fase de diferenciacion
inadaptativa, y ocurrira’una fijacién azarosa de mutaciones,
entre varias de tales 1lineas inadaptativas, una o varias
resultara” pre-adaptativaj es decir, algunos de sus caracteres
tenderdn a ajustarlas a situaciones ecoldgicas particulares,
diferentes a las acupadas por sus ancestros inmediatos. Tales
grupos estaran sujetos a una fuerte presioh de seleccidn vy
evolucionarsh rapidamente en la direccidn de la adaptacidn en
su hueva situacion®. (Simpson, 1%44)

De aqui pasa a la caracterizacidn de sus tres modos de
evolucioh: especiacioch, evolucidn +il&tica v evolucidn
cudntica. .

Respecto a la especiacion, que considera casi imposible de
estudiar en el registro fdsil, afirma que no permite un
cambio de una "zona adaptativa® a otra nueva, no hace sino
introduc{r una nueva linea de descendencia dentro de la misma

direccidn evolutiva. La evolucion filetica ("cambio
direccional y sostenido en los caracteres promedio .de la
poblacidn®), corresponde al seguimiento ambiental, la

hipétesis de la "reina roja® de Van Valen (1273), o bien al
aumento en adecuaciodn al estiloc del Teorema Fundamental de 1a
Seleccidn Naturalj vy 1la "evolucioh cudntica®: el cambio
relativamente rapido de una poblacion bidtica en
desequilibrio hacia un equilibrio diferente al de la
condicidn ancestral. Considera gue esta evolucidn cuantica es
lo que permite la invasidh de una nueva "zona adaptativa®.
Seglin Eldredge (1985), la evolucicn cuahtica es 1o que
Simpson identifica como la garantia de que el tiempo
evolutivo observado en el registro fosil es capaz de explicar
modos evolutivos imposibles de aobservar en areas actualistas
(genética, neontologfa). Es 1o que garantiza a los
paleontdlogas un lugar propio en la teoria evolutiva, algo
mis gque la mera consistencia de sus datos con los de 1la
genética, algo que, sin la perspectiva de tiempo que brinda
la paleontologia, seria imposible de visualizar, Yy es nada
menos gue la explicacidn del origen de los taxa superiores,
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de las verdaderas novedades evolutivas.

Sin embargo, Simpson abandona su nocidh de evolucion
cudntica, para ceder plenamente l1a paleontologia a los
genetistas como "una prueba mds que no hace sino mostrar la
consistencia de otras areas respecto a los resultados
obtenidos por la gendtica.” En 1953, (The Major Features of
Evolution), Simpson niega que 1la megaevolucian sea de una
naturaleza distinta de la microevolucion, abandonando su fase
in-adaptativa Yy con ella toda 1la evoluciadn cuéﬁtica,
incorpordndose plenamente al pensamiento pan-seleccionista de
la sintesis moderna de la teoria de la evolucioh.

LA SINTESIS MODERNA EN SUS VERSIONES RECIENTES

Hasta este momento, me he referido a autores vy escritos
correspondientes a la €poca del nacimiento de la sintesis, b4
antes de pasar a sacar conclusiones respecto a una
caracterizacidn de ¢&sta, citare algunos trabajos mIs
recientes, con la intencidn de wmostrar hacia dénde han
tendido las ideas anteriormente expuestas.

Uno de los biologos evolucionistas que en ahos mas
recientes se ha identificado con la sintesis moderna de 1a
evolucidn -neodarwinismo, segun sus palabras- es John Maynard
Smith., En su ensayo E1 status del neo-darwinismo (1268),
sostiene que el neodarwinismo consiste en la idea darwinista
de gque l1a evolucion es el resultado de la seleccion natural,
mas la teor{ia weismanniana de la herencia -los cambios en el
material heredable son independientes respecto a los que
sufra el cuerpo,o soma- en particular en su forma mendeliana.
Considera que la teorfa ha sido frecuentemente Fformulada en
t€rminos tautologicos ("sobrevivencia del mas apto®).
Sostiene que la principal tarea de cualquier teoria de 1a
evolucidn es explicar la "complejidad adaptativa®"} el origen
de la adaptacidn (aunque, segin €1 mismo, no podemos definir
el término de adaptacidn). B

Maynard Smith reconoce que la sintesis reduce la evolucion
a una explicacidn en términos de tres propiedades:

Multiplicacion (organismica); herencia {(weismanniana vy
mendelianalj variacian (la emanada de la mutacian b4
recombinacidn),

Sostiene que ®".. La teoria de la evolucidn afirma gue
estas propiedades son necesarias y suficientes para explicar
la evblucidn de la vida en este planeta hasta el momento
actual. ™

Respecto al ritmo ("tempo”) de la evolucidn y el papel de
la paleontologia en 1a explicacidn del modo, afirmas:
» . dificimente podremos ser capaces de impugnar al -
neo-darwinismo mostrando, a partir de material fosil, que la
evolucidn ha procedido demasiado rdpidamente.” Afirmacidn
similar hace respecto a nuestra rudimentaria comprensidn de
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la epigénesis afirmando que el desarrollo en el conocimiento
de esta tampoco serd capaz de impugnar al neo-darwinismo.

Maynard Smith afirma gue las lagunas del neo-darwinismo se
deben a 1a falta de teorias en los campos adyacentes de la
epigenesis y la ecologia. "Hasta tanto no dispongamaos de uwna
tearia de la epigenesis, no podremos decir cuantas
sustituciones de genes se requieren para convertir una aleta
en una pata, o el cerebro de un mono en un cerebro humano. No
podemos saber, por consiguiente, cudntas generaciones de
seleccidn, y de qué intensidad se necesitaron para producir
aquellos cambiaos.” (19685 pp. 303-304)

Es interesante notar que l1a preocupacion de la epigénesis
gira en torno al problema de la cantidad de mutaciones que se
requieren para un cambio grande (pez a reptilj primate a
humano), ¥ a la intensidad y duracidn de 1la seleccidn
actuando sobre estas variaciones.

Sin duda los problemas que menciona M. Smith forman parte
de lo que los nuevos evolucionistas han de enfrentar como
problemas abiertos en la teoria de 1a evolucionh.

En 1977, Dobzhansky, Ayala, Stebbins y Valentine, cuatro
indiscutibles representantes del pensamiento sintetista,
afirman en el capitulo "La naturaleza de la evolucidn® (de su
libro Evolucidn, 1977) que: "Las tendencias wmodernas del
conocimiento cientifico han puesto de manifiesto que mwmuchos
problemas basicos pueden comprenderse suponiendo uUdnicamente
que toda la organizacidn bioldgica, llegando hasta el nivel
de las mwmoléculas, ha evolucionado como resultado de la
seleccioh natural que actia sobre la variabilidad gengética".
Asi, 1la seleccidn natural actuando en el seno de las
poblaciones, no 5810 se usa para explicar el ajuste histdrico
. de laos organiswmos a sus entornos localesy,sino también para
explicar el origen de las especies vy las discontinuidades
entre estas, los fendmenos macroevolutivas ¥y en general el
conjunte de la evolucidn.

Con lo hasta aqui expuesto se pusde conciuir esie capitule
con uha breve caracterizacion de la sintesis moderna.:

Desde sus primeros afios, la sintesis moderna se nucleo en
torno a un pensamiento de transformacidn gradual y continua
provocada por mecanismos relativamente simples
fundamentalmente en dos niveles: el surgimiento azarosa de
variacidén en el nivel de los genes, v la seleccion natural
cambiando la composicidn de las frecuencias genicas en las
poblaciones.

En las décadas de 1los 30's y los 40's, sin embargo,
exist{a un ambiente de mayor pluralidad, en donde mecanismos
distintos a 1a seleccidn natural eran aceptables con
significaciones importantes. Asi Wright enfatiza la
interaccidn entre fuerzas distintas a la seleccidn natural
(endogamia, deriva gendtica, estructura poblacional) y ésto
es retomado inicialmente por los artifices de 1a sintesis.
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Poco a poco van abandonando estas ideas y se wvan centrando
casi exclusivamente en la seleccidn natural.

Como consecuencia de este pensamiento selecclionista, se
llega a un pan-adaptacionismo extremo, en el que
prdcticamente todo lo relacionado con las seres vivos tiene
una explicacidn funcional y debe su origen a 1la seleccidn
natural (como critican Gould vy Lewontin, 1981),

La sintesis moderna pretende explicitamente reducir los
fendmenos evolutivos a sGlo tres niveles: el de los genes, el
de los organismos vy el de las poblaciones. Dobzhansky et al
afirman: "La evolucidn subespec{fica y la transespecifica no
constituyen fencomenos o procesos distintos: son dos aspectos
de la misma serie de procesos Yy fendmenoss la principal
diferencia radica en la forma como son atacados los problemas
que les conciernen.” (1977, p. 8)

Ademas de esos niveles, aparece en ocasiones el de la
especie, pero de manera ambigua. Algunos autores,
particularmente Mayr (1963) se preocupan por definirla como
una entidad real (a diferencia de Darwin), con cohesividad.
Se concibe a la especie como una entidad delimitada
reproductivamente de otras similaress sin embargo, al
concebir que la especie no tiene un origen propio, sino que
s el proceso de cambio continuo de los elementos que 1la
componen, (los organismos en las poblaciones) se cae en una
caracterizacidn de la especie como un continue arbitrario,
como una clase. Esta "ontologia variable” del concepto de la
especie es muy enfatizada por Eldredge (1985), quien tambien
afirma que para avanzar en una construccion mas completa Y
correcta de la teoria de la evolucidn es urgente aceptar que
los mecanismos propuestos por la sintesis son necesarios mas
no plenamente correctos y menos aun suficientes para explicar
la evolucidn en su conjunto. .

Los elementos que se mencionan en los siguientes capftulos
pretenden wmostrar problemas no resueltos y tal wvez no
resolubles por la sintesis, en terrenos como 1la biologia
molecular, en la biologfa del desarrollo - epigenesis -, en
el origen de la especie y en la macroevolucidn.
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capitulo

entidades, patrones y
procesos en el nivel
genctico y epigéntetico



INTRODUCCION. En esta parte pretendo describir algunas de las
entidades, procesos Yy patrones que intervienen en el rango
de niveles comprendidos bajo el concepto de biolog{a
molecular. Intento una descripcidn de las entidades con base
en 1a bidsgqueda de una construccion ontologica, que muestre a
algunos elementos gendticos en su nivel particular, como
entidades histdricas, espacio-temporalmente delimitadas, b4
con algo que podemos 1lamar ’cohesividad’. Parto del punto de
vista de Hull (1981), VUrba (1980,1984), Eldredge (1985,1988),
Gould (1980), etc, de gue es necesario extender la tearfa de
l1a evolucidon de tal manera que comprenda cabalmente a todas
las entidades que de alguna manera intervienen por si mismas
en e1 proceso de la evolucidn. Consecuentemente con esto,
pretendo revisar algunos de los mecanismos -procesos—- en los
que intervienen las entidades en cada nivel wmolecular,
algunas de las interacciones entre los niveles, y el posible
impacto en una nueva conceptualizacidn de 1la evolucion,
particularmente desde un punto de vista Jerarquxco.

INDIVIDUOS EN EL NIVEL MOLECULAR

En la concepcidn evolutiva reinante desde finales de la
década de 1los treintas hasta los setentas, se esperaria que
cada gen que juega un papel en l1a evolucich se hubiera
moldeado histdricamente a partir de mutaciones puntuales con
valor selectivo. de esta manera, cada wmoldcula de proteina

iria incrementando lenta vy gradualmente sSu eficiencia
bioguimica. El gen seria, desde este punto de vista,
practicamente la dnica unidad evolutiva del nivel molecular,
vy junto a los organismos, las poblacxcnes, y de manera

ambigua Iasespecxes (cap I), serfa una de las poquisimas
entidades ontnlog:cas asumidas. .

El conocxmxento reciente de 1la genet1ca molecular muestra
que hay un gran nimera de entidades en el nivel wmolecular -,
cuyo arreglo jerdrquicamente anidado provee mecanismos de
diversos niveles de complejidad, que explican, de una manera
no esperada ni prevista por la sintesis moderna de la teoria
de la evolucidn, una gran cantidad de eventos evolutivos
importantes, no necesarimente resxtrlngxdos a 1la vieja
trilogia mutacidn-recombinacidn- seleccidn, Y tampoco
necesariamente gradual-continuos.

Dentro de este ’gran nhimero de entidades’ del nivel

molecular, variasy, a mi parecer, pueden vy deben ser
consideradas como individuos. .

-codon .

-gsecuencia no codificadora &

—exon

-gen estructural

-cistron

-alelos
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-familias multigenicas
~-gecuencias transponibles
~-plasmidos
-transposones
-cromosomas
—genoma
1§

Varias de estas entidades, y sin duda algunas otras

importantes, juegan un papel propio en su nivel
correspondiente. Los mecanismos que intervienen dentro de
cada nivel, Y las interacciones entre los niveles,

constituyen una parte importante de 1la evolucidn en el nivel
molecular, que a su vez, al interactuar con niveles de
organizacidn jerd&rquicamente superiores {organismos, demos,
especies, taxa monofileticos, por el lado genealdgico, v
celulas, organismos, poblaciones, comunidades, ecosistemas,
por el ecoldgico fcap V1), provocan el proceso que cCohocemnos
como evolucidn biologica.

EL GEN COMO INDIVIDUO. E1 mas obvio de estos individuos ha
sido el gen estructural. En 1la concepcidn sintética es
dificil concebirlo como un individuo, ya gque 1las mutaciones
puntuales que le ocurren indefinidamente a 1lo largo del
tiempo, Y gue por mindsculas gque parezcan tienen, segin la
sintesis, efectos considerables, los hacen una secuencia de
bases continuamenete transformable. Sin embargo, si tomamos
en cuenta la conceptualizacidn neutralista, la mayoria de las
modificaciones que sufre un gen no provocan ningdn sesgo
direccional sostenido a 1o largo del tiempo. No obstante, =i
sufre un cambio gque altere el funcionamiento de l1a proteina
para la que codifica, generalmente ese cambio va a ser danino
tla mayoria de las mutaciones no neutras son perjudiciales),
en cuyo caso la seleccidn constrictiva negativa impedird que
se expanda en la poblacion. i

Ademds de la seleccidn constrictiva negativa, la propia
topografia del gen y de  su proteina 1le caonfieren cierta
permanencia,; cierta cohesividad, tanto funcional como
estructural.En el caso de que sufra una mutacioch que resulte
ben€fica en determinadas condiciones, se estara formando un
gen individual discreto.

También es el replicador mds obvio. Para 1los sintetistas
mas reduccionistas (Dawkins 1976) es el Unico verdadera
replicador. No tan obvio, pero también conocido,es el hecho
de que un gen por lo general estd delimitado espacialmente en
el cromosoma, al estar separado de otros mediante secuencias
no codificadoras, y estar estrechamente delimitado por un
coddn de inicio y uno de paro.

Un gen estar{a delimitado, temporalmente, por el evento
mutacional que le confirio’ 1a capacidad de codificar para una
proteina particulars funcionalmente por la seleccich
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constrictiva negativaj espacialmente por secuencias no
codificadoras Yy codones de inicio Yy término, Y
configuracionalmente por restricciones en la topoagrafia
molecular. Estas son algunas propiedades que apuntan en la
direccidn de que las genes estructurales son, efectivamente,
individuos. (Hull (1976, 1980) ,afirma que el primer requisito
para que una entidad biulogica funcione en el proceso de la
seleccidn natural es que sea un individuo, no un grupo © una
clasel. Ademds, como vya dije, 2]l gen es claramente un
replicador, al tener la capacidad de transferir su estructura
considerablemente intacta en el proceso de la replicacion del
ADN.

Los genes nho pueden ser, por si wismos, seleccionados
directamente, ya que ellos no interactdan directamente con el
ambiente; sino gque en todo caso, son Sus productos {y su
influencia en los niveles superiores) quienes lo hacen. La
funcion de interactorqs no la realizan directamente 1los
genes. Es l1a interaccion diferencial de los productos de los
genes con el ambiente (en un sentido muy amplio), uno de 1los
procesos que define gue algunos genes estdn representados con
mayor frecuencia que otros, es decir, gque haya un ’procesa de
distribucion diferencial’ (sorting) en el nivel gendtico. En
este sentido, no puede hablarse de que 1los genes sean las
entidades sobre 1as que actia 1a seleccidn natural. Son
necesarios sus interactores, y estos corresponden a diversos
niveles (desde moleculares hasta el de la comunidad).

CODONES. No obstante que los genes estructurales parecen ser
los individuos gendticos mas obvios, la situacidn es mucho
mas compleja. Un individuo no plenemente contemplado como
tal, que se encuentra en un nivel gendtice mas inclusivo que
los pares de bases, pero menos gque los genes estructurales,,
es el coddn. Pedia afirmarse que un coddn na €s sino un
{ragmento de tres bases, en una secuencia de ADM. Pero,
ademds de codificar para una sefal concreta (cualgiera de los
64 codones posibles 1o hace), tiene una forma de
funcionamiento que 1o hace una entidad individual.

Por eiemplo, no es una cuestidn aditiva, sino interactiva,
el hecho de gue la porcidn de cada base en el triplete juegue
un papel diferente (desde la constsriccidn estricta en 1la
primera posicidn hasta la frecuente variacidn neutra en 1la
tercera). El1 hecho de que algunos tRNA ocurran con wmucho
mayor frecuencia que otros que traducen para el wiswmo
aminoacido, sugiere que hay algo mds que diferencias neutras
entre los codones redundantes. De ser asf, habria que
entender si el mecanismo que ha provocado estas diferenias es
un mecanismo azaroso o direccional, y si es €este Jdltimo,
podria deberse a seleccion natural, o algdn mecanismo
intrinseco en el propio nivel molecular,

EXONES. A diterencia de los esperado por muchos bidlogos, que
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miraron en la secuencia del ADN la base continua vy gradual
del cambio evolutivo por mindsculas mutaciones puntuales, hoy
sabemos que los genes no son estructuras continuas, sino que
se encuentran partidos en trozos (exones) separados por
secuencias generalmente no codificadoras (intrones). Resulta
interesante el hecho de gue cada exdn pueda codificar para un
dominio particular de una protei{na, 1o cual tiene
consecuencias evolutivas importantes.

E1l mismo excn, medianate mecanismos de recombinacion y de
transposicioh, puede estar presente en genes diferentes,
incluso en cromosomas no homdlogos; el funcionamiento de su
dominio sera modificado sinergeticamente por el gen particular
en el que se encueilra. Cada exon esta delimitado por
secuencias no codificadoras caracteristicas, ademas de estar
separado de otros mediante intrones. En este sentido, el exdn
es una unidad estructural, informacional y funcional.

Un ejemplo interesante de la potencialidad evolutiva de 1la
organizacidn del material genético en exones 1nd1v1duales, lo
proparciona el sistema de anticuerpos. Cada exohn codifica un
domino estsructural de 1l1la molécula de anticuerpo. Estos
doninios se repiten hom8lagamente en diferentes moléculas. La
evolucidn de muchas moléculas diferentes con mdltiples
dominios puede ser explicada por la duplxcac1on de exaonhes
primordiales y subsecuente divergencia, de una wmanera mucho
mas convincente que por mutaciones puntuales. Cada evento de
combinacién sinergética nueva y util de dos codones traera’
consigo un cambio evolutivo importante.

Un exdn puede gquedar acomodado en diversos cromosomas, b4
esta posicidn no tiene; en principio, por que ser determinada
(el ’crossing over® y la transposicidén no ocurrens. por regla
general, en sitios definidos, aunque si  hay mecanismos
moleculares que pueden determinar la posicidn de la
insercion)j en ese sentido, su distribucion es, en su origen,
azarosa. El1 "barajeo de exones® juega un papel anaﬁogn al de
l1a mutacidn puntual ,pero de orden superior.

Podr{a pensarse que lo anterior estaba plenamente
contemplado al considerar a la recombinacion como una fuente
importante de variacidn. sin embargo, agui no son huevas
combinaciones de genes, sino de sus subu'nidades, los exones,
1o que se esta’ tomando como los individuos.

Este "barajea de exones”" permite entender cdmo es que
sistemas gendticos extremadamente sofisticados pueden sugir
mediante relativamente pocos eventos gengticos, y en periodos
de tiempo tambien cortos. El exdn mismo puede actuar como un
individua replicador, vy el patrdn de distribucion que
presente dependera’ tanto de 1a seleccidn natural como de
mecanismos propios del nivel molecular.

Los exones funcionan como modulos de estructuras geneticas
mas complejas. Por todo lo anterior, podemos considerar a los
exones como unidades individuales de un nivel superior al de
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los codones, pero que se encuentran contenidos en individuos
mayores.,

FAMILIAS MULTIGENICAS. El siguiente nivel seria el de 1los
genes, del que ya hable, por 1lo que me salto al de 1las
familias multigénicas. En los eucariontes y en las l1lamadas
Archaeobacterias, muchos genes se encuentran en grupos de
miltiples copias. Cada familia de genes se forma por unidades
homologas en estructura, relacionadas en su funcidn, Yy
frecuentemente asociadas en un mismo cromosona, en forma de
tandem, aungue pueden presentarse tambidn diseminadas en el
cromosoma o incluso en diferentes cromosomas no homdlogos.
Hay desde familias con unos cuantos miembros (cama las
hemoglobinas) hasta las de miles, e incluso de cientas de
miles, como las de los genes ribosaomnales. Otra peculiaridad
es que puede variar mucho el nimero de copias de un gen en la
misma Ffamilia compartida entre especies cercanas. Por
ejenplo, Xenopus laevis tiene veinticuatro mil copias del gen
ribosomal Ss, mientras que otra especie del mismo género, X

borealis, tiene sdlo seis mil. Existen mecanismnos que
explican la expansidn de las familias multigénicas, coma la
recombinacion homdloga desigual, que puede ocurrir

rapidamente, en eventos de recombinacidn (Arnheim, 1983).

Comno mencione antes, en algunas familias los genes no  son
iguales, ni estructural ni funcionalmente. La hemoglobina
easta caodificada por dos familias distintas (interesantemente
agrupadas en cromosomas diferentes, 1o que nos mnuestra una
interaccion en un nivel intermedio). Cada familia tiene
variantes gQue se expresan en las diferentes edades. Las
familias de la hemoglobina como un todo son unidades que se
heredan, ¥y que estdn presentes en muchas especies diferentes.
Tanto los miembros de una familia como la propia +am111a, son-
individuos, en dos niveles . subsecuentes.

El ejemplo mas extremo de heterogeneidad furnciocnal de los
miembros de las famwmnilias se da en las genes de anticuerpos,
gque proveen las bases para el enorme rango de especificidad
en el sistema inmune.

E£s de suponer gque la seleccion natural favorecera 1la
heterageneidad de los miembros en las familias cuya +funcidn
se realiza precisamente mendiante el mantenimiento de un
amplio rango de variantes, como el sistema inmune. Se afirma
que tambieén en las familias wuy homogdneas, como las qgue
codifican para las histonas o para el ARN ribasomal, la
seleccidn natural ha favorecido la presencia de inmensas
cantidades de copias idénticas, ya que de é&sta wanera se
favorecer{a selectivamente una alta tasa de produccidn de
proteinas que se requieren en grandes cantidades. De &sta
manera, la familia multigénica, como un todo, seria la unidad
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Modelo de recombinacidn hombloga desigual. Estos eventos pueden promo—
ver la expansidén de una secuencia (particularmente un gen) de tal

manera que se encuentre arreglada en tandem hasta miles de veces

a lo largo de 'un cromosoma. Como la expansién y contraccién se da

al azar, puede llegar un momento en que alguna variante se fije y

otra se elimine. Seria un proceso andlogo al de la deriva genética,

pero de un nivel inferior. En el caso en que la recombinacién homdloga
desigual se lleve a cabo de manera persistente en una sola direccidn,
se establece una homogeneizacién en 1las secuencias repetidas, de

una manera determinista.



de evolucidn, mas gque un gen mendeliano particular
(Hunkapiller et al, 1982).

El contenido informacional arreglado jerékquicamente en
las familias multigédnicas se puede expandir de manera
impresionant{sima, no por mutacidn y recombinacion; sino por
mecanismos combinatiorios de niveles superiores. Un buen
ejemplo para explicar la potencialidad de estos mecanismos de
interaccidn seon los anticuerpos.

Mediante 1a combinacidn de elementos en el nivel de
familias genicas, de dominios protefnicos y de proteinas
diferentes, se pueden formar diez wmillones de anticuerpos
diferentes, con la combinacidn de sdlo tres familias de genes
distintos. Por si esto fuera poco, una interaccion de un
nivel supe or adn, provoca una diversidad mayor: El sitio de
unicon del anticuerpo es flexible, pudiendo actuar con
antigenos diversas. Esta flexibilidad depende de la
interaccidn con el ambiente

EVOLUCION CONCERTADA DE LAS FAMILIAS MULTIGENICAS. Ademds de.
las propiedades mencionadas, hay otras que hacen que las
familias multigénicas sean individuos particularmente
“importantes en 1a evolucidn: la l1l1amada evolucion
coincidental o concertada (Dover, 1282). Es la tendencia que
tienen los genes dentro de una misma familia gendtica a
evolucionar en forma similar o coincidental. Se incluye
dentro del grupo de +Fenémenos geneticos conocidos como
"conduccidn molecular® (molecular drive), que en conjunto
constituye un mecanismo claramente alternativo a los
considerados por la sintesis moderna de 1la teoria de la
evolucicn.

El patron observado en los miembros de muchas familias vy
ain de secuencias no codificadoras repetidas, es de una
homogeneidad inesperada, que por ciertas peculiaridades
resulta incompatible con explicaciones tradicionales, como la
deriva gendtica vy 1la seleccidn natural. Este patrén de
homogeneidad se observa tanto en las secuencias dentro de un
organismo, como entre los organismos de una misma especie.
For otro lado, una misma familia compartida por varias
especies frecuentemente muestra una heterogeneidad entre las
cespecies también muy paraddjica.

Hay mecanismos tanto estocdsticos como direccionales que

pueden explicar la homogeneidad dentra de una familia
o o

gens=tica, tanto en un mismo cromosoma como entre cromosomaas,

dando lugar a patrones de fijacion no mendelianos

persistentes. En la medida en que el incremento o la fijacion
de una variable en una familia se estad 1levando a cabo de
manera simultanea en los organismos de la poblacicn, pueden
surgir discontinuidades entre dos poblaciones, que se
traduciran en eventos de especiacidn. .
Dentro de los procesos estocdsticos de fijacidn moelecular
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Fsperado

Representacidn esquemitica de patrones esperados (a) y cbservados

(b) de variacidén en familias multigénicas compartidas por las especies
X, Yy Z, 5i cada miembro es libre de evolucionar independientemente,
el coeficiente de idenidad entre cualesquiera dos miembros escogidos
al azar dentro de la especie se esperard que sea similar a los escogi-
dos entre especies diferentes. Los patrones observados revelan un

alto grado de howmogeneidad intraespecifica. Hi la deriva génica ni

la seleccidén natural por si mismas son capaces de explicar estos
patrones de homogeneidad intraespecifica de las familias multigénicas.

(de Dover [1982] Molecular Drive: a cohesive mode of spp.. evolutipq)r

Fig. 5




estd el intercambio desigual entre cromaosomas homologos, la
llamada "conversion gendtica® y la pérdida o ganancia por
transposicion (Dover, 1932).

Como vimos antes, cuando una recombinacidn desigual ocurre
recurrentemente, tiene 21 efecto de expansion o contraccion
del numero de copias de una familia; y puede llevar a la
fijacioh azarosa de uno u otro miembro. Es wmuy diffiecil
(aungque no imposible,’ segun Arnheim, 1283), que por
mecanismos de interaccion desigual se llegaran a homogeneizar
los miembros de una familia diseminados en varios cromosomas
(Arnheim nos habla de intercambios vy asociacion entre
cromosomas no homdlogos, con efectos parecido% a los
Robertsonianos). Se sugiere que la homogeneizacion de los
miembros de una familia entre cromosomas no homdlogos se
lleva a cabo por conveﬁsion genetica. Desde hace tiempo se ha
observado una desviacion del radio 2:2 esperado para los dos

alelos de un locus en los gametos de un organismo
- 4 .
heterocigoto . (el locus T del raton, cistron arg 4 de
= > s 7 s
Saccaromyces cerevisiae). La desviacion proviene de la

reparacicdn de una extensa regidn de ADN (hasta de varios Kb).
Esta reparacidn puede ocurrir en una secuencia dentro de un
mismo cromosoma, entre secuencias de dos cromosomas homologos
y aun entre no homdlogos. La conversién gendtica no
necesariamente ocurre en una direccion, sino que puede
ocurrir que estocdsticamente llegue a fijarse una -de las
variantes. Sin embargo, hay casos importantes en los que la
reparacion se lleva a cabo siempre en una misma direccidn, en
cuyo caso la fijacidn sera determinista: Aa se convierte
siempre o con mayor frecuencia en AA gque en aa. Uno de 1los
dos homocigotos desplazara al otro en muy poco tiempo.

La conversidn gendtica direccional se ha observado en

.horngos, ¥y en algunos casos hasta la mitad de los wmutantes
observadas se llegan a alejar de la paridad, desde radios de
2:1 hasta de 100:%1 en 1la direccion favorecida (Arnheim,
1983).

‘Otro mecanismo que explica la homogeneizacian direccional
es la "transposicion duplicativa®, consistente en una
duplicacidn de una secuencia ¥y su uvulterior wmovimiento entre
cromosomas por transposicion. Hay elementos transponibles que
rompen sistematicamente en un punto, Yy que pueden regular
ademds su tasa de transposicion. :

Estos mecanismos de conversidn molecular no azarosa
aceleran hasta por cien la tasa de fijacidn de una variante,
1o cual puede explicar varias paradojas de homogeneidad. Como
este mecanismo no necesariamente implica deriva gé€nica o
seleccion natural, no hay un ’costo selectivo’, ni tampoco se
requiere de un Ne particular (la deriva génica ocurre con Ne
muy pequefins). Es un proceso determinista de distribucidn
diferercial independiente del ambiente y de 1la selececidn
natural (aunque naturalmente interactda con ellos).
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LLa homogeneizacidn de los miembros de una fawilia ocurre
en tres niveles jerarquicos: en primer lugar, en el nivel
cromosdmico. Todos los miembros de una familia se
homogeneizan, tanto en un cromosoma como entre todos los
cromosomas en los que estahn presentes dentro de un organismo.

En segundo lugar, la homogeneizacion se da entre los
cromosomas de todos los organismos sexualmente reproductivos
de la poblacidn, 2n X Ne {(esto se refiere al *acervo de
cromogsomas’, en el que se da’ algo como la "panmixia® de
cromosomas por la distsribucidn azarosa en la meiosis vy
fusidn de gametos). }

El tercer nivel es el de la poblacion de organismos
diploides. El tiempo que toma la homogeneizacidn entre los
cromosomas de la familia es mayor que el tiempo en el que los
cromosomas se mezclan (tiempo generacional), lo que implica
que , en cualguier momento, siempre hay en cada uno de los
arganismos la misma tasa de variantes nuevos respecto a los
viejos para cada familia particular que se esta
homogeneizando (Dover, 1933).

La composicidn de las secuencias en los cromosomas cambia
sin que se incrementen las diferencias entre los organismos,
sin aumentar la varianza. Una consecuencia muy importante es
que, de esta  manera, el intercambia intercromosdmico de
secuencias provee la potencialidad de impartir cohesividad a
las poblaciones, particularmente durante periodas de cambio,
¥y en un nivel superior, puede contribuir a la formacion de
una nueva especie. Este es un punto muy importante en el cap
111, donde me referire a la cohesividad de las especies. EI
impacto de 1a homogeneizacionh en la macroevolucidn también es
promisorio, se reduce la "monstruosidad de los monstruos®”, al
darle al individuo variante una cgnnotacich poblacional.

Ademas, si una especie dentro de un taxa monofilético
puede divergir persistentemente de otra en cuanto a los
mecanismos de homogeneizacidn, podriamos esperar gue este
mecanismo gendtico provocara diferentes tasas de especiacion,
1o que apunta en la direccidon de un efecto macroevolutivo
(sensu Vrba, 1930,193834). En la parte de especiacicn veremos
que Altukhov (1982,19835) y Carson (1975) plantean cosas muy
afines, en el terreno de los "loci monomcrficos® Y los
"sistemas gendticos abiertos vs. sistemas genéticos cerrados®,
respectivamente.

ELEMENTOS GENETICOS TRANSPONIBLES. Otro de los mecanismos que
promueven la evolucidn concertada es el de 1los elementos
gendticos transponibles, que ademas tiene otras consecuencias
poco esperadas y muy trascendentes para la evolucidn.

Los elementos geneticos transponibles son unidades de
secuencia definida, capaces de cambiar de posicidn en un
cromosoma, entre cromosomas, entre organismos, e incluso
entre especies. Esta unidad de secuencia tiene 1la capacidad
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fig 6
La homogencizacién de las familias multigénicas se lleva a cabo en
tres niveles jerdrquicos. a) poblacidéh de secuencias (puede darse
dentro de un cromosoma o entre cromosomas). b) poblacidn de cromosomas
compartidos por individuos de un grupo sexualmente reproductivo.
Se puede hablar de un acervo de cromosomas de la poblacibén que se
mezclan al azar - como consecuenc1a de 1a' meiosis y fusién azarosa
de gametos. c) El tercer nlvel es la’ poblac1on trﬁd1c1onal de organls—

mos diploides de una pobldc1on.:;ip




de replicar, de sufrir translocacion y de asociarse can genes
que promueven una interaccion particular, Estas propiedades
les confieren cierta auvtonomias sin duda son buenos
candidatos para ser considerados como individuos.

Estas unidades moviles tienen 1a capacidad de alterar
desde muy poco hasta sustancialmente la estructura e
informacioh en diferentes niveles dentro del arganismo, al
rearreglar la informacion genética. Algunas veces, este
rearreglo se da como respuesta a condicianes medicambientales
particualares, promoviéndose un cambio en direcciones
aptativas no precisamente poaor seleccidn natural.

Cuando un elemento transponible se asocia intimamente con
una secuencia que tiene algun efecto en el fenotipo, se dice
que se ha formado un transposon (Tnd, comn aquellos que
transfieren l1a resistencia a los antibigticos en las
bacterias. De esta manera, al incorporar genes involucrados
€can su propia replxcacxcn Yy expresion, surgen unidades mas b4
mds complejas.

El Tn 117 codifica para la resistencia a la eritromicina.
Este transposcon tiene, ademas de este gen, otro que actua en
la regulacion represora del primero, y a la wvez en la
transposicicoh. Asi, l1a exposicion a 1a eritromicina no sdlo
desrreprime al gen de 1la resistencia, sino gque a la vez
facilita su duplicacicdn y distribucicn por transposicion. Los
elementos gendticos transponibles tienen la capacidad de
afectar su propio nlmero de copias, lo que proporciona un
mecanismo de distribucich sesgada intrinseco de este nivel.

El papel que los elpmentos transponibles juegan en la
regulacicn se descubrio al wismo tiempo que los elementos en
s{ mismos. Barbara Mc Clintock (1952,1959), desde la d&cada
de l1os 40°’s se dio cuenta de que el movimiento de esos
elementos activa la expresion de muchos marcadores geneticos.
En este sentido, pueden generar nuevos arreglos en un solo
evento genetico, que puede convertirse en un evento evolutivo
importante.

Por su capacxdad de replicacidn, su relativa autonomia, Y
una propensidn a asociarse con genes que promnueven
"interaccion® 1os elementos gendticos transponibles son
excelentes candidatos para la selecciocon natural y otros
procesos de distribucidn en su nivel, Yy a la wvez tienen
efectos causales 1mportantes en los n1veles superiores,
incluida 1la espec1ac1on v la macroevolucion (e€sto lo veremos
eznlos capitulos III, IV y VY.

JERARAUIAS EN EL NIVEL MOLECULAR. Una de las conclusiones mas
interesantes que se desprende del conocimiento reciente de 1la
biologia genética vy molecular es el hecho de que la
informacidn gendtica esta ordenada en entidades de diferentes
niveles jerdrquicos. La interaccidn de éstas entidades y sus
mecanismos particulares con 1los de diferentes niveles,
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proporcionan las bases para un cambio evolutive rdpide Yy
sustancial, basado no sdlo en 1la seleccidn natural, sino
tambieén en cambio direccional intrinseco vy en fendmenos
azarosos de niveles superiores al de 1a mutacion. Ademas,
varios de los elementos gen€ticos mencionados tienen la
capacidad de conferir a las especies cohesividad, y de
intervenir en el proceso de la especiacion.

La seleccidn natural actda sobre individuos que
intervengan en la replicacidn e interaccidn diferencial.
Varios de los elementos gendticos wmencionados actidan como
replicadores en el proceso de la seleccidn natural, y alguno
tambign como interactores econdmicos (los transposones). :

EPIGENESIS. lLLas interacciones vy causalidades entre los
diferentes niveles dificultan una separacion tajante entre
estos. Eso de ninguna manera implica que los fendmenos de un
nivel puedan reducirse al nivel inferior. En 1la siguiente -
parte, se asocian los fenomenos gendticos can los de 1la
epigehesis, lo cual no puede entenderse como una reduccidn de
la segunda a los primeros.

La forma de expresion de la informacidn gendtica en el
desarrollo se da de una manera nitidamente jeratrquica; con
implicaciones de niveles cowmplejos que permiten cambios
morfologicos "en paquete®.

Para entender los procesos que intervienen en el
despliegue de la informacidn genetica, en los "programas del
desarrollo®”, ontogendtico, es necesario visualizar fenomenos
causales de varios niveles, ,

La expresion de la informacion durante el desarrollo se
lleva a cabo de una manera jerarquica: "El proceso del
desarrollo puede ser considerado como el despliegue de una
jerarquia temparal que se traduce en una jerarquia espacial®
(Ho vy Saunders, 1979). Algunos bidlogos sintetistas
esperarian encontrar que cada parte de un organismo {ao de
cualquier entidad suborganismica) estaria construida con base
en la informacidn contenida en un gen particular, Y que la
adicidn de los productos de muchos genes ir{fan construyendo
al organismo. Desde 1930 (Wright (1930,31,32) se ha criticado
esta vision reductiva. Sin embargo, este punto de vista no ha
sido plenamente superado del ambiente -del penhsamiento
evolucionista. La mayoria de los biglogos aceptan hoy en dia
que l1a informacidn *reguladora’ es al menos igual de
importante que 1la informacidon ‘*estructural’; Waddington
(1968), Ho y Saunders (1972,1984) ¥y otros han enfatizado el
papel que juega el ambiente en el desarrollo.



Algunos fendimenos que nos muestran la forma jerarquica de
la expresidn de la informacion durante el desarrollo son los
atavismos, las mutaciones homedticas vy la heterocronfa, la
bifurcacidn de los programas del desarrollo, la canalizacion,
etc., todos intimamente relacionados. A continuacidn
mencionare algunas 1ideas en torno a estos procesos Yy
patrones.

ATAVISMOS. Con cierta frecuencia se observa que un organismo
nace con una serie de atributos inesperados. Gould (19383) nos
habla de la existencia de caballos con varios dedos en cada
pata, y de la capacidad del teJidD epitelial de las aves para
1nduc1r al mﬁsenquxma de mamifero para formar "dlentes de
ave® entre otras ejemplos. Un evento {una mutacicdn o una
transposicidn en el nivel gendtico, o un inductor en el nivel
molecular) puede provocar que todo un bloque de genes que
informaban para la construccidn de una parte compleja, ¥y que
durante mucho tiempo permanecieran "apagados©, se enciendan
nuevamente.

Los ?*atavismos’ muestran un potencial de informacion no

expresada, que puede constituir la base de un cambio
evolutivo rdpido. En determinadas condiciones £ ambientales,
puede desencadenarse la expresidn de toda una porciaon

"apagada" (este disparo no necesariamente ocurre al azar,
sino que el ambiente puede jugar un papel activo). Esto
eventualmente tendra’ la capacidad de conferir una variacioh
aptativa. Lo gque me interesa resaltar agui es que un atavismo
es todo un blogue de informaciang regulado jerdrquicamente
por un "control”. Los atavismos mnuestran ademas, que el
cambio evolutivo que han sufrido muchas especies no se ha
dada paor una modificacidn gradual, sino por la supresich de
blogues completos. Es claro que la tendencia macroevoluativa
en la reduccidn del! nimero de dedos no se ha llevado " a cabo
por una sustitucion insensiblemenete fina de alelos, sino por
l1a desactivacidh de paquetes marfoldgicos completos, gque se
puede 1Yevar a cabo por =ventos de regulacidn jerdrquica.

MUTACIONES HOMEOGTICAS. Hay un tipo de estos "blogues” que
actua claramente como un individuo. Se observa en las
mutaciones homedticas. Una mutacidn homectica es una que
provoca la sustitucidn de un organo por otro del mismo origen
ontogenetico. Se conocen mutaciones homedticas en muchos
organismos, aungque estan particularmente estudiadas en la
Drosophila. De manera especial se han estudiado dos blogues
homedticos en Drosophila: el complejo bitérax (C-BX) vy el
complejo antenapedia (C-ANT) (Gould, 1983; Gehring, 1985). En
el primer caso, interviene una familia de ocho genes en
tandem. Una mutacion de uno de estos genes puede provocar que.
el tercer segmento toracico se convierta en un segundo
segmenta tordcico segundoj la mosca adulta desarrolla dos
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pares de alas (su condicidn ancestral). Otra mutacion en esa
familia produce que el primer segmento abdominal se convierta
en un tercer segmento toracico, por lo que aumenta el ndimero
de patas respecto al estado normal.

En realidad, los genes homeoticos no son estructurales,
sino reguladores de nivel superior. Cada uno de 1los ocho
genes se va activando secuencialmente, y va desencadenando 1la
expresidn de blogques completos de informacidn. A su vez, los
ocho genes estan bajo el efecto de un regulador mds
inclusivo, que puede provocar que ninguno de estos se
manifieste, con el resultado de que todos los segmentaoas
posteriores al segundo tordcico se desarrollan en segmentos
iguales a ¢&ste. Una expresidn tard{a provoca efectos
igualmente inesperados. _

El otro complejos el C-ANT, regula el desarrollo de los
cinco segmentos anteriores. Hay una mutacion que impide la
expresidn de todo este conjunto, provocando que los tres
segmentos anteriores se desarrollen como el primer tordcico.

Una mutacidn dominante en el complejo C-ANT, 1lamada
antenapedia, provoca gque salga una pata de un segundo
segmento toracico en el lugar en el gque deberia ir una
antena. Aparentemenete lo que ocurre es que todo un bloque se
activa en un lugar equivocado ({(aunque homoilago) Y en un
momento también incorrecto.

La lista de mutaciones homedticas es grande, sobre todo en
artrébodos, donde 1la segmentacicdn permite ubicarlas con
facilidad.

Es especulativo afirmar hasta quéd punto una mutacicnh
homeotica puede resultar en una nueva especie, aunque hay
evidencias que sugieren que las wmutaciones homeoticas han
jugado un papel importante en el oﬁgén"_ de nuevos grupos
taxonomicos, en particular de los dipteros (es claro que 1la
condicicon ancestral era de dos pares de alas, Y que 1a
perdida de un par- pudo haberse llevado a cabo en un solo
evento gendticol. Lo que es seguro es la forma jerarquica en
que est3dn organizedos los genes gue intervienen en 1la
manifestacidn de cada parte. Dos familias de genes, una de
ocho vy otra de siete miembros, regulan el desarrollo de todos
los segmentos bucales, tordcicos y abdominales en estos
insectos,; ¥y &n muchos otros, incluso de drdenes diferentes.

Ademds de estos reguladores, eéxiste un regulador d4de un
nivel superior, algo como un ’cronogen’, responsable de l1a
activacian de los homedticos en el momento y lugar precisos.
Se ha localizado {(Gehring, 1983) una secuencia corta de ADN,
de 130 Pb, en diferentes posiciones tanto en el complejo
bitorax como en el antenapedia. A esta secuencia se le ha
l1lamado "caja homedtica", {(homecobox). Esta misma secuencia ha
sido hallada en otros 1nsectos y sorprendentemente tambien en
vertebrados (anfibios y mamiferos, entre ellaos Homo sapiens).
Todcs los organismos en que ha sido 1localizada 1a caja
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homeotica pasan par una etapa de segmentacion durante su
desarrollo embrionario. El1 mismo Gehring (op cit) encontro’
que un gen que contiene a la caja homedtica esta relacionado
con la activacion de los genes homecoticos en vertebrados.
Este caso constituye un nivel superior de regulacidh. tal vezx
el llamado ’cronaogen’.

Tenemos pues, tres niveles jerarquicos de control: el
regulador de cada gen estructural, ios regul adores
homeoticos, que activan los blogues de genes estructurales, ¥y
los reguladores de un nivel superior, que activan a los
reguladores homeoticos en el lugar vy tiempo precisos. Una
peguehna mutacian en uno de los niveles superiores, puede
tener un efecto en cascada en los niveles incluidos, como lo
muestran las mutaciones homedticas.

HETERQCRONIA. Otro elemento gue nos nmuestra el papel de 1la
regulacidn jerdrquica en los procesos de 1a biologfia del
desarrollo es la heterocronia. La heterocron{a es _ la
alteracidn en la temporizacion de la expresidn ontaogenetica
de una caracter{stica.

Segin Gould (1977), la heterocronia constituye el modo

dominante de evolucidn en muchos linajes . {importantes,
incluido el humano. A su vez, Rensch (197&) afirma que "La
mayor parte de laos cambios filogeneticos surge por

heterocronia®. Se han postulado origenes heterocrdnicos para
la mayoria de los grandes grupos taxondmicos (Gould, 1977).
E1 interes de incluir este proceso aqui radica en el hecho
de que con un evento de regulacion pueden modificarse los
patrones de temporizacionh en la aparicicon de grandes - blogues

morfolegicos Yy funcionales. Una modificacian de esta
naturaleza puede alterar al conjunto del ritmo del
desarrollo, con cohsecuencias evolutivas trascendentes

{particularmente en el terreno de las estrategias ecologicas
y las historias de wvida).

Mediante la maduracidn sexual precéz ¥ @1 truncamiento de
la ontogenia ulterior, se puede alcanzar una estrategia de
historia de vida favorecida en regimenes ecologicos de tipo
»no . donde se favorece la reproduccicon temprana. Por otro
lado, un retardo del desarrollo somatico de algunos organos
se puede favorecer en ambientes de tipo P"K*, en donde la
morfologia ha de ajustarse a . condiciones ecnldéicas de alta
saturacidn y competitividad.

ta edad en la que se inicia la reproduccidn es una
caracteristica sobresaliente de las especies, una aceleracian
en la tasa del desarrollo por heterocronia puede ser mas
importante que un incremento en la fecundidad (Mc Arthur vy
Wilson, 1967). No es mi intencidn entrar a discutir sobre la
valideéz de la caracterizacidn de las especies en torno a un
continuo r-K, sino presentar un ejemplo de 1la posible
trascendencia de un evento de regulacidn heterocrohica.
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Resumiendo, 1la alteracidn en l1a cronfa del desarrollo
permite: cambio evolutivo rdpido y discontinuoj} adaptacidn
rapida a ambientes cambiantes; aislamiento reproductivo por
diferencias en 1las cronfas del desarrollo. Ademés,, nos
muestra el efecto de diferentes niveles de regulacion vy
control en el desarrollo, de manera similar a lo mostrado por
las mutaciones homedticas y los atavismos.

CONSTRICCIONES EN EL DESARROLLO. Algunos de los fenomenos
mencionados pueden constituir la base de 1o que Waddington ha
l1lamado PAISAJE EPIGENETICO, y que define asi: "Hay sdlo un
nimero finito de resultantes pasibles del proceso interactivo
del desarrollo. Los productos +inales del desarrollo, el
tejido adulto, no parecen variar continuamente de un tipo a
otro, sino que caen en relativamente pocos tipos
considerablemente discontinuos. Esto implica gque durante el
desarrollo, hay una sucesidn de ’puntos de ramificacion’ en
cada uno de los cuales el curso del desarrollo se puede mover
de uno .a otro dentro de un ndmero restringido de patrones
alternativos® (Waddington, 1975).

Los fenotipos no se distribuyen continuamenete en el
espacio fenotipico, sino que hay restricciones que los
limitan.

Alberch (1985) ha encontrado que tales patrones
alternativos frecuentemente son sinilares para especies
diferentes. En ese sentido, se observa una dinamica interna
en el desarvrollo, que iwmpone canales, por los que 1los
organismos de diferentes especies pueden sufrir los cambios
en sus patrones de desarrollo, de wuna manera relativamente
independiente a las mutaciones y a la seleccidn natural,
aunque €sta no deja de actuar en la permisividad de estas
formas. Lo

Zoued significado evolutivo guardan estos canales discretos
por los que puede "fluir” la morfologia?

El hecho de que el espacien fenotipico sea discontinuo por-
restricciones morfogenéticas, impone vya de entrada una
discontinuidad en 1a evolucidhn. No puede entenderse una
transicion suave y gradual de un tipo a otra cuando tenemos
evidencia de que 1la bifurcacicn en los patrones del
desarrollo da lugar a bloqgues mnrfolégicos discretos.

El cambio de una worfologia a otra alternativa puede
llevarse a cabo a partir de pocos eventos geneticos y en
relativamente poco tiempoj seguramente mucho wmenos del que
l1levaria la sustitucion gradual de alelos diferentes entre s{
por mutaciones puntuales, para llevar desde un a forma hasta
la nueva por seleccion natural. .

Cada wuna de 1las alteraciones mor{oldéicas que se
desencadenan posteriormente a una bifurcacion actia como un
paquete funcional y estructural. Como ha mostrado Alberch (op
cit) con organos epiteliales y con extremidades de anfibios,

39



hay un nuimero muy restringido de estos paquetes, Yy se
alcanzan por mecaniswmos intrinsecos de "fuerzas® celulares,
ejercidas por los citoesqueletos y por las comunicaciones
intercelulares durante el desarrollo.

Puede hablarse de un sesgo en la distribucidn de las
frecuencias con las que aparece uno u otro patron
alternativeo, y este sesgo puede deberse tanto a mecanismos
azarosos como direccionales impuestos por la topografia del
tejido, as{ como por 1la seleccidn natural. En este sentido,
Oster y Alberch (1980) establecen que "La embriologenesis
puede parecer muy determinista en una escala macroscopicas
sin embargo, en el nivel celular 1los eventos proceden en una
forma wmas estocdstica. Es sdlo la conducta agregada lo que
emerge como coordinacion del conjunto. Un mejor término que

*programa de desarrolla’ debiera ser fsesgo en el
desarrollo’...”.
De esta wmanera, se establece que los programas de

desarrollo actdan como un *filtro’ determinista al movimiento
azaroso del nivel inferior; la dinamica inherente en el
proceso del desarrollo imprime sesgos a la evolucion
morfoldgica, que no pueden enitenderse sdlo desde una
perspectiva gendtica o poblacional, ya que el surgimiento de
las novedades morfoldgicas Qque estan sujetas a la seleccidn
natural no se da’ al azar, sino como hemos visto,
canalizadamente. El proceso. de fijacidon de 1los nuevos
fenotipos puede estar sujeto a distribucién en niveles
superiores, particularmente por seleccidn natural.

La integracion de los mecanismos gque intervienen en la
construccion de un organismo, segin hemos visto hasta aqui,
se da de una manera ordenada jerarquicamente. En el nivel
inferior estd el genoma {(con su propia jerarquia). Su
organizacidn ¥y sus procesos son decisivos por lo que se
refiere a la regulacion de su expresion. Ese es el nivel
afectado por la mutacidn y reordenamientos gendticaos. Estos

mecanismos de transformacidn se expresan en productos
gendticos alterados, en el nivel proateico y subcelular. Estas
moléculas estructurales interactian de tal manera que

construyen a las células, con sus propiedades emergentes
caracteristicas. Durante el desarrollo temprano, las celulas
ce diferenc{ian en dos grandes grupos: epitelio y meséhquima.
Cada tipo celular escapaz de participar en procesos celulares
caracteristicos. Por encima de ésto, 1las células tienen
capacidad de coordinar sus actividades dentro de grupos
celulares grandes, conformando el desarrollo ontogendtico. En
este nivel actlan interacciones . quimicas Yy wmecdanicas no
directamente geneticas. El despliegue de los tejidos
resultantes en geometr{as particulares es 1o que constituye
el ’programa del desarrollo’. - .

En este sentido, Oster y Alberch (1982) afirmanas: ...l
pragrama del desarrollo no debe verse como un proceso lineal
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de concatenacidn de causas, desde el genoma, hasta el
genotipos Mas bien, la morforlogfa emerge como una
consecuencia de un dialogo ascendentemente complejo entre
poblaciones de c€lulas, caracterizadas por su geometria, Yy
genomas celulares, caracterizados por sus estados de
actividad genctica. &1 resultado emergente de este didloga es
l1a morfologia, o el fenotipo, sobre el que la seleccidn
natural actda como un arbitro de su disefio adaptative”.
Podemons concluir que la construccion de un organismo en la

antogenia es una secuencia de procesos jerarquicamente
ordenados, con dindgm.icas caracteristicas que promueven
distribuciones diferenciales _ tanto deterministas como

estocasticas, en cada nivel jerarquico.

Esta forma "modular®™ en la que estan ordenadas las
entidades vy procesos que construyen a los organismos,
constituyen la base para cambios evolutivos discontinuos. Por
todos los niveles encontramos procesos complejos que pueden
dispararse con eveentos relativamente simples. Un evento de
regulacidn o bifurcacicdh en cada uno de 1los niveles puede
tener consecuencias notables.

Todo esto nos lleva a recordar a los "monstruos utiles® de
Goldschmidt (1940). Sin embargo, pese a que Goldschmidt wvefa
a la canalizacidn v a los efectos "en cascada® como fenomenos
con significado macroevolutivo (en la cual estoy de acuerdo),
1a concepcidn de Goldschmidt y sus monstruos difiere de 1a
aquf{ expresada en cuanto a gque €1 consideraba gue un sdle
evento produciria todo un organismo, de una especie nueva. Lo
que aqui se sostiene es que un cambio de naturaleza
discontinua constituye un evento importante, que abre una
nueva zona, y e€s con base en €sta caracteristica clave, ‘en
torno a la cual han de construirse rasgos que permitan

ajustar a sus portadores a gmbientes particulares. Las
discontinuidades provocadas por estos ‘mecanismos
sub-organismicos no producen especies acabadas, can taodos

sus atributos adaptativos, sino gque producen *adaptaciones
clave® (Gould, 1983), en torno a 1las cuales las especies
desarrollan caracteristicas que les permiten sobrevivir.

Una gran dificultad de 1los wmonstruos esperanzados de
Goldschmidt, fue su conotacion individual. No es que el no
tuviera una concepcicon de la variacion poblacional. Gran
parte de su trabajo de 1940 se refiere a la descripcidn y
andlisis de e€ste tipo de variacich. Lo ge ocurre es que
precisamente de este analisis, el concluia que las
discontinuidades existentes entre las especies no padr{an ser
de la misma naturaleza gque la variacidn intrapoblacional. Las
discontinuidades tendrfan que explicarse por eventos
individuales, y resultaba dificil entender cdmo es que un
organismo resultante de un evento drastico pudiera abrirse
paso solo.

l,os wmecanismos incluidos en la l1lamada "evolucicn
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concertada® nos proporcionan una explicacidn que puede
traducir a tdrminos poblacionales el surgimiento de novedades
relativamente discontinuas.
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capitule M

las especies: su realidad,
su origen y su papel en
l1a evolucidn.



INTRODUCCION

La aprcximacién jerérquica propuesta para la teor{a de 1la
evoluciaon por Hull (1980), Gould (1980), Vrba (1980, 1984),
Eldredge (1983), entre otros, establece que es necesario
expandir la teoria de tal manera gue incluya cabalmente al
conjunto de entidades ontoldgicas que intervienen en el
proceso evolutivo. Esto se refiere de manera muy particular a
la especie:. Tambidn se postula la necesidad de comprender los
procesos que ocurren dentro de cada nivel jerarquico, en su
dinSmica propia, asi como en las causalidades respecto a los
procesos de otros niveles. Se considera, en esta
aproximacidn, el proceso que origina nuevas especies como un
fenomeno de naturaleza diferente a los gue ocurren en otros
niveles (particularmente diferente al cambio
intrapoblacional) vy se 1le confiere una gran importancia
evolutiva. B

Desde gste punto de vista, pretendo discutir la
proposicion de que las especies sean consideradas como
entidades cohesivas, espacio-temporalmente delimitadas, y con
ciertas propiedades inherentes a ese nivel, es decir, como
entidades individuales. Tambien pretendo revisar y proponer
algunas ideas en cuanto al significado de la existencia misma
de las especies, y finalmente, a la forma en gque una especie
produce otras, es decir, al proceso de especiaciah,
contemplade a 1la 1luz de una concepcidn pretendidamente
ontoldgica de la especie. El papel que desde este punto de
vista juegan las especies en la macroevolucion se desarrolla
en el siguiente capitulo.

LAS ESPECIES COMO ENTIDADES INDIVIDUALES. Sin duda resulta ya
un lugar comdn afirmar gque Darwin (185%) no pudo haberse
planteado el problema del origen de las especies al no ver a
estas sino como entidades abstractas, arbitrariamente
definidas, continuos efimeros de organismos sin una

delimitacidn en el tiempo. Las primeras formulaciones de la

"sintesis moderna avanzaron respecto a 1la concepcion de 1la
especile, al concebirla como una unidad real, aislada
reproductivamente de otras entidades similares.

Dabzhansky (1937) y Mayr (1942) se interesaron por el
problema de la discontinuidad entre 1las especies. En 1947

Mayr establecid ' formalmente el ’concepto bioldgico de
especie’, cuyo principal elemento, el criterio reproductivo,
habfa venido siendo sugerido desde hacia tiempo (Ray,

Romanes, Jordan). Segin este concepto, las especies son
censideradas como "grupos de poblaciones naturales real o
potencialmente entrecruzables, y que estdn reproductivamente
aisladas de otros grupos similares (Mayr, 1942). De tal
manera que la_reproduccidn sexual les confiere a las especies
cierta cohesionj permite gque los organismos que pertenecen a
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la especie "compartan® un acervo genéticoiccmﬁn. Es el flujo
gendtico, mantenido por la reproduccion sexual, el Qque
provoca esta cohesividad reproductiva.

Endler (1277) ha encontrado; mediante observaciones de la
diferenciacion en saltamontes sujetos a diferentes regimenes
de flujo gendtico, que €ste no es una fuerza tan cohesiva
como se habia supuesto, va que se puede alcanzar una
diferenciacidn considerable en presencia de $lujo gendtico, b4
tambi€n puede no ocurrir diferenciacion perceptible incluseo
en ausencia total de flujo genetico. Esto puede significar
bien que las especies no son entidades tan cohesivas, o bien
que el flujo genético no es la Gnica fuente de cohesion en
ese nivel. Creo que ambas cosas son ciertas, y sin embargo
creo que el flujo genético sigue siendo una fuerza cohesiva
importante.

Se habla de cohesidn de una entidad biologica haciendo
referencia a un patrdn de permanencia, provocado por
mecanismns que proveen una resiskncia al cambio. Una entidad
cohesiva es una entidad amortiguada, en la que los elementos
que la conforman se mantienen unidos por algunas fuerzas de
enlace. Se dice que las moleculas del agua son mas cohesivas
que las de otros l1iquidos, porque estan mas fuertemente
enlazadas, y se requiere de mayor energia para despegarlas.
Las moldculss de un gas presentan una cohesidn mucho menor.

En general, puede decirse que una entidad cohesiva es
aquella en la que la interaccidn de sus componentes promueve
una permanencia, una resistencia al cambio.

Al interior de la especie, el compartir un acervo genetico
comdn provoca que haya una resislencia al cambio, un relative
estado de equilibrio, ¥y tambien un apego a una variacidn
dentro del rango del propia acervo. Este es un aspecto
*positivo’ de la cohesidn conferida a la especie por el
mantenimiento de intercambio gendtica. Por otro lado; el
hecho de que una especie esté separada, escindida de otras
por la imposibilidad de intercambiar material gendtico, hace
que estas dos entidades no se fusioneng el aislamiento
gendtico las mantiene como entidades discretas. Esto
constituye el aspecto *negativo?, una consecuencia de
delimitacid%, de frontera, entre lag especies. La unidad
hacia adentro y la delimitacion hacia afuera son 1los dos
aspectos de la cohesividad conferida a las especies por el
intercambio genctico.

El concepto bioldgico de especie es generalmente aceptado,
aungque algunos autores (Gould, 1280, Eldredge, 1985)
consideran algunos problemas. El primero se refiere a que la
demarcacidn espacial de las especies esta bien concebida bajo
el concepto bioldgico de las especies, pero la delimitacidn
temporal es arbitraria. Es wuna ‘’antolagia variable', una
ambigledad. Estos autores exigen que las especies sean
concebidas como entidades reales, delimitadas en el espacio y
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en el tiempao, y debido a su cohesividad y a su delimlta:idh,
las especies deben ser consideradas como- verdaderos
individuos, Esto permite estudiar a esta entidad y al papel
gque juega en 1la evolucidn en su naturaleza y dinamica
propias.

La delimitacidn temporal estar{fa conferida por procesos
histdricos caracter{sticas de cada especie: E1l evento de
especiacionparticular que 1le dio origeny su historia de
existencia (relativamente estidtica) y su extincion. Desde
este punto de vista, el origen de la especie es un evento de
naturaleza particular, con una dinamica propia, que lo
distingue del cambio poblacional (Gould [19801 habla de un
"rompimiento de Goldschmidt®, que se interpone entre los
mecanismos gue provocan el cambio intrapoblacional Y los
procesos que ocurren en el evento de especiacich). De tal
manera, que la especie estid delimitada espacialmente respecto
a otras especies por una incapacidad de intercambiar material
geneticao, y temporalmente, por un evento historico de origen
y otro de final.

Esta delimitacion temporal es dificil .de aceptar si se
parte de la idea de que la especie se transforma de manera
inexorable e imperceptible en el tienmpo. La transformacion
"filetica® (o anagendtica) de una especie . en otra realmente
no nhos proporciona un evento de origen de la especie, Y nos
hemos de conformar con una delimitacidn arbitraria. Pero son
muchos los elementos, tanto en el terreno de la gendtica de
poblaciones, como en el de la gendtica malecular, ¥ atn en el
registro fdsil, que apuntan en la direccicdn de que el evento
de especiacidn es algo diferente a un inexorable proceso de
cambio continuoj es realmente un evento particular.

Esta idea de qgue las egpecies son unidades evolutivas
cohesivas y con un papel propio que jugar en el origen de las
discontinuidades y de la diversidad se esboza en algunos de
los autores sintetistas. Por ejemplo, Mayr (1263) establece
que: "Sin especiacidn no habria diversificacidn del mundo
orgdnico, rii radiacidn adaptativa, Y muy poco progreso
evolutivo. La especie es pues, la piedra angular de la
evolucion®.

En general, la sintesis ve al origen de la especie como el
fendmena de cambio poblacional y no mds. Wright (1232)
establece que la ’dnica diferencia?’ entre el cambio que
ocurre continuamente en las poblaciones y aquel que ocurre
durante la formacidn de una nueva especie es que €ste ultimo
provoca aislamiento reproductivo... la ’minima’ diferencia
radica ni mas ni menos en el hecho de que el cambio
poblacional no produce nada realmente nuevo, sino en todo
caso, un ajuste al ambiente, mientras que la especiacion
produce "la piedra angular de la evolucich®j produce a las
especies.

Cur iosamenie, Mayr (1982) establece que "EIl pensamiento de
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la sintesis moderna es enteramene
concepcidn de tasas aceleradas de
inmediatamente despuds de la especiacidn, ¥ con subsecuentes
periodos de estasis evolutiva®™, y gue inmediatamente despues
pase a atirmar gue la especiacicdn es un fendmeno enteramente
igual al cambio intrapoblacional.

Es evidente la dificultad que tienen los sintetistas para
ubicar fendmenos que ocurren en diferentes niveles, tratandao
de reducir siempre a niveles relativamente mas simples.

En relacidn a 1la cohesion, son generalizados en laos
autores sintetistas los conceptos de "armon{a del genotipo®,
los "complejos adaptativeos® o los "sindromes adaptativeos®, la
"coadaptacién“, el *balance interno”, etc. etc. Se supone que
los organismos son conjuntos de atributos coadaptados, vy que
un cambio en una caracteristica por 1o general tendera a
romper esas coadaptaciones. Por ejenplo, Mayr (1963)
establece que "El +enotipo es el producto de las
interacciones armaniosas de todos los genes. E1l genotipo es
un ‘equipo fisialogico’, en el que cada gen hace una
contribucidn maxima a la adecuacidn mediante 1la elaboracion
de su ’producto genetico®...El procesoc mediante el gque laos
genes que colaboran armoniosamente se acumulan en el acervo
genetica se llama 'coadaptacidn’; el resultado de este
proceso s un  'balance interno’...un complejo genetico
adaptada®. De esta manera, se afirma gue la coadaptacidn de
los genes armoniosos provoca una resistencia al cambio.

Se habla de una estrecha dependencia de todos los genes en
el acervo gendtico de la especie. Todos los organismos gue 1o
comparten, o todas las combinaciones organismicas de los
genes gque se encuentran en el acervo gendtico de la especie,
estaran ’'coadaptadas’. La cohesidn resultante es un atributo
de la especie,

Tenemos pues, hasta el momento, tres

. compatible con una
cambio durante e

fuentes muy
relacionadas gque confileren cohesidn a las especies: el
aislamiento reproductiva respecto a otras especiesj el

intercambio genético al interior de la especiej
'coadaptado® del acervo genéticao.

Con la afirmacicon de que esta cohesidn les confiere a las
especies una resistencia al cambio, Mayr estd brindando una
explicacion de la estasis observada en el registro fdsil, tan
enfatizada por el Equilibrio Puntuado (ver cap 1IV)g
aproximacion a la idea de que las especies son entidades
delimitadas en el tiempo, ya que una vez gue se establece el
'complejo coadaptado’, este se resiste a cambiar a 1o largo
del tiempo.

LLa biologia del desarrollo proporciona otra fuente de
caohesion de las especies: larestriccion en los patranes del
desarrollo. E1 nimero de patrones de desarrollo alternativos
es limitado a un conjunto discontinuo b4 pequefa de
posibilidades morfoldgicas (cap II), de tal manera que” © =i

¥y el cardcter

Y una’
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una especie se encuentra en una alternativa, el paso a otra
no es un proceso gradual, sino que necesariamente implica una
discontinuidad. Esta constriccion, sobre la que actda 1la
"celeccion constrictiva negativa®, es otra fuente de
cohesividad de las especies, que l1as hace resistentes al
cambio y que las presenta como entidades discretas, separadas
de otras similares por patrones discontinuos de desarrollo.

Por otro lado, el sistema epigendtico tiene 1a capacidad,
segun Ho y Saunders (1984), de hacer que clertas mutaciones
en genes reguladores con efectos drasticos en el desarrollo,
tengan sentido’, mediante el cambio del patrdon del
desarrcllo a un patréon alternativo. Esta capacidad del
sistema epigenético conferira’ una fuente mas de cohesidn
intrinseca, durante el desarrollo.

Esta cohesidn, con fuertes bases gencticas, nos plantea la
necesidad de hablar de las especies como entidades que se
resisten al cambio, Sugiriendonos que la estasis o poco
cambio evolutivo (morfoldgico) durante periodos de tiempo
largos pueden concordar o acaoplarse con el planteamiento del
equilibrio puntuado (Gould y Eldredge 1977, Stanley 1979,
etc) sobre patrones macroevolutivos observados {ver sig.
cap.). De esta manera, el criterio de de11m1tacion temporal
de las especies no es una cuestidn arbitraria {(como ocurrfa
con las ideas de la sintesis moderna)l, sino un hecho, en
donde un “"complejo coadaptado® permanece en el tiempo,
"resistiendose” al cambio.

Si bien las restricciones que se incluyen en l1a biologia
del desarrollo determinan en gran medida la cohesidn de las
especies, tambien es importante recordar que cuando obcurre un
cambio en estas pautas de desarraoalla, estos cambios pueden
tener repercusiones notables en el fenotipo, originando 1la
posibilidad de la formacidn de fenotipos diferentes a 1los
originales, siendo estos cambios relativamente rapidos y con
un significado evolutivo marcada (ver cap II). Nuevamente
este evento concuerda con los planteam1entos hechos en torno
al equilibrio puntuadao.

En el nivel molecular, merecen atencxon especial las ideas
de Altukhov (1982, 19835) y Carson (1975), Yy relaciocnar en
esta parte lo expuesto en el cap I1 sobre 1la evolucidn
concertada (Daver,;, 1232), ya que a pesar de ser procesos del
nivel molecular, las consecuencias bioldéicas para la
cohesidn de las especies resulta muy sugestiva.

Altukhov ha interpretado en términos evolutivos sus
resultados recientes en la genética bicquimica de poblaciones
Y en 1a genética comparada, formulando una  hipatesis
significativa en cuanto a la la cohesividad de las especies:
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"Las especies estructuradas en demos son geneticamente
estables... la especiacicon ocurre por cambios saltatorios en
las partes monowmdrficas del genoma... las especies difieren
en los loci monomdrficos, en donde no reflejan una transicion
gradual de poblaciones a nuevas especies, sino
discontinuidades cualitativas®. En otras palabras, la parte
monomdrfica del genoma de cualquier especie, nos la presenta
como un individuo. Al mismo tiempo nos senhala que una
especie, ain estructurada en demos, es una entidad en
equilibrio gendtico.

Carson (1975) establece algo muy acorde con los
monomorfismos de Altukhov. Segun €1, existen dos tipos de
sistemas de variabilidad genética: uno abierto, y el otro
cerrado. El sistema abierto posee los loci cuyos efectos no
son estrictamente restrictivos en cuanto a la viabilidad. El
sistema cerrado estd constituido por bloques de genes que
tienen efectos tan fuertes en 1a viabilidad que cualquier
rearreglo resulta ser letal., Es particularmente iwmportante
para el argumento de la cohesividad el hecho de que tales
bloques de los sistemas cerrados son intraespec{ficamente
homogéneos, pero var{an entre una especie y otra.

Una Ffundamentacidn  molecular muy importante es la
formulada por Dover (1982, ver cap I11): la conduccidh
molecular, que produce evolucion concertada.

La conduccidn molecular maximiza la cohesividad gendmica y
fenotipica de 1la especie, a la wvez que maximiza las
discontinuidades entre las especies (Dover, 1982).

UNA NOTA SOBRE NEUTRALISMO. Podria pensarse que la teor{a
neutra de la evolucion molecular contradice el planteamiento
de gque las especies son entidades caohesivas. Si existe wuna
tasa constante de sustitucion molecular, como sostiene esta
teoria, entonces parece que las especies no son sino
entidades efi{meras, nubes, como dice Dawkins. Sin embargo, e=
importante recordar la frase de Kimura (1981): "La seleccion
constrictiva negativa juega un papel fundamental en 1la
explicacién neutralista®. Podemos ver una estrecha relacion
entre las wmolédculas ’*neutras® y el sistema abierto de Carson,
o los polimorfismos de Altukhov, Yy entre las moleculas
sujetas a 'seleccidn constrictiva negativa’, vy los sistemas
cerrados ¥y los 1oci monomorficos.

En general podemos afirmar que hay procesos tanto
negativos (constriccidn en diferentes niveles) como positivos
(direccionalidad en el cambio molecular, patrones
alternativos en el desarrollo, b4 tal vez seleccion
direccional actuando sobre ’'complejos armoniosos’), que
provacan que las especies sean entidades cohesivas,

resistentes al cambio.

(POR QUE EXISTEN LAS ESPECIES? Esta pregunta se ha respondido

-
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de diversas maneras. Hay quienes conasideran que existen
porque nuestra teoria las requiere (Dawkins 1976, Popper
1968) . Pern hay tambien quienes 1las consideran"entidades
reales, independientemente de nuestra percepcion, Y que
proponen diferentes respuestas 'materialistas’ {en
contraposicion a la respuesta que no considera a las especies
sino como ideas).

Dobzhansky (1937) responde a esa pregunta diciendo que es
necesario que haya aislamiento reproductivo. No hay que
olvidar que Dobzhansky retoma 1a imagen de la topografia
adaptativa de Wright, extrapoldndola a las discontinuidades
entre 1las especies. Segin Dobzhansky, una especie se
encuentra en un pico de alta adecuacidn. De no haber
aislamiento reproductivo, las combinaciones armoniosas, que
tanto le han costado, se destruirian, al formarse hibridos de
baja adecuacion. Entonces, el aislamiento reproductivo seria

una ventaja Yy evolucionaria por seleccian natural
(disrruptiva)l. Evidentemente, la explicacidn que da
Dobzhansky es plenamente adaptativas Se favorece el

mantenimiento de las combinaciones armoniosas.

Para Mayr (1963), en cambio, el aislamiento reproductivo
es algo Qque se alcanza como un ’subproducta’ de 1a evolucidn
de las poblaciones alopatricas en direcciones generalmente
adaptativas diferentes. La existencia de la especie, en si
misma, no es concebida por Mayr, en sSu origen, como una
ventaja adaptativa, sino como un subproducto, relativamente
azaroso. "Las especies, en un sentido evolutivo, son como las
mutaciones... cada especie es un experimento bioldgico (Mayr,
1963) . Mayr acepta gue el contacto secundaria’ puede
reforzar’ el aislamiento reproductivo, mediante el
desplazamm1ento de caracteres, pero no considera que la
seleccidn natural juegue un papel indispensable en cuanto a
la conformacion ariginal del aislamiento reproductivo. Pese a
todo esto, Mayr responde a la pregunta J¢Por qué existen las
especies? diciendo: "No hay otro mecanismo que prevenga de la
destruccidn de las combinaciones gendticas... el aislamiento
reproductivo de las especies es un elemento protector en
contra del rompimiento de los sistemas geneticos coadaptados,
bien integradas".

Entonces, a fin de cuentas, tanto para Dobzhansky como
para Mayr las especies existen (o persisten) porque 1la
seleccicon natural favorece al aislamiento reproductive por
mantener la armonia de los acervos genéticaos.

Paterson (1979, 1981) se aproxima por el lado opuesto.
Segun €1, las especies estan aisladas unas de otras como
consecuencia de una necesidad persistente de los organismos
sexuales de recaonocerse entre sf{. De esta mwmanera surgen

complejos adaptativos reproductivos - que permiten el
reconocimiento para el apareamiento, los gque Paterson 1lama
SMRS, por sus siglas en inglés (Specific Mate Recognition
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System). Un rompimiento de tales complejogs adaptativos, por
el establecimiento accidental de un aislamiento geogra¥ico,
tendrd comn 'efecto® (sensu Vrba, 1980), la formacian de una
nueva especie, con su propio SMRS. Tal sistema de
reconocimiento serf{a una fuente ’positiva’ de cohesividad de
la especie, a la vez que habr{a surgido accidentalmente,

Entonces, desde este punto de vista, el surgimiento de la
especie seria una consecuencia de que 1os organismos con
reproduccion sexual se vean en la necesidad de reconocerse
para reproducirse. £l perder esta capacidad para reconocerse
tendria como efecto la formacion de una nueva especie.

Mientras que para Mayr y Dobzhansky la especie existe
'para algo’ {evitar el desmoronamiento de 1los complejos
armoniosos), para Paterson existe ’por algo’ {(porque sienpre
que haya organismos que requieran encontrarse para
reproducirse, desarrollaran sistemas de reconociniento,
*adaptaciones repraductivas’, lo que provocara que surjan
entidades permanentes, cohesivas).

Nos encontramos con el problema del sexo. Si las especies

son resultado de que los organismos se reproduzcan
sexualmente, entonces, lo importante es responder épor que”
hay sexo? épor que es ;:n"evalec:1ev1te'p

La respuesta de la sintesis moderna es que el sexo es una
ventaja, ya gque confiere variabilidad {y consecuente
>plasticidad?’) a las especies. Entonces, el sexo ha
evolucionado por seleccidn natural para conferir

variabilidad.

Este punto de vista ha sido severamente cuestionado
{(Williams, 19646, Lewontin, 1973, Maynard Smith, 1978), ya que
la seleccidn natural no favorecera algo gque provogque un
beneficio ’a futuro’; la variacidn resulta 4til no en el
organismo que se esta reproduciendo sexualmente, sino en el
girupo, ante un eventual cambic de ambiente. Pese a2 que se han
sefialado multipoles dificultades para la aceptacidn general
de la seleccion de grupo, no deja de ser la explxcacxon que
dan muchos autores a la prevalecencia del sexo.

Eldredge (1985) sostiene que para entender el problema del
sexo, son necesarias dos premisas:! erradicar la idea de que
todo lo que existe lo hace en beneficio de algo o alguien, b4
en segundo lugar, separar el problema del origen del sexo
respecto ‘@ la persistencia Yy predominancia de €ste.

En cuanto a la primera premisa, propone como un ejemplo la
prevalecencia de la reproduccion, tanto sexual como asexual.
La reproduccion no 'beneficia’ a nadie. Incluso se puede
afirmar que siempre se lleva a ctabo can un costo. Simplemente
la reproduccicn prevalece, porque independientemente de 1a
habilidad para subsistir, aquellas entidades que no se
reprodujeron, no estdn. Entonces, no es que la reproduccidn
sea un beneficio para nadiej simplemente produce entidades
estables, organismos. Lo mismo para el sexo. lLos 4grupos de
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organismos que tienen la propiedad de sufrir una division
reduccional (meiosis) y de reestablecer su ploidia original,
seran suceptibles de formar entidades cohesivas novedosas. La
razon por la gque vemos fue el sexo es prevaleciente es porque
las lineas sexuales se reproducen wmwmds rapido vy producen
entidades mas cohesivas que las lineas asexuales. Una 1inea
asexual (un clon), solo puede producir un nuevo linaje cada
vez que ocurra una mutacidn favorable y esta tenga &xito (la
inmensa maymr(a de las mutaciones ni son favorables ni
prevalecen). En cambio, una especie produce muchas nuevas
especies porgue recombina el material gendtico de muchas
maneras. Entonces no podemos afirmar que el sexo sea  una
ventaja. Simplemente surgen Yy permanecen mas entidades cuando
se reproducen sexualmente gue cuando no lo hacen.

Esto nho implica absolutamente nada respecto al origen del
sexo, como tampoco el hecho de gque los organismos que vemos
sean los que pertenecen a grupos que se reproducen explica
nada respecto al Dr1gen de 1la reproduccidn. Solo se hace
referencia - la razan por la que son prevalecientes, tanto la
reprnducc1on como el sexo.

Tampoco se niega la idea de que la sexualidad confiere
variabilidad. Es un efecto ’colateral®, segin Eldredge
(1985), el hecho de gue las especies sean mas capaces de
diversificar y de resistir a 1la extincidn que las l1ineas
asexuales; por eso hay mas especies que lineas asexuales.

PROPIEDADES EMERGENTES DE LAS ESPECIES. Las especies, ademas
de ser entidades cohesivas, espaciotemnporalmente
dellinitadas, poseen atributos gue no se desprenden de la
suma de las propiedades de los individuos que las conforman,

sino de su arganizacicn y de su interaccion. Se dice que
estas son propiedades emergentes, que surgen en cada nivel
jerarquico, en este caso, en el nivel de 1la especie. Sin
embargo, percibir, definir, delimitar, explicar las

propxeqaues emergentes de las especies ha resultade vuna tarea
dificil, tal vez necesariamente abstracta.
Mencionare algunas de las propiedades que han sido
propuestas como emergentes en el nivel de las especies:
- tamano efectivo caracteristico de las poblaciones de una
especie (Vrba y Eldredge, 1984).
- la naturaleza de la periferia de la especie (Urba 1984)
- la separacidn geneética y espacial que guardan entre s{ las
poblaciones de la especie. (VUrba, 1984)
- Paterson (1980) sugiere que los SMRS son un atributo
emergente de las especies.
- Stanley (1979) propone a la reproduccidn sexual.
- las frecuencias geneticas caracteristicas en las
poblaciones de la especie.
- las estrategias reproductivas y las historias de wvida.
Varias de estas propiedades tienen un significado aditivo,
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a la vez que tienen un impacto propio en la especie. Pese a
gue en algunos casos son relativamente ‘organ{smicas’ o
poblacionales, el significado que tienen en el nivel de 1la
especie se presenta como una emergencia, ya gque es diferente
al papel gue juegan en otros niveles,

PROCESOS DE ESFECIACION. Una vez que hemos establecido una
formulacion de lag especies como entidades historicas
espacio-temporalmente delimitadas, cohesivas y con emergencia
de propiedades, wveremos mas detenidamente el proceso que las
produce, el fenomeno evolutivo conocido como especiacidn.

Si las especies san construcciones arbitrarias,
'nominalistas’®, no se puede hablar de que la especiacidn sea
un proceso real. Pero si las especies son entidades
Dntologlcas reales, entonces la especiacion es  un fenomeno
interesante. EI1 fencmeno de la especiacion, segun White
({1978) debe ser estudiado en un nivel superior al de la
poblacioh, en el nivel en el gque las barreras reproductivas
son importantes, en el de las especxes biologicas.

Para Mayr (1963), la especiacidn es un proceso central en
la diversificacidn del mundo vivo. Segun &1, ®la especiacidn
invita a la experimentacidn evolutiva, crea nuevas unidades
de evolucion, part1cularmente aquellas que son importantes
para la macroevolucion®.

Bush (1982) tambien esta de acuerdo en que la diversidad
bioldgica del planeta proviene de la especiacidn, a la que
define como "el rompimiento de una especie en dos, cada una
de las cuales constituye un sistema genetico cerrado, libre
de fluir en su propio destino evolutivo.”

Simpson (1944) concibe al evento de especiacidn como el
surgimiento de un nuevo linaje dentro de una misma zona
adaptativa, mientras que le confiere a la *evolucion
cudntica’ la capacidad de producir grandes discontinuidades y
novedades evolutivas. En realidad, el evento cudntico de
Simpson, que pasa por un periodo de cambio azaroso abrupto,
‘ho es sino un evento de especiacion, aunque la especie que se
esta formando es en tal magnitud discontinua, que alcanza un
rango taxoncomico grande. Este tipo de eventos de especiacidn
es lo gque constituye la principal fuente de cambio evolutivo
para Simpson (en 1944)}). ,

En general, la mayoria de los estudiosos de la evolucion
estan de acuerdo en que la especiac1on es el origen de 1a
diversidad. Nadie piensa que todos y cada uno de los eventos
de especiacicn produzca algo verdaderamente novedoso, pero lo
inverso si: las novedades evolutivas, las discontinuidades
entre las especies y la diversidad bioldgica tienen su arigen
en eventos de especiacion.
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Sin embargo, el problema de la especiacién resulta adn
dif{cil de estudiar, de caracterizar e incluso de definir.

Una dificultad provien del hecho de que la especiaicon, en la -—-
inmensa mayoria de los casos, ho se puede verj) se tiene que
inferir. Por otro lado, como  apunta Bush (1273) hay

dificultad tambien en el hecho de que cada evento de
especiacion representa una serie Unica de eventos evolutivos.

Hay acuerdo entre los evolucionistas en cuanto a que el
evento de especiacidn involucra necesariamente la
1nterrupL10n del +lujo gencgtico, es dicir, implica el

aislamiento genetico’. Esto es obvio desde la adopcidn del
conce pto bicldgico de especie, l1a mayoria de los autores
estan de acuerdo en que la especiacidn es sinchimo de
rompimiento en el flujo de genes.

A mi modo de ver,
el modelao de especiacidn mis consistente con la tearia
sinteética de la evolucidn no es, como pudiera pensarse, el de
la especiacion alopatrica. Si ha de ser la seleccidn natural
la fuwrza gue de manera gradual defina el rumbo de la
evolucidn, la especiacidn s1mpatr1ca (del tipo del efecto de
Wallace) es una forma mds coherente. En la especiacion
simpdtrica, el aislamiento repraductivo se alcanza por la
seleccion natural actuando en contra de los hibridos de baja
adezuacidn o tal vez sea mas carrecto decir, un  poco
siguiendo a Paterson (1230) que la seleccion natural
favorece a aguellos organismos gue tengan la capacidad de
recanocerse para un apareamiento exitoso. En este caso, el
surgimiento de la especie es en sf{ mismo un proceso gradual,
adaptativa, dirigido por 1la seleccidn natural.

Sin embargn, este modelo de espccia:xun no es el
dominanate en la teorfa sintdtica, sobre todo porgque se
considera muy tortuoso el _camino que una mutacion favorable
suficientemente significativa como para constituir una’ opc:on
alternativa tendria que recorrer; nara abrirse pasa en urna
poblacion en 1a gue los heterocigotos son penados por la
seleccion natural. Generalmente esto sdlo seria prnsible
mediante un cambio relativamente discontinuo. En cambio, un
modelo no adaptativo, en donde el aislamiento reproduct:vo
surge sdlo como un subproducto del aislamiento geogridfico, el
modelo alopatrico de Mayr (1942, 1963) es la explicacion mas
aceptada en la teoria sintdtica. Hasta la fecha nadie ha
cuestionado que las poblaciones pequehas, perxfericamente
aisladas, sean excelentes candidatos para sufrir especxacxon.
En todo caso, se ha custionado si es la dnica forma valida de
especiacidn. En este sentido, Futuyma (1979) afirma: "Laos
cambios evolutivos en poblaciones pequehas y aisladas pueden
ser excepcionalmente  rapidoss la mayor parte del cambio
evolutivo puede llevars e a cabo en tales poblaciones durante
el proceso de especiacion®

Nadie ha puesto en duda tampoco que la especiacion
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'estasipétr!ca’ (aquella gue ocurre irrespectivamente de la
distr1bucion geografica) juegue un papel preponderante en la
especiacion en plantas, principalmente por la produccidn de
poliploides viables.

Sin embargo, no es suficiente establecer que la
especiacicon puede darse en alopatria o en estasipatrfa; es
necesario revisar mi3s a fondo que ocurre en la especiacian.

Existe una inmensa confusidn en cuanto a los criterios
asumidos para clasificar los "modos”™ de especiacian
(Escalante, 1987) En algunos casos  se hace referencia al
papel gue juega la distribucidn gengraficaj en otros casos,
la referencia es respecto a los sistemas genheticos
involucrados; en otros mas, es el papel de la seleccion
natural el que se enfatiza, vy aun en otraos, el tiempao en el
que se lleva a cabo la especiacidn.

En realidad, no es que todos estos modos sean excluyentes,
=ino que se pone €nfasis en problemas diferentes. Escalante
ha propuesto un criterio de clasificacidn de los wmodelos de
especiacidn basado en primer lugar en si el establecimiento
del aislamiento reproductivo se lleva a cabo como resultado
de la adaptacidn de los organismos a ambientes diferentes, o
5i se hace de manera azarosa respecto al proceso adaptativo.
Yo crea que la distincidn debiera hacerse en si el
aislamiento reproductxvo mismo se lleva a cabo comao resultado
‘de la seleccidn natural actuando a su faver, o si ocurre como
efecto colateral de otraos procesos. En 1la propuesta de
Escalante (cit), 1o que importa es si los organismos se estan
o no adaptanda a nuevos ambientes. En el casa de que esto
ocurriera en poblaciones alopatricas, no se podria decir que
el aislamiento reproductivo se establecio porque la seleccion
natural lo favoreciera. Lo importante para la formacion de la
especie no es camn se estan adaptando las poblaciones, sino
cdmo esta surgiendo el aislamiento reproductiva, qud fencmeno
esta ocurriendo en el nivel de la especie.

Y en este sentido, son diversos los procesos gque occurren
en diferentes niveles, en el periodo en el que se  lleva a
cabo el evento de especiacidn. Entonces, el problema de
clasificar a los modos de especiacion, consistiria en el de
caracterizar los procesos que ocurren en cada nivel en ese
evento.

Veamos primeramente el nivel genetico. Muchos
evolucionistas, desde hace tiempo, se han dado cuenta de que
para romper el flujo gendtico se requiere de algo mas
drastico que las mutaciones puntuales en genes estruturales
(Wright, 19305 Goldshcmidt, 1940).

En cuanto a eventos cromosomicos invalucrados en la
especiacidn, {enfatizados por Wright en 1230), White
establece que "arriba del 20 y tal vez hasta el 98 por clento
de todos los eventos de especiacidn, estadn acompahados por
cambiaos en el cariotipo, y en la mayoria de 1los casos, los
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rearreqglos cromoscomicos han jugado un papel principal en el
inicio de 1la divergencia®™.

En ese mismo sentido, Wright 1982) senala qgue las
inversiones pericédntricas y las translocaciones pueden jugar
un papel importante en la especiacion, al reducir hasta en un
cincuenta por ciento la fecundidad de los heterocigotos.

Mayr (1982) piensa que las ’reconstrucciones cromosomicas®
no son indispensables, aunque s{ pueden llevar al
establecimiento del aislamiento reproductlvc.

Asociado al rearreglo cromosomico, estan los ’rearreglos
rapidos del genoma’, gque juegan un papel central en la
especiacidn peripétrica mayriana, as{ como en la 'especiacidén
cuantica’ de Dobzhansky {1974) y Grant (19271). Tambieh
Templeton (1980, 1981) sehala gue puede haber especiacidn por
transformaciones geneéticas rdpidas., ,

Otro evento genetico relacionado con la egpeciacion son
las mutaciones en genes reguladores. Stanley (1979) establece
que la especiacidn cuantica puede llevarse a cabo por una
mutacion en un gen regulador. Stanley asocia este tipo de
mutaciones con las sistemicas de Goldschmidt, en el sentido
de que pueden influir fuertemente en el curso del desarrollo
{de hecho, autores mas ortodaxos, como Dobzhansky et al,
1977, se dan cuenta de esto).

Un tipo de modificaciones gendticas que puede incluir
varios de los procesos mencionados son aquellas gque ocurren
sobre el sistema cerrado de variacidn ({Carson, 1975). Una
modificacidn en este sistema rompera’ una fuente de
cohesividad y unidad de la especie, ¥y en arden de prevalecer,
ha de constituirse en un nueveo sistema cerrado. Segin Carscon,
el sistema cerrado de variabilidad sdlo puede alterarse
mediante una revolucidn gendtica, asociada a una "hecatombe®
que afecte fuertemente el tamaho de la poblacion.

La dificultad para aceptar que una wodificacidn fuerte
pudiera jugar un papel importante en el proceso de 1la
especiacidn radica en que la seleccidn natural contra los
heterocigotos formados seria muy diffcil de superar (Wright,
1982).

El planteamiento de la conduccion molecular fcap II),
provee un mecanismo que reduce la wmonstruosidad de los
monstruos, minimizando 1la wvarianza de la poblacidn en
momentos en que ocurren cambios considerables. Este proceso
de conduccidn molecular puede impartir cohesidn gen€tica a
grandes poblaciones panmiticas, durante vy después de un
periodo de cambio (Dover, 1232).

" En cuanto al mecanismo de condduccidn molecular mediante
el que se puede establecer una nueva especie, Dover (1982)
propone que "si la homogeneizacion cromosdmica esta’ teniendo
lugar a tasas mads lentas respceccto a la tasa en la que los
cromosomas constituyen una poblacidn azarosa (tiempo
generacional), habra un cambio concertado en los patrones de
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varia:idh en la poblacion en el grado de monstruosidad. Si
esta’ ocurriendo un cambio concertado, todos los organismos se
modificardn como un sdlo individun®.

La especiacidn por conduccidn molecular serfa un evento
*accidental’® en el gue los wmecanismos, tanto azarosos como
deterministas en el nivel molecular, estar{an promoviendo el
establecimiento de una eqtidad cohesiva, independientemente
del tamano de l1la poblacion, de la seleccion natural y de 1a
deriva géeénica.

Por ultimo, Dover sehala que un cambio cohesivo en el
fenotipo de la especie mediante conduccidn molecular, puede
ser un evento raro respecto a la constancia del fenotipo, lo
cual constituye un paralelaje interesante can el equilibrio
puntuado.

Wright (1982) acepta que la conduccidn meidtica puede ser
la forma de superar la dificultad para el establecimiento de
un arreglo cromosomico.

La relacion entre los loci monomdrficos de Altukhov (1982,
1935) y 13 especiacidn merece atencidn especial. Altukhov (op
cit) afirma que la especaacién no es un procesogradual de
cambio expresado en terminos de la dinamica de las
frecuencias genédticas, sino un fendmeno cualitativamente
diferente, relacionado con un rearreglo rapido de 1la parte
del genoma marcada por los loci monomorficos, funcionalmente
mas importantes. . .

Altukhov (1982) ha realizado observaciones en salmones Y
experimentacidn con Drosaophila, ¥ ha llegado a la conclusidn
de que una poblacidn estructurada en demes, a diferencia de
1o postulado por Wright, es una entidad establej; una vez que
se alcanza un equilibrio en las frecuencias gehicas, estas
permanecen sin cambio. En otras palabras, la estructura de la
poblacidn seria para Altukhov una fuente de cohesividad de 1la
especie. Es precisamente lo opuesto a 1a idea de que el
aislamiento parcial en_{nsulas perifericas es una premisa
para la especiacidn. ¢Como es que un sistema que maximiza la
cohesion puede provocar a la vez el origen de unha nueva
especie? Altukhov afirma gque hay que poner atencicn no sdlo
en los polimorfismos estables, gque han sido atendidos por la
mayar{a de los estudiosos de la especiacidn, sino sobre tado
el los loci monomorficos, que realmente varian entre especies
pera na dentro de una misma especie.

Una vez mads, e1 planteamiento de 1la teor{a neutra de la
evolucion molecular no contradice sino que refuerza este
punto de vista. El polimorfismo, segin los neutralistas,
puede ser neutro. El monomorfismo muestra restricciones
funcionales tajantes. El cambio de wun locus monomorfico a
otro implicara necesariamente un rompimiento de la
cohesividad. -

Por otro lado, Altukhov enqyentra que el monomorfismo
frecuentemente no es un fenomeno poblacional, sino que
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caracteriza a la especie entera. Hace expl{cito que 1a parte
monomorfica de la especie puede ser  plenamente considerada
como un individuo.

Otra forma (realmente otro aspcto del mismo problema) en
la que las modificaciones gengticas pueden incidir en l1a
formacion de nuevas especies, es mediante la modificacion de

los patrones del desarrollo.
Eldredge y Gould (1%77) y Stanley (1979)
particular en el papel que pueden jugar algunos eventos en el
nutaciones

desarrollo ontogenetico, parecidos a las
de alometrias vy

sisteémicas de Goldshmidt, en la produccioan

heterocronias. La paedomorfosis Yy la hipermorfosis, segun
ellos, pueden jugar un papel muy importante en la
especiacion. Una mutacidn en un gen homeotico puede provocar

tambi€n una discontinuidad que eventualmente puede traducirse

ponen atencion

en una nueva especie.

Es sorprendente la manera como se concatenan en una forma
jerarquica los postulados recientes de diferentes campos de
1a biologia en el proceso de la especiacidn. En nuestra
vision actual de este proceso, confluyen 1os pensamientos
clasicos de aislamiento reproductivo Y especiacidn

una

alopatrica, con planteamientos mas actuales que incluyen:
se integra

caracterizacidn de la especie como un individuos
el cancepto de Goldshmidt de cambios drasticos; las
que establece 1a

restricciones y las variaciones neutras )
teoria neutraj; evolucion concertadas

la homogeneizacian por

los sistemas gensgticos abiertos y los 1loci polimdrficos, b4
los sistemas gengticos cerrados vy las loci monomorficos.
Tambidn concatenan los avances en cuanto a nuestra
comprension de la regulaciah en el desarrollo o sus vias
alternativas. Por si todo esto fuera poco, lo planteado es
impresionantemente consistente con el equilibrio puntuado, el
cual se refiere al tiempo geologico! cohesividad que provoca
cambio puntual provocado por el rompimiento de la
cohesividad en el esvento de la especiacion, fenchenos en

diferentes nivelés jerarquicos, etc.
Sin embargo, la relacion directa
meneticos que subyacen en la especiacion y el eqguilibrio
wuntuado, es poca, ya que, coma dice Gould (1982), el
z=guilibrio puntuado no depende del mecanismno gengtico
nvoluerado en la especiacion. Mayr (1982) se da cuenta de
"la forma en que se lleva a cabo la especicidn es
puntuado”. El equilibrio

rrelevante para el equilibrio
al despliegue de los eventos de

—untuado se reflere
wwpeciacion respecto a la existencia de las especies en el
o4 EMpo geologico. El hecho de que todo lo expuesto en este
~x#pitulo muetre que el origen de una nueva especie no es un
wmbio gradual-continuo, dirigido por la  seleccidn natural,
ino que es un evento de naturaleza distinta, correspondiente’

estasis,

entre los mecanismnos

—gu e

-
<t
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caracteriza a la especie entera. Hace explicito que la parte
monomorfica de la especie puede ser ~ plenamente considerada
como un individuo.

Otra forma (realmente otro aspcto del mismo problema) en
la que las modificaciones gen€ticas pueden incidir en l1a
formacicon de nuevas especies, es mediante la wmodificacion de
los patraones del desarrollo. .

Eldredge y Gould (1977) y Stanley (1979) ponen atencion
particular en el papel que pueden jugar algunos eventos en el
desarrollo ontogeneticao, parecidos a las mutaciones
sistemicas de Goldshmidt, en la produccién de alometrias vy
heterocronias. La paedonorfosis vy la hipermorfosis, segun
ellos, pueden jugar un papel muy importante en la
especiacidn. Una mutacidn en un gen homedtico puede provocar
también una discontinuidad que eventualmente puede traducirse
en una nueva especie.

Es sorprendente la manera como se concatenan en una forma
jerarquica los postulados recientes de diferentes campos de
la biologia en el proceso de 1la especiacidn. En nuestra
vision actual de este proceso, confluyen los pensamientos
clasicos de aislamiento reproductivo v especiacidn
alopatrica, con planteamientos mas actuales que incluyen: una
caracterizacidn de la especie como un individuoj se integra
el concepto de Goldshmidt de cambios drasticass; las
restricciones y las variaciones neutras que establece 1la
teorfa neutraj la homogeneizacicon por evolucion concertadas
los sistemas genéticos abiertos y los 1loci polim&rfigos, b4
los sistemas geneticos cerrados y 1los loci monomorficos.
También concatenan 1los avances en cuanto a nuestra
caomprension de la regulacion en el desarrollo o sus vias
alternativas. Por si todo esto fuera poco, lo planteado es
impresionantemente consistente con el equilibrio puntuado, el
cual se refiere al tiempo geologico: cohesividad que provoca
estasis, cambio puntual provocado por el rompimiento de 1la
cohesividad en el evento de 1la especiacion, fenchenos en
diferentes nivelés jerarquicos, etc.

Sin embargo, la relacion directa entre 1los wmecanismos
geneticos que subyacen en la especiacion y el equilibrio
puntuado, es poca, ¥Ya que, como dice Gould (1982), el
equilibrio puntuado no depende del mecanismo gendtico
involucrado en la especiacian. Mayr (1982) se da cuenta de
gue "la forma en que se lleva a cabo la especicidn es
irrelevante para el equilibrio puntuado®. El equilibrio

puntuado se refiere al despliegue de 1los eventos de
especiacion’respecto a la existencia de las especies en el
tiempo geologico. El hecho de que todo lao expuesto en este

capitulo muetre gue el origen de una nueva especie no es un
cambio gradual-continuo, dirigido por la  seleccign natural,
sino que es un evento de naturaleza distinta, correspondiente’
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al nivel de la especie, ¥y en el gue la seleccion natural no
juega un papel central, no viene sino a reforzar el
pensamiento puntualista, sin ser un requisito para el
equilibrio puntuado.

Si todo esto es cierto, los fendmenos macroevolutivos no
pueden ser estudiados a la luz del cambio intrapoblacional,
va que se interpone entre elloS una entidad de un nivel

distinto: la especie, E1l conjunto de fendmenos
macroavolutivos ha de ser estudiado como un problema con vida
propia, b4 no comno una extrapolacidn del cambio

intrapoblacional. Estas ideas se desarrollan a lo 1largo del
siguiente capitulo.
Para terminar,; presento un resumen de los niveles en los
que occurre la especiacian:
- secuencias de ADN.
- modificacion en genes estructurales
- modificacion en genes reguladores
- alteracion de cromosomas en la meiosis

- modificacion en 1los sistemas cerrados Y los loci
monomarficos |
- modificacion de la expresidn en bloques completos

theterocronia, homeosis, etc)

¥y en cuanto a los mecanismos para la +13ac1on.
- homageneizacidn por evalucion concertada

~ aislamiento instantaneo

- deriva genetica, seleccion natural.

Un sdlo evento de especiacion involucra muchos de €stos
procesos en todos los niveles. Lo que surge de la interaccidn
de todos estos elementos es una emergencia en un  nivel
superiar: una entidad cohesiva, una especie.
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capitulo IV

distribucidn diferencial
de entidades por encima
del nivel de especie



INTRODUCCION. E1 gradualismo ha sido una de las concepciones
debatidas en torno al pensamniento evolucionista, al menos
desde la publicacidon, en 1859, del Origen de 1las Especies.
Autores no plenamente ideantificados con el pensamiento
darwinista (y en ocasiones explicitamente contrapuestos a
gste), como D’Arcy Thompson, Bateson, Hugo de’ Uries,
Goldschmidt, etc, por mencionar sdlo a los mas renombrados,
se han opuesto a la idea de que el conjunto de la evolucian
no es sino la transformacion lenta, gradual vy continua, de
las poblaciones a lo largo del tiempo. Pero no solo esos
auvtores no-darwinistas han cuestionado el gradualismo
extremo. Tambien entusiastas y destacados defensores del
darwinismo, y del neo-darwinismo, como T.H. Huxley y J.6G.
Simpson han procalamado la importancia del cambic no gradual,
han rechazado 1la tesis lineana "MNATURA NON FACIT SALTUM",
proclamando la importancia del cambio no gradual.

EL PMODELO MACROEVOLUTIVO DEL EGUILIBRIO FUNMTUADQ. En los
Gltimos quince ahos, particularmenete a partir de la
publicacidn de los paleontdlogos Eldredge y Gould (1972), se
ha desarrollado un modelo y una forma de pensamiento en torno
a la macroevolucion gque dista mucho del modelo
gradual-continuo del neodarwinismo. El madelo se basa
originalmente en el reconocimiento de que el registro  fosil
no muestra el cambio gradual esperada. por el darwinismo
’ortodoxo’®, sino mas bien grandes discontinuidades. Estos
patraones discontinuos eran conocidos desde Charles Llyel,
quien los interpreto’ en un esguema idealista, comno
demostracion de eventos divinos. Darwin nego que tales
discontinuidades fueran fendmenos evolutivamente reales, vy
sostuvo que deber{an ser atribuidos a la falta de plenitud
del registro fdsil. El darwinismo, al igual que el
neodarwiinismo, esperaria encontrar gue de existir un registro
fosil completo, ver{amos el sinnimero de mindsculas
variaciones que unirian a las formas discontinuas
encontradas. Los rompimienetos no serian, desde este punto de
vista, sino artefactos debidos a una expresidn parcial de la
historia de la vida, sesgada por una imperfeccion tanto &n lo
conservado en el registro fosil, como en 1o conocido par los
paleontdlosos.

Al aceptar al registro fdsil como suficientemente completo
para observar directamente cuestiones fundamentales de 1las
tiempos evolutivos (como lo hizo Simpson en 1944), e inferir
los modos evolutivos, Gould y Eldredge (19272, 1977), postulan
que el cambio evolutivo no se lleva a cabo de manera gradual
y caontinua en el tiempo, sino que se concentra en episadios
relativamente bruscos, asociados a los eventos de
especiacidn, y gque durante el resto de la existencia de las
especies, estas cambian poco, b4 no lo hacen de manera
direccional, sino que a lo mas nscilan en torno a una media.
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Gould y Eldredge (op cit) han venido planteando que esta
estasis obsgservada debe de dejar de considerarse como una

ausencia de datos, para incorpurarla como una informacidn de
suma 1mportancia\para la teoria evolutiva.

A este patron de camibio geologicamente instantaneo Y de

posterior estasis evolutiva, 1o han 1lamado ‘’equilibrio
puntuado’. Gould (1982) dice que "... el equilibrio puntuado
establece, hablando del modo, que el cambio evolutivo
significagivo surge en coincidencia con eventos de

especiaciaon ramificadora, ¥ no primariamente a traves de la
transformacion in toto de los linajes {anagenesis cl&sica).
MantienQ, respecto al tiempo, que en la escala de tiempo
geoldgico los eventos de ramificacidn son instant&neos, vy
que; siguiendo a este origen rapido, muchas especies fluctuan
solo medianamente en morfologia durante un periodo de estasis
gque usualmente se prolonga por varios millones de anos™.

A esta formulacidn se le ha contrapuesto la afirmacion de
que una escala de tiempo geoldgico puede resultar enganosa,
vya que en el tiempo ecoldgico "un instante® geoldgico puede
significar wiles de generaciones. Sin embargo, e€sto no
resulta un argumento convincente. Si una especie vive diez
millones de afios;, con poco cambio, Y el cambio evolutivo
importante ocurre en cien wmil anos {(uno por cientoy, esto es
un tiewmpo realmente corto.

El planteamiento del egquilibrio puntuadeo no requiere de
mecanismos de cambio genetico que pudieran provocar una gran
transformacion espontanea, a diferencia de 1@ que muchas
personas piensan. Si tal cambio radpido (en una o pocas
generaciones) puede o no ocurrir, 0o si es frecuente, es otro
problema, tal vez no mennos interesante, pero que no atafg mas
que a manera de reafirmacidn, al planteamiento del equilibrio
puntuado. En tanto planteamiento del desplisgue del cambio
evolutivo en el tiempo, su validacion tampoco depende de si
se encuentran o no ejemplos de cambio “anagenélico', sino de
la frecuencia relativa de su ocurrencia. Y en este sentido,
hay vastas evidencias de que gran parte del cambio evolutivo
no se ha llevado a través de tasas lentas y constantes: en
relativamente poca tiempo, del Precambrico al Cambrico,
aparecen practicamente todos los Phyla de metazoarios
conocidos. En la transicidn del Devdnico al Carbonifero,
aparecen las plantas leficsas, en cerca de diez millanes de
anos, del Jurdsico al Cretdcico, aparecen prdcticamente todas
las angiospermas, y del paleoceno al eoceno aparecen mas de
treinta (la inmensa mayoria) de los &rdenes de mamiferos que
conocemos.

Los ejemplos wmencionados se refieren a grandes grupos (de
familia para arriba), pero en el casao de las especies esto es
adn mwas claro: una especie puede seguirse sin cambio
evolutivo importante por varios wmillones de afinps en el
registro fdsil, ¥y en transiciones relativamente rdpidas,
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encontramos discontinuidades morfoldgicas importantes
(Stanley 1979) (se ha esgrimido como una critica al
equilibrio puntuado el hecho de que en el registro fosil no
pueden reconocerse a las especies con el mismo criterio
reproductivo con el que las definen los "neontdlogos”, sin
embargo, 1o que resulta verdaderamente interesante en la
evolucidn son las novedades evolutivas, el origen de 1la
diversidad, ¥y de las no siempre bien l1lamadas adaptaciones,
todo lo cual esta muy asociado, entre otras cosas, al cambio
morfologico).

Despues de negar rotundamente gue la naturaleza del cambio
evolutivo pudiera ser episcddica, los autores de 1a si{ntesis
moderna pasaron a afirmar gque en todo caso tal cambio
episdﬂico seria muy raro, para posteriormente decir que el
planteamiento del equilibrio puntuado estaba ya integrado en
la sintesis moderna, de manera temprana, en los trabajos de
Simpson (1944), particularmente en su teoria de 1la *evolucidn
cuantica’. Sin embargo, en ese planteamiento Simpson niega, a
diferencia del equilibrio puntuado, que la especiacion juegue
un papel importante, y afirma que mas del 20% de 1los datos
pertinentes de la paleontologia muestran una evolucion por
transformacion filetica gradual. La especiacidhn, desde el
punto de vista de Simpson, no puede ni siquiera cambiar a un
linaje de una zona adaptativa a otra nueva; sino que en todo
caso 1o dnico que hace es aumentar el ndmero de especies
dentro de una mwmisma zona adaptativa., La "evolucidn cuantica"
de Simpson es, en efecto, una wmanera puntuvalista de pensar, e
incluso una manera na reduccionista de lo que €1 llama 1la
mwegaevolucidn a la microevolucidn. Sin embargo, en el modelo
de Simpson prevalece el modo evolutive de transformacidn
fildtica gradual en direcciones adaptativas. El cambio rapido
pasa por una etapa "no adaptativa®, luego. una etapa "pre
adaptativa® vy finalmente se incorpora al cauvuce de la
evolucidn fildtica, en la etapa "adaptativa" {(de seguimiento
ambientall)l. En el planteamiento del equilibrio puntuado, la
especiacidn ocurre en un evento particualr diferente al
cambio intrapoblacional, incluso se habla de que hay un
"rompimiento de Goldschmidt (Gould, 1980) segin el cual el
origen de cada especie es una discontinuidad con bases
diferentes al puro cambio intrapoblacional, b4 es
esencialmente no-adaptativo. ’

Hay tambien quienes afirman que el equilibrio puntuado no
es sino el regreso del saltacionismo de Hugo de Vries vy de
Goldschmidt (1940). Como ha quedado apuntado antes, el
equilibrio puntuado no es un plenteaniento respecto a la
naturaleza del cambio gendtico (aungque existan fundamenetos
en ese terreno [ver cap 1II1), sino al despliegue del cambio
evolutivo en el tiempo geologico. Sin ewmbargo, en 1la medida
en que ciertos mecanismos decambia rapido en diferentes
niveles se comprueban, hay mayor corroboracidn para el
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pensamiento puntual en general. El pensamiento de de Uries
contemplaba el surgimiento de organismos nuevos, con los
"atributos adaptativos de una nueva especie, acabados,
mediante una sola o pocas macromutaciones. Eso eSrealmente lo
gque el equilibrio puntuado no es. En cambio, en Goldschmidt
{1940), existia la idea de que una mutacion que tuviera
influencia en el desarrollo ontogenetico tempranao, con
efectos "en cascada', podria constituir un cambio importante
en torno al cual posteriormente se pudieran ir incorpaorando
modificaciones "adaptativas®, que permitieran al "monstruo®
dejar de serlo. Ademas, hablaba de mecanismos de canalizacian
y epigehesis, que explicarian la presencia de 1los monstruos
en t&rminos mwmas poblacionales. La posibilidad de algo
semejante no ha sido plenamente descartada, sino mas bien se
ha avanzado en direcciones paralelas: Las mutaciones
homedticas, el papel de 1a heterocronia, los sistemas
gendticaos jerarquicamente anidados, los genes saltarines, los
creodos de Waddington (1968) y sus rutas del desarrollo, la
asimilacidn genetica, el papel de las wmutaciones en genes
reguladores, etc., son temas actuales que sehalan por ahi.
Farticularmente las teorias de "homogeneizacion®, "evolucion
concertada®, y "conduccidn molecular®, etc., explican mucho
acerca de la no monstruosidad de tales monstruos, al reducir
la varianza en periodos de cambio poblacional (en el cap IIX
se desarralla la explicacicon acerca de estos mecanismos).

La "estasis®" evolutiva ha sido aceptada por autores
sintetistas como Ayala y Stebbins (1981), ¥ ha tratado de ser
incorporada al torrente del pensamiento sintetista bajo 1a
explicacion de que es lo esperado cuando la seleccion
normalizadora actia por varios millones de afos. Sin embargo,
es muy dificil imaginar que en tantas especies, en tantos
lugares ¥y durante tantos millones de ahos, hayan prevalecido
circunstancias ambientales tan homogeneas como para haber
mantenido tantas lineas con tan poco cambioc evolutivo. Por
otro lado, se ha aducido la ausencia de preservacion de 1la
complejidad morfologica para explicar la estasis como un
artefacto. E1 equilibrio puntuado no sostiene que no haya
cambio en absoluto dentro de 1a historia de vida de 1la

especie, sino que el patrdn estructural permanece

esencialmente inalterado. Cambios en la 'sintonia +ina’ de

la complejidad morfolegica no son de ninguna manera
P,

incompatibles con el razonamiento puntualista. Mas aln, si
razohamientos como el de la teoria neutra para el nivel
intrapoblacional son validos, gran parte del cambio en la
historia de vida de la especie no tendr{a ningun componente
vectorial, y esto explicaria la ®"fluctuacidn en torno a una
media estable® observada.

La canalizacidn, la teoria neutra ' de la evolucicn
molecular, los sistemas gendticos abiertos contra los
sistemas gendticos cerrados, la homogeneizacidn, el Enfasis
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en los monomorfismos de Altukhov, etc., son wmecanismos no
selectivos que tienden a explicar la estasis en trminos del
amortiguamiento ¥y la cohesividad de 1las especies (ver cap
11).

El planateamiento del equilibrio puntuado establece que
las especies tienen un origen concreto, @n al avento de
especiacion en el gque se forman, una historia de vida, en la
gue fluctdan poco, en torno a una media cestable, y un final,
su extincidn, no una transformacidn continua e insensible en
atra especie. Tambien establece que las e¢species son
entidades cohesivas, gue tienen propiedades emergentes, que
l1as hacen ser no simples adiciones de los organismos que 1as
componen, sino complejos funcionales por si mismas. Todos
gstos atributos de las especies nos las  presentan
verdaderos individuos, y esto tiene gr-an trascendencia
la tzarfa svalutiva en su conjunto.
1.AS TENDENCIAS MACROEVOLUTIVAS A LA LUZ DE LOS PLANTEAMIENTOS
ACTUAILES. El planteamiento de gque la @volucion no se lleva a
cobo de wmansra direccional y continua, sino en episodios, nos
lleva a una paradaoja interesante. Al no haber un componente
filético en la historia de las especies, se pierde uno de los
planteamientos was importantes que la sintesis moderna ofrece
a los paleontdlogos: la explicacion de las conocidas (y mal
1lamadas) tendencias evolutivas (caracteristicas costenidas
en un linaje a lo largo del tiempo)l, que la sintesis explica,
segdn el teérmino de Simpson (1944), por "ortoseleccidn®, que

como
para

no es sino la idea del "seguimiento ambiental"j las
poblaciaones se transforman continuamente en direcciones
selectivas sostenidas a lo largo del tiempo.

Ante tal situacion, Y por cupuesto partiendo de wuna

concepcidn no reduccionista, los puntualistas proponen gque la
direcciaonalidad de las tendencias no tiene gue explicarse
necesariamente por seleccion direccional actuando en el seno
de las poblaciones, sino que pueden ocurrir eventos de arden
superior, particularmente el &€xito diferencizl de las epecies
{tasas diferenciales de especiacidn vy extincidn), Lue
explicarian las tendencias evolutivas (siguiendo a VUrba v
Eldredge [19241, usare el termino "distribucidn diferencial
de entidades” (sortingl para referirme a procesos de muerte
vy/o nacimiento diferencial entre individuos de cualquier
nivel). Si de todas las especies que surgen dentro de un
grupo monofilético,(algunas subsisten durante mas tiempo que
otras, o bien especian con mayor frecuencia que otras, esto
provocard un patronh sesgado, un 3rbol inclinade hacia un
lado, de tal manera que en tiempos posteriores se observara’
mayor frecuencia de unas especies, lo cual sera interpretado
como una "tendencia macroevolutiva®™. Uno de los puntos wmds
debatidos en el sena del plenteamiento puntual es la
naturaleza de esta "distribucion® en el nivel de

las
especies.
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Una posibilidad podr{a ser la de que 1lobs eventos de
especiacidn ocurrieran en una sola direccicdn., El resultado de
esto efectivamente serfaun patrdn sesgado en la direccidn de
la tendencia. Como ejemplo de causas diferentes a la
ortoseleccion pudiera ser vdlida, pero no parece tener una
aceptacian general, porgque se acepta la idea planteada por
S=zwall Wright, de que 1la direccidn de cada eventao de
especiacidn es azarosa respecto a la direccicn de la
tendencia @volutva, es decir, que en realidad las especies
pueden surgier en cualquier direccion, de manera andloga a
como ocurren las mutaciones en el nivel de los genes. Este
planteamieneto se conoce como la ’regla de UWright? (Gould,
1280y .

Descartada la idea de una "presidn de eapeciacidh' para
explicar las tendencias evolutivas como fendmeno de orden
superior, se acudio al termino de "seleccidn de especieg",
aplicado por Stanley en 1975 al &xito diferencial de 1las
eapzcics.

S ha desarrollado un debate interesante respecto a 1la
Trecuencia & incluso respecto a la posibilidad de que ocurra
la seleccion de especies, y respecto a lo gque realmenete és vy
sus implicaciones.

Stanley utiliza el término para referirse a cualguier cosa
que promusva el gque unas especies qgueden was representadas
que otras, es decir, a cualguier forma de "distribucidn
diferencial” en el nivel de las especies. VUrba (1984)
cuestiona la validez de este uso del término partiendo de un
andlisis de 1o que es la seleccidn natural.

Para VUrba (1924), afirmar que la seleccidn natural no  es
sing un patrén observado, ¥ no un mecanismo gue provoca tal
patron, no nos lleva sino a una descripcion tauwtoldgica, de
nulc contenido predictivo. E— -

FParte de que para superar tal tautologf{a, es necesario
hablar del proceso que provoca tal patron. Siguiendo a Hull
(1280), asume que para gque pueda llevarse a cabo, esta debe
de actuar socbre entidades de tipo "individuo®”™ ¥y no de tipo
"clase”; es decir, las entidades en cuestidn no deben ser
agrupaciones aditivas de individuos de un nivel inferior,
sino que deben de poseer cierta autonomia, cohesividad,
coherencia, gue les da no la aditividad lineal de sus
componentes, sino su interaccidn. Ademis, €stas individuaos
tienen que estar delimitados espacio-temporalmente, tener un
origen concreto, una historia de vida ¥y un fin. Para Hull,
s6lo los individuos, no los grupos ni las clases, pueden ser
entidades "seleccionab%es“, pero no todos 1los individuos.
Sola aquellos que ademas de serlo por poseer coherencia,
cohesividad y emergencia de propiedades, presenten la
capacidad de interactuar con el ambiente {que sean
*interactores”), ¥ la capacidad de transferir su estructura
(replicadores) podran actuar en el procesa de la seleccioh
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natural. ,

Asi, Vrbkta (1984) define a l1la seleccion natural comno la
"interaccidn entre las variantes emergentes y heredables con
el ambients, que causa diferencias en las tasas de natalidad
v/’a mortalidad entre 1los individuos variantes dentro de un
individuo mwmayor". , .

Hay causas dist%ntas a la seleccion natural que provocan
sesgos (distribucion diferencial) en las tasas de nacimientoy
mortalidad. Por ejemplo, la deriva gendtica vy la evolucidn
concertada. Si nos conformamos con la definicidn  de Futuyma
(1979) "La seleccichn natural ES el eéxito diferencial, y no
MES" no podemos distinguir entre aguellos mecanismnos.
causales deterministas, como la seleccion natural, y otros
mecanismos, como los mencionados lineas was arriba. Ademds
#sta formulacion caraece de valor predictivo al noe ser sino
una descripcidn del patrdn observado. No cabe duda de que el
alcance de una definicidn de la selesccidn como procesao  es-
wucho mayor que cuando se queda coma una mera descripcidn.
Cefinir a la seleccidn natural en trminos de la medida
relativa del eXito diferencial (adecuacidn) es «caer en . la

: R . .

vieja tautologia {seleccidn natural implica - adecuacions
- e . - - ’

sdecuacion implica seleccion naturall. FPara superar tal

tautolaogia, Urba (op cit) sugiere que se invogquen los

mecanismos causales que provocan el exito diferencial.
De esta wmanera, Vrba (Idem) exige que el concepto de
seleccidn de especies se resirinja a los casos en los que los

companeqtes mencionados esteén presentes: que exista la
variacion emergente en el nivel de la especie, que esta
variacion promueva una interaccicgn diferencial can el
ambiente, Yy . que, como resultado de esta interaccidn
diferencial, haya un &xita diferencial en la reproduccidn y/o
en la 1longevidad de la egpecie. Este ¢€xito -debe ser

consistente con la variacion en el tiempo, es decir, debe
haber capacidad de transferir la estructura, de replicar:
debe haber heredabilidad. -

Urha (1984) define a la seleccid@n de especies de 1la
siguiente manera: "La seleccitn de especies es la interaccién
entre caracteres variables emergentes y heredables, con el
ambiente, que causa diferencias en las tasas de especiacian
y/o extincidn entre las especies variantes dentro de un grupo
wonofilético®.

Esta formulacitn es muy diferente, mucho mas restrictiva y
precisa que la "seleccian de especies" de Stanley
(1975,1979), en la que no se canciben a las especies ni como
replicadares ni coma interactores, donde no se visualizan las
procesos involucrados, sino que se concibe como un mero
patrdon de distribucitn, etc.

Sin embargoy VYrba (1984) ubica diversos problemas para el
funcionamiento de la seleccidn de especies. No se cuestiona
que existan propiedades emergentes en el nivel de las
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especies, aunque cuesta trabajo ubicdr cuales pudieran ser
éstas. Como mencione en el cap 111, Eldredge y VUrba (1984) Y
Urba (19284) sugieren las siguientes: Separacidn espacial vy
genética entre las poblacionesj naturaleza periférica de 1la
especies tamaho caracteristico de 1las poblaciones que
conforman a la especie. Tales caracteristicas pueden ser
realmente atributos emergentes en el nivel de la especie, =}
bien pueden ser, como establece Cracraft (1985), reguladas
por factores extrinsecos.

Pese a esto, el hecho de que la especie parezca tener
propiedades "individuales® vy ser una entidad cohesiva siguen
sugiriendo que debe haber emergencia en el nivel de las
egpecies. Sin embargo, siguiendo a Hull (1230), no basta que
las entidades que intervienen en el proceso de la seleccidn
natural sean individuos, sino que adem&s debe haber herencia
y variacién en el nivel ewmergente. 4LBud podriamos entender
por herencia del tamaho caracteristico de las poblaciones en
la especie? JQue en las especies del grupo monofildético en
cuestidn existiera un mecanismo que regulara el tamaho
caracteristico de las poblaciones, y gue estuviera sujeto a
variacidn?. Si es dificil ubicar las propiedades emergentes
del nivel de la especie, mas dificil resulta entender los
mecanismos o las reglas de la herencia en ese nivel.
Podriamos hacer una analogia con la situacidn en la que se
zncontraba Darwin al desconocer los mecanismos de la herencia

Yy na obstante haber formulado una teoria esencialmente
correcta del cambio selectivo intrapoblacional. Lo importante
por el momento no es proponer un wmecanismo acabado qgque
explique la causalidad determinista en el nivel de 1a especie
para entender 1los patrones de especiacidn vy extincidn

diferenciales observados. Mas bien, estamos en un plano mas
abstracto, yue nos permita hacer aproximaciones generales,
establecer wmecanismos "neutros”® que puedan actuar en
diferentes niveles.
HIPOTESIS DEL EFECTO. Ante la dificultad de encontrar
mecanismos o reglas concretas o aun el significado de 1o que
querrfa decir ’*heredabilidad en el nivel de 1las especies’,
Vrba 11980) ha propuesto otro mecanismo que provocar fa
"distribucion diferencial” en el nivel de las especies, Yy gue
tiene su causa en propiedades del nivel del organismo. Esta
propuesta se conoce con el nombre de ’hipdtesis del efecto’.
Seguin esta hipdtesis, la diferencialidad en las tasas de
especiacidn y exxtincidn en el nivel de las especies podria
ser explicada por propiedades de los organismos, Y
proporciona como ejemplo el caso de las especies
estenotépicas (especialistas) y las euritopicas (generalistas
ecologicos). Afirma que por la distribucidn restringida, el
flujo de genes reducido vy el tamaho poblacional reducido
timplicando deriva génica, endogamia y otras cosas), las
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poblaciones estenmtépicas tenderdn a especiar con wmayor
frecuencia que las euritdpicas, provocando una distribucidn
sesgada en el nivel de la especie, sin ser la “seleccidn de
especies la fuerza causal.

Independientemente de la validez de hablar en general de
especialistas ¥y generalistas ecnlaéicos, se estd proponienda
un modelo de como las condiciones snun nivel pueden pravocar
efectos impartantes en los niveles superiores. Cracraft

(1982) atirma que este planteamiento del efecto de VUrba harfa
reductible la macroevalucidn a la

microevolucidon., A mi me
parece que no es asi. La seleccion naturaly la deriva génica

actuando en &l nhivel de la poblacién no
las tasas de especiacion diferenciales, v los consecuentes
patrones macroevolutivos, sino que éstos acurren como un
efecto que pasa a ser una propiedad de un nivel superior, el
de las especies. La heredabilidad de 1la westenotopia v la
euritopia no se da en el nivel de la especie, sino de los
organismos, pera el efecta de las tasas de especiacidn
diferenciales, que corresponde al nivel de 1la especie, se
adquiere en este procesa, coma efecto, en el nivel de la
cspecie. Tenemos que 1o que explica la distribucidn
diferencial de las especies no es la seleccian natural
actuando sobre los organismos, sino una consecuencia de é&sta

sobre la especie. Las tasas diferenciales de especiacidn no
pcurrirdn como un atributo de los organismos,

sino que seran
estrictamente una propiedad emergente en el

nivel de 1a
especie. Sin embargo, la heredabilidad es

entendible en el
nivel de los organiswos, y la hipdtesis del efecto es por
tanto alternativa a la seleccion de especies.

Lo gue estudiariamos de acusrda con la hipdtesis del
efecto no seria como es que las transformaciones anagenéticas
dentro de la especie explican las tendencias evolutivass
mantendriamos dentro de la explicacion de
distribucidn sesgada en el nivel de las especies las
explican, lo cual niega la afirwancidn de Cracraft de que los
fentnenos wacroevolutivos quedarian reducidos atl
intrapoblacional. En lugar de negar gue la macroevolucion sea
un asunto de naturaleza propia, 1o que hace la hipGtesis del
efecto es proporcionar un mecanismo alternative al de 1la
seleccidn de especies para explicar la distribucion sesgada

en el nivel de las especies como fuente del cambiao en los
grupos monofiléticos.

Un tercer mecanismo lo propone Cracratt
que la distribucitn sesgada en el
dentra de un grupo monofilético puede responder a factores
extrinsecos, come cambios &n la complejidad ambiental a la
cual el grupo de especies esta expuesto. Estos cambios
determinarian la frecuencia en que las pablaciones
encontrar3n barreras geogrificas, gealbgicas © climd3ticas,
resultandao en un aislamiento vy posteriaor diferenciacian.

caunsan directamente

=
cmno es gque la

(1985); vy es el de
nivel de las especies
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En cualquiera de los casos, los fendmenos de 1a
macroevolucion parecen tener mecanismos propios, aungue
analogos a los de otros niveles, que explican la distribucidn
de las entidades correspondientes a este nivel,
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capftuleo V

hacia una teoria
jerdrquica de la evolucion



LLAS JERARGUIAS BIOCLOGICAS Y LA EVOLUCION

A lo largo de los capitulos de éste trabajo he tratado - de
mostrar el punto de vista de gque la evolucién es un proceso
complejo, en el que entidades anidadas en diferentes niveles
jerdrquicos interactldan de tal manera que se origina y se
distribuye variacion y diversidad en el mundo vivo.

ENTIDADES: INDIVIDUGS Y CLASES. Uno de los temas en los que
mas énfasis se ha puesto en ésta decada en el pensamiento
evolucionista es en el de las entidades gque intervienen en el

proceso evolutivo. En la sintesis moderna, las unicas
. L4 2 2

entidades ’reales’ (ontologicas) consideradas son los genes,

los organismos Yy las poblaciones. A partir de los

planteamientos de Hull (1280), Gould y Eldredge (1977), Urba
(1980,1984), Eldredge (1983,1988), etc., se ha puesto en
evidencia la necesidad de expandir la teoria de la evolucitn
de tal manera que se tome en cuenta cabalmente a cada una de
las entidades reales que intervienen en la evolucion, el
papel propio que juegan, y su naturaleza ontoldgica. Asi, se
hace una distincidn crucial entre aquellas entidades que
tienen un origen concreto, una historia y un final, que
presentan una cohesion, cohesidn que provoca que sean
entidades con cierta permanencia, Yy que de alguna wmanera
esta3n delimitadas respecto a otras entidades siwilares (a
€ste tipo de entidades se les considera individuos), en
contraposicion a aguellas entidades mas bien arbitrarimente
definidas, no reales, a las que frecuentemente se 1les ha
l1lamado ’clases’; cuyos miembros pertenecen a ellas por el
hecho de compartir algunos atributos, por 1o general
designados arbitrariamente. Las clases, obviamente, no juegan
ningan papel por si mismas en el proceso evolutive, en 1la
medida en que no son entidades ontologicas reales, -sino por
lo general construcciones mentales. Los individuos, por el
otro lado, son entidades constituidas por elementos cuya
interaccian les confiere cierta permanencia Yy cohesividad
real, ¥y gue a su vez interactian con otros individuos en
diferentes procesos.

EMERGENCIA DE CARACTERES. Un atributo fundamental en 1la
naturaleza es la organizacian. La organizacion de entidades
en un nivel necesaria e inevitablemente provoca entidades de
un nivel superior. La interaccidn entre particulas
‘subatomicas forma atomos, y aungque hay quienes piensan gque el
Stomo no es sino la adicion de las propiedades de sus
particulas, aqui partimos de que 1la interaccion de las
particulas provoca una entidad no aditiva, sino emergente, en
el nivel de los Stomos. :

Lo mismo para moléculas, biomol&culas, genes, células,
protefinas, tejidos, 6rganos, organismas, poblaciones,
especies, taxa monofiléticos, comunidades, ecosistemas.
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Fenomenos equivalentes a la epistasis y 1la pleiotrnpfa
ocurren en todos los niveles, y provocan que las entidades
superiores no sean una cuestion de adician, sino de
interaccion de constituyentes.

Consecuentemente, los individunos que intervienen en la
evolucidn poseen ademas de la delimitacion espacial b4
temporal, y de cohesiodn, algunas propiedades que s0n
composicionhes nho aditivas de sus elementos incluidos, sino
que emergen en el nivel en cuestion.

El organismo es el individuo mas obvio, es el individuo
paradigmatico. Su delimitacidn espacin-temporal es
incuestionable, asi como su cohesividad (conferida por cosas
tan diversas como las membranas que 10 recubren v los
procesos de homeostasis.

La pleiotropfa, la epistasis, la regulacion genética, los
praogramas del desarrollo, etc. son procesas que ocurren en
niveles jerarguicamente incluidos en el organismo, que hacen
que &ste no sea simplemente una suma de genes, como la
conceptualizacion temprana de la genética de poblaciones
asumia (Fisher, 19293 Haldane 1924,1931).

Sin embargo, los organismos nho saon los dJdnicos individuos
gque intervienen en la evolucién. Como vimos en los capfitulos
anteriores, muchas ontras entidades son individuos, Yy comno
tales intervienen activamente en la evolucidn. Se ha puesto
interés particular en visualizar a las especies cComo
individuos, sobre todo por los patrones evolutivos observados
en el registro f6sil, en donde hay una aparente contradicecién
entre la estasis y el cambio sabito, por un lado, Yy 1las
tendencias macroevolutivas por otro. Sin embargo, las fuerzas
cohesivas se dibilitan conforme se asciende en los niveles de
la jerarqufa. Un sistema elevado, como una especie, tiene
menos propiedades emergentes y es menos cohesiva que un
organismo. Esto no niega que las especies y otras entidades
por encima del aorganismo sean entidades ontolagicas
individuales, ¥y que intervengan activamente en el proceso de
1a evalucidn,

No solo es importante ubicar cabalmente cuales son las
entidades. También es Ffundamental comprender los procesos
particulares que ocurren en cada nivel, y cdmo es que estos
procesos influyen &n el resto de los niveles.

Los procesos ma3s generales que intervienen en la evolucidn
son el de la generacidn original de la variacidn y el de la
*distribucion diferencial’' (sorting) de esta variacidn. En 1la
sintesis moderna, estos procesos se reducen a un nivel cada
uro:la mutacidn puntual y recombinacidn en el nivel genético,
y la trfa par seleccion natural en el de las poblaciones. En
la teoria jerarquica naciente, la introduccidn y distribucidn
de la variacidn son procesos gue ocurreh en y entre todos los

niveles jerarquicos.
De cada proceso particular de los muchos que se 1llevan a
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cabo en cada nivel, los que tienen un impacto evolutivo
general son aquellos que producen o sesgan la variacian.
Entre los procesos gque nrxginan variacidn no sdlo estd la
mutacidn ¥y la recombiancidn; como vimos en el capfitulo II vy
111, son muchos los individuos en el nivel gendtico,
eplgenet1cn y ain en el especifico que intervienen en 1la
produccidn de novedades {una mutacié4n homedtica, un evento de
heterocronia, una bifurcacidn en el desarrollo, otras formas
de modificacion ’en paquete’ etc.), en el nivel de 1las
especies, un evento de especmacxon puede ser el origen de una
novedad evolutiva. En general, el origen de la novedad nao se
restringe a minisculas mutaciones puntuales, sino que los
eventos de regualcidn jerarquica en 1los diferentes niveles
juegan un papel principal.

Tal vez lo que resulta mas restrictivo en cuanto a 1los
mecanismos propuestos por la sintesis no es cuanto se refiere
al origen de 1la variaciodn, sino a su  ’exito’, a su
distribucidn diferencial. La sintesis moderna considera en
este sentido a la seleccion nhatural cowmo la fuerza evolutiva,
y confiere a la deriva genetica un papel muy secundario.
Estas dos fuerzas son concebidas como los agentes que alteran
las frecuencias genetxcas en las poblaciones. Sin embargo,
para la evolucidn no basta el cambio en las frecuencias
genicas, ni tampoco basta que el sesgo se lleve a cabo en las
poblaciones (aunque estos procesos son sumamente importantes
para la ’sintonfa fina’ de los organiswos a sus ambientes).
La transposicidn; la conduccidn molecular, l1a recombinacidn
genetica desigual, las constricciones en el desarrollo, la
canalizacidn por influencia del ambiente, el *efecto
macroevolutive’, la seleccidn de especies, etc., son procesos
gue promueven una distribucion diferencial en diferentes
niveles jersarguicos. - .

ta distribucidn diferencial puede deberse a wgcanismos
azarosos (deriva gendtica, recombinacicn desigual, *deriva de
especies’, etc.), o a mecanismos deterministas (evolucidn
concertada, seleccidn natural, seleccidn de especies, etc.).
Una teoria de la eveolucidn completa ha de tomar en cuenta los
procesos en el nivel en el gue ocurren.

LA JERARGUIA GENEALOGICA ¥ LA JERARGUIA ECOLOGICA.

Simon (1962, citado en VUrba y Eldredge, 1984), afirma que
"la jerarquia es uno de los esquemas estructurales centrales
gque usa la arquitectura de la complejidad”. Como hemos visto,
la organizacidn jerarquica permite cambios relativamente
rapidos, as{i comoa surgimiento de entidades cohesivas de
niveles cada vez mas inclusivos, a partir de modificaciones
*modulares’, en los niveles incluidos.

Las entidades jerarquicas que intervienen en la evolucidn
se pueden agrupar en dos grandes jerarquias, dependiendo del
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papel gue desempenan. Hay una serie de individuos en niveles
anidados que intervienen en el mantenimiento y +flujo de 1la
informacion, mediante la replicacidn. Estas entidades, en sf{
mismas jerarquicamente anidadas, constituyen 1o que VUrba vy
Eldredge (1984) han llamado la jerarquia genealagica. A ¢€&sta
jerarquia pertenecen los genes, con toda su organizacion
jerdrquica (ver cap 1II), los organismos, las 1ineas
asexuales, las especies y los taxa monofileticos.

En las caracterizacion que hace Hull (1980) de los
individuos gue intervienen en 1la evolucidn, se establece,
siguiendo a Dawkins (19764), que una entidad fundamental en 1la
evolucion son los replicadores: entidades gque transfieren su
estructura de manera considerablemente intacta. Para Dawkins,
los unicos replicadores son los genes. Para Eldredge y VUrba,
la replicacidn se lleva a cabo en 1los individuos de los
niveles de la jerargquia genealogica, incluidos 1los genes, los
cromosomas, 10S organismos, los demos y las especies.

Es evidente la organizacion jerdrquica de los individuos
que intervienen en la transferencia de la informacion: Todos
los genes que ocurren en el tiempo en los linajes genéticos

dentrao de cada organismo son parte de ese aorganismo
individualj los organismos que transcurren en el tiempe con
relaciones de ancestria descendencia mantenidas por la
reproduccidn sexual son parte de wuna especie. A esta

jerarquia extendida en el tiempo es a la que Eldredge y VUrba
(1984) 1llaman jerarquia genealdgica.

La jerarquia genealdgica no es infinita. Por abajo  esta
truncada por los pares de bases, que constituyen el nivel
inferior involucrado en la replicaciagn bioldgica. Los taxa
monofiléticos son el nivel jerdrquico mas elevado. Si la vida
es monofilética, toda ella consiste por definicidn en el taxa
monofilético mas inclusivo. .

Sin embarqgo, la dltima entidad que se reproduce son las
especies,; los taxa mwonaofileticos no producen mas de s{
mismosy en todo casoc; una especie del taxon produce nuevas
especies, tal vez de un taxan monafildtico nuevo, pero ho es
el taxdn monofiletico en si el que se replica. Se considera
el *techo’ de la jerarquia genealagica: los taxa
monhofiléticos existen como individuos porque las especies, al
replicarse (al especiar), provocan que surjan estas entidades
estables.

A medida Que se asciende en la jerarquia genealogica, la
heredabilidad vy 1la fidelidad en 1la replicacidn se van
volviendo mas difusas, al igual que ocurre con las
propiedades emergentes. Si aumentamos a esto la dificultad de
percibir los fenomenos gque se despliegan en dimensiones
diferentes a la de 1los organismos, entenderemos por que’
resulta tan complicado caracterizar fenomenos evolutivos que
ocurren en el nivel de las especies.

Ademds de los replicadores, Hull establece que debe haber
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interactores, entidades que intervengan en la econam{a de
naturaleza, de tal manera gque resulte una replicacidn
diferencial. Para VUrba y Eldredge, los interactores est&n
organizados en una jerarquia de entidades gque intervienen en
el mantenimiento; flujo e intercambio de la energia:t la
jerarquia ecoldgica. La interaccidn entre las entidades de 1la
jerarquia genealdgica caon las de la jerarguia ecologica
constituyenel proceso de la evolucion. Un problema central en
la tearia de la evolucion es avanzar en la cowmprension de las
interfases entre las entidades de cada wuna de estas dos
jerarquias. , ’

lLLlag funciones energeticas e informacionales se van
separando conforme se asciende en las jerargquias. En niveles
inferiores, ambas se realizan en entidades incluidas en el
organisma, frecuentemente a traves de dste. Par encima del
organismo, estas Ffunciones se presentan separadas, . en
entidades individuales diferentes. Las poblaciones, las
comunidades ¥y los ecosistemas son entidades mas inclusivas
que el organismo, en la jerarquia ecoldgica, mientras gue los
demos, las especies y los taxa monofiléticos 1o son en 1la
jerarquia genealdgica. . ‘

En la jerarquia genealdgica, el proceso .que confiere
cohesidn a los individuos de un nivel es la reproduccidn, los
nacimientaos vy las muertes en el nivel inferior. En la
jerarquia ecoldgica, las interacciones econdmicas de un nivel
son 1o que confiere cohesividad en el nivel superior.

la

AdemsSs
existe en todo

VARIACIGN DE CARACTERES EN LA JERARQUIA GENEALGGICA.
de nrganxzacxon e interaccidn en cada nivel,

momenhto variacidn entre las individuos de ese nivel, dentro
de un individuo mayor. Es inportante entender que’es 1o que
provoca la variacidn entre-—-los individuos de cada nivel,

Yy en
este sentido hay gue ubicar las causas en el propia nivel
{(nivel focald, asi como las causas que desde niveles
inferiores o superiores provocan variacidn en el nivel focal

" {causalidad ascendente y descendente,
Eldredge, 19841).

Entre las causas que pravocan un patron de variacion en el
nivel focal esta la seleccidn natural de individuos en ese
nivel. siguiendo a Hull (1980) y VUrba (1984), para gue ocurra
una distribucidn diferencial de la variacidn por seleccion
natural es necesario que los individuos presenten prapiedades
emergentes ¥y heredables que 1les permitan interactuar de
manera dlstxnta con el ambiente respecto a la forma en que
interactian otros individuos similares en el mismo nivel, vy
como resultado de esta interaccidn diferencial, ocurra  una
tasa de natalidad vy/a mortalidad diferencial entre los
individuos variantes. Esta formulacion restringe el concepto
de seleccidn natural de tal manera que Se refiere
estrictamente a un proceso direccional de distribucicon, no a

reapectivamente {[Urba vy
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una descripcidn de un patrdn observado. .

La formulacidn de la seleccidn natural en términos de un
patrén de €xito en las tasas de sobrevivencia y reproducecidn,
como en Cracraft (1982), carece de poder predictivo, ¥y no es

sino una tautologia (ver cap IV}, mientras que una
formulacidn en términos del proceso, hace de 1la seleccion
natural algo demostrable, y permite que podamos hacer

formulaciones predictivas de la adecuacion diferencial en
ambientes especificos (VUrba 1984). Ademds de la seleccidn
natural, puede haber otras causas de distribucidn diferencial
en el nivel focal. La expansion de secuencias repetidas de
ADN no codificador (cap II), dentro de un cierto rango,

constituye otra forma de distribucién diferencial en el nivel
focal.

CAUSALIDAD ASCENDENTE- No siempre la variacidn en un nivel es
causada directamente por los procesos que ocurren en ese
nivel. Frecuentemente la variacidn no es sino un efecto de
los procesos que estan ocurriendo en otros niveles. Un ADN no
codificador puede aumentar su frecuencia y tener un efecto en
los organismos, las poblaciones ¥y las especies. Tal ADN puede
insertarse alterando la funcidn de un gen, lo que puede
provocar que surja variacién emergente en el nivel del
arganismo, provocando gue haya una selecciaon entre
organismos. Esta es una forma de causalidad ascendente.

Otra forma de causalidad ascendente, que se ha debatido
recientemente, y que puede tener mucho significado en 1la
macroevolucidn es la 'hipdtesis del efecto wmacroevolutivoe’,
de VUrba (1980, 1984) (cap IV). Segin esta hip6tesis, algunas
propiedades de los organismos (estenotopia wvs. euritopia,
vagilidad, etc.), pueden provocar tasas diferenciales de
especiacidn entre especies dentro de un grupo mwonofilédtico,
con implicaciones importantes en las tendencias evolutivas.
Este es un claro ejemplo de causalidad ascendente,.

Un nivel intermedio, el de la bioclogia del desarrollo, es
tambien una fuente importante de causalidad ascendente. Como -
han mostrado Oster y Alberch (1982), Ho vy Saunders (19729),
etc, existe un ndmero restringido de patrones alternativos al
desarrollo. No todo 1o imaginable puede surgir en los
fenotipos, sino gque hay una fuerte restriccidn en el
desarrollo. Esta restriccion y 1la canalizacion por vias
alternativas, reduce la variacion sobre la gue puede actuar
la seleccidn natural en un individuo mayor.

Por udltimo, una causalidad ascendente muy interesante es-
la conduccion malecular (cap II). Mecanismos de reparacion vy
de replicacion desigual, asi comoc de transposicidn, pueden
provocar sesgos en las frecuencias de caracteri{sticas y de
genes tanto en el nivel poblacional como en el de la especie,
y en casos particulares, pueden ‘incluso jugar un papel
crucial en la formacién de una nueva especie.
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CAUSALIDAD DESCENDENTE. La extinciédn de un demo o de una
especie provoca casi siempre la desaparicidn instantdnea de
los individuos incluidos. Esta es una forma simple de
causalidad descendente. Hay otras +formas menos evidentes,
aunque seguramente mas importantes. Oster y Alberch (1982)
(ver cap 11), han sugerido que los procesos en la epigenesis
pueden producir sesgos en la introduccibén de la variacian en
niveles inferiores, evitando que se formen las bases
genéticas y celulares que de otro modo originarf{an variantes
en esos niveles.

Qtra forma de causalidad descendente puede ser la
seleccicn de grupa, cuando se favorece un tamaho de poblacion
pequeno. En este caso, hay una influencia descendiente en 1a
distribuciocon de los fenotipos.

El efecto que produce una causalidad ascehdente o
descendente ’entra’ en el nivel particular como una
’emergencia’, como una propiedad gque emerge de la interacciodn
de las partes, pero que tiene un significado diferente en el
nivel en el gue se introduce. La reparacion en el nivel del
ADN significa algo en esenivel, y otra cosa muy distitnta en
el de la especie, a 1la cual puede estar replicando. Una
estrategia ecoldagica especialista puede significar algo en
cuanto a la interaccidn entre los organismos y ’‘su ambiente,
pero significa algo muy distinto en el nivel de 1la especie:
un efecto ewmergente de tasas diferenciales de especiacidn
{cap IV). Las causalidades entre niveles provocan emergencia
en cada nivel. Este es un hecho que impide gque los fenomenos
se reduzcan a unaos cuantos niveles, independientemente de los
niveles originalmente causales.

DISTRIBUCION DIFERENCIAL E INTERACCIONES ENTRE LOS INDIVIDUOS

DE AMBAS JERARGUIAS. - Las poblaciones interactdan, las
especies evolucionanj en general, los individuocs de 1a
jerarquia ecoldgica intervienen en las relaciones

’economicas® (de mantenimiento y transferencia de energia), vy
como resultado; se da un sesgo en las tasas de natalidad vy/o
mortalidad de los individuos de 1la jerarqufa genealogica.
Estosy, a su vez, -mediante esta replicaciaon d1+erenc1al,
proveen a la Jerarqufa ecoldgica con una nueva dotacion de
individuos, dxferente a la anterior por el proceso en dos
pasos: interaccion diferencial-replicacidn diferencial.

Ecste proceso de interaccidn economico-informativo ocurre
en todos los niveles. Un virus es un individuo genealdgico,
un excelente replicador. La informacicon que contiene 1le
permite interactuar con una cdlula, introduciendo su propia
informacion, de tal manera que la célula, al interactuar
econdmicamente con su ambiente, le proporciona 1la energia
para que el virus se replxque. en este caso, el individuo
esta escindido del organismo, en un nivel ’inferior’.

Algo similar ocurre con un transposdn {(cap I1). Este
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consiste al menos de una secuencia de
estructural, con su regulador. Por un proceso de replicacion
¥y transposician continuo, puede aumentar much{sima su
representacicdn en el genoma. Esto constituye una distribucion
diferencial dentro de 1la jerarqufa genealogicat pero en el
caso (explicado en el cap II), de gque la replicacion y 1a
transposicidn aumenten ante una *necesidad’ (como cuando la
presencia de un antibidtico ‘enciende’ al regulador que
interviene en la transposicioh Yy en la transcripcién),
entonces la distribucion diferencial se debe claramente a un
mecanismo de interaccion entre las funciones *ecoldgicas?

insercion y un gen

de
un nivel superior, ¥ las de replicaciodn.

Veamos ahora otro ejewmplo en el que interviene la
causalidad ascendente dentro de una jerarquia v la
interaccidn entre jerarquias. Una secuencia de ADN no
codificador puede aumentar su frecuencia en el genoma thasta
cientos de miles. . de veces) por una recombinacidn desigual
(Dover 1982), sin ue intervengan factores ’econdmicos’, Al
llegar a ser "un verdadero costo {energdtico) para el
organismo,

la seleccidn natural negativa actuara” en contra de
los organismos que portan una cantidad demasiado elevada de
este ADN. Esto ha sido planteado por Gould (1983) 'y por Dover
(1982). La tasa de incremento de este ADN nd coditicador
provoca, mediante causalidad ascendente; un efecto en &1l
nivel del organiswo, ¥y puede extenderse incluso hasta '1a
extincidn de la especie. Mediante la interaccidn econowmica,
la seleccion natural actuando sobre los organismos pone una
cota superior a la cantidad de ADN repetido.

Un mecanismo de replicacion desigual pude provocar gue
forme una familia multigenica. Esto en independencia respecto
a las funciones ecoldgicas. En un momento dado, las protei{nas
que se forman por estos genes se necesitan en gran cantidad.
Rabrd un ’beneficiut selectivo en aquellas familias que havyan
sufrido una expansion,

va gue su producto economico estara
siendo utilizado en una alta tasa (algo como la gue ocurre

con las histonas ¥ l1os ARN ribosomales).. Una vez mas, las
interacciones ecoldgicas favarecen una tasa de replicacion
diferencial.

Segun Eldredge {19285y, por encima del organismo, las
funciones del mantenimiento y flujo de la informacicn y de 1a
interaccidn ecologica ocurren en entidades escindidas.
poblaciones llevan a cabo la interaccion ecologica, los demas
se encargan de la transferencia de la infarmacidn
replicativa. Tanto 1la poblacion como’ el demo estdn
constitufidos por organismos;i en el caso de que haya panmixia,
las funcines ecolagicas e informacionales confluyen, Yy 1la
poblacidn concuerda con el demo. Sin embargo, las funciones
ecologicas siguen siendo diferentes a las de la replicacioh.

Es la interaccion entre las jerarquias
como evolucidn. Los individuos

se

Las

lo que conocemos -
genealogicas tienen



consiste al menos de una secuencia de insercicon Y un gen
estructural, con su regulador. Por un proceso de replicacion
b4 transposicion continuo, puede aumentar much{sima su
representacidn en el genoma. Esto constituye una distribucion
diferencial dentro de la jerarquia genealogicaj pero en el
caso (explicado en el cap 11), de que 1la replicacion vy la
transposicicon aumenten ante una ’hecesidad’ (como cuando 1la
presencia de un antibidtico ‘’enciende’ al regulador que
interviene en 1la transposicion y en 1a transcripcién),
entonces la distribucion diferencial se debe claramente a un
mecanismo de interaccion entre las funciones ’'ecolagicas?® de
un nivel superior, y las de replicacidn.

Veamos ahora otro ejemplo en el que interviene la
causalidad ascendente dentro de una jerarquia b4 la
interaccion entre jerarquias. Una secuencia de ADN no

codificador puede aumentar su frecuencia en el genoma (hasta
cientos de miles, de veces) por una recombinacidn desigual
(Dover 1982), sin Jue intervengan factores ‘’econdmicos®. Al
llegar a ser un verdaderoa costo (energdtico) para el
organismo, 1l1la selececidn natural negativa actuara’ en contra de
los organismos gque portan una cantidad demasiado elevada de
este ADN. Esto ha sido planteado por Gould (1983) y por Dover
(1982). La tasa de incremento de este ADN no codificador
provoca,; mediante causalidad ascendente, un efecto en el
nivel del organismo, vy puede extenderse incluso hasta '1la
extincidh de la especie. Mediante la interaccidn economica,
la seleccion natural actuando sobre los organismos pone una
cota superior a la cantidad. de ADN repetido.

Un mecanismo de replicacion desigual pude provocar gue se
forme una familia multigénica. Esto en independencia respecto
a las funciones ecoldgicas. En un momento dado, las proteinas
que se forman por estos genes se necesitan en gran cantidad.
Habra un ’beneficio’ selectivo en agquellas familias que havan
sufrido una expansidn, ya que su producto economico estara
siendc utilizado en una alta tasa (algo como lo que ocurre
con las histonas y los ARN ribosomales). Una vez wmas, las
interacciones ecolodgicas favorecen una tasa de replicacion
diferencial. .

Segun Eldredge {1285), por encima del organismo, las
funciones del mantenimiento y flujo de la informacion y de 1la
interaccidn ecologica ocurren en entidades escindidas. lLas
pablaciones llevan a cabo la interaccioh ecologica, los demos
se encargan de la transferencia de la informaciodn
replicativa. Tanto 1a poblacian como’ el demo estdn
constituidos por organismos; en el caso de que haya panmixia,
las funcines ecaladgicas e informacionales confluyen, vy la
poblacidn concuerda con el demo. Sin embargo, las funciones
ecologicas siguen siendo diferentes a las de la replicacion.

Es la interaccidn entre las jerarquias 1o que conocemos
como evolucidn. Los individuos genealogicos tienen



al funcionamiento, cierta coherencia y permanencia.

Como resultado de la interaccidn diferencial que se 1leva
a cabo entre los gremips ecoldgicos, los individuosg
genealdgicos involucrados (las especies) se replican de
manera diferencial, ¥y se lleva a cabo lo que conocemos

como
COEVOLUCION DIFUSA.

lLas historias de wvida Yy 1la coevolucidn son aspectos
integrativas de la interaccidan jerarqguica entre los
individuos genealdgicos ¥y los ecoldgicos. Gueda abierta 1la
discusion wmds plena de cdmo es que se dan estas
interacciones, pero sin duda es un par de problemas

interesantes mas gue se pueden abordar con esta concepcian
jerarquica de la evolucidn.
LA EVOLUCION DE LAS PROPIEDADES EMERGENTES DE (.08 SISTEMAS
COMPLEJQS. Una Ffarma de entrarle a este problema es
considerando algunos ejemplos. En el momentao en que una
célula procarionte fotosintética invade e4 citoplasma de otra
celula, se establece una ’simbiosis’ (sensu Margulis 1270)5 vy
el resultado no es la suma de las funciones, sino que de esa
interaccidn y otras similares; surge 1o gue hoy 1lamamos un
eucarionte.

Una cosa similar ocurre cuando un organismo invade a otro,
combinandao el material genetico, 1o gue le puede conferir una
proteccién de la informacion. Esta interacecicon provoca una
emergencia en un nivel superior: la reproduccidn sexual. El
origen de un sistema pluricelular en el gue un nimero mayor a
una célula se incluye dentro de una membrana, o en el momento
en que se d& una divisidn de funciones, como en las colonias
primitivas similares a volvox, no son problemas tampoco de
adicioh de componentes, sino de interaccidn. Estos ejemplos
nos muestran que la emergencia de propiedades resultante de
la interaccion en niveles infericres wva proporcionando 1la
materia prima para el surgimiento de sitemas emergentes
nuevos.

Para terminar solo guiero resaltar que hay aitributeos de
los individuos de diferentes niveles, que no se desprenden
de la adicidn de sus componentes, sino de una compleja
interaccidn de mecanismos de diversos niveles, v que de 1la
comprensidh de esos mecanismos e interacciones dependera en
gran medida nuestra comprensicn de la evolucidn.
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nacimientos, y generan individuos ecoldgicos. Los individuos
ecologicos interactdan con el ambientej} como resultado de esa
interaccidn, algunos individuos genealdgicos tienen mas
nacimientos, o menos muertes que otros. Surgen diferencias en
las tasas de natalidad y mortalidad, y consecuentemente tasas
diferenciales de distribucidn.

HISTORIAS DE VIDA. Una forma mas integral . de concebir el
problema de la ientraccidn entre las jerargufas, es ubicar lo
ge llamamos *historias de vida’. En la historia de vida de
una especie, se condensan procesos de la jerarquia
genealdgica, con los de la ecoldgica. La parte claramente
genealdgica de las historias de v..da de una especie son las
’estrategias reproductivas’, la ’asignacidn de recursos® a la
reproduccion, la ’biologia reproductiva’, los sistemas de
apareamiento, etc. Estos atributos estdn mas relacionados con
la replicacidnque con la interaccidn econdmica. El1 papel
inetractivo como miembraos de un ’gremio’ ecoldgicao, la
naturaleza ’generalista’ o ’especialista’, su vagilidad, su
papel trdfico, sus relaciones de competencia, depredacidn,
etc., son elementos de la jerarquia ecoldgica, en diferentes
niveles jerarquicos. La interaccidn de estas funciones es
algo como un ’paquete potencial’, la historia de vida de una
especie. La historia de vida a la gque refiero no es a la de
los individuos  particulares {aunque muestra tambien una
interaccidn jerdrquica en un nivel inferior, muy
interesante), sino a la de 1las especies. En determinadas
condiciones, cada organismo puede desarrollar un *canal’
particular (sensu Waddington 1968). Puede presentarse toda
una -‘fase del desarrollo, o estar ausente. Puede haber
diferentes frecuencias ge€nicas en equilibrio en la poblacian,

tambien tamahos caracteristicos de las poblaciones en
condiciones concretas (sin embargo se duda gue existan tales
mecanismos de = regulacion), etc. Puede haber muchas

manifestaciones concretas de la historia de vida potencial en
l1a especie. Muchos de 1os atributos no tienen sentido por
separado, en organismos individuales, sine como un todo
organizado. Lo que emerge de la organizacidn de todos estos
elementos de las jerarquias genealogicas y ecologicas es 1la
historia de vida en el nivel de la especie. Si tal cosa
realmente existe, y es realmente emergente en el nivel de 1a
especie, s un buen candidato, muy ’individual’, incluso tal
vez heredable, para el proceso de distribucian estrictamente
selectivo en el nivel de las especies.

GREMIOS. Una entidad que no ha sido integrada en 1la
concepcion jerarquica son los 'gremios ecoldgicaos’. Realmente

no es un individuo, porqgue no se puede delimitar
espacio-temporalmente, y porque los elementos gque lo componen
pertenecen a €1 mas bien por tener algo en comun (su

significado ecologico, sus interacciones). Aun asf{, cada
gremio interactua con otros con cierta cohesividad en cuanto

»
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e
GLOSARIO

ADAPTACION caracter originado por 1a seleccion natural para
la funcion que realiza

APTACION termino inclusivo para cdalquier caracter sujeto a -
seleccion natural, independientemente de como evoluciono.

BARAJEO DE EXONES mecaniswmo de transferencia e intercambio de
exones entre diferentes genes.

CLASE entidad cuyos componentes: pektenecen a ella por
compartir algunos atributos. .en comun, arbitratriamenete -
delimitados. No son entidades . ontologicas,; ni estan

espaciotemporalmente delimitadas.

CONDUCCION MOLECULAR La Fijacion de wvariantes en una
poblacion = como consecuencia de procesos direccionales vy
estocasticos de transformacion de miembros de ' familias -
geneticas. ' )

DISTRIBUCION, DISTRIBUCION DIFERENCIAL procesos de nac1m1ento
y muerte diferencial emtre individuos.

ESPECIE'individuo genealogico cuya permanencia vy cohesion
provienen de las. relaciones  de ancestria-descendencia
mantenidas mediante  1la reproduccion sexual de oarganismos.
ESTASIS patron en 1la historia de una especie, en la que esta
no sufre cambio direccional congsiderable. : '

EVOLUCION CONCERTADA mecanismo de homogeneizacion de las.
secuencias dentro de una familia genetica, en una especie. '

EXAPTACION una aptacion cuyo origen no es atribuible a,:ia
seleccion natural actuando en 1la funcion que realiza

EXON porcion de un gene, que codifica para un peptido o un
dominio, y que esta separada de otros por intrones

FAMILIA MULTIGENICA grupns de genes repetidos |
HETEROCRONIA alteracion en el tiempo de expresion de una
caracteristica o paquete estructural durante el desarrollo

ontogenetico

HIPOTESIS DEL EFECTO determinacion incidental de evolucion




interespecifica por diferencias entre linajes (de Drganismcs
con reproduccion sexual) en 1los caracteres de los organismos
Y SUuS genomas.

INDIVIDUOS entidades ontologicas, espaciotemporalmente
delimitadas, con permanencia y generalmente con propiedades
aditivas y emergentes. ) i

INDIVIDUGS GENEALOGICOS entidades tales como. genes,

organismos Yy especies, no solo espaciotemporalmente -
delimitados, sino nacimientos Yy muertes, ¥ dam lugar a otros

individuos del mismo tipo. v ‘ ’

INTERACTOR entidad que interactua directamente como un todo
cohesivo con su ambiente, de tal wmanera que resulta una.
replicacion diferencial . : : . ) ’ '

INTRON secuencia dentro de un gene que es elxnxnada del _ARN
madurn, ¥y por tanto no codxfxca. - R -
REPLICADOR individuo que produce mas individuos del mismo

‘tipo, mediante 1la transmision relativamente fiel de su
informacion. :

. SELLECCION DE ESPECIES interaccion entre caracieres emergentes
y heredables variantes y el ambiente, que cawsa diferencias
en las tasas de especiacion y/o extincion entre las especies-
dentro de un taxon monofxletico. :

SELECCION NATURAL proceso de interaccion entre variacion
emergente y heredable de caracteres, y el ambiente, variacion
que causa diferencias en las tasas de matalidad y/o
mortalidad de los individuos variantes dentre de un individuo
mayor. :

TAXON MONOFILETICO grupo de dos o mas especies que desc1enden
de una especie ancestral.

TRANSPOSON elemento genetico movil asociadas a un gene
fenotipicamente reconocible : .
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