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La seleccion natural es el proceso que limita la tasa reproductora o la eficacia biologica de los seres vivos en
relacidn con caracteristicas fenotipicas heredables, dando lugar a cambios en las frecuencias de los fenotipos de I
poblacién en generaciones futuras (evolucién). Tiene lugar siempre que exista: (1) variabilidad individual, (2) una
relacidn entre variabilidad en eficacia bioldgica y variabilidad fenotipica, y (3) una relacién entre esas caracteristi-
cas fenotipicas y el genotipo del individuo. La seleccion natural afecta al valor medio y a la varianza del caracter en
la poblacion, dando lugar a los distintos tipos de seleccidn (estabilizadora, direccional y disruptiva). En este capitulo
se exponen varias metodologias para detectar los procesos de seleccioy satestldian indices para comparar
la intensidad de seleccion en distintas poblaciones (oportunidad de seleccién y varianza genética aditiva de la
eficacia biolégica), y estimar la intensidad de seleccidn sobre un caracter (diferenciales de seleccion y gradientes de
seleccion). Las presiones selectivas (influencias del ambiente en la eficacia biolégica) son las causas de que ocurrar
procesos de seleccidn natural. La consecuencia inmediata de estas presiones o0 agentes selectivos sobre las poblaci
nes de seres vivos (seleccion natural) es una mejora en la eficacia biolégica media poblacional, a lo largo de gene-
raciones, asociada a la evolucién de caracteres (adaptaciones) que mejoran la adaptacion de los organismos a
ambiente que los rodea. Los procesos evolutivos por seleccién natural son los Unicos que pueden dar lugar a adap-
tacionesy, en este capitulo, se exponen distintas metodologias para el estudio de las adaptaciones (método exploratoric
experimental y comparativo). Para demostrar que un caracter es una adaptacion no basta con exponer una hipétesi
adecuada sobre la funcionalidad del caracter, sino que esta hipo6tesis debe ser utilizada para proponer predicciones
gue se puedan comprobar con datos.

Introduccion risticas que favorecen la reproduccién en ese ambiente,
en generaciones futuras los individuos de la poblacién en
Los organismos vivos se caracterizan por su capaci- su conjunto estarian cada vez mas adaptados al ambiente
dad de producir otros organismos semejantes, o muy pa-donde viven. Este escenario natural sencillo podria expli-
recidos a ellos mismos, por medio de procesos de repro- car dos de las principales caracteristicas que definen a los
duccién. Todos ellos, ademas, tienen en comun que pro- seres vivos, la semejanza existente entre todos ellos y sus
ducen muchos méas descendientes de los que el medioadaptaciones al medio donde viven. Ambas caracteristi-
puede soportar 0, en otras palabras, en sistemas naturalesas fueron explicadas por Charles Darwin (1859). La pri-
s6lo una proporcion relativamente pequefa de la descen-mera como consecuencia de compartir un ancestro co-
dencia llega a reproducirse. La cuestion clave es si las man, mientras que la segunda la explico como el resulta-
causas que impiden o limitan la reproduccién de algunos do de los procesos de seleccion natural. El argumento
organismos son aleatorias y pueden afectar a cualquiercentral de Darwin para formular la teoria de evolucion
individuo de una poblaciéon o, por el contrario, tienen por seleccion natural parte de una limitacion de recursos
mas probabilidad de afectar a unos tipos de organismosy de la variabilidad existente en la naturaleza entre indi-
gue a otros. Si, por ejemplo, algunos fenotipos de la po- viduos de la misma especie o poblacion.
blacién tuvieran limitado su potencial reproductivo en Lalégica del proceso de seleccion natural es muy sim-
relacion con otros fenotipos, aunque las caracteristicas ple. Si imaginamos una poblacién en la que los organis-
fenotipicas se heredaran de padres a hijos, llegarian amos existentes explotan los mismos recursos es facil su-
perderse en la poblacidn en generaciones futuras. Es de-poner que estos recursos no se reparten por igual. Ade-
cir, de alguna forma, existiria un proceso natural selecti- mas, si esta diferencia en la accesibilidad a los recursos
vo que limitaria el nimero de descendientes reproductores no es aleatoria, sino que ocurre debido a que algunos or-
de algunos individuos que presentan unas caracteristicasganismos poseen unas caracteristicas propias asociadas a
concretas. la probabilidad de obtener una mayor o menor cantidad
La consecuencia inmediata de este proceso es una dis-de recursos del medio, estariamos ante una poblacién en
minucion de la proporcion de individuos con el fenotipo la que las caracteristicas de los organismos nos indican la
limitado en generaciones futuras y, debido al incremento probabilidad de que cada uno de ellos obtenga mas o
de la proporcién de fenotipos portadores de las caracte- menos recursos que la mayoria en la poblacion. Si ahora
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suponemos que el nimero de descendientes de cada indibientales bruscos, se podria asumir que un organismo ac-
viduo es directamente proporcional a la cantidad de re- tual debe de estar muy cerca de poseer las caracteristicas
cursos que consigue del medio, y que estas caracteristicagptimas para explotar su ambiente. Es decir, al menos las
son transmisibles a su descendencia, es facil imaginar lo caracteristicas mas importantes que permiten a los indivi-
que ocurriria con la poblacién en generaciones sucesivas,duos de una poblacién acceder a los recursos que tipica-
sobre todo si tenemos en cuenta que los recursos son fini-mente explota su especie deben de ser muy constantes vy,
tos y que, por tanto, frecuentemente los recursos seranpor tanto, también se puede utilizar esta teoria para expli-
limitantes. car la gran estabilidad de las caracteristicas de las espe-
La consecuencia irremediable seria que, debido a que cies generacién tras generacién, o para explicar la ausen-
los organismos con caracteristicas éptimas (relativas a lascia de evolucién en algunas poblaciones.
que poseen los demés individuos en la poblacion) dejan  Ademas, basadndose en que las caracteristicas de los
més descendencia, la proporcion de individuos con estasorganismos deben de estar proximas a un 6ptimo, es posi-
caracteristicas aumentaria progresivamente en nuestrable predecir que muchas de las caracteristicas de los seres
poblacion. Es decir, las caracteristicas mas comunes envivos han sido seleccionadas por realizar una funcion en
los individuos que la componen serian cada vez mas Opti- el ambiente que explotan. Esto permite a los investigado-
mas para explotar los recursos existentes. res plantear hip6tesis sobre el significado funcional de
El argumento anterior, aunque valido, plantea algu- algunos de los caracteres que presentan los organismos
nos problemas. Todo el proceso se basa en la existencigpara, posteriormente, poder estudiar e intentar poner de
de una variabilidad en los individuos que forman la po- manifiesto las posibles ventajas que conlleva un determi-
blacion. Si, como se habia expuesto anteriormente, debi- nado caracter. Esta posibilidad de plantear hipétesis de
do al mayor éxito reproductor de algunos individuos, trabajo, que la teoria de evolucién por seleccién natural
sélo parte de la poblacion contribuye especialmente a las permite, es muy importante ya que estas hipétesis pueden
generaciones sucesivas, también este proceso llevaria conser probadas siguiendo el método cientifico y, por tanto,
sigo una reduccion en la variabilidad existente entre los convierte a la biologia en ciencia (ver Capitulo 2).
individuos que forman la poblacién. Podriamos incluso Aunqgue existen varios procesos que dan lugar a cam-
pensar que en nuestra poblacion se podria llegar a unabios evolutivos (por ejemplo la deriva genética, ver Capi-
uniformidad completa entre los individuos que la for- tulo 6), sélo el proceso darwiniano de seleccién natural
man. Esta reduccion de la variabilidad implicaria que la produce adaptaciones, es decir, caracteristicas que le per-
inmensa mayoria de los individuos alcanzarian un éxito miten a los organismos explotar el medio ambiente de
reproductor muy similar que, tras un numero elevado de forma 6ptima. La selecciéon natural, entendida como el
generaciones, se igualaria y, por tanto, no podrian ocurrir proceso que puede producir adaptaciones, es una de las
los procesos de seleccion natural. Si éste fuera el caso,bases fundamentales de la biologia moderna. Si tenemos
los procesos de seleccidn natural conseguirian uniformizar en cuenta las frecuencias génicas, el mayor éxito repro-
los caracteres que presentan los organismos de la pobla-ductor de un individuo inmerso en una poblacién se tra-
cion y, al reducir la variabilidad individual, los procesos duce en una mayor frecuencia de sus genes en las genera-
evolutivos por seleccidn natural desembocarian irreme- ciones futuras. En este proceso no es necesario un progra-
diablemente en una poblacién de individuos exactamen- maa priori de las futuras adaptaciones basadas en mejo-
te iguales sobre los que ya no podrian existir procesos deras para la poblacion o la especie, sino que estas posibles
seleccion. “mejoras” en la poblacion aparecen irremediablemente en
Sin embargo, esto no ocurre gracias, sobretodo, a la un futuro debido a que los caracteres, o las frecuencias
existencia de mecanismos que aportan variabilidad a la génicas, de individuos de mayor éxito reproductor pasan
poblacién. Estos mecanismos son esenciales para entena ser las mas comunes en generaciones sucesivas. Por tan-
der los procesos evolutivos por seleccién natural ya que to, podriamos concluir que los procesos de seleccion na-
nos explican la aparicion de caracteres nuevos en las po-tural y evolutivos no persiguen ningun fin, ni la evolu-
blaciones y, ademas, permiten que, aunque los procesoscion por seleccion natural tiene ninguna direccion.
de seleccién natural estén actuando durante largos perio-
dos de tiempo en ambientes bastante constantes, en la
mayoria de los casos exista suficiente variacion entre los Seleccion natural y seleccién sexual
individuos de la poblacion como para que la seleccion
natural pueda actuar, sobretodo, cuando se producen cam- La reproduccion sexual es muy importante en los pro-
bios en el ambiente. Por tanto, la variacion individual es cesos evolutivos como un mecanismo que produce varia-
un requisito indispensable para que ocurra seleccion. Ya bilidad genética y, aunque su aparicion y mantenimiento
Darwin en su libro “The origin of species” dedica sus dos a lo largo de la historia evolutiva de los organismos pue-
primeros capitulos a explicar las variaciones existentes de ser explicada por procesos de seleccién natural
en las especies domésticas y en la naturaleza. (Maynard-Smith y Szathmary 1995, ver Capitulo 9), exis-
Si los procesos de seleccién natural han estado o es-ten bastantes costos asociados a este tipo de reproduc-
tan actuando sobre los organismos durante largos perio-cién. Uno de los principales costos consiste en el hecho
dos de tiempo en los que no han existido cambios am- de necesitar de otro individuo para la reproduccion, pero
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quizés lo mas importante sea el hecho de que estos costosniento y fertilizacién, y en su fertilidad, fecundidad, y/o
no son iguales para ambos sexos, dando lugar a lo que sesupervivencia (variacién en eficacia bioldgica); y (c) una
conoce como conflicto sexual (ver Capitulo 13). Esta di- similitud entre el caracter que presenten los padres y sus
ferenciacion sexual en los costos asociados a la reproduc-descendientes, la cual debe de ser independiente, al me-
cién implica que los procesos de seleccion natural favo- nos parcialmente, del efecto de un ambiente comun (ca-
rezcan distintos caracteres en machos y en hembras. Erracteres heredables) (Endler 1986). Si esas tres condicio-
individuos del sexo con costos de reproduccién inferio- nes se cumplen, uno o dos sucesos pueden ocurrir: (1)
res (generalmente machos) favorecerian caracteristicasque la distribucién de frecuencias del caracter en la po-
gue maximicen la accesibilidad a individuos del sexo con- blacién difiera entre clases de edad mas alla de lo espera-
trario (generalmente hembras), mientras que en el sexo do por la ontogenia (crecimiento y desarrollo); (2) si la
con mayores costos reproductivos se favorecen las carac-poblaciéon no esta en equilibrio, se podria predecir que la
teristicas que permiten distinguir y seleccionar caracteres frecuencia de distribucion del caracter de todos los des-
de individuos del sexo contrario que impliquen benefi- cendientes en la poblacion sera diferente de la que mos-
cios directos o indirectos para su descendencia (Trivers traba la poblacion de sus antecesores, mas alla de lo espe-
1972; Andersson 1994, ver Capitulo 13). rado sélo por las condiciones (a) y (c).

La mayoria de las caracteristicas que favorecen el ac-  Las condiciones (a), (b) y (c) las cumplen todas las
ceso a individuos del sexo que més invierte en reproduc- poblaciones de organismos vivos, y los efectos (1) y (2)
cion (generalmente hembras) tienen en comuan que influ- son simplemente los resultados probabilisticos y estadis-
yen negativamente en la probabilidad de supervivencia ticos de las relaciones entre efectos y condiciones biol6-
de los individuos que las presentan. Este es el caso degicas (Endler 1986). Por tanto, se puede concluir que to-
cualquier color o rasgo llamativo en los machos que, ade- dos los organismos vivos estdn sometidos a este tipo de
mas de atraer a las hembras, también, por ejemplo, hardprocesos cuyo resultado es el cambio en las frecuencias
mas facil su deteccion por parte de los depredadores, pa-fenotipicas de sus poblaciones.
rasitos, etc. Debido a que los procesos de seleccion no  La definicién anterior es quiza la méas completa, pero
pueden favorecer caracteres que no estén asociados a uexisten otras mas sencillas que implican todo lo anterior-
éxito reproductor diferencial y a que, para organismos de mente citado. Por ejemplo, George C. Williams, en su li-
reproduccién sexual cruzada, es indispensable el accesobro “Natural selection: domains levels, and challenges”
a individuos de otro sexo, en los individuos deben existir (Williams 1992) la define como “un sistema de retroali-
caracteres que maximicen el acceso a individuos del otro mentacién correctiva que favorece a aquellos individuos
sexo incluso cuando estos caracteres estén asociados cogque mas se aproximan a la mejor organizacion posible
una disminucidn en la supervivencia (ver ejemplos en los para su nicho ecolégicoMark Ridley (1993) la define
capitulos 13 y 28). La evolucién de estos caracteres se como “el proceso por el que las formas de organismos en
explican por procesos de seleccién sexual. una poblacién que estan mejor adaptadas al ambiente

La dicotomia seleccion natural/sexual es una conse- incrementan su frecuencia relativamente a las formas
cuencia de la historia y de cdmo Darwin presentd sus menos mejor-adaptadas en un nidmero de generaciones”.
ideas, pero basicamente es lo mismo, o sea, producir Stephen C. Stearns y Rolf F. Hoekstra (2000) la definen
mas progenie. Se puede conseguir mas progenie vivien- simplemente como “la variacion en el éxito reproductor
do maés, siendo mas fecundo o maximizando el éxito de asociada a una caracteristica heredable”. Aunque todas
emparejamiento existiendo costos y beneficios para cadaellas son validas, y coinciden con que la seleccién natural
una de esas estrategias. El medio fisico, ecolégico y es un proceso que irremediablemente ocurre en las pobla-
social impone presiones que afectan a la probabilidad de ciones naturales, quizas la propuesta por Endler (1986)
conseguir progenie. El compendio de todas esas presio-sea la mas completa al incluir las bases del proceso y las
nes es la seleccién natural, una de cuyas formas porcondiciones necesarias para que ocurra seleccién de for-
razones histéricas se denomina seleccién sexual. Ya quema natural.
en este libro existe un capitulo dedicado a la seleccion
sexual (Capitulo 13), no voy a profundizar mas en este Bases de la seleccion natural
tipo de caracteres.

Variabilidad individual y fuentes de variacion

Seleccién natural Morfolégicamente, los individuos de una poblacion
varian con respecto a cualquier caracter que midamos,
Condiciones para que actue la seleccion natural siendo practicamente imposible encontrar dos individuos

totalmente idénticos. El fenotipo se puede expresar ba-
La seleccion natural puede ser definida como el pro- sandose en caracteristicas 0 medidas de los caracteres u
ceso que ocurre si'y slo si se dan las tres siguientes con-6rganos de los individuos. Estos caracteres se pueden cla-
diciones: en la poblacion existe (a) variabilidad indivi-  sificar en continuos si, como el tamafio corporal, las posi-
dual en algunos de sus atributos o caracteres (variacionbles medidas de cada individuo pueden variar de forma
fenotipica); (b) una relacion directa entre esos caracteres continua entre el maximo y el minimo que se encuentre
y la habilidad del individuo que los posee en el empareja- en la poblacion, o en discretos, si no es posible encontrar
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individuos con caracteres intermedios como ocurre con genéticamente idénticos pueden desarrollarse en fenotipos
la presencia 0 no de ornamentos. diferentes si son criados en ambientes distintos.

Un claro ejemplo de variacién discreta en un caracter Principalmente son tres los procesos que generan va-
lo constituyen las llamadas especies polimérficas. Es de- riabilidad genética, los procesos de recombinacion, de
cir, que podemos encontrar individuos de varios tipos o migracion y las mutaciones. Dichos procesos son trata-
formas dentro de la misma especie, e incluso en una mis-dos con detenimiento en el Capitulo 6 y, por tanto, aqui se
ma poblacién, como ocurre en las poblaciones inglesas describirdn brevemente destacando su importancia en los
de la maripos@Biston betulariajon tres tipos de colora-  procesos de seleccién natural.
cion en sus alas (ver Capitulo 4), o en poblaciones de li- En eucariotas con reproduccién sexual, durante la
bélulas (azul y rojo, ver Capitulo 32) meiosis, se forman gametos genéticamente variables como

Sin embargo, la variacion no sélo se refiere a caracte- consecuencia de la segregacion independiente de cromo-
res morfologicos. Si descendemos hasta un caracter celu-somas no homadlogos y cruzamientos entre cromosomas
lar, como es el nimero y forma de estructuras cromosé- homoélogos. Es lo que se conoce como procesos de re-
micas, de nuevo nos encontramos variacion. Este es elcombinacién. Es decir, de los cromosomas existentes en
caso, por ejemplo, de cromosomas polimérficos debidos un individuo se producen nuevos cromosomas con una
a inversiones o de la existencia de cromosomas supernu-secuencia génica Unica. Es importante tener en cuenta que
merarios (también llamados cromosomas B, ver Capitulo para que los procesos de recombinacién generen variabi-
27). Si seguimos descendiendo a un nivel bioquimico, lidad genética es indispensable que exista variacién aléli-
como es el caso de las proteinas, seguimos encontrandcca, ya que la recombinacién entre cromosomas idénticos
variacion como se ha puesto de manifiesto en numerosasproduce idénticos cromosomas. Durante la formacion de
ocasiones con la técnica de electroforesis. Ademas, si exis-los gametos, los cromosomas heredados de los dos pro-
te una gran variacién entre los individuos de una pobla- genitores se recombinan entre si de manera que cada ga-
cion en cada uno de estos niveles, debe existir también ameto lleva como promedio un 50% de los genes de la
nivel del ADN, como han puesto de manifiesto numero- madre y el otro 50% del padre. Por tanto, la variacién de
sos estudios de secuenciacion de bases nucleicas. Por targametos o de individuos posibles es practicamente infini-
to, la variacion existente en poblaciones naturales es tanta. Por ejemplo, las moscas del vinagdeogophilaspp)
enorme que es de esperar que cada individuo sea genétipresentan unos 10.000 loci funcionales, y un individuo
camente unico. con un nivel de heterocigosidad normal de un 10% podria

Cualquier caracter se puede definir como el resultado producir 16° gametos genéticamente distintos. Sin em-
de tres componentes, el componente genético o heredita-bargo, la persistente reorganizacion de los genes no cam-
rio, el componente ambiental y el componente materno bia su frecuencia, es decir, la herencia por si misma no
(Falconer 1989). EI componente genético se refiere al engendra cambio evolutivo. Es lo que se conoce como la
ADN heredado de sus progenitores y que codifica un de- Ley de Hardy-Weinberg y del equilibrio génico, que por
terminado caracter y su desarrollo. El ambiental se refiere medio de una ecuacion sencilla determina la frecuencia
a la influencia del medio ambiente en el desarrollo del de los genotipos individuales en funcién de la frecuencia
fenotipo a partir de un genotipo determinado. Por ultimo, de los alelos (ver Capitulo 6), e implica que, asumiendo
el componente materno se refiere a los efectos indirectosun emparejamiento aleatorio y en ausencia de seleccion,
gue el genotipo materno puede tener sobre el fenotipo delas frecuencias génicas permanecen constantes de gene-
sus descendientes a través de la expresion fenotipica deaacion en generacion. Esta ley es muy importante ya que
caracteres relacionados con, por ejemplo, cuidados ma-permite establecer las frecuencias génicas tedricas en au-
ternos o cantidad y calidad de sustancias incluidas en elsencia de seleccidn y, por tanto, unas frecuencias distin-
huevo junto al embrién. Los efectos maternos se inclui- tas a las esperadas implicarian la existencia de procesos
rian dentro de un grupo méas amplio, denominado efectos de seleccion natural.
indirectos, ya que parte del ambiente que rodea aunindi-  Los procesos de recombinacion sexual pueden tam-
viduo puede tener una base genética cuando es debido aién influir en la dispersion de mutaciones nuevas (favo-
otros organismos vivos y pueden influir tanto en el rables) en los distintos genotipos de la poblacion y, por
fenotipo de otros individuos, como en la eficacia biol6gi- tanto, en la variabilidad de genotipos (con su eficacia bio-
ca de los organismos que lo provocan (Mousseau y Fox Idgica asociada) en la que una determinada mutacion esta
1998, Wolf et al. 1998, Wolf et al. 1999). presente. Siimaginamos que una mutacion aparece en un

genotipo con una eficacia biolégica intermedia, esta mu-
Fuentes de variabilidad genéticaSon varios los procesos que  tacion no puede pasar a los genotipos de maxima eficacia
pueden generar variabilidad en los individuos de una po- biol6gica a no ser que exista recombinacion sexual con
blacién. Algunas de las variaciones tienen una base gametos de estos genotipos. Ademas, si no existe recom-
genética, es decir, heredable, mientras que otras no. Estébinacion sexual, debido a la acumulacién de mutaciones
es el caso de la variabilidad producida por la influencia deletéreas en estos genotipos intermedios, a lo largo de
ambiental durante el desarrollo o la ontogenia de un indi- generaciones, la eficacia biolégica de los individuos con
viduo (excepto el ambiente producido por conespecificos una mutacion beneficiosa, pero no capaz de contrarrestar
gue si puede tener una base genética importante (ver aparfos efectos subdptimos de su genotipo, iria disminuyendo
tados de fuentes de variabilidad ambiental)). Individuos en la poblacién, con lo que la mutacidn se perderia en
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20 rasito se seleccionarian fenotipos defensivos con capaci-
.} recombmante dad de eludir parasitismo que, al mismo tiempo, provoca-
ria que sdlo los parasitos con capacidad para contrarrestar
15 las defensas de los hospedadores llegaran a reproducirse,
con la consiguiente disminucion de la variabilidad gené-
tica poblacional del parasito. Ademas, debido a que los
e e e b mecanismos defensivos y contra-defensivos de parésitos
o y de hospedadores, respectivamente, diferirian entre po-
5 ¥ blaciones, apareceria una diferenciacion genética eleva-
4 da entre distintas poblaciones de hospedador. Sin embar-
go, el flujo génico existente entre poblaciones de parasi-

Frecuencia acumulada de la mutuacion

2 3 4 5 6 7 8 9 10 M 12 tos y de hospedadores haria que este escenario fuera mas
Generaciones complejo. Por un lado, un elevado flujo génico entre po-
blaciones de parasito provocaria variabilidad genética
Figura 1. Evolucién de las frecuencias de individuos con una suficiente como para facilitar la dinamica coevolutiva (ca-

mutacién beneficiosa en poblaciones con recombinacién
sexual y en poblaciones no recombinantes (Datos de Rice y
Chippindale 2001).

rrera de armamentos), como se ha detectado que ocurre
en poblaciones de trematoddi¢rophallussp.)que pa-
rasitan a unos caracoles de Nueva Zelanda (Dybdahl y
Lively 1996). Por otra parte, un flujo génico mayor en las
generaciones futuras por procesos estocasticos. Esta hipoblaciones de hospedador en relacién con el que ocurra
pétesis ha sido demostrada experimentalmente con mos-entre poblaciones de parasito podria facilitar la llegada
cas del géner®rosophilaen laboratorio (Rice y Chip- de fenotipos defensivos en poblaciones de hospedador re-
pindale 2001). Utilizando dos poblaciones de moscas, una cientemente explotadas por parasitos y, por tanto, podria
con recombinacion y otra sin recombinacion sexual en- suponer la existencia de fenotipos defensivos a un parasi-
contraron que solo en la poblacién recombinante la muta- to concreto en una poblacién incluso antes de que el para-
cién llegaria a fijarse mientras que en la poblacién que no sito llegue a explotar dicha poblacion como parece que
ocurria recombinacién la mutacién beneficiosa tendia a ocurre en las poblaciones de urracas eurojftes [icd
perderse (Fig. 1). gue actdan como hospedadoras del cr@angator glan-

Las migraciones son otra fuente importante de varia- darius) (Soler et al. 1999, Martinez et al. 1999, Soler et
cién genética. Las poblaciones de individuos de la misma al. 2001; para mas informacion sobre este sistema ver Ca-
especie no se mantienen aisladas y existe un intercambiopitulo 12).
genético entre ellas llevado a cabo por individuos (adul- El ultimo proceso que genera variabilidad genética no
tos y juveniles) que se dispersan de las poblaciones don-se basa en la variabilidad existente en cualquier pobla-
de nacieron. Este intercambio genético no sélo mantiene cion, individuo o cromosoma. Son las mutaciones que, en
a las poblaciones en contacto, suponiendo una homoge-un sentido amplio, se definen como cualquier alteracion
neidad en los rasgos o caracteres que presenta la especiesn la secuencia de ADN. Son, sin lugar a dudas, la princi-
sino que, ademas, supone un aporte de variabilidad gené-pal fuente de variabilidad genética. Es el Gnico proceso
tica a las poblaciones donde llegan. Las diferencias gené- por el que pueden aparecer en una poblacion nuevos ale-
ticas entre individuos que pertenecen a poblaciones de lalos y de ahi su enorme importancia en procesos evoluti-
misma especie pero geograficamente muy alejadas entrevos. Aunque estas mutaciones pueden aparecer en cual-
si, generalmente, son mucho mayores que las diferenciasquier célula de un organismo pluricelular durante los pro-
entre individuos pertenecientes a la misma poblacién. Por cesos de division celular o mitosis, sélo aquellas que se
tanto, la llegada de individuos de poblaciones muy dis- dieran en la linea germinal, es decir en los procesos de
tantes a una poblacion, implica la llegada de genotipos meiosis, podran pasar a la siguiente generacion y, por tan-
distintos (“flujo génico”) y un aumento en la diversidad to, serian las que contribuirian al acervo genético de una
genética poblacional. En este sentido, recientemente seespecie o poblacion. Excepciones las constituyen orga-
ha demostrado experimentalmente la influencia del flujo nismos en los que las estructuras reproductoras son me-
génico en la evolucion de poblaciones naturales de un ristemos o tejidos somaticos. Las mutaciones se produ-
crustdceo@aphnig (Ebert et al. 2002). En este estudio cen por fallos o errores ocasionales de manera que las
vieron como la llegada de inmigrantes a una poblacion células hijas difieren de las parentales en la secuencia de
aislada con una reducida variabilidad genética, y la re- nucleétidos o en el nimero de ellos en el ADN y pueden
produccidn con individuos de esa poblacién daba lugar a ser agrupadas en dos categorias dependiendo de que afec-
descendientes (hibridos) con una mayor eficacia biologi- ten a pocos (mutaciones puntuales o genéticas) o a mu-
ca. Otro ejemplo de la importancia de estas migraciones chos nucleétidos, pudiendo cambiar el nimero de los ge-
generando variabilidad genética en los procesos evoluti- nes, su posicidn en un cromosoma e incluso el nimero de
vos por seleccién natural estaria en las relaciones coevo-cromosomas (mutaciones cromosdmicas). Las tasas de
lutivas que tienen lugar entre parasitos y hospedadores mutacién han sido medidas en una gran variedad de orga-
(ver Capitulo 12). En una poblacion de hospedador que nismos. Como promedio, en organismos pluricelulares la
estuviera bajo una presion selectiva muy fuerte de un pa- probabilidad de que aparezca una mutacion dada ocurre
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llo de los fenotipos, en algunos casos pudiendo incluso
determinar el sexo (ver ejemplos en el Capitulo 9), la se-
leccién natural no podria actuar sobre estos ambientes
(Wolf et al. 1998). Sin embargo, las variaciones ambien-
tales provocadas por otros organismos vivos pueden estar
asociadas con distintas probabilidades de depredacion,
parasitismo, etc., y ademas incluyen variaciones ambien-
tales provocadas por otros organismos de la misma espe-
cie (familiares o no). Este es el caso de especies con cui-
dados parentales que, por ejemplo, construyen nidos o
madrigueras donde sus hijos pasan gran parte de su desa-
| rrollo o, de forma general, en todas las especies en las que

Proporcion de nuevas mutaciones

Eiecto L 0 el desarrollo del zigoto se produce gracias a las sustan-

esteril cias energéticas (vitelo) proporcionadas por la hembra
Efectos perjudiciales Efectos beneficiosos (efectos maternos anteriormente mencionados). Es bien

conocido que caracteres como construir un determinado

Figura 2. Posible distribucién de frecuencias de nuevas muta- tipo de nido, tipo de huevos, cuidados parentales, etc.,
ciones en relacién con su influencia en la eficacia biol6gica tienen un fuerte componente hereditario, e incluso son

de los individuos que las portan. caracteres taxonémicos que nos permiten reconocer dis-

tintas especies. Ademas, también se ha demostrado en
entre 1 de cada 100.000 y uno de cada millén de gametos.multitud de ocasiones que el ambiente proporcionado por
Si consideramos simultdneamente todos los genes del or-organismos conespecificos influye en el desarrollo de los
ganismo y la cantidad de gametos que puede producir fenotipos y en la eficacia biolégica de los mismos. En
durante toda su vida debemos de concluir que es més queestos casos, el ambiente si tendria un componente heredi-
probable que en cada uno de los organismos vivientes setario que podria variar entre los individuos de la misma
produzcan mutaciones. Las mutaciones pueden tener unapoblacion y, por tanto, algunas de las fuentes de variabili-
gran influencia en la eficacia biologica de los organismos dad ambiental tendria una base genética. Ademas, la va-
teniendo la mayoria efectos deletéreos o neutros y muy riabilidad en el ambiente proporcionado por distintos in-
pocas efectos beneficiosos incrementando la eficacia bio- dividuos, que implican unos efectos ambientales directos
I6gica de los organismos portadores (Fig. 2). Por ello, (o genéticos indirectos, ver apartado “Efectos indirectos
existen numerosos mecanismos de control (ADN polime- sobre otros genotipos”) sobre los fenotipos que se desa-
rasas y otras enzimas) que supervisan los procesos derollaran en él, a su vez, podrian influir en la eficacia bio-
duplicacion del ADN y que, en gran medida, corrigen y ldgica de los individuos que crean esos ambientes. En
eliminan bastantes de estas mutaciones. Ademas, existenestos casos, la seleccion natural podria actuar sobre este
otros mecanismos de control que reducen la probabilidad tipo de ambientes contribuyendo a los cambios evoluti-
de que gametos defectuosos, o portadores de mutacionevos (Wolf et al. 1998, Wolf et al. 1999). Por tanto, pode-
deletéreas, lleguen a fecundarse. Desde la formacién demos concluir que al menos parte de la variabilidad am-
los gametos hasta que se produce la fecundacion, los esbiental existente puede tener un componente genético v,
permatozoides deben de recorrer un camino y superar unaque proporcionar un tipo de ambiente determinado, pue-
serie de barreras hasta fecundar al évulo. Estas barreragle pasar a la descendencia, siendo objeto de procesos de
actuarian como filtro y, por tanto, los espermatozoides seleccién natural. Ademas, las fuentes de variabilidad de
defectuosos tienen bastantes menos probabilidades de lle-este componente genético (con efectos indirectos sobre
gar a fecundar al 6vulo. Es decir, que existen mecanismosotros fenotipos) serian las mismas que expusimos para el
para eliminar la mayoria de las mutaciones deletéreas decaso de la variabilidad genética.
la linea germinal, con lo que la mayoria de las mutaciones
gue pasan a la siguiente generacion se podrian consideraiariabilidad en la eficacia bioldgica individual y
neutras o, incluso, algunas pueden ser beneficiosas parasu relacidn con la variacion genética
el organismo portador.

Hasta ahora hemos explicado la variacion genética

Fuentes de variabilidad ambiental En este apartado nos va-  existente entre individuos de la misma poblacién o espe-
mos a referir a la posible variabilidad ambiental existente cie y cémo se puede generar. Aunque esta variabilidad
en una poblacion y en un tiempo determinado, que influ- sea un requisito indispensable para que actue la seleccién
ye en el desarrollo de los fenotipos, y que puede ser selec-natural, no es suficiente. Si una variacion genética dada
cionada por procesos de seleccion natural. Las fuentes deno se traduce en una ventaja o inconveniente que afecte a
variacion ambiental se podrian clasificar en “abioticas”y la eficacia biologica del individuo que la porta, en rela-
“bidticas”. Las variaciones ambientales provocadas por cién con la de los demas individuos en la poblacion, los
causas abidticas (temperatura, humedad, pH, radiaciones,procesos de seleccion natural no pueden actuar sobre ella.
etc.) evidentemente no tienen un componente hereditario Sin embargo, si existe variabilidad en la eficacia biologi-
y, por tanto, aunque tienen gran influencia en el desarro- ca de los individuos de una poblacién y, ademas, esta aso-
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ciada a unos variantes genéticos, es irremediable que las — Segundo, el esfuerzo reproductor de un individuo
frecuencias génicas cambien en las siguientes generacio-durante una estacion reproductora influye en el esfuerzo
nes hacia una mayor representacion de los individuos con a realizar en la siguiente estacion ya que quedaria debili-
caracteristicas asociadas a una mayor eficacia bioldgica. tado por el gran esfuerzo realizado en la primera (ver
Entre los individuos que forman parte de una pobla- Capitulo 8). Ademas, el esfuerzo reproductor relativo a
cion existen diferencias en cuanto a su eficacia biolégica, su condicion fisica varia con la edad de los individuos y,
o ndmero de descendientes que pasan a generaciones fupor tanto, un mismo individuo no obtiene el mismo éxito
turas. Estas diferencias pueden tener una base genética yeproductor, ni realiza el mismo esfuerzo reproductor, a
ser debidas a diferencias en la esperanza de vida, en ldo largo de toda su vida. Existen muchos ejemplos de
probabilidad de sufrir depredacién, en la disponibilidad este aspecto, algunos de ellos expuestos en el siguiente
de alimento para invertir en reproduccién, en la fertili- capitulo.
dad, en la fecundidad, etc. Sélo en este caso una estima — El tercer problema radica en que, en muchas ocasio-
de la eficacia bioldgica de un genotipo determinado per- nes, el éxito reproductor varia con la edad. Por ejemplo,
mitir4 una estimacién del cambio de las frecuencias géni- un individuo joven que se reproduce por primera vez, es
cas en generaciones sucesivas. Por tanto, las estimas denucho més probable que sufra depredacién o que falle en
eficacia biolégica son de gran importancia. su intento de reproducirse que otro individuo con mas
En principio, cualquier medida de las variables que experiencia. Ademas, estos individuos jovenes frecuen-
potencialmente pueden afectar a la eficacia bioldgica (por temente no estan en su plenitud reproductora y normal-
ejemplo, fertilidad, nUmero de cépulas exitosas, numero mente su fecundidad también varia con la edad (ver p. €j.,
de hijos, eficacia en eludir depredadores o parasitismo, Mgller y de Lope 1999). Este problema se puede contro-
eficacia en conseguir alimento, etc.) puede ser utilizada lar de forma estadistica, proporcionando al analisis infor-
como medida aproximativa de la eficacia biologica. Sin macion sobre la edad de los individuos muestreados. De
embargo, debido a la importancia del parametro, una bue- esta forma, sélo tendriamos en cuenta la variacion en el
na estima de la eficacia biolégica de los distintos fenotipos éxito reproductor para individuos de la misma clase de
de una poblacién es esencial para estudiar procesos evo-edad. Otra posible solucién consiste en tener informacién
lutivos por seleccién natural. del éxito reproductor durante varios afios y, con estos da-
En poblaciones naturales la eficacia biolégica se mide tos, construir curvas que reflejen la variacién de este
como el nimero medio de descendientes producidos por parametro con la edad. Después, bastaria con establecer
un fenotipo; descendientes que, a su vez, llegan a repro-la diferencia entre el éxito reproductor real y el esperado
ducirse, produciendo individuos fértiles. Sin embargo, en segun esa curva para una determinada edad. De todas for-
muchas ocasiones existen problemas metodoldgicos aso-mas estas dos soluciones no son totalmente eficaces, so-
ciados a la especie estudiada para estimar este parametrdyre todo debido a la imposibilidad de estimar la edad de
ya que hay que tener marcados a todos los individuos, los individuos en poblaciones naturales y a la adopcion
reconocer a sus hijos, etc. Debido a estos problemas, qui-de otras variables que indirectamente reflejen la edad. Otro
zas la medida mas utilizada como indice de la eficacia problema relacionado con la edad a la hora de estimar la
biologica sea el éxito reproductor de los individuos a cor- eficacia biolégica de un individuo basandose en su éxito
to plazo. Sin embargo, esta medida puede tener serios pro-reproductor en un afio, es que estamos asumiendo que la
blemas a la hora de extrapolarla a un indice de eficacia probabilidad de supervivencia a la estacion reproductora
biologica debido a varias razones: siguiente es la misma para todos los individuos de la po-
— Primero, indicadores del éxito reproductivo a corto blacion. Es decir, que los individuos que llegan a edades
plazo (p. €. en una estacion o intento reproductor) son avanzadas son una muestra aleatoria de la poblacion. Si
muy sensibles a variaciones ambientales y, por tanto, pue- este no fuera el caso las soluciones anteriores al problema
den no estar directamente relacionados con la calidad dede que el éxito reproductor varia con la edad no serian
los individuos para explotar el ambiente mas probable. validas.
Diferencias importantes en la eficacia biolégica de los Otra medida de la eficacia bioldgica seria el éxito re-
distintos fenotipos en la poblacidn pueden quedar enmas- productor de un individuo durante todo el periodo de vida.
caradas en determinadas condiciones ambientales, sobreSin embargo, incluso esta medida tiene sus problemas, y
todo cuando son muy favorables. Por ejemplo, si en el es solo vélida bajo ciertas condiciones. Por ejemplo, un
afo de nuestra medicion, algunos de los factores que pue-individuo puede tener un éxito reproductor mas elevado
den afectar al éxito reproductor no son importantes (ali- que otro, pero la viabilidad de sus hijos puede que no sea
mento no limitante, reduccion de las poblaciones de de- tan elevada como la de los hijos del segundo (con menor
predadores o de pardsitos, etc.) los individuos con carac- éxito reproductor) y que este segundo llegue a tener ma-
teristicas que disminuyan la influencia de estos factores yor nimero de nietos que el primero. Este problema de la
en su eficacia bioldgica conseguirian un éxito reproduc- estima de la eficacia bioldgica se podria solucionar si se
tor muy similar al logrado por individuos que no poseye- determinara el nimero de nietos, biznietos, etc. que con-
ran esos caracteres. En este caso podriamos erroneamersigue cada fenotipo en la poblacion. Sin embargo, el se-
te concluir que esos caracteres no conllevan un diferen- guimiento e identificacion de lineas familiares a lo largo
cial en éxito reproductor y, por tanto, que la seleccién de muchas generaciones en condiciones naturales es una
natural no podria actuar. tarea practicamente inviable, por lo que podriamos con-
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cluir que una buena estimacion a la eficacia biolégica se- en su eficacia, el valor de eficacia biolégica medio de un
ria el nimero de nietos que produce cada uno de los feno-genotipo es el de todos los individuos pertenecientes a

tipos de la poblacion. todos los fenotipos posibles a partir de ese genotipo. Para
una mejor comprension de estos modelos vamos a seguir
La teoria de la seleccion natural un ejemplo hipotético con organismos haploides en el que

estimaremos la eficacia biolégica como el nUmero de des-

Darwin dedujo la teoria de seleccién natural basando- cendientes que llegan a reproducirse. Con este indice te-
se, entre otras, en las ideas de Malthus sobre la relacionnemos en cuenta dos de los principales componentes de
entre el crecimiento de las poblaciones humanas y el de la eficacia biologica (ver atras), la “viabilidad de los des-
los recursos (ver Capitulo 2) y la aplicé para explicar la cendientes”y la “fecundidad de los progenitores”. La com-
evolucion de las especies y sus adaptaciones. Después dbinacion de estos nos proporciona el valor del éxito
la muerte de Darwin la teoria de evolucién por seleccion reproductor en nimero de descendientes viables (que lle-
natural pasé por un periodo en el que disfrutdé de muy gan a reproducirse).
pocos seguidores. Entre otras razones, el bajo seguimien-  La viabilidad media de un genotipo es igual a la pro-
to de esta teoria se debid a que Darwin no encontré unaporcion de individuos de un determinado genotipo que
solucién satisfactoria que pudiera explicar los mecanis- llega a reproducirse. Por ejemplo una viabilidad de 0.08,
mos de herencia necesarios para su idea. Sin embargo, landicaria que el 8% de los descendientes llegarian a re-
solucidn ya existia a finales del siglo XIX, cuando Mendel producirse. La fecundidad se puede definir como el nu-
publicé sus trabajos sobre herencia de caracteres, pero nanero de huevos, embriones, etc. (por ejemplo, 50). Estos
fue hasta los afios treinta del siglo XX, cuando la teoria dos valores de fecundidad y de viabilidad nos proporcio-
de la herencia de Mendel se redescubrié y se utilizé como nan un valor de eficacia biolégica de 4 (cuatro individuos
complemento de la teoria de evolucion por seleccion na- llegarian a reproducirse). Para simplificar el modelo va-
tural de Darwin, dando lugar a lo que se conoce como mos a asumir que los individuos se reproducen solo una
“teoria sintética de la evolucion” o “neodarwinismo”. vez en su vida, que todos los individuos de la poblacion

La sintesis de las dos teorias fue llevada a cabo princi- se reproducen a la vez (reproduccion sincronica) y que la
palmente por tres autores, R. A. Fisher, J. B. S. Haldane, reproduccion es asexual. Ademas suponemos que solo
y S. Wright, y sus conclusiones se podrian resumir en los existen dos genotipos en la poblacion (A y B) cada uno
siguientes 5 puntos: (1) Las poblaciones contienen varia- de ellos con una frecuenciay(q respectivamente) y una
bilidad genética generada “al azar”. (2) Las poblaciones eficacia biol6gica absolut&(y R,) determinada (en nues-
evolucionan mediante cambios en las frecuencias génicastro ejemplo 4 y 5 respectivamente).

originadas por deriva genética, flujo génico y, sobre todo, Independientemente de la frecuencia de cada genotipo:
seleccion natural. (3) Las variaciones que producen ven- _
tajas selectivas tienen efectos fenotipicos generalmente (p+a)=1

pequefios (las grandes generalmente son deletéreas), por - . L
lo que el camgio adapgt]ativo es normalmente grad)uaF: Yy, por tanto, el crecimiento medio por individuo en la po-

N . " : o blacion R) seria igual a la suma de los productos de la
(“gradualismo”). (4) La diversificacion se genera por . . o o

o L . : : frecuencia de cada genotipo multiplicada por su eficacia
especiacion (evolucion del aislamiento reproductivo en-

X . P bioldgica asociada:
tre poblaciones). (5) Los procesos de diversificacion lle- 9
gan, con el tiempo, a producir cambios lo suficientemen-
te grandes como para que den lugar a taxones de orden

superior (género, orden, etc.). Si, por ejemplo, el 30% de los individuos de una po-
Estos autores fueron los primeros en realizar mode- p|acion son del genotipo A & 0.3), el 70% deben de ser

los matematicos de seleccién natural. La mayoria de es- ge| genotipo B = 0.7). Por tanto, el nimero medio de

tos modelos siguen vigentes en la actualidad, o han sido jescendientes reproductores producidos por cada indivi-

las bases de modelos mas modernos y complejos. Debi-qyg de nuestra poblacion seria:

do a la complejidad matemética de estos modelos, y a

que se explican detalladamente en el capitulo 6 de este ﬁ:(pRAJr p%):(o,3)4+(o,7)5:4_7

libro, en este capitulo sélo expondremos algunos de los

mas importantes y simples que intentan explicar los efec- Hasta ahora hemos utilizado un indice de eficacia

tos evolutivos de la seleccion natural con la ayuda de biol6égica absoluto, por el que se puede estimar el creci-

ejemplos numéricos para una mejor comprension de susmiento de la poblacién y de cada uno de los genotipos.

R=(pRa+ pRs)

implicaciones. Sin embargo, el cambio evolutivo producido por selec-
cion natural se detecta por cambios en las frecuencias

Eficacia bioldgica absoluta vs. eficacia bioldgica relativas de los genotipos de las poblaciones y la razén

relativa de cambio genético en una poblacién bajo seleccién de-

pende de la eficacia bioldgica relativa/)( de los
En estos modelos a cada genotipo se le asigna un va-genotipos, que es funcién de la eficacia absoluta de to-
lor medio de eficacia biologica. Debido a que un mismo dos los genotipos en la poblacién. Lo cual se puede de-
genotipo puede dar lugar a distintos fenotipos que varien mostrar matematicamente:
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La eficacia bioldgica relativa de cualquier genotipo
en una poblacion\) es igual a la eficacia absoluta del
genotipo (A) dividida por la eficacia absoluta de otro
genotipo de la poblacién (B). Normalmente el segundo
genotipo siempre es aquel con mayor eficacia biolégica

de la poblacién y, de esta forma se consigue que, inde-
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tivamente hubiéramos utilizado 8 y 10, 6 12 y 15, el re-
sultado de cambios en las frecuencias genotipicas es siem-
pre el mismo. Por tanto, podemos concluir que los cam-
bios en las frecuencias génicas de una poblacién depende
de la eficacia biologica relativa de los genotipos presen-
tes en esa poblacioén.

pendientemente de la poblacién que se esté estudiando,
los valores de eficacia relativa siempre variaran entre 0 y Modelo de seleccién en organismos haploides

1. Por tanto:

Wa=Ryp

We =Ry

(En nuestro ejemplaV, = 4/5 = 0,8, W, = 1)

La eficacia relativa media de los individuos de la po-

Los organismos haploides tienen sdélo un alelo por gen
Yy, por tanto, el incremento en la frecuencia relativa del
alelo coincide con el incremento del genotipo que lo pre-
senta. Si utilizamos el valor de la eficacia biolégica rela-
tiva al del genotipo mas eficaz, la eficacia biolégica de
cualquier genotipo en la poblacién se podria expresar
como uno menos un valos)( En el caso del genotipo

blacion seria la de cada uno de los genotipos multiplicada mas eficaz ese Va|os)(ser|'a igua| a cero, y para cual-

por sus frecuencias en la poblacion:

W = (pWa + pWk)
(En nuestro ejemplo = 0,3(0,8) + 0,7(1) = 0.94)

Las frecuencias de cada genotipo se pueden expresar

quier otro genotipo variara entre cero y uno. A ese térmi-
no () se le llama “coeficiente de selecci@'indica la
intensidad de la seleccién en contra del fenotipo dado. Es
decir, valores altos del coeficiente de seleccién indican
que la seleccion en contra de ese genotipo es alta.

Por tanto en nuestro ejemplo el coeficiente de selec-

como el nimero de individuos pertenecientes a cada uno cion del primer genotipo (A) es 0.2 (1 — 0,8) y el del se-

(N, y N,) dividido por el nimero total de individuos en la

poblacion N):
=N
p=")\

q=Neg

En la segunda generacion las frecuencias genotipicas,

pyqcambiarian @' y q', respectivamente, dependiendo
la eficacia biolégica de cada genotipo en la generacion

gundo (B) esde 0 (1 - 1).

Si ahora en nuestra ecuacion sustituimos el valor ab-
soluto de la eficacia biologic&(y R;) por su valor rela-
tivo ((1-9) y (1) respectivamente) obtenemos la ecuacion
del modelo de seleccion en individuos haploides:

2= PARA—Re) _ pof(1-5)-1) _ —spg
pRe+gRe p(l-s)+q 1-sp

De esta ecuacion se pueden extraer algunas consecuen-

anterior y del nimero de individuos de cada genotipo. Es cias generales sobre el cambio de frecuencias génicas en-

decir:
_ NaRa PNR: pRa
NaRa+ NeRe pNR\+gNRe pRa+0Rs

p

Ademas, el cambio evolutivo en la poblacion vendra
dado por el cambio en frecuencia de Ay de B (incremen-
to dep (4p), e incremento dg (Aq) respectivamente).

PRy _ pRa-p(pRe+qRs)
pRa+gRs pRa+gRs

Ap=p-p=
sustituyendo en el numerador (dentro del paréntpsis)

por (1-q) tenemos que:

sp=PAR-Re)

pRa+gRs
y aplicando esta formula a nuestro ejemplo:
0,3*0,7(4-5)
0,3*4+0,7*5

=-0,045

Este resultado no varia independientemente d&gue
y R, varien, siempre que mantengan la misma relacion

tre generaciones. (a) El cambio en la frecuencia del
genotipo Ap) es siempre negativo ya qesepy q son
positivos 0, de otra forma, debido a que la eficacia biol6-
gica del genotipo A no es la mayor de la poblacién, sus
frecuencias irian disminuyendo a lo largo de sucesivas
generaciones (Fig. 3a). (A es directamente proporcio-

nal al coeficiente de seleccids)  también al producto

de las frecuencigsy g, es decir el cambio en las frecuen-
cias genotipicas de una generacion a otra es mayor cuan-
do ambos genotipos presentan unas frecuencias similares
(p=0.5,9=0.5; (Fig. 3b)). Ademas (c) el cambio en las
frecuencias génicas es inversamente proporcional a la efi-
cacia biolégica media de la poblacion (denominador de
la ecuacion) y, por tanto, la razén de cambio disminuye
conformep se aproxima a cero (Fig. 3); y (d) la poblacion
dejara de cambiar sus frecuencias (deja de evolucionar)
solo si las frecuencias génicas del primer genotipo (A) es
igual a ceroff = 0) (Fig. 3).

Modelos de seleccion en organismos diploides con
reproduccion sexual

Para los modelos que exponemos a continuacién asu-

entre sus valores. Es decir, que si en vez de utilizar 4 y 5 miremos que: (a) la poblacién es lo suficientemente gran-

como valores de la eficacia biolégica de Ay de B respec-

de como para poder ignorar los efectos de la deriva génica,
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Figura 3. Cambios en las frecuencias génicas de una poblacién hipotética con dos genotipos (A y B) con una frecuencia inicial de
0.3 (p) y 0.7 (q) y una eficacia bioldgica relativa de 0.8 (W,) y T (W,) respectivamente para los genotipos Ay B, a lo largo de 25 (A)
generaciones. En la segunda figura (B) se representan los cambios en las frecuencias génicas de los mismos genotipos, con las
mismas frecuencias iniciales, pero intercambiando el valor de eficacia biolégica entre Ay B (W, = 1y W, = 0.8) durante 47
generaciones.
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Figura 4. Relacién hipotética entre fenotipo y eficacia biolégica (a). Si el fenotipo presenta un fuerte componente genético, cada
genotipo (en el eje X) se expresard en distintos valores fenotipicos dependiendo de que los individuos sean homocigéticos o
heterocigéticos y de que los alelos sean dominantes, con efectos aditivos o sobredominantes (b, b, y b,, respectivamente). Si
existe una relacién entre fenotipo y eficacia biolégica (a) y entre fenotipo y genotipo (b), forzosamente existira una relacién entre
genotipo y eficacia biolégica que variard dependiendo de que el alelo beneficioso sea dominante, de efectos aditivos o
sobredominante (c,, ¢, y c,, respectivamente).
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(b) los emparejamientos son aleatorios, (c) no existen goticos;W,, =W, ,>W,,), tengan efectos aditivos (mayo-
mutaciones nuevas ni flujo génico, (d) no existe selec- res efectos en homocigotic,, = W, > W,,), o de so-

cion sobre otros loci, o si ocurre no afecta a la seleccion bredominancia (mayores efectos en heterocigotiths;

del locus que estamos estudiando. (d) Como en el aparta-> W,, > W,.) (ver Fig. 4). Sustituyendo los valores de
do anterior utilizaremos la viabilidad de cada genotipo eficacia biolégica relativa por su relacién con el coefi-
como indicador de su eficacia biolégica, que asumimos ciente de seleccion para cada uno de estos tipos de alelos

gue es constante a lo largo de las generaciones. se pueden llegar a ecuaciones que nos describen su creci-
Para todos los modelos de reproduccion sexual, la fre- miento en una poblacion en generaciones sucesivas (ver
cuencia de un alelo (Aen la siguiente generaciqui) es Capitulo 6 para una explicacién detallada de los modelos

la proporcién de todas las copias genéticas de ese alelode seleccion para los distintos tipos de alelos).
transmitidas. Es decir, todas las copias transmitidas en

gametos por los homocigotos teniendo en cuenta su efi- Implicaciones de los modelos mateméticos

cacia biologica relativa (A, p*p*W,,) mas la mitad de

los transmitidos por los heterocigotos teniendo también Estos modelos mateméaticos implican que, especial-
en cuenta la eficacia relativa de los heterocigéticqs (A mente en poblaciones de gran tamafo, una pequefia dife-
A, + A A YW, + p*gq*W,,)), dividido por la efi- rencia en el grado de seleccién de genotipos seria sufi-
cacia biol6gica media de la poblacién (suma total de cada ciente para que un gen ventajoso invadiera y sustituyera
uno de los genotipos en la poblacién transmitidos a la un gen menos ventajoso en la poblacién (ver Fig. 3). Este
siguiente generacién teniendo en cuenta la eficacia biol6- punto es muy importante y, ademas, plantea unos proble-

gica de cada uno). Luego: mas metodoldgicos relacionados con el estudio de proce-
sos de seleccidn natural, ya que pequefias diferencias en

. pW,, + paqW, la eficacia biologica (o en el coeficiente de seleccion) de
P= PAW,, + 2pgW, + AN, dos genotipos podrian pasar desapercibidos a los investi-

gadores (las diferencias entre genotipos en muchos casos
Si asumimos que los distintos tipos de gametos se no llegarian a ser estadisticamente significativas) y, sin
emparejan de forma aleatoria, las frecuencias genotipicasembargo, tener una importancia enorme en la evolucion

en la siguiente generacion cambiarapa2p’q’ y q'?, de la poblacion estudiada.

dondeq’ = 1-p’. Las diferencias entgey p’ reflejan los Ademads, estos modelos implican que la evolucién por
cambios producidos en la poblacion entre generaciones y seleccion natural esta basada en el éxito diferencial de los
se podrian estimar como: individuos, y no de poblaciones o de especies. A todas
estas conclusiones ya lleg6é Ronald Fisher en 1930, cons-

Ap=p-p= PWi + paW, —p= truyendo la teoria genética de seleccion natural (Fisher
pAW,, + 2pgW, + * W, 1930), una teoria que podia ser probada en poblaciones
— naturales. A pesar de que la realidad es mucho mas com-

_ p(pwi, +1V\42)‘ pw pleja (ver Capitulo 6), ya que, por ejemplo, un gen puede

w suprimir los efectos de otro (epistasis) o puede tener mas

de un efecto en el organismo (pleiotropia), etc., el razona-

i itui Vi + + f - : P an i6
éSS' <ngSatlltuIrrlnoossc/:\glgolgzzi\llnebrzapgg\sézobtgr\l,c\alzr% odselz oc amlento seguiria siendo valido aunque la seleccion traba-
pu gu u 9 ! Y385aria con mayor dificultad.

cién del modelo:

p= pal p(w;,, ~Wi,)+ g, W, )] Efectos de los procesos de seleccion

w . .
La seleccion natural puede afectar a las poblaciones

Esta ecuacion indica que el incremento de un deter- de varias formas que, siguiendo a Endler (1986), se po-
minado genotipo depende de la relacion existente entre ladrian agrupar en seis tipos dependiendo de distintos as-
media de todos los fenotipos a los que puede dar lugar pectos a los que afecte el proceso: (1) puede afectar al
cada uno de los genotipos en la poblacion y la eficacia valor medio y a la varianza del caracter, (2) al niUmero de
biologica asociada a cada uno de ellos (Fig. 4a). Es decir, fenotipos equivalentes, (3) puede tener efectos indirectos
las relaciones entre genotipo y eficacia biologica vienen en otros fenotipos, (4) puede afectar a la diversidad y a la
determinadas por las existentes entre genotipo y fenotipo seleccion de habitat, (5) a los niveles de seleccion y (6) al
(Fig.4b). En el caso de organismos diploides con repro- modo de herencia. Estos seis tipos son independientes y
duccion sexual distintos genotipos pueden dar lugar al varios de ellos pueden ocurrir simultdneamente en la mis-
mismo fenotipo si ambos presentan el alelo dominante y, ma poblacién.
dependiendo del grado de dominancia del alelo ventajo-
so, la eficacia biologica de cada genotipo posible sera mas Efectos sobre la media y varianza poblacional (distribu-

o menos diferente (Fig. 4c). Es decir, que la relacion entre cién de frecuencias). Tipos de seleccion.

genotipo y eficacia bioldgica va a depender de que uno

de los alelos del gen que estemos considerando sea domi- Debido a que los procesos evolutivos se detectan por
nante (fenotipo similar en heterocigéticos y en homoci- cambios en las frecuencias de distribucion de caracteres
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Figura 5. Tipos de seleccién dependiendo de su influencia sobre la media y la varianza poblacional del caracter.

heredables entre generaciones, y estas frecuencias, cuanseleccién direccional mas faciles de comprender son los
do se ajustan a una distribucion normal, se pueden definir de seleccion artificial ya que, casi siempre, lo que el hom-
simplemente basandose en su media poblacional y subre pretende es aumentar o disminuir un caracter deter-
varianza, la clasificacion mas extendida de los tipos de minado (tamafio de puesta en las gallinas, cantidad de le-
seleccion esta relacionada con la forma en que los proce-che producida por vacas, tamafo y caracteristicas de se-
sos de seleccion natural afectan a estos parametrosmillas de cereales, etc.). Lo que ocurre es que los descen-
poblacionales. Estos caracteres pueden ser cuantitativosdientes que pasan a la siguiente generacion se seleccio-
o cualitativos, y la distribucién de frecuencias puede ver- nan artificialmente de los hijos de padres con las caracte-
se afectada de tres formas distintas, dando lugar a los tregisticas que interesan.
tipos de seleccion (Fig. 5). En la naturaleza el proceso es muy similar, la diferen-
cia radica en que el diferencial reproductivo entre los in-
Seleccion direccionalTiene lugar cuando los individuos de  dividuos de una poblacion viene determinado por agen-
uno de los extremos de la distribucién de frecuencias tie- tes naturales y no por el hombre. Como ejemplo de selec-
nen mayor eficacia biolégica y son favorecidos (Fig. 5). cion direccional se podrian citar entre otros la evolucion
En este caso, en generaciones sucesivas, la media cambiael tamafio de cerebro en el génkl@amq que ha ido
desplazandose hacia el valor de los individuos con menor aumentando durante toda su historia evolutiva (Arsuaga
coeficiente de seleccién, mientras que la varianza dismi- y Martinez 1998; Capitulo 20), la evolucion del tamafio
nuye. del dedo corazén en el grupo de los équidos (ver Capitulo
Los componentes fisicos y bioldgicos del ambiente 4), la evolucién del mimetismo y reconocimiento de hue-
estan cambiando continuamente y cuando estos cambiosvos, respectivamente, en aves parasitas de cria y en sus
persisten durante largos periodos de tiempo pueden favo-hospedadores, o cualquier ejemplo de carrera de arma-
recer a individuos con unas caracteristicas heredables de-mentos en procesos coevolutivos (ver Capitulo 12).
terminadas. Si tomamos como ejemplo el caracter tama-
fio corporal y suponemos que, en un ambiente determina- Seleccién estabilizadoraAparece cuando los individuos con
do, los de menor tamafio producen mas descendientes quearacteres intermedios son los que producen mas descen-
los de mayor tamafio, estariamos ante un caso de selecdientes. Es decir, que existe un valor intermedio 6ptimo
cion direccional, ya que podriamos predecir que el valor para el caracter. En este caso la media no cambia y la
medio del tamafio corporal disminuiria en esa poblacién varianza disminuye (Fig. 5). Es quizéas el tipo de selec-
alo largo de generaciones sucesivas. Quizas los casos deién mas com(n en la naturaleza, sobre todo en poblacio-
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nes o especies de ambientes poco cambiantes. Es decir, sya que estos no serian capaces de abrir las pifias de pinos
imaginamos un ambiente constante durante un largo pe- para llegar a su principal alimento, los pifiones.
riodo de tiempo en el que existiera un 6ptimo de un ca- Como ejemplo hipotético, imaginemos una poblacién
racter determinado (por ejemplo un tamafio de puesta enen la que existe una elevada competencia por el alimento,
aves) asociado a un mayor éxito reproductor, al principio y en la que un gran tamafio corporal implica un mayor
existirian individuos con tamafios de puesta muy varia- éxito en la defensa de los recursos encontrados y, ademas,
ble, pero el paso del tiempo desembocaria irremediable- que el alimento aparece de forma impredecible (por ejem-
mente en un cambio de las frecuencias fenotipicas en lasplo cadaveres). Esperariamos que en esta poblacién los
poblaciones haciéndose cada vez mas comunes los indi-individuos de mayor tamafio obtuvieran mayor éxito
viduos con un caracter préximo al éptimo, y desapare- reproductor y, debido a que el alimento es limitante, en
ciendo de la poblacién los fenotipos extremos. generaciones sucesivas las frecuencias de distribucion de
Esta seleccion estabilizadora, como ya se ha expues-tamafio irian cambiando haciéndose mas comunes los in-
to, llevaria consigo una disminucién de la variabilidad dividuos de mayor tamafio (seleccion direccional). Sin
del caracter en la poblacién. Sin embargo, esta disminu- embargo, nhormalmente un gran tamafio implica una me-
cién no tiene por qué llevar consigo una disminucion en nor capacidad de desplazamiento y, por tanto, una menor
la variabilidad genética poblacional debido a que existen eficiencia en la busqueda de recursos. Ademas, un mayor
mecanismos naturales que generan esta variabilidad (vertamafio también implicaria una mayor necesidad fisiol4-
apartados anteriores) y también debido a que, en muchosgica de recursos y, por tanto, menor cantidad de alimento
casos, el 6ptimo de un caracter no es el mismo para todosse podria emplear en reproduccion. Si parti€éramos de una
los fenotipos de la poblacion, sino que depende de la poblacion con una curva de distribucién de frecuencias
expresién de otros caracteres relacionados entre si, estande tamafio corporal que se aproximara a una distribuciéon
do el 6ptimo de cualquier caracter relacionado con una normal en la que los fenotipos intermedios fueran los mas
solucién de compromiso con el de otros caracteres (ver comunes, muy pronto aumentarian las frecuencias de los
Capitulo 8). individuos de mayor tamafio por lo anteriormente expues-
Es importante tener en cuenta que la nula influencia to. Sin embargo, los individuos de menor tamafio serian
de la seleccién estabilizadora sobre la media poblacional mas eficaces a la hora de localizar el alimento debido a su
del cardcter haria imposible su deteccion en estudios enmayor capacidad de desplazamiento, y hasta el momento
los que no se tuviera en cuenta la varianza poblacional. en que llegaran los individuos de mayor tamafio podrian
Por tanto, la conservacidn evolutiva de fenotipos durante estar explotando el recurso. Los individuos intermedios,
largos periodos de tiempo no tendria por qué ser interpre- por su parte, no serian los mas eficientes buscando ali-
tada como periodos en los que la seleccion natural no estamento, pero tampoco defendiéndolo. Por tanto, dependien-
actuando, sino que muy probablemente, la no-existencia do de la relacién existente entre tamafio y estas dos varia-
de cambios fenotipicos aparentes durante largos periodosbles (eficacia en buscar alimento y en defenderlo) podria-
evolutivos (conservacion evolutiva) podria ser consecuen- mos encontrar que después de varias generaciones los in-
cia de una continua y fuerte seleccion estabilizadora. S6lo dividuos menos frecuentes en la poblacion fueran los in-
el estudio de una posible variacion de la varianza dividuos con un caracter intermedio estando ante un tipo
poblacional de un caracter a lo largo de esos periodos nosde seleccidn disruptiva.
permitirian distinguir entre la ausencia de seleccion o la
presencia de seleccién estabilizadora durante esos perio-
dos de tiempo. En principio, se podria pensar que cada uno de los
fenotipos posibles esté asociado a una diferente eficacia
Seleccion disruptiva o diversificadoraTiene lugar cuando los bioldgica. Sin embargo, esto no es en absoluto realista.
individuos de los extremos de la distribucion de frecuen- Es posible que dos fenotipos distintos sean igual de efica-
cias presentan una eficacia biolégica mayor que la de in- ces. Por ejemplo, si existen dos ambientes distintos que
dividuos con valores intermedios del caracter. En este casoson explotados por la misma especie, un determinado fe-
la media no cambia pero la varianza aumenta (Fig. 5).  notipo puede ser ventajoso en uno de ellos, pero otro dis-
Este tipo de seleccién, aunque puede parecer a prime-tinto puede explotar mejor el otro ambiente. Es lo que se
ra vista muy poco probable que ocurra, al menos en teoriaconoce como “fenotipos selectivamente neutros o equi-
puede ser bastante comun. Las distintas especies de pinvalentes”.
zones que Darwin encontro en las islas Galapagos, segu- En la naturaleza no hay una unica solucién a los pro-
ramente evolucionaron por seleccion disruptiva. Este tam- blemas que plantea un ambiente determinado (presiones
bién podria ser el caso de especies polimérficas en lasselectivas, ver siguientes apartados) y, por tanto, pueden
gue distintos fenotipos pueden ser favorecidos con la mis- existir fenotipos distintos que resuelven dicho problema
ma intensidad por procesos de seleccidn natural (morfoti- de forma diferente y con una eficacia similar. Este parece
pos equivalente, ver mas abajo). Este puede ser el caso deser el caso de los picos de los piquituertos expuesto en el
los piquituertosl(oxia curvirostrg, existiendo individuos apartado anterior, o el de compuestos quimicos secunda-
con el pico curvado hacia la derecha o hacia la izquierda rios de plantas que afectan al sabor de las mismas para los
sin presentar este hecho ninguna ventaja aparente paraherbivoros. Diferentes combinaciones de componentes
cada uno de ellos, pero no existen individuos intermedios quimicos pueden dar lugar al mismo grado de mal sabor.

Efectos sobre el nimero de fenotipos equivalentes
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En la mayoria de los casos cuando la seleccién natural influir en la eficacia biolégica de los organismos que los
diera lugar a dos o0 mas fenotipos equivalentes se tratariaprovocan (por ejemplo, si estos ambientes favorecen la
de una seleccién del tipo disruptiva, ya que la existencia supervivencia de sus descendientes) y, ademas, también
de estos fenotipos daria lugar a curvas de distribucién de podrian influir en el fenotipo de sus descendientes (in-
frecuencias con varios picos coincidentes con los 6pti- fluencia materna o paterna) y contribuir a los cambios
mos para cada uno de estos fenotipos equivalentes. Ade-evolutivos (Wolf et al. 1998, Wolf et al. 1999). Si existe
mas, si existe o0 se produce un aislamiento genético entreuna variabilidad en el ambiente que proporcionan los dis-
estos fenotipos podrian existir procesos de especiaciéntintos individuos de la poblacién que covaria con la efica-
como parece que ha ocurrido con las especies de cia biolégica de los mismos, la selecciéon natural podria
gasteropodos del géneBmnusen relacion con la diver- actuar sobre estos ambientes.
sificacion de las toxinas propias para distintas presas  Quizas los ejemplos mas claros y mejor estudiados de
(Duda, Jr. y Palumbi 1999) (ver ejemplo en el apartado de estos efectos indirectos sean los relacionados con los efec-

“Efectos en la diversidad y seleccion de habitats”). tos maternos o paternos (Mousseau y Fox 1998). Este es
el caso de los cuidados parentales o de la inversion de las
Efectos indirectos sobre otros fenotipos hembras en la produccién de huevos. Si un individuo adul-

to tuviera la oportunidad de contribuir al ambiente en el

Como ya se ha expuesto, la eficacia bioldégica de un que sus descendientes se van a desarrollar y existiera va-
fenotipo concreto depende, méas que del valor absoluto deriacion en ese componente ambiental, la seleccion natu-
sus caracteres, de su valor relativo frente al mostrado porral favoreceria a aquellos organismos capaces de propor-
otros fenotipos en la poblacidon. Es decir, la relacion entre cionar a sus descendientes un ambiente 6ptimo para su
el valor absoluto de un caracter y la eficacia bioldégica desarrollo. Es decir, el genotipo de los progenitores in-
que le confiere al individuo portador no tiene por qué ser fluiria indirectamente en el fenotipo de su descendencia,
constante en todas las poblaciones, sino que depende dekstando esta influencia mediada por el ambiente que sus
valor para el mismo caracter en los demas individuos en progenitores son capaces de producir.
la poblacién. Por tanto, pequefios cambios en el genotipo de los pro-

Imaginemos el ejemplo de un caracter relacionado genitores relacionados con el ambiente que producen para
con la velocidad de escape frente a depredadores. Te-el desarrollo de sus descendientes, pueden provocar cam-
niendo en cuenta que los depredadores seleccionarianbios bruscos en el fenotipo de generaciones sucesivas.
como presas a las menos veloces (ya que también supon-<Como estos cambios tienen una base genética que pasaria
dria para el depredador un menor gasto energético), unaa sus descendientes, los cambios evolutivos que produ-
presa relativamente rapida en una poblacion lenta tendriacen en las poblaciones son mucho mas patentes y rapidos
muchas mas probabilidades de supervivencia que si vi- que los que cabria esperar por la influencia directa del
viera en una poblacion en la que la mayoria de los indivi- propio genotipo en el fenotipo. De ahi su importancia en
duos sean mas veloces que él. En este sentido, Markprocesos evolutivos.
Ridley propuso un ejemplo muy ilustrativo para explicar Pongamos un ejemplo. En aves y en mamiferos es bien
la importancia de la eficacia biologica relativa: dos caza- conocido que las hembras proporcionan a sus crias sus-
dores se encontraron con un 0so hambriento, mientrastancias energéticas para el desarrollo del embrién. Ade-
permanecian escondidos y el oso alin no los habia detecimas, también proporcionan una serie de sustancias hor-
tado, uno de ellos se dispuso tranquilamente a abrocharsemonales (testosterona, etc.) y otras relacionadas directa
bien las zapatillas mientras que el otro, muy nervioso, le (anticuerpos) o indirectamente (por ejemplo carotenoides)
preguntaba por qué perdia el tiempo en abrocharse lascon el desarrollo de un buen sistema inmune. La influen-
zapatillas si el oso podia correr mas que él con o sin cia de un parasitismo temprano tiene unos efectos muy
zapatillas, a lo que el primero respondi6 que para librarse patentes sobre el desarrollo de individuos adultos y su
del oso no tendria que correr mas que el 0so, sino queposterior eficacia biolégica (Clayton y Moore 1997). Basta
simplemente deberia correr mas que el otro cazador. Esrecordar los efectos dramaticos que muchas enfermeda-
decir, frente a una misma presion selectiva (el 0so), la des como la meningitis, el sarampion, la rubeola, etc. pue-
seleccion natural tendria distintos efectos sobre un den tener en humanos. Por tanto, una variante que pro-
fenotipo dado dependiendo de los fenotipos de otros con- porcionara anticuerpos a su descendencia evitando el con-
géneres en la misma poblacion. tagio de estas enfermedades rapidamente se seleccionaria

Por tanto, aunque la dinamica y el resultado de los y quedaria fijada en la poblacién. Sin embargo, la selec-
procesos de seleccién dependen de las interacciones en€idn de este genotipo no tendria lugar por sus efectos di-
tre cada fenotipo y el ambiente, una parte importante de rectos en el fenotipo de la madre, sino por los efectos in-
este ambiente son los otros fenotipos existentes en la po-directos que implican en el fenotipo de la descendencia.
blacién, por lo que podrian influir en la dindmica evoluti- Otros ejemplos, quizas mas intuitivos, son los relacio-
va de la poblacion. En general los “efectos genéticos in- nados con el tamafio corporal. En mamiferos la cantidad
directos” se podrian definir como las influencias ambien- de leche que una madre proporciona a sus crias, en gran
tales que son debidas a la expresion de genes de otro indiimedida, determina el tamafio de las mismas cuando lle-
viduo de la misma especie. Estos ambientes, provocadosgan a la etapa adulta. Por lo que un cambio evolutivo en
por la expresidn del genotipo de otros individuos, podrian la produccion de leche provocaria un cambio evolutivo
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en el tamafio de los individuos de la poblacion en genera- la seleccién natural. Propone que la seleccion natural tie-
ciones sucesivas (Rossiter 1996). Es decir, el cambio enne lugar a un nivel determinado si (1) las tres condiciones
las frecuencias fenotipicas de la poblacién en producciéon expuestas anteriormente (variabilidad, diferencial repro-
de leche provoca un cambio en las frecuencias fenotipicas ductivo y herencia) se cumplen en dicho nivel, y (2) si la
de tamafo corporal en la siguiente generacion debido a eficacia biol6gica esperada de entidades a un nivel expli-
los efectos indirectos de los genes que codifican esta pro-ca mejor la eficacia biol6gica observada que la eficacia

duccion de leche en las hembras. biolégica esperada de entidades en cualquiera de los de-
mas niveles posibles. Por ejemplo, si variaciones fenoti-
Efectos en la diversidad y en la seleccién de habitat picas de un determinado genotipo pueden explicar la po-

sible variacion en eficacia biolégica de individuos geno-

La presion selectiva puede variar a lo largo del rango tipicamente idénticos, la seleccion estaria actuando sobre
de distribucién de una especie. Una especie puede el fenotipo y no sobre el genotipo. Por tanto, debido a que
distribuirse en una serie de habitats que pueden variar encominmente existe una variabilidad en la eficacia biol6-
mayor o menor medida dependiendo de la especie. Puedegica de distintos fenotipos procedentes del mismo genoti-
ocurrir que distintos fenotipos varien en sus capacidades po, la seleccion actuaré en la inmensa mayoria de los ca-
para explotar los distintos tipos de habitats y, por tanto, el sos a nivel del fenotipo, teniendo efectos a nivel del ge-
habitat 6ptimo para cada fenotipo seré distinto, y cada notipo. Sin embargo, un problema importante de este
fenotipo podria seleccionar el mejor habitat para desarro- método es que no siempre la variable que mejor explica
llarse y reproducirse. otra es su causa, siendo éste el problema fundamental de

Si este fuera el caso, los procesos de seleccién po-distinguir causa y efecto de una correlacion.
drian influir en el nUmero y en la variedad de habitats que Por otra parte, H. Kern Reeve & Laurent Keller (1999)
una especie, 0 un grupo taxondémico, puede explotar si defienden que el debate sobre los niveles a los que actia
algunos fenotipos suboptimos en el habitat original tu- la seleccion esta claramente cerrado con la propuesta de
vieran alguna caracteristica que les permitiera explotar R. Dawkins (1976) de que los genes son las unidades
otros habitats. Ademas, cabria esperar que los distintosreplicativas que pasan de generacién a generacién y la
individuos eligieran los habitats més éptimos para su propuesta de Sober y de Lewontin (Sober 1984, Sober y
fenotipo, produciendo un aislamiento genético parcial Lewontin 1984) de que la seleccién actua sobre el “vehi-
entre los distintos fenotipos y dar lugar a procesos de culo de transporte de estos genes”, el individuo (y posi-
especiacion (ver Capitulo 18). Este parece ser el caso deblemente sobre niveles mas elevados de organizacion),
la evolucion y diversificacion de las mas de 500 especies pero no sobre los genes. Sin embargo, existen también
existentes del géne@onus Todas las especies de este algunos fragmentos de ADN que actian de forma inde-
género son depredadoras y capturan a sus presas inyecpendiente (egoista) maximizando su tasa de transferencia
tandoles unas toxinas que afectan al sistema nervioso dea generaciones futuras (Pomiankowski 1999, ver Capitu-
sus presas paralizandolas. Algunas de estas especies cafe 27). En este caso el vehiculo de estos genes serian los
turan otras especies de gasterépodos, otras consumerpropios genes y la seleccion natural podria directamente
poliquetos, otras hemicordados, otras peces, etc., existien-actuar sobre ellos (ver Capitulo 5 para una discusién mas
do una asociacion entre los tipos de neurotoxina utilizada profunda sobre el tema).
por cada especie y la presa para la que el veneno produci-  Independientemente del nivel en que la seleccién esté
do es mas eficaz. Esta especificidad de las toxinas permi- actuando, ésta puede tener efectos a muy distintos nive-
te explotar a distintas especies del mismo género diversosles. Puede tener efectos al nivel de comunidades (por ejem-
ambientes con una eficacia biolégica similar provocando plo, algunos efectos indirectos comentados anteriormen-
la gran diversidad de habitat (presas) que pueden ser ex-te); al nivel de especie, produciendo fenomenos de
plotados por el grupo. Ademas, estos distintos genotipos, especiacion (ver Capitulo 18), o variando caracteristicas
asociados a un aislamiento genético, pueden explicar la especificas (por ejemplo, la resistencia a parasitos y gra-
gran diversificacion del género (Olivera et al. 1990) debi- do de inmunodefensa, ver Capitulo 31); al nivel de pobla-
do principalmente a que estan sometidos a fuertes presio-cién, provocando que las variaciones dentro de poblacio-
nes selectivas (Duda, Jr. y Palumbi 1999). Por tanto, la nes respecto a un caracter sea menor que las variaciones
seleccidn natural podria influir en la diversidad y selec- entre poblaciones (por ejemplo la variacion en tamafio

cion de héabitat de los individuos de una poblacion. corporal con respecto a la latitud (ley de Bergman), o la
variacion en tamafio de puesta de muchas especies de aves
Efectos en los distintos niveles de organizacion con respecto a la latitud (Perrins y Birkhead 1983, ver

Capitulo 8)); al nivel de individuo, provocando un éxito
Tedricamente es posible que la seleccidn natural ten- reproductor diferencial con respecto a la media pobla-
ga lugar a distintos niveles (genes, genotipo, grupos, po- cional; al nivel celular o de tejidos, si por ejemplo los
blacidn, especie, etc.) lo que conlleva una discusién muy individuos con mayor eficacia bioldgica son aquellos con
importante sobre el problema de las unidades de selec-una mayor diferenciacion celular como parece que ha ocu-
cion (ver Capitulo 5). En este sentido Endler (1986) reco- rrido a lo largo de la historia evolutiva de los organismos
ge una metodologia propuesta por R. N. Brandon (1982) (Maynard-Smith y Szathmary 1995); al nivel molecular,
para ayudar a decidir a qué nivel o niveles esta actuandoproduciendo la perduracion, expansion, o desaparicion de
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algunos genes; o, si la eficacia biologica de un individuo neraciones) y con organismos de ciclos de vida cortos
esta, por ejemplo, asociada a la produccién de una protei-(virus, bacterias, hongos, moscas del vinagre, etc).

na, como es el caso de los tipos de hemoglobina y su rela-

Otra aproximacion al estudio de procesos de selec-

cion con la anemia falciforme (ver Capitulo 22). Por tan- cion natural es de forma indirecta, simplemente detectan-
to, aunque la seleccion natural puede ser considerada ado sus efectos. Esta aproximacion, aunque no aporta in-
distintos niveles de organizacion, en la mayoria de ellos formacion directa sobre el mecanismo de los procesos,

se detectan los efectos de esta seleccién, no su causa.

tiene la gran ventaja de reducir en gran medida todos los
problemas metodoldgicos expuestos anteriormente. La
base de esta aproximacién radica en la misma teoria de
evolucién por seleccién natural, ya que los efectos que
La definicion de seleccion natural no tiene por qué pueden provocar estos procesos estan bien establecidos,
aplicarse a caracteres codificados genéticamente. Porasi como sus causas, y pueden ser detectados en pobla-
ejemplo, en animales sociales en los que se transmite in-ciones naturales. En este apartado se revisan las principa-
formacion de padres a hijos la condicion de que los carac- les metodologias, tanto directas como indirectas, para
teres (informacion) deben ser heredables se cumple. Ade-detectar y, en algunos casos, cuantificar los procesos de
mas, también existe variabilidad en la informacion trans- seleccion natural. Ademas, se discutiran los pros y los
mitida y ésta influye indudablemente en el éxito repro- contras de cada una de ellas, prestando especial atencion
ductor de los individuos. Por tanto, podriamos concluir a aquellas que se emplean en sistemas naturales.
que puede existir seleccion natural de caracteres cultura-
les. Buenos ejemplos de esta actuacion de la seleccionMétodos de deteccién
natural podrian ser la agricultura en humanos o también
el aprendizaje de abrir botellas de leche por los carbone-  John A. Endler en su famoso libro “Natural selection
ros Parussp.) en Inglaterra (Sherry y Galef Jr. 1984). in the wild” (1986) exponia 10 métodos para detectar se-
Sin embargo, en este caso la transmision no es exclusiva-leccion natural en poblaciones naturales. Cada uno de ellos
mente de padres a hijos o entre individuos relacionados se puede definir en base a una hip6tesis nula y una 0 mas
genéticamente, sino que esa informacion puede ser apren-hipotesis alternativas, que aceptariamos si rechazamos la
dida por otros individuos. hipétesis nula (Tabla 1). Sin embargo, muchos de estos
Esta transmision cultural implica que, aungue el pro- métodos no son suficientes y una buena aproximacion

Efectos en el modo de herencia

ceso por el que se moldean las frecuencias fenotipicas esseria la combinacion de mas de uno.
el mismo, ocurre de forma mucho mas rapida que lo que (1) El primer método se refiere a “explorar correlaciones

cabria esperar por una herencia genética, ya que es posi-

ble la transmision de informacién entre individuos que
no estan relacionados genéticamente. Por tanto, si un ca-
racter se puede adquirir durante el periodo de vida, como
ocurre con la informacion cultural, y confiere a los indi-
viduos con ese caracter una ventaja (mayor eficacia bio-
I6gica), la seleccion natural favoreceria la transmision de
ese caracter de forma cultural o social. Aunque la heren-

cia y transmision cultural parece ser un fenémeno poco (2)

generalizado en la naturaleza, excepto para la especie hu-
mana, podria tener su importancia en los procesos evolu-
tivos (informacién sobre la evolucion de la cultura se pue-
de encontrar en Bonner 1980).

Métodos para la deteccion y estudio de la seleccién natural

Estudiar los procesos de seleccién natural no es una
tarea sencilla. Necesitan un seguimiento durante un con-
siderable nimero de generaciones de las poblaciones na-
turales, y la identificacién individual de cada uno de los
genotipos y de sus descendientes. En organismos
pluricelulares con largos periodos de vida esta tarea re-
sulta, en muchos casos, imposible, ya que el tiempo nece-
sario para realizar el estudio superaria la esperanza de vida
humana. Por ello, la inmensa mayoria de los trabajos en
los que se estudian directamente los procesos de selec-
cion se realizan en laboratorio (donde es posible marcary
hacer un seguimiento de distintos genotipos durante ge-

entre caracteres y factores ambientales” ya que, si la
seleccion natural existe, en diferentes ambientes se
seleccionaran diferentes fenotipos (p. €j., variacion
en un caracter continuo a lo largo de un gradiente
ambiental (tamafio corporal-temperatura)). Este es
quizas el método mas antiguo, pero tiene el gran in-
conveniente de que es muy dificil extraer conclusio-
nes de causa-efecto de una correlacion.
También es posible “comparar especies distintas pero
filogenéticamente proximas que coexisten en el mis-
mo habitat” (es decir especies simpdtricas) y buscar
relaciones entre el grado de desarrollo de caracteres
comunes (homdlogos). Debido a que la seleccion na-
tural afectard de forma similar los caracteres ho-mé-
logos presentes en estas especies, se espera que estos
covarien entre las distintas especies. Esta covariacion
podra ser negativa o positiva dependiendo de las re-
laciones ecolégicas que puedan existir entre esas es-
pecies. Si son especies que no interaccionan entre si,
esperariamos que los caracteres homologos respon-
dan de modo similar al ambiente comun. Sin embar-
go, Si existe competencia entre las especies objeto de
estudio, los caracteres homdlogos deberian de dife-
renciarse en zonas de simpatria para evitar compe-
tencia, mientras que cuando se comparen zonas alo-
patricas la similitud entre estos caracteres deberia ser
mayor.

Otra posibilidad, es “comparar especies relaciona-
das filogenéticamente, pero que vivan en ambientes
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distintos” (alopatricas) y comparar o relacionar los (5) Otro método consiste en “estudiar cambios en las fre-

caracteres homologos en funcién de las caracteristi-
cas de los ambientes que explotan. EI mayor proble-
ma de este método consiste en que procesos de deri-
va genética sobre el mismo caracter también predi-
cen una divergencia en la evolucién del caracter en-
tre poblaciones y, por tanto, no podriamos distinguir
los procesos de deriva genética de los procesos de
seleccion natural.

El siguiente método consiste en “comparar especies
distantes filogenéticamente pero que tienen en comuin
la explotacion de habitats similares o equivalentes”.
Si los procesos de seleccién dependen del ambiente
gue rodea a los organismos, en especies distintas que
exploten el mismo tipo de ambientes deberian de apa-
recer analogias en sus caracteres (caracteres de dis-

tinto origen ontogenético pero con una funcion muy (6)

similar). Es decir, que este método se basa en la hipo-
tesis de que en organismos distintos que exploten un
mismo tipo de ambiente pueden ocurrir fendmenos
de convergencia adaptativa (ver apartado Adapta-
cion). Por tanto, es muy importante utilizar especies
muy distantes filogenéticamente para asegurarse que
las posibles semejanzas que presentan no se deben a
un ancestro comdn que ya habitaba en los mismos
ambientes.

El cuarto método consiste en “comparar modelos neu-
tros de evolucidn con lo que encontramos en pobla-
ciones naturales”. Bastaria encontrar diferencias sig-
nificativas entre las predicciones del modelo y lo que
se encuentra en poblaciones naturales para poner de
manifiesto los efectos de la seleccion natural. Por
ejemplo, si el caracter que estamos estudiando es
polimérfico, el principio de Hardy-Weinberg (ver mas
atras y en Capitulo 6) nos permite estimar las frecuen-
cias genotipicas esperadas en el caso de que no hu-
biera procesos de seleccién. Este modelo asume que:
(a) los organismos son diploides, (b) existe un soélo
locus que sigue las leyes de Mendel de la herencia,
(c) podemos distinguir entre todos los genotipos po-
sibles, (d) la reproduccion es sexual y el empareja-
miento es aleatorio, (e) el tamafio de la poblacion es
suficiente como para poder desestimar los efectos de
la deriva genética, (f) el numero de mutaciones que
ocurren durante el periodo de estudio es tan bajo que

se pueden obviar, (g) no existe seleccién natural, (h) (7)

no existe flujo génico, (i) no existe epistasis o efectos
asociados con otros loci, y (j) no existe solapamiento
entre generaciones. Sin embargo, si encontramos di-
ferencias entre las frecuencias génicas esperadas y las
observadas, éstas no sélo se pueden deber a la exis-
tencia de procesos de seleccion natural sino que tam-
bién se podrian deber a que nuestras poblaciones na-
turales no cumplen algunos de los supuestos de estos
modelos. Por ello, es muy importante evaluar estos
supuestos en las poblaciones estudiadas antes de con-
cluir que los procesos de seleccion natural son la causa
de las posibles diferencias entre las frecuencias
génicas esperadas y observadas.

cuencias fenotipicas poblacionales durante un eleva-
do nimero de generaciones”. Si el tipo de seleccién
fuera estabilizadora deberiamos encontrar que las fre-
cuencias fenotipicas del caracter objeto de estudio no
variarian a lo largo de las generaciones y, ademas,
gue la varianza del caracter disminuiria en ese perio-
do. Si por el contrario la seleccién fuera direccional,
deberiamos encontrar un cambio continuo de las fre-
cuencias fenotipicas hacia uno de los valores extre-
mos. Todos estos cambios se podrian probar frente a
la hipétesis nula de que los cambios fueran aleatorios
a lo largo de las generaciones estudiadas. Este méto-
do es bastante mas directo que los anteriores debido a
gue implica la existencia de un diferencial reproduc-
tivo entre los distintos fenotipos de la poblacion.

El sexto método se refiere al “estudio de las perturba-
ciones que pueden darse en poblaciones naturales”.
El método asume que, si la seleccién natural existe,
la frecuencia de distribucion fenotipica de un caréc-
ter en la poblacion no estaria en equilibrio inmediata-
mente después de una perturbacion y, por tanto, en
generaciones posteriores a la perturbaciéon deberia-
mos detectar un cambio continuo en estas frecuen-
cias en la misma direccidon hasta alcanzar un equili-
brio (distribucién proxima a la original, antes de la
perturbacion, en el caso de que el ambiente fuera tam-
bién similar).

Este método tiene la gran ventaja de que si encon-
tramos un cambio en las frecuencias fenotipicas rela-
cionado con perturbaciones o cambios bruscos en el
ambiente, podriamos concluir que la causa de este
cambio es la perturbacion. Es decir, se podria detec-
tar una relacion causa-efecto. Las perturbaciones na-
turales pueden tener varias causas entre las que los
efectos de las actividades humanas son las mas co-
munes. Sin embargo, cuando estas perturbaciones son
intencionadas y provocadas por los investigadores,
es decir, provocadas experimentalmente, esta meto-
dologia constituye la herramienta mas potente para
detectar procesos de seleccion natural, sobre todo,
porque se puede controlar el efecto de la manipula-
cion y las predicciones sobre los efectos de la pertur-
bacion son elaboradas con anterioridad a que presen-
ciemos sus efectos.

El siguiente método consiste en “obtener datos de in-
dividuos de caracteres conocidos sobre su supervi-
vencia, fertilidad, fecundidad, etc”. Ademas, datos
sobre padres e hijos en varias generaciones pueden
proporcionar informacion sobre la heredabilidad del
caracter. Con esta metodologia no so6lo se trata de es-
tudiar diferenciales reproductivos entre distintos fe-
notipos, sino que también tiene en cuenta la hereda-
bilidad del caracter. Por esta razon, con este método
es posible estimar coeficientes de seleccién y deter-
minar la eficacia bioldgica de los distintos fenotipos
de la forma mas idonea (ver siguiente apartado). Sin
embargo, tiene el inconveniente de necesitar un gran
esfuerzo de muestreo durante varias generaciones.



Tabla 1

Metodologias empleadas para la deteccion de procesos de seleccion natural. Se exponen la metodologia, la hipotesis nylkas thetasas hipotesis alternativas a cada hipétesis nula. Modificada de Endler (1986)E

METODO

HIPOTESIS NULA

HIPOTESIS ALTERNATIVAS

1) Correlaciones con factores ambientales.

Los caracteres no seleccionados por el ambiente variaran ingldplegrado de desarrollo de caracteres seleccionados por el ambiente

dientemente a la variacion de factores ambientales.

variaran en funcion de los factores ambientales (variacion geografica
en el grado de seleccién dependiente de la variacion de factores am-
bientales).

2) Comparaciones entre especies simpatricas relacionadas f

néticamente.

Iogariaciones independientes entre caracteres homélogos de e
simpatricas.

spamsesaracteres homologos de especies simpatricas estaran afectados
por los mismos factores de seleccién:
- Correlacion geogréafica en las distribuciones de caracteres homélo-
gos si las especies no interaccionan.
- Desplazamiento de caracteres si las especies interaccionan.

3) Comparaciones entre especies no relacionadas filogenéticanvamiacion independiente entre especies que viven en hébitats ggGi@eacteres analogos de especies que viven en habitats equivalentes
te que explotan habitats similares. lentes. estan afectados por los mismos tipos de seleccion y por tanto deben
de dar lugar a convergencias:
- En alopatria debido a procesos de seleccion equivalente.
- En simpatria debido a las interacciones inter-especificas.
4) Desviacion de los modelos nulos de seleccion. No existe seleccion. Existe seleccion.
Modelo (ejemplo): Hardy-Weinberg Dependiendo de los modelos testados:
- Los procesos de seleccidn alteran las frecuencias genotipicas.
5) Estudios de larga duracion de las distribuciones de frecuepdias distribuciones de frecuencias de un caracter varia de forma Ale&enos dos hip6tesis alternativas:
de los caracteres. toria con el tiempo. - Una estabilidad en las frecuencias de distribucion mayor de la que
cabria esperar por el azar (seleccion estabilizadora).
- Un cambio continuo y direccional en las frecuencias de distribu-
cion de un caracter.
6) Estudio de los efectos de perturbaciones naturales en las Estas perturbaciones provocarian cambios en las frecuencias [d®egpués de la perturbacion las frecuencias de distribuciéon cambia-
cuencias de distribucién. tribucion en relacién a la original (antes de la perturbacion) y, dén rapidamente de las que habia justo después de la perturbacién,
pués de la perturbacion, las frecuencias de distribucion cambigriaiendo incluso llegar a una distribucion de frecuencias similar a la
sélo por procesos aleatorios. que existia antes de la perturbacion.
7) Estudios genéticos demograficos o analisis de cohortes. | Cohortes que difieran en las frecuencias de distribucién de un cétéiste una relacion significativa entre el valor del carécter y los
ter difieren en parametros demograficos sélo por azar. parametros demograficos.
8) Comparaciones entre clases de edad o etapas de estrategififerentes clases de edad difieren de forma aleatoria en las fredieeseleccion natural provoca diferencias en las frecuencias de distri-
tales (life history). cias de distribucién de un caracter. bucién de un caracter entre clases de edad.
9) Predicciones sobre poblaciones que no estan en equilibrioLerhipétesis nula es un modelo particular de seleccion. El modelo testado no es adecuado o no existe seleccién.
cuanto a las relaciones entre eficacia bioldgica y desarrollo de
un carécter, 0 sus consecuencias.
10) Predicciones sobre poblaciones que estan en equilibrio y, pdelos de seleccion derivados de modelos de optimizacion o frakimodelo testado no es adecuado o no existe seleccion.

tanto, sobre resultados de los procesos de seleccion natu

rahizacion de la eficacia biol6gica.
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(8) Cuando no es posible llevar a cabo seguimientos de o estima de la eficacia biolégica particular, y (b) una esti-
familias o cohortes, se pueden realizar “comparacio- ma de como influye el fenotipo de un caracter particular
nes entre distintas clases de edad o distintas etapassobre la eficacia biolégica individuaM(z) eficacia bio-
del ciclo bioldgico” (por ejemplo, juveniles-adultos, légica esperada para un individuo con un valor de carac-
vivos-muertos, etc.). En este caso se deben tomar terz). Para realizar estimas de seleccion natural se consi-
muestras de todas las clases de edad o etapas del cideran dos aproximaciones. Una de ellas intenta respon-
clo bioloégico al mismo tiempo, en el mismo ambien- der a la pregunta “¢,como se pueden comparar intensida-
te y, posteriormente, se realizan comparaciones entre des de seleccion en distintas poblaciones?”, mientras que
las frecuencias de distribucién de los caracteres en la otra intenta responder a la pregunta de “¢como influ-
las distintas etapas vitales. Si, por ejemplo, la proba- yen los valores particulares de un caracter en la eficacia
bilidad de supervivencia difiere entre clases de edad biol6gica de un individuo?”. La diferencia entre ellas ra-

y esta asociada a la presencia o al desarrollo de undica en que la primera no tiene en cuenta los distintos
caracter, podriamos concluir que existe una seleccion fenotipos de la poblacion, mientras que la segunda se basa
natural sobre ese caracter. Ademas, la seleccidn natu-precisamente en las ventajas que le confiere un caracter
ral ser& mas intensa en aquella clase de edad cuya(o su valor) a un fenotipo determinado. A continuacién
distribucién de frecuencias del caracter difiera mas expondré distintos indices utilizados para responder a las
de la curva de frecuencias para la poblacion en gene- preguntas anteriores.

ral (sin tener en cuenta la edad de los individuos). Si

ademas se dispone de informacién sobre las caracte-indices para comparar la intensidad de seleccion en distintas
risticas de los padres, de la misma forma que en el poblacionesEn general, estos indices no tienen en cuenta
método anterior, podriamos estimar heredabilidad del la variacion fenotipica de los individuos y su relacion con
caracter y, por tanto, su eficacia biologica asociada la eficacia biologica de los mismos. Si estamos interesa-
(ver apartado siguiente). dos en cuantificar los procesos de seleccién natural exis-

(9) Otras metodologias para el estudio de la seleccion tentes en una poblacién determinada, para poderlos com-
natural consisten en “analizar predicciones sobre el parar con los de otra poblacién bastaria con explorar la
proceso”, es decir, sobre las frecuencias fenotipicas distribucién de frecuencias de los valores de la eficacia
actuales de un caracter o adaptaciones, que los pro-bioldgica relativa en cada una de las poblaciones. Este es
cesos de seleccién natural deben de dar lugar. Con el caso del indice més utilizado, “Oportunidad de selec-
estas metodologias se intenta deducir propiedades decion o indice de seleccidn total”. Este indice es indepen-
los sistemas biolégicos basandose en asunciones ge-diente de los caracteres que estén bajo seleccién, y se de-
neralizadas sobre la direccion y la velocidad de se- fine como la varianza en la eficacia bioldgica relativa en
leccion. Intentan describir por qué los organismos han una poblacion. Si la mayoria de los individuos de una
evolucionado en cierto sentido, pero no se ocupan de poblacidn presentan una eficacia bioldgica elevada y muy
como ha ocurrido el proceso. Es lo que se conoce similar (varianza pequefia), implicaria que esa poblacion
como “programa adaptacionista” (ver apartados de esta sometida a una gran intensidad de seleccion. Ade-
adaptacion) e incluyen las metodologias 9 y 10 ex- mas, cualquier cambio en la distribucién de frecuencias

puestas en la Tabla 1. de la eficacia biolégica causada por seleccién natural re-
presenta una oportunidad de cambio de las frecuencias
Estimas de coeficientes de seleccion fenotipicas dentro de una generacion. Un problema a te-

ner en cuenta es que para poder comparar indices de opor-

En el apartado de teoria de seleccién natural ya defi- tunidad de seleccion estimados en distintas poblaciones
nimos el concepto de coeficiente de seleccghodmo 1 debemos asegurarnos de que la eficacia biolégica ha sido
menos la eficacia bioldgica relativa/(asi como su 6gi- calculada de la misma forma, ya que distintas estimacio-
ca (para mas informacion, ver Capitulo 6). Ademas, tam- nes de la eficacia biolégica podrian influir en la varianza
bién expusimos algunos de los problemas metodolégicos estimada de las mismas. Ademas, la media y la varianza
de las distintas estimas de la eficacia bioldgica. Este indi- de la eficacia biolégica relativa no son independientes,
ce de seleccidn, sin embargo, es muy dificil de estimar en por lo que las conclusiones sobre comparaciones entre la
condiciones naturales, sobre todo debido a la imposibili- oportunidad de seleccion de distintas poblaciones deben
dad de detectar el fenotipo de la poblacidon con mayor de tener en cuenta este aspecto.
eficacia bioldgica, estimar un indice de eficacia bioldgica El indice de seleccidn natural que mas se aproxima a
adecuado, realizar un seguimiento de las distintas cohortesun valor que resuma la intensidad de seleccién es el lla-
a lo largo de varias generaciones, establecer relacionesmado “varianza genética aditiva de la eficacia biol6gica”
genéticas entre los individuos de una poblacién, etc. La (\F(W)), que se puede definir como el valor medio del in-
mayoria de estos problemas se reducen al realizar estu-cremento de la eficacia bioldgica media de una poblacién
dios en laboratorio, pero éstos tienen el gran inconveniente entre generaciones. Este indice, aunque es bastante apro-
de no ser extrapolables a lo que ocurre en poblacionespiado para estimar el grado de seleccion a que estan so-
naturales. metidas las poblaciones, tiene bastantes limitaciones para

Para intentar cuantificar como actia la seleccién na- su aplicacion en poblaciones naturales. No solo es nece-
tural sobre fenotipos particulares se necesita: (a) un valor saria la estimacion de la eficacia biol6gica con un indice
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Figura 6. Relacién entre eficacia biolégica relativa y la expresion de dos caracteres (Z, y Z,). La varianza de la eficacia biol6gica en
las dos figuras es idéntica e igual a I.

adecuado, sino que también se necesita del seguimientodos en funcién del grado de asociacion entre eficacia bio-
de poblaciones durante un nimero considerable de gene-dgica y el valor del caracter. Es decir, la posibilidad de
raciones (periodos de estudio muy largos) y establecer las que los procesos de seleccidn natural produjeran cambios
relaciones genéticas entre los individuos de una pobla- evolutivos en nuestra poblacién depende de la correla-
cion y el reconocimiento y seguimiento de las distintas cién existente entre la eficacia biolégica relativa y el ca-
cohortes durante todo el periodo de estudio. racter que estemos considerando. Como en el caso ante-
Debido a estos problemas, en poblaciones naturales, rior, se utiliza la eficacia biolégica relativa para poder
sélo existen unos pocos estudios de este tipo. Uno de elloscomparar los valores obtenidos en poblaciones distintas.
realizado en una poblacién de papamoscas colldfino ( En la figura 6 se exponen unas relaciones hipotéticas
cedula albicoli$ de la isla de Gotland (Suecia) seguida entre la eficacia relativa de los individuos de una pobla-
durante 17 afios de estudio (Merila y Sheldon 2000). Uti- cién (con una varianza dada e igud) & la expresion
lizaron como medida de eficacia biolégica dos parame- fenotipica de dos caracteres. En el primer caso encontra-
tros, la produccién de volantones durante todo el periodo mos una relacion muy fuerte entre ambas variables, lo
de vida y el nimero de éstos que sobreviven hasta su pri-que indica que en generaciones sucesivas las frecuencias
mera estacion reproductora. En todos los casos, los valo-de distribucion aumentaran principalmente en individuos
res de varianza genetica aditiva estandarizada de la efica-con un elevado valor de Zmientras que la ausencia de
cia biolégica (F(WQ resultaron ser bastante bajos (meno- relacién entre la eficacia biolégica relativa y el valor de
res de 0,1) y solo en un caso su valor era significativa- Z, nos indica que la seleccion natural no influira en las
mente distinto de cero. Esto sugiere que la seleccion na-frecuencias de distribucion dg &n generaciones sucesi-
tural provoca un incremento en la eficacia biolégica me- vas. Por tanto, se podria concluir que aunque ambos ca-
dia de la poblacién en un pequefio porcentaje, en muchosracteres tienen la misma oportunidad de seleccidh (=
casos no superando el 1% (Burt 2000). En otro estudio es el caracter £l que cambiaria en generaciones sucesi-
realizado en una poblacién escocesa de ciefes/(s vas. El principal problema de esta interpretacién es la po-
elaphu$ durante méas de 30 afios (Kruuk et al. 2000) en- sibilidad de que la relacién encontrada sea fruto de una
contraron valores muy similares \ié;w), por lo que, aun- relacién directa con otro caracter que no hayamos tenido
gue son necesarios mas estudios de este tipo en poblacioen cuenta y que, a su vez, tenga una estrecha relacion con
nes naturales, es bastante posible que ésta sea la norma l eficacia bioldgica de los individuos de la poblacién.
gue los procesos de seleccidn natural sean bastante lentos Si estamos interesados en estimar o cuantificar la in-
en poblaciones naturales (Burt 2000). fluencia de los procesos de seleccién natural en los cam-
bios en la distribucién de frecuencias de los valores de un
Estimas de la influencia del fenotipo en la eficacia biolgica de caracter, para poder predecir los cambios que ocurriran
un individuo. Estas estimas deben venir dadas por la cuan- en generaciones futuras necesitaremos conocer las carac-
tificacion de los patrones de asociacidn entre valores de teristicas genéticas de ese caracter. Al principio de la dé-
eficacia biolégica y valores fenotipicos de los individuos cada de los 80 del siglo pasado se desarrollaron una serie
de una poblacion. La asociacién de estos valores indica- de metodologias para estimar la intensidad de los proce-
ria un diferencial reproductivo entre diferentes fenotipos sos de seleccién natural sobre multiples caracteres en po-
asociado al valor del caracter y, por tanto, la existencia de blaciones naturales (por ejemplo, Lande 1979, Lande y
procesos de seleccién natural que podrian ser cuantifica-Arnold 1983, Arnold y Wade 1984a, Arnold y Wade
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1984b). Estos métodos estiman la seleccién sobre un ca-gundo término en la ecuaciég) (hos indicaria el grado
racter en términos de los efectos sobre la eficacia bioldgi- de asociacién entre la varianza poblacional y la eficacia
ca relativa en unidades de desviaciones (fenotipicas) bioldgica después de controlar ambas variables por el
estandarizadas de un caréacter. Por tanto, permiten la com-valor del caracter. Si la varianza poblacional aumenta en
paracion entre valores estimados para distintos caracte-relacion con un incremento de la eficacia bioldgica, indi-
res, para diferentes componentes de la eficacia bioldgica caria que los individuos més lejanos a la media poblacio-
y para distintas especies. nal son los que presentan mayores valores de eficacia bio-
Se pueden clasificar en dos tipos: (a) aquellos que es-logica y, por tanto, estariamos ante un tipo de seleccion
timan “diferenciales de seleccion” (seleccion total sobre disruptiva. Si, por el contrario, la varianza poblacional
un cardcter, directa e indirectamente a través de la selec-disminuye en relaciéon con un aumento de la eficacia bio-
cion sobre otro caracter relacionado con el anterior) que logica (relacion negativa), indicaria que los individuos con
tiene el inconveniente de no poder diferenciar los efectos un valor del caracter mas cercano a la media poblacional
directos y los indirectos de los procesos de seleccion so- serian los que presentan mayores valores de eficacia bio-
bre un caracter dado, pero permite la comparacion entre logica y, por tanto, estariamos ante un tipo de seleccion
diferenciales de seleccién en distintas poblaciones o es- estabilizadora.
pecies; y (b) aquellos que estiman “gradientes de selec-  Estos gradientes de seleccién son muy importantes en
cion” (intensidad de seleccién que actla sobre un carac- los modelos genéticos cuantitativos que intentan explicar
ter dado) que si permiten diferenciar entre los efectos di- la evolucion de mdltiples caracteres relacionados entre si
rectos e indirectos de seleccion y, por tanto, se pueden(Lande 1979, Lande y Arnold 1983, ver Capitulo 24), y
utilizar para comparar la intensidad de seleccién sobre son los mas usados para estimar indices de seleccion en
distintos caracteres de los individuos en una poblacion. condiciones naturales. Recientemente Kingsolver y cola-
Dentro del primer tipo encontramos: (al) el “diferen- boradores (2001) realizaron un trabajo de revision de es-
cial de seleccién lineal estandarizadid’que es una me- tudios en los que se estimaban estos indices de seleccion
dida de seleccidn direccional, y se estima como el cambio fenotipica en condiciones naturales. Después de revisar
de la media poblacional de un caracter entre generaciones63 estudios en los que se estimaban indices de seleccién
dividido por la desviacién estandar de ese caracter en lapara 62 especies distintas, encontraron que los valores de
segunda generacion; y (a2) el “diferencial de seleccién gradientes de seleccion lineal se distribuian de forma ex-
cuadrética estandarizaddC)( que es una medida de la  ponencial con un valor medio de 0,16, lo que sugiere que
seleccidn estabilizadora (en el caso de que el indice seaen la naturaleza, normalmente, no existen procesos de
negativo) o disruptiva (en el caso de que el valor del indi- seleccién direccional muy fuertes. Ademas, no encontra-
ce sea positivo), y se estima como el cambio en la varian- ron grandes diferencias entre las estimas de diferenciales
za poblacional de un caracter entre generaciones sucesi-y de gradientes de seleccidn, lo que sugiere que la impor-
vas dividido por la varianza del caracter en la segunda tancia de componentes indirectos de la seleccion fenoti-
generacion. pica es escasa. Con respecto a los gradientes cuadraticos
Existen también dos tipos de indices de gradientes de de seleccién encontraron que también se distribuian de
seleccidn, ambos basados en que la seleccion direccionalforma exponencial con un valor medio de solo 0.1 y que
provoca una disminucion en la varianza poblacional sus valores se distribuian de forma simétrica sobre el va-
(Falconer 1989), de forma que, un analisis de regresion lor 0, lo que sugiere que la seleccién cuadratica es bastan-
multiple permite estimar, independientemente, la intensi- te escasa en la naturaleza y que la seleccion estabilizado-
dad de seleccion sobre la media y la varianza de un carac-ra no es mas comun que la seleccion disruptiva.
ter (Lande y Arnold 1983). Los dos indices, (bl) el
“gradiente de seleccién direccional estandarizabpy (
(b2) el “gradiente de seleccién cuadratica estandarizado”
(g) coinciden, respectivamente, con los coeficientes de
regresion parcial de la eficacia biolégica relativa y el va- Cualquier individuo que consiga reproducirse con
lor del caracter y el de la eficacia bioldgica relativa y la  éxito ha tenido que vencer una enorme cantidad de obsta-
variacion respecto a la media del valor del caracter en los culos para que, al menos, parte de su dotacion genética,
individuos de una poblacién. Por tankonos indicaria pase a la siguiente generacion. Para sobrevivir hasta la
los efectos de la seleccidn direccional sobre la eficacia edad de madurez sexual ha tenido que ser eficaz prote-
bioldgica relativa, yg nos indicaria los efectos de la se- giéndose de condiciones ambientales desfavorables, tan-
leccion estabilizadora o disruptiva. to abidticas (distintas variables climéticas, quimicas y fi-
Una elevada pendiente en la ecuacion de una linea sicas del ambiente) como biéticas (competencia con otros
gue se ajuste a una relacion hipotética entre el grado deorganismos, depredadores, parasitismo, etc.). A estas va-
desarrollo de un caracter y la eficacia biologica de cada riables que pueden influir en la probabilidad de que un
fenotipo nos indicaria que pequefias variaciones en un organismo sobreviva y llegue a reproducirse es lo que se
caracter estan relacionadas con diferencias considerablesconoce como “presiones selectivas'agentes de selec-
en su eficacia bioldgica, por lo que en generaciones suce-cién” debido a queualquier diferencia entre individuos
sivas los procesos de seleccion provocarian un cambio enen la capacidad de superar esos obstaculos se traducira en
la media poblacional del caracter. Por otra parte, el se- una diferencia en la eficacia bioldgica de los mismos.

Presiones selectivas: causas de los procesos de seleccién
natural
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En este apartado vamos a repasar brevemente los prin-alimento, ha sobrevivido a depredadores, a parasitos y
cipales agentes de seleccién o presiones selectivas, y poenfermedades, ha sido competitivo en relacién con los
qué pueden afectar a la eficacia biolégica de los organis- demas organismos de su poblacién o especie, ha sido ca-
mos. Posteriormente en el siguiente apartado se repasapaz de acumular suficiente energia en su organismo para
ran algunas de las estrategias que aparecen en los orgaemplearla en la fabricacion de gametos, ha encontrado
nismos vivos contrarrestando algunas de estas presionegareja (en el caso de que se reproduzca sexualmente), ha
selectivas y que les permiten o facilitan llegar al estadio mostrado unos cuidados parentales adecuados (en el caso
adulto y reproducirse con éxito (adaptaciones) con la ayu- de que los tenga) para el correcto desarrollo de sus des-

da de varios ejemplos. cendientes, etc. En este sentido son muchos los factores
de seleccion que otros organismos vivos ejercen sobre
Factores abioticos cualquier individuo. Una forma de clasificarlos podria ser:

(1) “factores que afectan a la busqueda y utilizacién de
recursos necesarios para su crecimiento y reproduccion”
(alimento, pareja, gametos, etc.); (2) “factores relaciona-
dos con el hecho de que cualquier organismo vivo puede

En la mayoria de los casos la temperatura, humedad,
pH, etc. dentro y fuera del cuerpo de un organismo son
muy diferentes. Sin embargo, las funciones fisiolégicas

se realizan mas eficientemente en condiciones fisicas . " “
ser una fuente de alimento para otros”, y (3) “factores

(abioticas) mas 0 menos constantes y con unos rangos dEiacionados con la probabilidad de supervivencia de la

variacion mas o menos estrechos. Por tanto, debido a que . . .
. P . 0 89U, ascendencia’. Dentro del primer tipo se encuentran las
las reacciones quimicas requieren de unas condiciones

bi | | locidad ad presiones selectivas que suponen los “recursos limitantes”
am d|enta,<|as para”que tenge_m ugar a una velocidad a e'(alimento, espacio, pareja, gametos, etc.), que a su vez
c,ua_ a, solo Iaque, (I)s odrgiamls?_os q:e,presgnte_n .CarﬁCt ‘dan lugar a los “fenémenos de competengiater- e
risticas qued os ais (Ian | € mg 10 po ”ran S0 :levwlr y lle- intraespecifica), “reparto de recursdséleccion de un
gar a reproducirse. incluso, de aquellos que egugn a re'tipo de recursos), “seleccién de habitat”, etc. En el segun-
producirse, los gue consigan un med|_o (interno) mas ade- do tipo se encontrarian los agentes selectivos de “depre-
cuado para realizar sus funciones vitales (metabolismo,

divisién celular, etc.), seran los que tengan mayores pro dacion” y "parasitismo’. Mientras que en el tercer grupo
- P S 4 9 ay PIO” se encontrarian todos los anteriores, pero actuando sobre
babilidades de llegar al estadio adulto en mejores condi-

. . la descendencia y cuyas consecuencias pueden ser mini-
ciones para reproducirse.

) . . . mizadas por estrategias de los progenitores (cuidados
Son muchas las presiones selectivas abiéticas existen-

. . . parentales, efectos paternos y maternos, etc.).
tes. Todas ellas tienen en comun que, en la mayoria de los

casos, pueden variar el medio interno (celular) de los or-
ganismos y, por tanto, supondrian un nulo o mal funcio-
namiento de la actividad celular llegando a provocar la
muerte de los organismos vivos. Entre las mas importan-
tes se pueden destacatdaperatura, por su influencia

Adaptacion

Cualquier caracter, o conjunto de caracteres, que per-
en el metabolismo (reacciones quimicas); la humedad amite a los individuos que los poseen superar con éxito
q ’ Y& no o mas agentes de seleccion es lo que genéricamente

r eiemplo, en la mayori I rganismaos viv . . .
?eur?ésptcr)esejfas%gllu?as {:llec?s/ic;afl1 rdnz C;S; 20?16tlensid002n aojase denomina adaptacion. Por tanto, una adaptacion po-
' y 9Y%ria ser definida como un carécter de un organismo cuya

| existente en el ambien lasr rtan i
e e b oot o s esuado do rocess d sleccign e n con
" texto funcional particular. En consecuencia, el proceso

L lini mé neralmente | mposicion quimi . N . . .
dgls;mbiii?eo u:?og deeaeaaloseortear?iscr?]ogocso?nc:) quue decsaé: radaptanvo es la modificacion evolutiva de un caracter bajo
concentraciér?de sales dentro N fuera ,Ios roFc)esos deseleccién y que implica una mayor eficiencia o ventajas
. . . y R ylosp funcionales (eficacia biologica) en un ambiente determi-
6smosis asociados; la concentracion de oxigeno y de CO

. o . nado con respecto a poblaciones ancestrales (West
necesarios para la respiracion celular, y para la fotosinte- Eberhard 1992)

is en plantas. Otr n leccién importan n : .
PH, 9 y fisioldgicos o de comportamiento de un taxon, que apare-

recho margen en I &lul n vivir; las ra- . oo 9
gi':c?c?ngs c?r%i irrtla o?tl;icgse%el:sasropcueiii fotosihtzzcc?s cen en la mayoria de los individuos de a poblacion como
P P P resultado de procesos de seleccién natural, debido al di-

Iy el gl;elcto letal y/o mutaggnc:j'dg .e}lg.un;as ?e ellas f§qbre ferencial en eficacia bioldgica que estos caracteres con-
as ceu asysusl procesos de dision, ylas UErzasNsICaS go e 4 los individuos que los poseen. Sin embargo, los
ggtgmas corgp a pre?or:jqude sopgrtan oslorgamsmo§ er‘procesos de seleccién natural no pueden explicar el ori-

istintos ambientes (fondo de océanos, altas montanas,gen 0 la aparicion de caracteres adaptativos, sélo su ex-

zonas intermareal nde | rganism an ex - s . . -
onas intermareales donde los organismos estan expue pansion en las poblaciones. Es decir, la seleccion natural
tos a las fuerzas que generan las olas al romper, etc.).

explica el cambio en la distribucion de frecuencias de un
caracter en una poblacién, no su origen. Por tanto, no se
puede decir que un caracter (adaptativo) aparece en una
Cualquier individuo que llegue a reproducirse ha sido poblaciéon debido a su funcionalidad, pero si que se ex-
suficientemente eficiente en la busqueda y asimilacion de pande en dicha poblacién debido a las ventajas selectivas

Factores bioticos



CAPITULO 7: SELECCION NATURAL Y ADAPTACION 149

gue implica su funcién (proceso adaptativo). En contra ral puedan explicar el origen de este cambio de funcion.
de esta idea, existe un resurgimiento de las ideas lamarc-Sin embargo, los cambios de funcion de un caracter, en la
kianas (Neolamarckismo) en las que se defiende una ma-mayoria de los casos si que pueden ser explicados por
yor influencia de la variacion epigenética (variacién en procesos de seleccién natural. Por ejemplo, parece claro
los procesos que complementan las instrucciones genéti-que el desarrollo de las plumas en protoaves estuvo rela-
cas que contiene un huevo fertilizado, es decir, “la gené- cionado con una funcién termoaislante, pero a partir de
tica propone y la epigenética dispone”) en los procesos un umbral en el desarrollo de éstas, los individuos que las
evolutivos (Jablonka y Lamb 1995). Estos procesos epi- utilizaran para impulsarse en la carrera o incluso para rea-
genéticos indudablemente influyen en el fenotipo y pue- lizar pequefios planeos tendrian ventajas sobre otros (ver
den ser moldeados por el ambiente durante la vida de un Capitulo 33) y, por tanto, los procesos de seleccion natu-
organismo. Debido a que existen evidencias de que algu- ral explicarian, no sélo el desarrollo de las plumas en re-
nas de estas variantes pasan a la descendencia, la aparlacién con su funcién en el vuelo, sino también su origen.
cion de variaciones favorables debido a su funcionalidad Incluso en el caso de que la seleccién natural no pueda
en un ambiente determinado y que a su vez sean heredaexplicar el origen del cambio en funcionalidad, si explica
bles (adaptaciones) es posible (ver Jablonka y Lamb la expansion de ese cambio en las poblaciones y la poste-
1995). Sin embargo, aun existen escasas pruebas a favorior evolucion del caracter en relacion con su nueva fun-
de esta hipétesis, ya que es un campo muy reciente y rela-cidn. En este sentido, es importante distinguir entre el pro-
tivamente poco explorado (ver Capitulo 2) en el que alin ceso adaptativo y la condiciéon de que un caracter esté
no se conocen bien los mecanismos hereditarios de estosadaptado a realizar una funcién. Por tanto, de acuerdo con
caracteres adquiridos. la mayoria de los autores, un caracter se puede considerar
Desde el punto de vista histérico, es posible que las una adaptacion si, al menos parcialmente, es fruto de pro-
ventajas funcionales que proporciona un caracter hayan cesos de seleccién natural y confiere al organismo venta-
sido las mismas durante toda su historia evolutiva. Sin jas (mayor eficacia bioldgica relativa) relacionadas con
embargo, también es posible que la funcién de un caréc- la funcién actual que desempefia. Una vez que aparece la
ter cambie a lo largo de la historia evolutiva del grupo nueva funcionalidad, la seleccién natural podria actuar
como es el caso de las plumas de las aves, que en princi-sobre el caracter optimizandolo para el desarrollo de la
pio tendrian una funcién termorreguladora pasando des- nueva funcién y, por tanto, dando lugar a adaptaciones.
pués atener un papel primordial en el vuelo (ver Capitulo Un caracter sélo podria ser definido como una exaptacion
33). Debido a la importancia de distinguir entre el origen, en el caso de que la seleccién natural no actuara sobre ese
funcionalidad original y funcionalidad actual de cualquier caracter, al menos desde el cambio de funcién (Endler
caracter adaptativo, varios autores han sugerido una seriel986), con lo que seria muy dificil de explicar la expan-
de términos muy relacionados con el de adaptacion, pero sién de la nueva funcionalidad del caracter solo por fac-
gue tienen en cuenta el valor original del caracter y sus tores aleatorios actuando en toda la poblacién al mismo
posibles funcionalidades a lo largo de su historia evoluti- tiempo. Volviendo al ejemplo de las plumas en aves, y a
va. Este es el caso de los conceptos de “preadaptacion”’que en un momento de su historia evolutiva facilitaron
(Simpson 1944, Simpson 1949), “protoadaptacion” (Gans pequefios desplazamientos aéreos (posible origen de una
1974) y el de “exaptacion” (Gould y Vrba 1982). Pre- nueva funcién), a partir de ahi la seleccion natural favore-
adaptacion y protoadaptacion se refieren a caracteres quecio la exageracion del caracter (plumas) y con formas de-
en su origen proporcionaron unas ventajas a los indivi- terminadas (por ejemplo, asimétricas con respecto a los
duos del grupo y que, a su vez, implican un potencial adap- cafiones en las plumas mas relacionadas con el vuelo, ver
tativo relacionado con otras posibles funcionalidades del Capitulo 33), por lo que las formas de las plumas de aves
caracter. Este es el caso de la aparicion del celoma en ani-actuales serian una adaptacion al vuelo y no una exapta-
males cuya primera expansion se relaciona con las venta-cion. Los mismos argumentos se pueden aplicar a los tér-
jas que confiere al movimiento y como soporte muscular minos protoadaptacion y preadaptacion y, aunque el va-
(esqueleto hidrostatico), pero que significé un potencial lor de estos Ultimos es sélo predictivo, las implicaciones
adaptativo enorme como prueba la gran radiacién adapta- sobre el potencial adaptativo de un nuevo caracter depen-
tiva que han sufrido los animales celomados a lo largo de den del tipo de presiones selectivas a que estén sometidos
la historia evolutiva (Nielsen 2001). los organismos en los que aparece durante su historia evo-
El término “exaptacion” se refiere a la nueva funcio- lutiva, las cuales no se pueden establagaiori.
nalidad del caracter. Un caracter que, en su origen, desem-
pefiaba distinta funcionalidad a la actual seria una adapta-Métodos para la deteccién y el estudio de adaptaciones
cién a la funcidn original, pero una exaptacion a la funcio-
nalidad derivada (actual). En el caso de las plumas de las
aves, se podrian considerar como una adaptacion alater- El programa adaptacionista se podria definir como la
morregulacion y una exaptacion al vuelo (ver Capitulo 33). investigacion dirigida a identificar y entender el signifi-
Todos estos términos complican un poco la termino- cado adaptativo de los caracteres de los organismos. To-
logia de procesos adaptativos y enfatizan la posibilidad dos los organismos presentan caracteres que les permiten
de que, simplemente por azar, un caracter pueda cambiarexplotar los ambientes donde viven y la ciencia debe in-
su funcionalidad sin que los procesos de seleccién natu- tentar explicar cémo y por qué se desarrollaron en la his-

Programa adaptacionista
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toria evolutiva de los organismos. Esto fue lo que, princi- bargo, como ya hemos expuesto anteriormente, el progra-
palmente, intent6 explicar Darwin con su teoria de evolu- ma adaptacionista no deberia terminar aqui, sino que la
cion por seleccion natural. Para demostrar que un cardc-hipétesis adaptativa tendria que servir para exponer suce-
ter es una adaptacién, debemos determinar, primero, susos que deberian ocurrir si nuestra hipétesis fuera cierta
utilidad (funcién) y, después, demostrar que los indivi- (predicciones). Una de estas predicciones podria ser que
duos que poseen ese caracter consiguen una mayor eficalos osos deberian cazar focas de forma que aprovecharan
cia bioldgica que los individuos que no lo poseen. No su camuflaje. De hecho algunas veces lo hacen, pero en la
basta con exponer una hipétesis adecuada sobre la fun-mayoria de los intentos de caza esperan pacientemente en
cionalidad del caracter, sino que esta hipétesis debe seralgin agujero en el hielo a que alguna foca emerja para
utilizada para proponer predicciones que podamos com- capturarla (Stirling 1974). Otras veces utilizan el olfato
probar con nuestros datos. Solamente cuando comprobe-para detectar a la presa en su guarida y matan a la foca
mos que las predicciones se cumplen podremos concluir aplastando la guarida (Smith 1980). Es decir, en la mayo-
a favor de la hip6tesis adaptativa del caracter en cuestion.ria de los casos no utiliza su camuflaje para capturar sus
El estudio de las adaptaciones consta, por tanto, de presas y, por tanto, tendriamos que concluir que no exis-
tres etapas. La primera es “identificar, o postular, qué ti- ten evidencias a favor de que el color blanco sea una adap-
pos de variantes genéticas puede tener un caracter”. Estacion a facilitar la caza de focas. Existen otras hip6tesis
decir, identificar las variaciones que existen en la pobla- adaptativas al color de los 0sos polares relacionandolo
cion con respecto a un caracter y, en el caso de que nocon la capacidad de conseguir calor a partir de absorber
existan, establecer hipotéticos mutantes que no compar-todo el espectro de la luz ultra violeta (el color de los osos
tieran el caracter objeto de estudio. Por ejemplo, si nos polares en el espectro del ultravioleta es negro, no blan-
plantearamos el estudio de las ventajas adaptativas de laco), pero hasta el momento no se han demostrado.
reproducciéon sexual postulariamos un mutante que se re-
produjera asexualmente (ver Capitulo 9). El segundo paso Métodos para probar predicciones de hip6tesis
consiste en “desarrollar hipétesis o modelos sobre la fun- adaptativas
cion de un caracter”. Una buena hip6tesis podria predecir
con exactitud la funcionalidad de un caracter y establecer  Debido a que las adaptaciones son el resultado de pro-
predicciones claras que puedan ser probadas para validarcesos de seleccién natural, los métodos para probar pre-
la hip6tesis. El tercer y Ultimo paso seria “probar las pre- dicciones de hipétesis adaptativas coinciden con algunas
dicciones de la hipétesis”. de las metodologias expuestas anteriormente para la de-
Ademas de la importancia de utilizar las hipotesis teccién de procesos de seleccion natural. Existen tres
adaptativas para plantear predicciones que se puedan prometodologias para estudiar y poner de manifiesto adapta-
bar, existen otras consideraciones que se deben tener ertiones que se exponen en los siguientes apartados.
cuenta cuando se estudian adaptaciones: (1) que existen
diferencias entre poblaciones y que estas diferencias noMétodo exploratorio. Consiste simplemente en “detectar si
siempre son adaptaciones, sino que puede ser la consefa forma o funcién actual de un caracter coincide con las
cuencia de procesos de deriva genética o de un efecto fun-predicciones de nuestra hipétesis”. Un ejemplo seria el
dador (una de las manifestaciones de la deriva genética,estudio expuesto anteriormente sobre el color de los 0sos
ver Capitulo 6); (2) que no cualquier caracter de un orga- polares en relacién con una funcion de camuflaje que fa-
nismo debe ser una adaptacion; y (3) que no todas lascilitaria la captura de focas expuesto anteriormente. Si
adaptaciones son perfectas. estas predicciones no se cumplen la hipotesis de partida
Un ejemplo bastante conocido para exponer los posi- deberia ser rechazada. Por el contrario, si se cumplieran
bles errores a los que puede llevar el mal empleo del pro- las predicciones, se deberian interpretar como evidencias
grama adaptacionista es el estudio del color blanco de losa favor de la hipétesis, pero otras metodologias deberian
0sos polares como adaptacion a ambientes polares (verser utilizadas para minimizar el error de aceptar la hipote-
un ejemplo detallado en el Capitulo 30). Debido a que sis aun siendo falsa.
este color es unico entre los 0sos podriamos concluir que
se trata de un caracter derivado, es decir, que los ancesMétodo experimental La metodologia mas adecuada para
tros de los osos polares no eran de este color y que, pordetectar adaptaciones es el “método experimental”. Con-
tanto, ha debido seleccionarse en relacion con el ambien-siste en manipular experimentalmente el caracter objeto
te polar en el que viven este tipo de 0sos. Una hipotesis de estudio y determinar las consecuencias o los efectos
adecuada sobre la ventaja que confiere a los 0sos el colorde la manipulacion en variables relacionadas con la efica-
blanco en esos ambientes podria estar relacionada con etia biol6gica de los individuos. En estos experimentos es
camuflaje. Los osos se alimentan principalmente de focas indispensable establecer un grupo control de individuos
y, debido a que los osos de color blanco serian més difi- no manipulados para poder determinar los posibles efec-
cilmente detectados por sus presas, tendrian mas facil sutos del experimento en la misma poblacién y en el mismo
captura que, a su vez, se traduciria en un mayor éxito re-ambiente (si el efecto del experimento lo estimaramos por
productor. Por tanto, podriamos concluir que el color blan- diferencias entre individuos experimentales de un afio y
co del pelo seria una adaptacion para la caza de focas ercontroles de un afio anterior, estas diferencias podrian ser
ambientes en los que predomine el color blanco. Sin em- debidas a diferencias anuales en el ambiente y no a los
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efectos del experimento). Ademas, es importante dispo- alas de las aves, y tendriamos que lanzar predicciones
ner de un segundo grupo control con el que cuantificar sobre, por ejemplo, la relacién entre largo/ancho de las
los posibles efectos de la manipulacion y asi poderlos dis- alas en distintas especies de aves y la velocidad media de
tinguir de los efectos del experimento, conocido como vuelo en cada una de ellas. Si esta relacion es estadistica-
grupo control de la manipulacion. mente significativa apoyaria nuestra hipétesis.
Supongamos que en el ejemplo de los osos polares Al utilizar el método comparativo es muy importante
quisiéramos probar si el color blanco tiene una funcion tener en cuenta posibles hipétesis alternativas que pudie-
de camuflaje y es una adaptacion que facilita la captura ran explicar la relacion entre las variables estudiadas v,
de focas utilizando el método experimental. Una posibili- de esta forma, poderlas probary, en su caso, descartarlas.
dad seria pintar a algunos de los osos del mismo color Ademas, es muy importante tener en cuenta las relacio-
que sus antepasados (pardo) (grupo experimental) mien-nes filogenéticas existentes entre los taxones que estemos
tras que a otros los dejariamos sin pintar (grupo control) y ytilizando en nuestra comparacién. Esto se debe princi-
analizar las diferencias entre estos grupos con respecto alpaimente a que los tests estadisticos que se utilizan asu-
nimero de presas que capturan o a la eficacia de sus inmen una independencia de los datos y, evidentemente, dos
tentos. Es importante tener en cuenta que sélo la capturagspecies muy cercanas filogenéticamente tienen mayor
de los individuos para la manipulacion podria influir en  propabilidad de tener caracteres similares que otras muy
los resultados y que, por tanto, los individuos del grupo gjstantes filogenéticamente. Cuando dos formas se sepa-
control también deberian ser capturados y mantenidos ena de un antepasado comin, ambas comparten con su
las mismas condiciones que los experimentales durante yncesiro gran parte de su historia evolutiva y sélo los su-
el mismo periodo de tiempo. Otro problema es que 1a pin- cesos evolutivos que ocurran en cada una de ellas por se-
tura que usemos podria tener un efecto en la tasa de Capparado seran independientes. Por ejemplo, la evolucién
tura de presas independientemente del color (por ejemplo ye |5 forma de las alas de dos especies de aves actuales
los compuestos quimicos podrian ser detectados por lasiiane en comn toda la historia evolutiva de las aves hasta
presas facilitando su huida), por lo que necesitariamos Ung,, 4ncestro y, slo a partir de la separacién en los dos

tei;(;errig::po (ngUp;) Co?r::c’:dz la rzanllplﬁlgflan) ai:jo,sn?iue clados que dan lugar a las dos especies, se pueden consi-
pintariamos con una pintura deé un color blanco, 1entico yo o como eventos evolutivos independientes. Por tanto,

| color original de | lares. .
a Cfao rc;ngve?t:'z dc:j ;Sé?s dF())oea)l( eesrimental radica en aue los valores de velocidad de vuelo y de forma de las alas
9 I P qUe qel ejemplo anterior, tomados de distintas especies, no

las predicciones al experimento son siempre claras y faci- . . ) )
P P P y serian datos independientes, sino que dependen (al me-

les de probar. En nuestro caso, si el color de los 0sos po- . S o
., o nos en parte) de las distancias filogenéticas entre cada
lares fuera una adaptacion a facilitar la captura de focas . ' .
una de ellas. Un halcon peregririalco peregrinuyy

debido a su funcion de camuflaje, deberiamos encontrar un alcotén Falco subbutep(rapaces préximas filogené
gue la eficacia de los intentos de captura fuera mayor en . ; P pre 9
ticamente) tendrian valores de velocidad de vuelo y de

los dos grupos control, mientras que los individuos expe- orma. de las alas Mas préximos entre si. mucho MAs que
rimentales deberian tener una tasa de capturas menor. SI - ,p . q
os de un gorribn comurPésser domesticyy una abu-

nuestros resultados no se ajustan a las predicciones debeb'll U imol i | .
riamos rechazar la hipotesis de partida y explorar otras llla (Upupa epopks simplemente p‘?rq“e, OS primeros se
hipotesis separaron de su antepasado comUn mas recientemente vy,

ademas, es bastante posible que el ancestro ya tuviera una

Método comparativo. El tercer método consiste en compa- forma de alas y una velocidad de vuelo similar a la de sus

rar las formas de un caracter en especies o en poblacione§SPecies derivadas. o o
distintas de organismos intentando poner de manifiesto _/Actualmente existen técnicas estadisticas que nos per-
asociaciones evolutivas entre caracteres de los organis-Miten tener en cuenta las relaciones filogenéticas de las
mos 0 entre caracteristicas de los organismos y del am-€SPecies utilizadas enun .a'naI|S|s comparativo (ver Harvey
biente. Es lo que se conoce como el método comparativo. Y Pagel 1991). La mas utilizada es la estima de los deno-
Con este método no sélo se pueden identificar adaptacio- Minados contrastes (Felsenstein 1985), que son diferen-
nes sino que, en general, se identifican tendencias evolu-Cias entre especies cercanas o entre valores estimados de
tivas comparando los valores de alguna variable o varia- N0dos (ancestro a partir del cual aparecen dos clados nue-
bles en un conjunto de taxones (para una informacion VOS) con respecto a cualquier variable. Estas diferencias
detallada sobre el método comparativo ver Harvey y Pa- Si son estimas independientes de la filogenia, ya que, las
gel 1991). Con el método comparativo se pueden identi- diferencias entre dos taxones con respecto a cualquier
ficar los factores responsables de, o que explican, la va- variable indican la divergencia entre ambos taxones des-
riacion existente en otra variable. de su separacion del ancestro comun vy, por tanto, no de-
Si, por ejemplo, nos planteamos el estudio de la forma penden de las relaciones filogenéticas entre ellas (ver Fig.
de las alas como adaptacion al vuelo, podriamos plantear7 para una breve descripcion del método). Actualmente
la hipotesis de que alas mas finas y largas representan unaexisten una serie de programas informaticos que permi-
adaptacion que facilita una velocidad elevada durante el ten la estima de estos contrastes teniendo en cuenta las
vuelo. Para probar esta hipétesis no podriamos realizar relaciones filogenéticas de los taxones utilizados en el
experimentos, pues no es factible recortar o alargar las analisis, lo que facilita en gran medida su estima.
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Figura 7. Esquema del uso del método comparativo de contrates (o de comparaciones independientes). Se exponen las relaciones
filogenéticas de 4 especies hipotéticas (sp1, sp2, sp3 y sp4) con los valores para dos variables (X e Y), el calculo de las diferencias
entre nodos (d1, d2 y d3) y sus valores en una tabla. Por Gltimo se representa la relacién entre los contrastes estimados para cada
variable con la que probarfamos la hipétesis adaptativa.

Adaptaciones y presiones selectivas biente éptimo. En este apartado se expondra como ejem-
plo la influencia de la temperatura como agente de selec-

En este apartado trataremos, con la ayuda de algunos’. . .
cion y algunas adaptaciones que contrarrestan los efectos

ejemplos, las adaptaciones a una serie de presiones selec- . o .
X - negativos de su variacion para organismos ectotermos.
tivas o agentes de seleccion.

Adaptaciones a la temperaturaComo ya se ha expuesto, la
temperatura es un factor muy importante que influye en el
Como ya se expuso en un apartado anterior los princi- tiempo necesario para que se produzcan las reacciones
pales agentes de seleccidn relacionados con el medio fisi-quimicas y, por tanto, afecta bastante a los procesos fisio-
co son la temperatura, fuerzas mecénicas, radiaciones ylégicos que tienen lugar en los seres vivos. Muchos orga-
algunos agentes quimicos. Su influencia sobre los orga- nismos vivos consiguen mantener la temperatura de su
nismos vivos y su evolucion radica en la variabilidad es- cuerpo dentro de unos rangos muy estrechos mediante ca-
pacial y temporal existente en los ambientes terrestres conpas aislantes del medio externo y reacciones quimicas pro-
respecto a estas variables, por lo que cabe esperar queductoras de calor (entre otras). Son lo que se conocen como
por procesos de seleccidn natural, aparezcan variantes queanimales endotermos, y las caracteristicas que le confieren
exploten de forma mas eficaz estos ambientes (procesosesta propiedad serian, en principio, adaptaciones a mante-
adaptativos). Las adaptaciones podrian ser morfoldgicas ner la temperatura corporal constante permitiendo un ren-
si aparecen estructuras mas eficaces para, por ejemplo, ladimiento éptimo de los procesos fisiologicos.
captacion de oxigeno en ambientes poco oxigenados, fi-  Sin embargo, la inmensa mayoria de los organismos
siolégicas (desarrollo de hemoglobinas més eficaces envivos son ectotermos, es decir, la temperatura corporal
el transporte de oxigeno en determinados ambientes) y esta determinada por procesos externos al organismo. Si
comportamentales, como seleccionar activamente el am- nuestra hipétesis adaptativa plantea que el mantenimien-

Adaptaciones al medio fisico
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Figura 8. Relacién entre dos variables de rendimiento fisiol6- Figura 9. Seleccién de piedras para pasar la noche por parte
gicoy latemperatura. En el diagrama de barras se muestra las de la serpiente Thamnophis elegan. Datos de Huey y Peterson
frecuencia de individuos capturados a diferentes temperatu- 1989.

ras. Figuras modificadas de Huey & Kinsolver (1989).

to de la temperatura corporal mas o menos constante fa-nos. Ray Huey y colaboradores (1989) estudiaron deta-
vorece un éptimo rendimiento fisioldgico, esperariamos lladamente el comportamiento termorregulador de la ser-
gue en organismos ectotermos el rendimiento 6ptimo fi- piente Thamnophis elegansn California. Primero, de-
siologico aparezca a temperaturas similares a las de lostectaron que en el laboratorio el rendimiento fisiol6gico
endotermos, pero ademas, que presenten caracteres quee esta serpiente estaba relacionado con la temperatura,
les permitan regular la temperatura interna mediante, por de la misma forma que expusimos anteriormente para las
ejemplo, seleccién de habitats apropiados a cada hora deliguanas. Posteriormente, en el campo, implantaron a al-
dia. Estas predicciones se cumplen en la mayoria de losgunos individuos un radiotransmisor que informaba a los
estudios realizados, sobre todo en reptiles. investigadores no sélo del lugar donde se encontraban

Por ejemplo, Huey y Kingsolver (1989) encontraron sino también de su temperatura. De esta forma demostra-
gue el rendimiento de distintas actividades fisiolégicas ron que estos individuos lograban permanecer a tempera-
de la iguandipsosaurus dorsalisumentaba desde los  turas muy similares a las que preferian en el laboratorio
15°C, presentando su maximo rendimiento a temperatu- durante las 24 horas del dia, ain cuando la temperatura
ras proximas a los 38°C (Fig. 8). A partir de ese punto el ambiental variaba bastante a lo largo del dia. Estos inves-
rendimiento fisiolégico disminuyd hasta alcanzar la tem- tigadores decidieron trabajar sobre la hipétesis de que la
peratura maxima que esta especie puede soportar. Ade-seleccion de piedras de grosor y tamafio adecuado para
mas, a esta temperatura era a la que se encontraban Igasar la noche deberia ser el caracter adaptativo. Esta
mayoria de los individuos capturados en su ambiente na- hipétesis, en principio, parecia bastante probable ya que
tural. Pero, ¢,cOmo consiguen los animales ectotermos esda temperatura debajo de piedras durante la noche varia
temperatura 6ptima? dependiendo de sus caracteristicas. Para piedras de igual

Debido a que cualquier caracteristica que permita a tamafio, las mas finas tardarian poco tiempo en enfriarse
un organismo ectotermo disfrutar méas tiempo de tempe- durante la noche y, por tanto, no serian un buen cobijo
raturas Optimas seria rapidamente seleccionada en la popara las serpientes. Por otro lado, las mas gruesas no lle-
blacién, cabria esperar encontrar adaptaciones a conse-garian a calentarse totalmente durante el dia y debajo de
guir estas temperaturas del medio externo en cualquier ellas no llegaria a alcanzarse una temperatura éptima.
poblacién en la que exista variacion de la temperatura Por estas razones predijeron que las serpientes seleccio-
dentro del habitat que explota. Es decir, estas caracteristi-narian piedras de un grosor intermedio para pasar la no-
cas (adaptaciones) podrian ser comportamentales y losche. Después de medir las temperaturas de modelos de
individuos deberian seleccionar activamente los micro- serpientes colocados debajo de distintos tipos de piedras
habitats mas adecuados en relacién con su temperaturay su variacion y comprobar lo anteriormente expuesto,
Esta prediccion se ha comprobado varias veces en repti-demostraron que, de acuerdo con su hipétesis, estas ser-
les y también en insectos. pientes seleccionaban activamente las piedras de grosor

Es bien conocido que los reptiles seleccionan rocas o intermedio (Fig. 9). Una seleccién de piedras similar a la
habitats de color oscuro para tomar el sol debido a que descrita para las serpientes también se ha demostrado en
estos lugares absorben la mayor parte del espectro de launa especie de hormigarpformica longisetpque habi-
radiacién solar y alcanzan mayores temperaturas. Qui- ta en las cumbres de Sierra Nevada (Espafia) y que selec-
zas, uno de los ejemplos mas claros de adaptaciones com<ciona las piedras para establecer alli su hormiguero en
portamentales a mantener la temperatura corporal cerca-funcion de sus caracteristicas termorreguladoras (Tinaut
na al 6ptimo lo constituye la seleccion de hébitat noctur- et al. 1999).
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Por otra parte, también es posible que para algunos la coexistencia con conespecificos (Wilson 2000; ver
organismos, debido a la imposibilidad de un movimiento Capitulo 11). A nivel interespecifico son muchos los ti-
activo y eficaz o a la constancia de la temperatura en el pos de interacciones que pueden ocurrir entre organismos,
habitat en que viven, no sea posible una adaptacion a con-de entre los que podriamos destacar la depredacién en
seguir una temperatura corporal proxima al éptimo para sentido amplio (consumo de parte o de un individuo com-
un buen rendimiento de las actividades fisiolégicas. En pleto, incluyendo procesos de depredacion, herbivoria, y
este caso, y cuando el organismo habitara ambientes conparasitismo), los procesos de competencia y los de
temperaturas muy constantes y diferentes al éptimo de mutualismo. Aunque las adaptaciones al parasitismo y a
rendimiento fisiolégico, esperariamos que los procesos evitarlo son tratadas en otros capitulos (Capitulos 22 y
fisioldgicos variaran adaptandose a la temperatura del 31), asi como el fendmeno del mutualismo (Capitulos 12
ambiente. La velocidad de los procesos fisiolégicos esta y 31), y la depredacién en un taxdn particular (reptiles;
gobernada por reacciones enzimaticas y, por ejemplo, unaCapitulo 29), en este apartado se expone la depredacién
mayor o menor produccién de enzimas podria adaptar las como ejemplo de agente selectivo bidtico que actlia sobre
reacciones fisiolégicas a una velocidad de reaccion préxi- la inmensa mayoria de los organismos vivos, y a la evolu-
ma al éptimo. Es decir, existen mecanismos fisioldgicos cion de las defensas inducidas por depredadores, con la
que permiten que las reacciones quimicas se produzcan aayuda de un ejemplo, que constituye una de las mejores
diferentes temperaturas y, por tanto, deberian existir adap- pruebas de la existencia de estos procesos adaptativos asi
taciones a este nivel fisiolégico que permitan un éptimo como de su funcionamiento.
rendimiento de los procesos fisioldgicos. Estas adapta-
ciones fisiolégicas a la temperatura como agente selecti- Adaptaciones a la depredaciénLa mayoria de los organis-
vo las demostraron claramente Albert Bennett y colabo- mos vivos son susceptibles de ser depredados por otros
radores (1992) en un experimento de laboratorio con la antes incluso de reproducirse y, por tanto, cualquier ca-
bacteriaEcherichia coli A partir de un cultivo de bacte-  racter que disminuya el riesgo de depredacion se extende-
rias que mantuvieron mas de 2.000 generaciones a unaria rapidamente en las poblaciones por procesos de selec-
temperatura de 37°C, extrajeron un simple individuo y lo cién natural dando lugar a adaptaciones (ver Capitulo 29).
dejaron dividirse hasta producir una colonia. A partir de Un buen ejemplo de adaptacion a la presion selectiva
esa colonia establecieron 6 cultivos a 32°C, otros 6 a 37°C, ejercida por depredadores lo constituye los estudios de
y otros 6 a 42°C. Los investigadores predijeron que, por defensas inducidas por depredadores que aparecen en
mutaciones y seleccion natural, con el transcurso de ge- muchas especies presas (Tollrian y Harvell 1999). Este
neraciones en todos los cultivos de bacterias aumentariatipo de defensas solo se expresan en presencia de depre-
su tasa de crecimiento con respecto al fundador. Ademas,dadores (o parasitos) y evolucionan cuando: (1) las pre-
también esperaban que este incremento fuera mayor ensiones selectivas de los agentes inductores (depredadores
los cultivos que no estaban expuestos a la temperaturao parasitos) no son predecibles, pero algunas veces son
Optima de su fundador (37°C). Los resultados del experi- muy fuertes (si las presiones selectivas fueran constantes
mento confirmaron todas las predicciones descritas y, ade- se seleccionarian lo que se denomina defensas permanen-
mas, en un experimento posterior (Bennetty Lenski 1993) tes, cuya expresion no depende de la presencia del agente
demostraron que, efectivamente, esos cambios estabarselectivo); (2) existe una sefal fiable que indica la pre-
relacionados con las distintas temperaturas a las que sesencia del agente selectivo (depredadores); (3) la defensa
mantenian los cultivos. Por tanto, la temperatura era el es eficiente; y (4) la defensa debe ser costosa y, por tanto,
agente selectivo que explicaba los cambios (adaptacio- es beneficioso que no se exprese cuando el agente selecti-
nes) y las diferencias en tasas de crecimiento de los dis-vo no esté presente (Harvell y Tollrian 1999).
tintos cultivos. En concreto, vieron que, por ejemplo, las Muchos de los estudios sobre este tipo de adaptacio-
bacterias que habian sido cultivadas a temperaturas denes se han realizado en organismos acuaticos del
42°C crecian mejor que las bacterias ancestrales cuandazooplancton (ver algunos de estos trabajos en Tollrian y
eran cultivadas a temperaturas entre 40 y 42°C, pero noHarvell 1999). En uno de ellos, publicado por C. Cousyn

crecian mejor cuando se ponian a 37°C. y colaboradores (2001), estudiaron los cambios genéticos
y morfolégicos ocurridos en una poblacién de un peque-
Adaptaciones al medio bioldgico fio crustaceo@aphnia magnaen relacion con los cam-

bios ocurridos en la presion depredadora de los peces a lo

Una parte importante del ambiente que rodea a un or- largo de un periodo de casi 30 afios. Este estudio fue po-
ganismo lo conforman el resto de los organismos vivos sible gracias a que estos crustaceos ponen unos huevos
con los que convive. Este ambiente biolégico, a diferen- muy resistentes que pueden permanecer viables en los
cia del ambiente fisico, depende a su vez de procesos evofondos, en los lodos, durante mas de 100 afios y, depen-
lutivos en los que cualquier cambio o adaptacion que apa- diendo del estrato de lodos en el que se localicen, se po-
rezca o se encuentre en un taxon de la comunidad (o endria datar el periodo en el que fueron puestos. En cada
un fenotipo de una especie determinada) puede afectaruno de estos estratos se puede cuantificar la abundancia
directa o indirectamente a la eficacia biolégica en los de- relativa de individuos (en base al numero de huevos en-
mas taxones (o fenotipos del mismo taxdn). A nivel contrados en cada uno). Posteriormente se puede inducir
intraespecifico pueden aparecer adaptaciones sociales da eclosion de estos huevos y se puede medir su tamafio
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Figura 10. Resultados del experimento realizado en una poblacién de Daphnia sp. durante un periodo de 30 afos. Se expone la
relacién entre el tamafo corporal de los individuos de una poblacién sometidos a distintas presiones de depredacién en distintas
épocas (A), y las diferencias en un indice de migracion cuando los individuos estdn o no en presencia de cairomonas (diferencias
positivas indican una mayor migracion diurna a los fondos en presencia de cairomonas), y bajo tres magnitudes de presiones de
depredacion en distintas épocas (B). Las lineas horizontales reflejan las media para los diez clones utilizados en cada tratamiento.
Datos de Cousyn et al. (2001).

corporal y extraer material genético a los individuos de nen lugar por la noche, cuando existen cairomonas en el
esa poblacion en un momento determinado de su historia, ambiente que los rodean, estas migraciones se producen
con lo que se obtienen datos de variabilidad genética uti- durante el dia, disminuyendo el riesgo de depredacién
lizando marcadores neutros. (durante la noche migran a la superficie para alimentar-
Por otro lado, se conocia de otros trabajos con orga- se), y la concentracién de estas sustancias o el grado de
nismos plancténicos que los depredadores producen unaspresién selectiva ejercida por los peces esta directamente
sustancias que, en general, se conocen con el nombre deelacionado con la amplitud de las migraciones de estos
cairomonas, que pueden ser detectadas por diversos orgaerganismos. Por tanto, presentdndole estas sustancias a
nismos presa, por ejemplo: algas (Van Donk et al. 1999); los individuos de distintos estratos se puede valorar su
rotiferos, (Gilbert 1999); protozoos ciliados (Kuhimann comportamiento migratorio en presencia y en ausencia
et al. 1999), etc.) incluyendo distintas especies de de cairomonas. Otra ventaja metodoldgica adicional de
cladéceros del genetaphnia(Tollrian y Dodson 1999). este estudio es que se realiz6 en una charca creada por el
En poblaciones de este crustaceo con distinto grado dehombre para la cria de peces y, por tanto, se conocia la
depredacion por peces existia una diferencia en la con- densidad de peces (presion selectiva) para cada periodo
centracién de cairomonas generadas por los depredadoregestrato) pudiendo clasificar los estratos en tres tipos (con
gue inducian cambios en migraciones diarias relaciona- alta, media y baja presién de depredacion).
das con el fotoperiodo (De Meester et al. 1999). Aunque Encontraron que el tamafio corporal y la densidad de
las migraciones de estos crustaceos a aguas profundas tiedafnias procedentes de épocas con alta presién de depre-
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dacién eran de menor tamafio que las procedentes de otraporque obtienen evidencias de que los depredadores (pe-
épocas (Fig. 10a). Ademas, las mayores diferencias en elces) ejercen presiones selectivas muy fuertes disminuyen-
comportamiento migratorio diario entre dafnias, en pre- do el nUmero de individuos de las poblaciones de presas
sencia y en ausencia de cairomonas, aparecio en las pro{dafnias). Segundo, porque encuentran una disminucion

cedentes de estratos con alta presion selectiva, siendodel tamafio (cambio en las frecuencias fenotipicas) de las
mucho mas patentes en algunos clones, lo que indica ma-poblaciones bajo fuertes presiones selectivas, y una res-
yores efectos en determinados genotipos (Fig. 10b), es-puesta adaptativa (cambio en las migraciones diarias) a
tando positivamente relacionada la densidad de peces queun estimulo experimental que contrarresta en gran medi-

habia cuando se originé cada clon con su comportamiento da la presion selectiva de la depredacion. Y tercero, por-

migratorio en presencia de cairomonas. En cuanto a la di- que encuentran evidencias de que el cambio en las fre-
ferenciacion y variabilidad genética encontraron que, con cuencias fenotipicas de esta defensa ocurre a partir de
respecto al comportamiento de migracion diaria, existian genotipos ya existentes en la poblacion.

altos grados de diferenciacion genética entre clones, tanto

en presencia como en ausencia de cairomonas, asi comdAgradecimientos

en la diferencia entre las dos situaciones. Sin embargo, al

utilizar marcadores neutros (microsatélites), el grado de
diferenciacion genética entre clones era muy baja.

Estos resultados constituyen una de las mejores prue-

Manuel Soler confié en mi para la elaboracién de este
capitulo, que no hubiera podido terminar sin los &nimos y
el apoyo de Carmen Zamora. Juan Pedro Martinez

bas sobre evolucion de poblaciones naturales mediada porCamacho y Juan Moreno aportaron valiosos comentarios

procesos de seleccion natural y dando lugar a la expan-
sion de caracteres adaptativos en la poblacion. Primero,

que, indudablemente, mejoraron el capitulo.
|

@ © o o ¢ o o o o o ¢ 0 6 0 o 0 0 0 ¢ 0 © © 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 06 0 0 0 0 0 06 06 0 0 0 0 0 0 o

Bibliograffa

ANDERSSON, M. 1994. Sexual selection. Princeton University Press,
Princeton.

ARNOLD, S.J. y WADE, M.J. 1984a. On the measurement of natural
and sexual selection: applications. Evolution 38: 720-734.

ARNOLD, S.J. y WADE, M.J. 1984b. On the measurement of natural
and sexual selection: theory. Evolution 38: 709-719.

ARSUAGA, J.L. y MARTINEZ, I. 1998. La especie elegida. La larga
marcha de la evolucion humana. Ediciones Temas de Hoy, S. A. (T.
H.), Madrid.

BENNETT, A.F. y LENSKI, R.E. 1993. Evolutionary adaptation to
temperature. Il. Thermal niches of experimental linéSabfericha
coli. Evolution 47: 1-12.

BENNETT, A.F., LENSKI, R.E. y MITTLER, J.E. 1992. Evolutionary
adaptation to temperature. |. Fitness respongebéricha colito
changes in its thermal environment. Evolution 46: 16-30.

BURT, A. 2000. Natural selection in the wild. Trends Ecol. Evol. 15:
306-307.

BONNER, J.T. 1980. The evolution of culture in animals. Princeton
University Press, Princeton, New Jersey.

CLAYTON, D.H. y MOORE, J. 1997. Host-parasites evolution. Gene-
ral principles and avian models. Oxford University Press, Oxford.

COUSYN, C., DE MEESTER, L., COLBOURNE, J.K., BRENDONCK,
L., VERSCHUREN, D. y VOLCKAERT, F. 2001. Rapid, local
adaptation of zooplankton behavior to changes in predation pressure
in the absence of neutral genetic changes. Proc. Natl. Acad. Sci. U.
S. A 98: 6256-6260.

DARWIN, C.R. 1859. The origin of species. Murray, London.

DAWKINS, R. 1976. The selfish gene. Oxford University Press, Oxford.

DE MEESTER, L., DAWIDOWICZ, P., VAN GOOL, E. y LOOSE,
C.J. 1999. Ecology and evolution of predator-induced behaviour of
zooplankton: Depth selection behavior and diel vertical migration.
En: R. Tollrian, C.D. Harvell (eds.): The ecology and evolution of
inducible defenses. Pp: 160-176. Princeton University Press,
Princeton, New Yersey.

DUDA, T.F.,, JR. y PALUMBI, S.R. 1999. Molecular genetics of
ecological diversification: Duplication and rapid evolution of toxin
genes of the venomous gastrofithus Proc. Natl. Acad. Sci. U.

S. A 96: 6820-6823.

DYBDAHL, M.F. y LIVELY, C.M. 1996. The geography of coevolution:
comparative population structures for a snail and its trematode
parasite. Evolution 50: 2264-2275.

EBERT, D., HAAG, C., KIRKPATRICK, M., RIEK, M., HOTTINGER,
J.W. y PAJUNEN, V.I. 2002. A selective advantage to immigrant
genes in a daphnia metapopulation. Science 295: 485-488.

ENDLER, J.A. 1986. Natural selection in the wild. Princeton University
Press, Princeton, New Yersey.

FALCONER, D.S. 1989. Introduction to quantitative genetics. Longman
Scientific, New York.

FELSENSTEIN, J. 1985. Phylogenies and the comparative methods.
Am. Nat. 125: 1-15.

FISHER, R.A. 1930. The genetical theory of natural selection. Oxford
University Press, Oxford.

GANS, C. 1974. Biomechanics, an approach to vertebrate biology. J. B.
Lippincott Co., Philadelphia.

GILBERT, J.J. 1999. Kariomone-induced morphological defences in
rotifers. En: R. Tollrian, C.D. Harvell (eds.): The ecology and
evolution of inducible defenses. Pp: 127-141. Princeton University
Press, Princeton, New Yersey.

GOULD, S.J.y VRBA, E.S. 1982. Exaptation - a missing term in the
science of form. Paleobiology 8: 14-15.

HARVELL, C.D.y TOLLRIAN, R. 1999. Why inducible defenses? En:
R. Tollrian, C.D. Harvell (eds.): The ecology and evolution of
inducible defenses. Pp: 3-9. Princeton University Press, Princeton,
New Yersey.

HARVEY, P.H. y PAGEL, M.D. 1991. The comparative method in
evolutionary biology. Oxford University Press, Oxford.

HUEY, R.B. y KINGSOLVER, J.G. 1989. Evolution of thermal
sensitivity of ectotherm performance. Trends Ecol. Evol. 4: 131-135.

HUEY, R.B., PETERSON, C.R., ARNOLD, S.J.y PORTER, W.P. 1989.
Hot rocks and not-so-hot rock: retreat-site selection by garter snakes
and its thermal consequences. Ecology 70: 931-944.

HUNT, J. y SIMMONS, L.W. 2000. Maternal and paternal effects on
offspring phenotype in the dung beemthophagus taurus
Evolution 54: 936-941.

JABLONKA, E. y LAMB, M.J. 1995. Epigenetic inheritance and
evolution. The Lamarckian dimension. Oxford University Press,
Oxford

KINGSOLVER, J.G., HOEKSTRA, H.E., HOEKSTRA, J.M.,
BERRIGAN, D., VIGNIERI, S.N., HILL, C.E., HOANG, A.,
GIBERT, P.y BEERLI, P. 2001. The strength of phenotypic selection
in natural populations. Am. Nat. 157: 245-261.

KRUUK, L.E.B., CLUTTON-BROCK, T.H., SLATE, J., PEMBERTON,
J.M., BROTHERSTONE, S. y GUINNESS, F.E. 2000. Heritability



CAPITULO 7: SELECCION NATURAL Y ADAPTACION

of fitness in a wild mammal population. Proc. Natl. Acad. Sci. USA
97: 698-703.

KUHLMANN, H.W., KUSCH, J. y HECKMANN, K. 1999. Predator-
induced defenses in ciliated protozoa. En: R. Tollrian, C.D. Harvell
(eds.): The ecology and evolution of inducible defenses. Pp:
142-159. Princeton University Press, Princeton, New Yersey.

LANDE, R. 1979. Quantitative genetic analysis of multivariate
evolution, applied to brain: body size allometry. Evolution 33:
402-416.

LANDE, R. y ARNOLD, S.J. 1983. The measurement of selection on
correlated characters. Evolution 37: 1210-1226.

MARTINEZ, J.G., SOLER, J.J., SOLER, M., M@LLER, A.P. y BURKE,
T. 1999. Comparative population structure and gene flow of a brood
parasite, the great spotted cuck@afnator glandariuy and its
primary host, the magpi®ica picg. Evolution 53: 269-278.

MAYNARD-SMITH, J. y SZATHMARY, E. 1995. the major transitions
in evolution. W.H. Freeman Spektrum, Oxford.

MERILA, J. y SHELDON, B.C. 2000. Lifetime reproductive success
and heritability in nature. Am. Nat. 155: 301-310.

MOUSSEAU, T.A. y FOX, C.W. 1998. The adaptive significance of
maternal effects. Trends Ecol. Evol. 13: 403-407.

MJLLER, A.P. y DE LOPE, F. 1999. Senescence in a short-lived
migratory bird: age-dependent morphology, migration, reproduction
and parasitism. J. Anim. Ecol.163-171.

NIELSEN, C. 2001. Animal evolution. Interrelationships of the living
phyla. Oxford University Press, Oxford.

OLIVERA, B.M., RIVIER, J., CLARK, C., RAMILO, C.A., CORPUZ,
G.P., ABOGADIE, F.C., MENA, E.E., WOODWARD, S.R.,
HILLYARD, D.R. y CRUZ, L.J. 1990. Diversity o€onus
neuropeptides. Science 249: 257-263.

PERRINS, C.M. y BIRKHEAD, T.R. 1983. Avian ecology. Blackie &
Son, Glasgow.

POMIANKOWSKI, A. 1999. Intragenomic conflict. En: L. Keller (ed.):
Levels of selection in evolution. Pp: 3-14. Princeton University
Press, Princeton, New Jersey.

REEVE, H.K. y KELLER, L. 1999. Levels of selection. Burying the
unit-of-selection debate and unearthing the crucial new Issues. En:
L. Keller (ed.): Levels of selection in evolution. Pp: 3-14. Princeton
University Press, Princeton, New Jersey.

RICE, W.R. y CHIPPINDALE, A.K. 2001. Sexual recombination and
the power of natural selection. Science 294: 555-559.

RIDLEY, M. 1993. Evolution. Blackwell Scientific Publications, Inc.,
Oxford.

ROSSITER, M.C. 1996. Incidence and consequences of inherited
environmental effects. Ann. Rev. Ecol. Syst. 27: 451-476.

SHERRY, D.F. y GALEF Jr, B.G. 1984. Cultural transmission without
imitation: Milk bottle opening by birds. Anim. Behav. 32: 937-938.

SIMPSON, G.G. 1944. Tempo and mode in evolution. Columbia
University Press, New York.

SIMPSON, G.G. 1949. The meaning of evolution. Yale University Press,
New Haven, Conn.

157

SMITH, T.G. 1980. Polar bear predation of ringed and bearded seals in
the land-fast sea ice habitat. Can. J. Zool. 58: 2201-2209.

SOBER, E. 1984. The nature of selection. MIT Press, Cambridge, Mass.

SOBER, E. y LEWONTIN, R.C. 1984. Artifact, cause and genetic
selection. En: E. Sober (ed.): Conceptual issues in evolutionary
biology: An anthology. Pp: 210-231. MIT Press, Cambridge, Mass.

SOLER, J.J., MARTINEZ, J.G., SOLER, M. y MOLLER, A.P. 1999.
Genetic and geographic variation in rejection behavior of cuckoo
eggs by European magpie populations: An experimental test of
rejecter-gene flow. Evolution 53: 947-956.

SOLER, J.J., MARTINEZ, J.G., SOLER, M. y MOLLER, A.P. 2001.
Coevolutionary interactions in a host—parasite system. Ecol. Letters
4: 470-476.

STEARNS, S.C. y HOEKSTRA, R.F. 2000. Evolution: an introduction.
Oxford University Press, Oxford.

STIRLING, I. 1974. Midsummer observations on the behavior of wild
polar bearsWrsus maritimug Can. J. Zool. 52: 1191-1198.

TINAUT, A., FERNANDEZ-ESCUDERO, |., RUANO, F. y CERDA,

X. 1999. The relationship of nest rock dimensions to reproductive
success and nest permanence in a high-mountain ant, Proformica
longiseta (Hymenoptera:Formicidae). Sociobiol. 34: 99-117.

TOLLRIAN, R.y DODSON, S.I. 1999. Inducible defenses in Cladocera:
constraints, costs, and multipredator environment. En: R. Tollrian,
C.D. Harvell (eds.): The ecology and evolution of inducible
defenses. Pp: 177-202. Princeton University Press, Princeton, New
Yersey.

TOLLRIAN, R. y HARVELL, C.D. 1999. The ecology and evolution
of inducible defenses. Princeton University Press, Princeton, New
Yersey.

TRIVERS, R.L. 1972. Parental investment and sexual selection. En: B.
Campbell (ed.): Sexual selection and the descent of man. Pp: 139-
179. Aldine, Chicago.

VAN DONK, E., LURLING, M. y LAMPER, W. 1999. Consumer-
induced changes in phytoplankton: Inducibility, costs, benefits, and
the impact of grazers. En: R. Tollrian, C.D. Harvell (eds.): The
ecology and evolution of inducible defenses. Pp: 89-103. Princeton
University Press, Princeton, New Yersey.

WEST EBERHARD, M.J. 1992. Adaptation: Current usages. En: E.F.
Keller, E.A. Lloyd (eds.): Key words in evolutionary biology. Pp:
13-18. Harvard University Press, Cambridge, Massachusetts.

WILLIAMS, G.C. 1992. Natural selection: Domains, levels, and
challenges. Oxford University Press, Oxford.

WILSON, E.O. 2000. Sociobiology. The new synthesis. Harvard
University Press, Cambridge, Massachusetts.

WOLF, J.B., BRODIE Ill, E.D., CHEVERUD, J.M., MOORE, AJ. y
WADE, M.J. 1998. Evolutionary consequences of indirect genetic
effects. Trends Ecol. Evol. 13: 64-69.

WOLF, J.B., BRODIE Ill, E.D. y MOORE, A.J. 1999. Interacting
phenotypes and the evolutionary process. Il. Selection resulting from
social interactions. Am. Nat. 153: 254-266.

@ © o o o ¢ 0 o 0 o o 0 o ¢ 0 0 © 0 © 0 0 6 0 0 0 0 6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 06 06 0 0 0 0 0 06 06 0 0 0 0

L ecturas recomendadas

(1) ENDLER, J.A. 1986Natural selection in the wildPrinceton University Press, Princeton, New Yersey. Es el libro mas importante
publicado sobre procesos de seleccion natural en sistemas naturales. Incluye una revision de los métodos usados jgara la detecci
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