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TEORIAS DE EVOLUCION

A B Spotormo O

La evolucion es una idea biologica o méds bien
un sisterna de ideas que describe los cambios
que experimentan los seres vivos a lo largo del
tiempo. Su campo de aplicacion incluye enton-
ces a todos los caracteres de todos los organis-
mos vivos y extintos. Dobzhansky, uno de los
evolucionistas mds notables de nuestro siglo
anola: “nada tiene sentido en Biologfasinoes itlainz
de Tn evoluciin™.

Pero las teorias cientificas son sistemas con-
ceptuales elaborados por quienes ejercen la in-
vestigacion para explicar la naturaleza, objeto
del conocimiento en las ciencias naturales (Reig
OA, 1991). Son sistemas complejos, dindmicos y
cambiantes, habitualmente compuestos por va-
rias proposiciones relacionadas unas con las
otras. Es natural entonces que las ideas y concep-
tos evolutives vayan también experimentado
miiltiples cambios a medida que pasa el tiempo.
Por ejermnplo, la nocién misma de evolucion ori-
ginalmente designaba las modificaciones de un
individuo durante su desarrollo (lo que ahora se
llama ontogenia). Pero en nuestros dias, la pala-
bra evolucion se usa exclusivamente para refe-
rirse a los cambios que experimentan las pobla-
ciones a lo largo del tiempo geologico.

Este capitulo estd destinado a resumir los hi-
tos principales en el origen y modificacion de las
diversas teorias evolutivas hasta nuestros dias.

PRIMERAS 1DEAS DE EVOLUCION

La idea de un mundo viviente dindmico es
muy anligua, v la evolucion es una idea que los
griegos ya manejaban hace mas de veinte siglos.
Ellos tenian una rica mitologia, que describia un
mundo ideal de esencias perfectas, y del cual el
mundo concreto era silo un reflejo borrosoe, Por
ejemplo, Aristoteles concebia a los seres vivos
dentro de una escala natural que tendia a perfec-
cionarse progresivamente, y Platon definic el
“eidos”, una esencia perfecta y trascendental, va-
gamente imitada por los objetos y seres imper-
fectos del mundo real. Asi, un triangulo particu-
lar 0 un caballo concreto eran las copias imper-
fectas del Trianpulo y del Caballo perfectos que
existirian en un mundo trascendente. Las varia-
ciones entre los organismos eran consideradas
entonces como imperfecciones, que no pertene-
cerian a la esencia de los seres vivos. Estas nocio-

nes fueron incorporadas a la Teologia natural
(Ray ], 1691) y a la Teologia cristiana, y predomi-
naron en el pensamiento occidental hasta el siglo
XVIIL.

La ciencia de la evolucién comienza con el
naturalista Lamarck (1744-1829). En su Philoso-
phie Zoologigue plantea que los organismos pue-
den transmitir a la descendencia sus propias ca-
racteristicas adquiridas (por ejemplo, las jirafas
podrian ir alargando sus cuellos para alcanzar
las ramas mas altas, y tendrian hijos que nace-
rian con cuellos mds largos). La adaptacion y el
progreso evolulivo acompafiarian inevitable-
mente a los seres vivos. Tanto el paleontdlogo
Cuvier (1769-1832) como el gedlogo Lyell (1834),
que resumen el conocimiento de los fosiles hasta
esa época, criticaron duramente estas primeras
ideas de evolucin, asi como el mecanismo pro-

Figura 1. Charles Darwin (1809-1882). Retrato en
acunrela del naturalista a la edad de 31 afos,
foriginal de: G, Richmond. En: Mayr E, 1978),
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puesto por Lamarck. Como veremos, el libro de
Lyell, “Principios de Geologfa”, tuvo una influen-
cia importante en la interpretacion de los fdsiles
colectados por Darwin en Sudamérica.

ORIGENES DEL "ORIGEN.."

La teoria mds general de la Biologia, y la de
mayor alcance y poder explicativo, fue formulada
por el naturalista inglés Charles Darwin (Figura 1)
en su libro "E! origen de ks especies”. El titulo com-

~1831 Egresa como Bachelor of Arts
Beagle zarpa. Cabo Verde.
Rio de Janeiro.
Maldonado. Buenos Aires,
Patagonia. Santa Cruz,
Magallanes. Chile Central.
Chiloé, Concepeitn.
Paso de los Andes.
Peni. Galdpagos.
| Tahiti. Australia. Nueva zelanclia.\‘
| Notas sobre Transmutaddn de especies

- ll.- Geol.Soc.I'roc. Elevacidn Costa Chile
- Ly IV. Lectura de Malthus

- 1840 Libro VIAJE DE UN NATURALISTA

Se traslada a Down. Publica
Arrecifes de coral.{l Borrador de especies)

| 1835

(Il Borradaor de espedies)
[ 1845 2a. ed. Viaje de un Naturalista

b Comienza estudio sobre Cirripedios ]
- N

- 1850

3

Publica Cirripedia: Lepadidae

Publica Cirripedia: Balanidae .
F1855 Tiempo completo a libro de especies

Carta de M.S. Wallace sobre especies.
" Trabajo conjunto ante Linnean Society.

‘FIH-EI] T'uhlicnl EL ORIGEN DE LAS ESPECI ESI

Figura 2. Cronograma de la vida de Darwin entre
1831 y 1840, Ze incluyen figuras de larvas de
crusticeo (A) y de lepddido (o "pleoroce”, [BI),
ambas con antenas y ojos (que el lepadido pier-
e durante el desarrollo) (Figuras tomadas de
la manografia escrita por Darwin).

pleto de esta obra, considerada como el libro mas
importante después de la Biblia, ya contiene el
enunciado de sus ideas principales: “El origen de las
especies por meddio de la scdeccitn natural, o la preseroa-
cidn de las razs faoovecides en la lucha por In vida™,

Darwin establece muy claramente sus pro-
positos al escribirlo: "Tuve en cuenta dos obje-
tivos distintos: primero, mostrar que las espe-
cies no habian sido creadas separadamente, y
segundo, que la seleccidn natural ha sido el
principal agente de cambio”. Historicamente,
consiguio plenamente su primer objetivo casi
de inmediato. Respecto del segundo, el papel
de la seleccitn natural s6lo fue reconocido ple-
namente con el desarrollo del neo-darwinismo
en el siglo XX, y como veremos al final, incluso
hoy se debate la naturaleza exacta de los dife-
rentes mecanismos evolutivos.

Las ideas de Darwin se basaron en las cuida-
dosas observadones acumuladas durante su viaje
a bordo del buque cartogrifico "Bagle”, que el
mismo Darwin describe como "d mds importante
evenito demivida” (Figura 2). Ademds de convertirlo
en el naturalista mejor calificado de su época, ese
viaje desarrollé en €l "los habitos del trabajo més
enérgico y de la atencidn mas concentrada”, Frente
a la novedosa diversidad y variabilidad de las flo-
ras y faunas del Nuevo Mundo, tan rica enespedies
sucesivas de distribucitn restringida, llega a la con-
vicaion de que muchas de sus observaciones “sola-
mente pueden ser explicadas aceptando que las
espedies gradualmente Tlegan a modificarse”,

Colector infatigable (Figura 3) Yy agudo obser-
vador, Darwin anota en su libro "Viaje de un na-
turafista”: "Flanco oriental de los Andes (23 de
marzo de 1835): La diferencia considerable que
existe entre la vegetacion de estos valles orienta-
les y la de Chile, no deja de extranar, ya que el
clima y la naturaleza del suelo son casi idénticos,
y la diferencia de longitud (geogrifica) es insig-
nificante. La misma observacién puede aplicarse
a los cuadripedos, y en grado algo menor, a las
aves e insectos. Puedo citar como ejemplo los
roedores; en efecto, encontré trece especies en las
costas del Atlintico, ¥ tan s6lo cinco en las del
Pacifico; y ni una sola de éstas se parecen. (Este)
hecho concuerda perfectamente con la historia
geolgica de los Andes; esas montanas, en efec-
to, siempre han constituido una infranqueable
barrera desde la aparicion de las razas actuales
de animales” (Primera edicién, 1839).

Pero en la segunda edicién del mismo libro
(1845), agrega aqui la siguiente nota al pie de la
pagina: "Este es un ejemplo de las admirables
leyes que han sido indicadas por primera vez
por mister Lyell, acerca de la influencia de los
cambios geolGgicos sobre la distribucién geogrd-
fica de los animales. Todo este razonamiento se
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Figura 3, Parte del material colectado por Darwin a bordo del "Beagle”, ordenado en el British Museum
Destacan el craneo de un mastodonte (al centro), los holotipos del zorro de Chiloé (centro derecha), de

varins especies de balinidos "picorocos” (hacia el centra) v del lauchdn orejudeo de Chile Central Phyllok
darwrini {segundo a la derecha del quirquincho).
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apoya, entiéndase bien, en el principio de lain-  ésta una ley general, y cada continente ofrece
mutabilidad de las especies; pero la diferencia  numerosos ejemplos. Un naturalista viajando de
entre las especies de las dos regiones también  Sur a Norte nunca deja de admirarse de cimo
podria explicarse por los cambios que ocurrie- Erupos sucesivos de seres, especificamente dis-
ron en el transcurso de los siglos”, tintos, pero claramente relacionados, se van re-
Podemos notar que Darwin ha agregado un emplazando unos a otros. En las llanuras de la
punto importante de la gran teoria que manten-  Plata vemos al aguti y a la vizcacha, que tienen
dri en secreto durante largos afos. Hoy se cono-  las mismas costumbres (ue nuestras liebres y
cen los borradores de sus "Notas sobre la truns- conejos, y que pertenecen a los roedores; pero
tutacion de las especies”, que comienza a escribir aquéllos muestran clammente estructuras exclu-
apenas tegresa de su largo viaje (Figura 1), vy sivamente americanas. Cruzamos los macizos
también los “Borradores sobre Ins especies”, unode  de la Cordillera Y encontramos una especie de
los cuales contiene pirrafos completos jgualesa  vizeacha montaiosa; miramos a las aguas, y no
los de “El origen..". Pero en vez de publicar ripi-  encontramos castores o ratas almizcleras, sino al
damente su magna obra, inexplicablemente la  coipo chileno v a la capibara, roedores tambisn
guarda; comienza en cambio, un largo estudio  de tipo americano. Si miramos a las islas de las
taxondmico de 10 anos sobre los Cirmipedia, esos costas americanas, por mas que difieren en su
extranios y sabrosos animales caledreos llamados  estructura geoldgica, sus habitantes... todos son
en nuestro pais "picorocos”. Nadie sabia entonces  esencialmente americanos. Podemos mirar a las
como ni donde clasificarlos, pero examinando sus épocas pasadas y encontraremos tipos america-
larvas segmentadas, concluye que son en realidad,  nos que prevalecian en el continente americano
crusticeos muy modificados (ver Figura 2). y en los mares americanos. Nosotros vemos en
Finalmente, escribe en "El origen....": "Un ter-  estos hechos un enlace ongdnico profundo, pre-
cer gran hecho es la afinidad de los productos  valeciendo a traves del espacio y del liempo, en
del mismo continente o mar, aunque las especies  las mismas dreas de terras ¥ aguas, e indepen-
mismas sean distintas en diferentes puntos. Es  dientemente de sus condiciones fisicas”.

>
71 camivoro

ballena

Figura 4. Principio de Homouocta en I comparacion del brazo anterior de algunos Vertebrados, La derivacion
de estructuras similares a partir de un ancestra comuin se denomina Homorocta, En contraste, las simi-
litudes funcionales entre estructuras no presentes en un ancestro comuin se llaman Anatocias {por
glemplo, entre alas de pdjaro y alas de mariposa).
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"Este enlace, en mi teoria, es simplemente he-
reditario, aquella causa que por si sola produce
organismos semejantes, 0 como lo vemos en el
caso de las variedades, organismos casi iguales...
Sobre la base de este principio de herencia con mo-
dificacion, podemos entender como {grupos de
especies), péneros completos y adn farnilias,
pueden estar confinados a las mismas dreas, co-
mo es efectivamente el caso, y que notoriamente
abunda”. Este argumento de similitud debido a
una herencia comiin a partir de un ancestro comiin
{llamada homologin. Figura 4), fue uno de los més
importantes que Darwin elabord en favor de la
evolucion que va modifiando los caracteres.

Puede concluirse que en su largo estudio sobre
los Cirripedia, en realidad Darwin estaba poniendo
a prueba sus teorias. En efecto, los sanmtm- ¥
apéndices de las larvas de los Cirmpedios son las
homologias que revelan su parentesco y afinidad
con los crusticeos, una continuidad heredada des-
de el ancestro cormiin de ambos.

Cabe anotar también que Darwin tomd el
término descriptivo de homologfa, acufado porel
anatomista Owen en 1840 para designar simili-
tud estructural entre 6rganos, y le da una conno-
tacitn nueva, la de “similitud a causa de herencia
a partir de un ancestro comin’. Esta redefinicion
de términos claves es una caracteristica muy fre-
cuente en las transiciones de un paradigma a
oo (Kuhn T, 1968), ¥ la veremos nuevamente
mas adelante.

LAS DOS TEORIAS DE DARWIN

Darwin propuso dos teorias complementa-
rias de evolucion: una descriptiva explicativa y
una mecanicista {Lewis R, 1980). P'resentaremos
las proposiciones darwinianas en forma ordena-
da y casi textualmente; incluso agregaremos la
pagina de la primera edicion del "Origen..." y la
denominacidn con que actualmente se las desig-
na. Heelegido esta forma ya que algunas de ellas
han sido reformuladas posteriormente, v otzas
todavia estin bajo amplia discusion {Stebbins,
1982). Pero debemos agregar que en general,
muchas han resistido posterionmente diversas
pruebas (Brncic D, 1978).

El primer conjunto de propasiciones es lla-
mado por el mismo Darwin “teoria de In descen-
dencia con modificacién”. Propone que:

1. Todos los seres vivos evolucionaron a par-
tir de uno o varios organismos (pdg. 484).

2. Cada especie, fosil o viviente, se origind a
partir de otra especie (pag. 6) (Principio de conti-
nuidad).

3. En tiempos prolongados, nuevos géneros,
familias, ordenes, clases y phiyla se originan como
continuacion de la evolucion que produjo las
especies (pdg. 126) (Figura 5).

4. Los cambios evolutivos fueron graduales y
de Iars;’a duracién (pdgs. 84 y 430) (Principio de
gradualisma).

5. A mayor similitud entre dos grupos de
organismos, mds cercana es su relacitn gendtica,
¥ Tas cerca estd su ancestro cormin (pags. 321,
412 y ss). (Criterio o regla de Parentesco por as-
cerntdencia comiin).

6. La extincidn de formas (especies, géneros)
es consecuencia de la produccin de nuevas for-
mas, 0 de cambios ambientales (pigs. 126 y 344).

7. Una vez que una especie (0 grupo) se ex-
tingue, nunca reaparece (pdg. 313) (Postilado de
Irreversibilidad, lamado también ley de Dollo).

8. La evolucion continiia hoy, generalmente
en la misma forma como en eras geoldgicas pa-
sadas (Principio de Uniforinismo, propuesto en
1788 por el naturalista J. Hutton y difundido por
Lyell en su obra "Principios de Geologia™),

Esta teoria de la descendencia con modifica-
citin es la mis aceptada, y su validez alcanza a
todos los organismos conocidos. Se acostumbra
a resurnirla con la frase "la evolucién es un he-
cho”, pero esto es una exageracién. En efecto, en
casi lodos los casos, la evolucitn no ha sido ob-
servada directamente, y s6lo puede inferirse a
partir de otros hechos observados.

Es importante observar que esta primema
teoria es relativamente estitica, ya que postula
relaciones entre fendmenos sin requerir necesa-
riamente la explicitacion tanto de las causas y
mecanismos que producen los cambios, como de
la dindmica del proceso evolutivo. En otras pala-
bras, es bdsicamente un sistema de hipétesis fe-
noménicas (Reig OA, 1991). Darwin enfrents es-
tos aspectos causales de la evolucién por medio
de otro conjunto de proposiciones, que él llamd

“teoria de la seleceidn nalural”. Consla de las si-
guientes proposiciones (Figura 6}

1. Una poblacién de organismos tiene la ten-
dencia y el polencial para incremenlarse a tasas
geométricas (Primer Principio de Malthus).

2. Durante perodos geoldgicos cortos, el nd-
mero de individuos en una poblacién permane-
ce relativamente constante, ya que las condicio-
nes para la vida son limitadas (Segundo Principio
de Malthus).

3. Los ambientes de muchos de los organis-
mos han estado cambiando a través del tiempo.

4. S6lo una parte de los nacidos vive y se
reprocluce.

5. Los individuos de una poblacion no son
iguales: al s presentan variaciones hereda-
bles (Principio de variacidn; Principio de herencin).

6. Las actividades vitales ("lucha por la existen-
cia") determinan cudles rasgos son favorables, por
medio del &dto de aquellos individuos que los
presentan. (Postidado de sobrevipencia del muds aplo).
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Figura 5. Diagrama hipotético de In evolucion de un grupo de especies emparentadas (F, G, H, 1, K, L} que se

modifican a lo Jargo del tiempo {desde T hasta XIV; cada

periodo representaria mil generaciones). (Este

es la dnica figura que aparece en "El origen de las especies” de Darwin, 1865),

7. Los individuos que presentan los rasgos
favorables producirin mas descendencia en pro-
medio que los que presentan rasgos menos favo-
rables.

Las proposiciones o hipitesis 6 y 7 se describen
usualmente con el término de “selecciin nattoal ™ (o
Principio de seleccidn). Puede ser definida como el
&xito reproductivo diferencial entre los individuos
de una poblacién (ver Figura 6). E resultado es el
predominio de la altemativa seleccionada. El ge-
nelista-materndtico inglés Fisher describird més
tarde la seleccitn como "o prroceso de hacer probalie

lo improbable”: al comienzo, el individuo seleccio-
naclo &5 escaso en la poblacidn (improbable); pero
al cabo de derto Hempo, serd el mds abundante (el
mds probable).

Darwin presentd claramente su argumento:
"Como nacen muchos mds individuos que los
que pueden sobrevivir, y como consecuente-
mente, hay una lucha por la existencia frecuente
y recurrente, se desprende que cualquier ser (vi-
vo), si varia de cualquier manera que sea prove-
chosa para si mismo, aungue sea levernente, bajo
las complejas condiciones de vida, tendrd una
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Hecho 1. POTENCIAL
AUMENTO EXPONENCIAL

DE POBLACIONES
{Fuente:
Paley, Malthus y otros) *

Inferencia 1. Lucha porla
existencia

entre individuos

{Autor : Malthus)

Inferencia 2.
Sobrevida individual

diferencial o
Hecho 2. ESTABILIDAD Hecho 4. SELECCION
DINAMICA DE UNICIDAD DEL NATURAL.
LAS POBLACIONES _INDIVIDUO. {Autor: Darwin).
{Fuente: (Fuente: Criadores.
ObservaciGn universal) Taxdnomos). ¥
Inferencia 3.
— Hecho 5. HERENCIA A través de las
Hecho 3. DE VARIACION generaciones.
LIMITACION
EVOLUCION,
DE RECURSOS INDIVIDUAL
(Fuente: {Fuente: Criadores) :
- . ' Autor: T
Observacidin universal) w

Figura 6. Estructura y secuencia logica de las proposiciones que forman la hipstesis de evalucion por seleccidn
natural. (En paréntesis se anota la fuente o el autor de cada proposicion) (Modificado de: Mayr E, 1978).

mejor posibilidad de sobrevivencia y serd enton-
ces naturalmente seleccionado. A partir del fuer-
le principio de herencia, cualquiera variedad
seleccionada tenderd a propagar su forma modi-
ficada nueva”. Nitese que la variacion ocupa
una parte central del argumento, y se la acepta
comD una caracteristica natural entre los seres
vivos, Mds adn, Darwin postula que tales varia-
ciones deben ser heredables, de manera que las
diferencias pueden traspasarse a los descendien-
tes, particularmente cuando son ventajosas para
los individuos que las poseen.

El resultado de la seleccion natural es la diver-
sidad entre los individues y las especies, conun
progresivo ajuste en las caracleristicas de los or-
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Figura 7. Efecto de la administracion de anhbiGticos

sobre cepas de Shigella en hospitales japoneses.

panismos a su medio ambiente particular. La
seleccidn adn sigue actuando hoy en los lugares
mas insospechados; por ejemplo en los hospita-
les, la aplicacion masiva de antibidticos puede
causar la seleccitin de cepas extraordinariamente
resistentes (Figura 7).

El mencionado ajuste de los organismos a su
medio ambiente recibe el nombre general de
adaptacién. Este concepto de adaptacion es dife-
rente al de aclimatizacion, que es el proceso de
madificacitn en las caracteristicas somdticas de
un individup a un determinado ambiente; por
ejemplo, la aclimatizacién a la altura. Tor su-
puesto que la capacidad de aclimatarse forma
parte de la adaptabilidad de un organismo.

Sin embargo, el éxito no acompafia inevita-
blemente a la evolucitn de los seres vivos. Mu-
chos no logran sobrevivir y adaptarse a un me-
dio que ha cambiado, y se produce entonces la
extincidn (que Darwin también considera en su
esquerna de evolucidn de las especies; ver Figura
5). Este es un fendmeno habitual, como lo mues-
tra dramdticamente el registro f6sil, particular-
mente en las extinciones masivas (la mas impor-
tante ocurrid hace 220 millones de afios, a finales
del Pérmico, con extincidn del 95% de las espe-
cies. Figura 8).

TEORIA SINTETICA {NEODARWINISMO}

El desarrollo de la genética entre 1936 y 1947,
en especial de la genética de poblaciones, permi-
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ti6 redefinir y unificar las teorias evolutivas con
las de la genética y la taxonomia. La mayoria de
los autores anteriores daban més importancia a
alpiin factor particular, con la clara excepcién de
Darwin (Tabla 1).

Este proceso de unificacion e integracion ted-
rica culming con la llamada "sintesis evalutiva®,
térming introducido por J. Huxley en 1942, En
este nuevo paradigma destacan los aportes de
1os ingleses Haldane y Fisher, y de los norteame-
ricanos Dobzhansky, Simpson y Mayr.

Una de las tesis principales de esta sintesis fue
que la evolucion de géneros, familias y grupos
superiores (lo que se denomina macroevolucion)
podia ser explicada también en términos de los
factores de Ia microevolucion (la de poblaciones
y especies): mutacidn, recombinacion, deriva y
seleccitn natural. En otras palabras, no era nece-
sario recurrr a explicaciones especiales para la
macro-evolucion. Cada una de esas variables fue
redefinida en precisos términos genélicos y bio-
logicos, y combinados en elegantes ecuaciones
mateméticas (ver capitulo 28: Gendlica de pobla-
ciones).

Las principales proposiciones de la teoria sin-
tética son:

1. Evolucién es el cambio en frecuencias pé-
nicas del acervo genético de una poblacion espe-
cifica o subespecifica {microevolucitn).

2. Cada especie es un acervo aislado de ge-
nes, que posee complejos génicos particulares
conectados por flujo génico. (Esta es la definicidn
“hioldgica” de especie que veremos mas adelan-
te).

3. Unindividuo contiene s6lo una porcidn de
los genes del acervo génico de la especiea la que
pertenece, ¥ las porciones son diferentes en cada
individuo.

4. Las clases de genes y combinaciones géni-
cas en un individuo de una especie de reproduc-
citn sexual se deben a las mitades transmisibles
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Figura 8. Extinciones mayores segun el reglstro fosil,

medida en mimeros de familias de vertebrados
e invertebrados marinos. A cada extincién ma-
siva sigue un ripido aumento dela diversidad.
{original de: D. Raup. En: Lewin R, 1989)
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de genomas parentales, a la recombinacién y ala
mutacién.

5. Un individuo con un fenotipo que favore-
ce la produccion de més progenie, contribuird
Con una proporcitn mayor de genes y de com-
binaciones genélicas al nuevo acervo gendlico
(Seleccidn natural. Figura 9).

6. El aislamiento, al restringir el flujo génico
entre una subpeblacitn y su poblacidn parental,
&5 esencial para que la subpoblaciin evolucione
en una nueva especie. (ver Tabla 2}

7. Los cambios en las frecuencias génicas se
producen por seleccidn, migracion, flujo génico,
mutacion y otros cambios genéticos (que pueden
ser simplemente azarosos, como la deriva géni-
ca). La seleccidn natural es la causa mds impor-
tante del cambio en las frecuencias génicas.

8. La evolucion de una especie puede resul-
tar en una secuencia cronologica de espedes, sin
aumento en €l namero de éstas (Evalucidn filé-
tica), en un grupo de especies nuevas (Radiacidn
fdapiativa), 0 en variantes de estas dos posibili-
dades.

Tabla 1, COMPOSICION DE LAS TEORIAS EVOLUTIVAS EN VARIOS AUTORES. TODOS ACEPTAN UM
QUINTO COMPONENTE: EVOLUCION, EN COPOSICION CON UN MUNDO CONSTANTE Y STN

CAMBIO {modificada de: Mayr E, 1985),

Especineidn poblecipnal

Seleceidn rateera]

Dleseeredevecia cmetin Gradualidad

Lamarck Mo Si Mo Mo
Darwin Si Si Si Si
Haeckel - Si Si ? €n parte
Meo-Lamarckistas Si Si ) Mo

T. H. Huxley Si Mo Mo Mo

de Vries Si MNao Mo Mo

T. H. Morgan Si MNo No no importante
Dobzhansky Si Si 5 Si
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F H'|_ H'| H]Hj Hz H'j GEI"IJHPCG
1 007 | D42 0.49 Frecuencias

E Hy Hy|Hy Hg [Hg Ha | Genotipos
L 009 | 042 0,49 | Frecuencias
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dt*.gn metos
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SIN SELECCION
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Fa 007 | o4z | o049 | Frecuencias
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[

ey i
"H2 es seleccionado

Hy €n contra por:
0.3 Jof® CAUSAT MueTte antes
| » ser poco favorecido

4 _para cruzarse
edijar escasos descendientes

SELECCION CONTRA H2

£ HyHy |HyHg [Hg Hq Genotipos
2 0.64 0.32 0.04 Frecuendcias

Figura 9. Diagrama que ilustra el efecto de la seleccién sobre las frecuencias génicas de una poblacitn (derecha)
comparado con una poblacitn similar donde no actia la seleccion (izquierda). {tomado de: Simpson GG,

1953).

9. La especiacidn es completa cuando las va-
riaciones acumuladas en una subpoblacion son
tales, que el intercambio genético con la pobla-
citn parental o la "hermana” no es posible, inclu-
so cuandao las dos poblaciones se encuentren.

10, La mulacion es la fuente dltima de nue-
vOs genes en un acervo genético.

Muevamente nitese como la idea misma de
evolucion es redefinida y restringida a cambios
en las frecuencias génicas. Este es otro gjemplo
de las redefiniciones que habitualmente se pro-
ducen cuando ocurren cambios en un paradig-
ma.

LA ESPECIE: UNIDAD NATURAL
DE EVOLUCION

Uno de los resultados de la sintesis fue una
modema concepcidn de las unidades de evolu-
citn, en patticular de la que habitualmente se
considera mas natural: la especie. Hasta enton-
ces, v por influencia de la filosofia esencialista
acufiada por los griegos, la biologia operaba con
una nocion Hpologica de especie. Los individuos
reales debian ser referidos a un tipo ideal abs-
tracto, y habia un ejemplar tipo depositado en
un museo que representaba a ese tipo ideal. Las
variaciones de los individuos eran consideradas
entonces como simples imperfecciones.
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Tabla 2. MECANISMOS DE AISLAMIENTO (Templeton A, 1985).

1. Mecanizmos precipula que impiden cruzas interpoblaciones.

a. aislamiento ecoldgico o de habitat,
b. aislamiento estacional
¢. aislamiento etolégico

2. Aslanienie postedpuls precigitico,

a. aislamiento mecinico: courren apareamientos interpoblacionales sin transferencia de espermios.

b. mortalidad o incompatibilidad de gametos.

3. Adslandento posteigition
a. Inviabilidad de F .
b. Esterilidad de F,.

c. Crisis en hibridos: F, o refrocruzas presentan viabilidad o fertilidad reducidas.
d. Interacciones coevolutivas o citoplasmaticas: individues de una poblacidn infectada con endoparisito
o con cierto elemento citoplasmitico, son fértiles entre si, pero fertilidad o viabilidad estin disminui-

das cuando se cruzan individues infectados con no infectados.

La sintesis en cambio, define a una especie
biol6gica como "la comunidad mds grande e in-
cluyente de individuos que comparten un acer-
vo genético comuin” (Dobzhansky, 1970). Cada
individuo posee entonces solamente una parte
del conjunto de genes; por lo tanto, es nalural
que un organismo sea diferente de otro de la
misma especie. lgualmente, una poblacién par-
ticular también contiene s6lo una parte del acer-
vo génico de la especie. El gjemplar tipo es solo
un portador del nombre para designar las pobla-
ciones de las que proviene, y la especie se define
sobre ciertos caracteres, considerando unamplio
margen para las variaciones individuales,

La unidad de la especie se expresa material-
mente en la estructura corporal y la morfologia
de los individuos, entre otros aspecios. Los ras-
gos anatdmicos son particularmente utiles, por-
que a veces persisten en el tiempo al fosilizar-
se alpunos individuos. Eventualmente, éstos po-
drian ser descubiertos y comparados, no solo en-
tre si, sino también con respecto a muestras de
las actuales poblaciones.

El estudio morfoldgico permite estimar tam-
bién las relaciones genéticas entre individuos o
poblaciones, su cercania filogenética, e incluso
las relaciones de un individuo con su medio
ambiente; por ejemplo, los dientes de un indivi-
duo pueden indicar el tipo de alimento que con-
sume.

La especie también es concebida como una
unidad reproductiva: "grupos de poblaciones
naturales, potencial o realmente interfértiles, que
estan aislados reproductivamente de otros de
tales grupos” (Mayt E, 1957). Toda especie tiene
asimismo una dimension ecologica, que puede
ser imaginada comao: "un linaje (conjunto de des-
cendientes) que ocupa una zona adaptativa mi-
nimamente diferente a la de cualquier otro lina-
ie, ¥ que evoluciona separadamente de todos los
otros linajes” {(Van Valen, 1976). Estas tres defini-

ciones penerales tienen una gran capacidad ex-
plicativa, va que cualquiera caracteristica biolo-
gica podria ser comprendida entonces en térmi-
nos de causas genéticas, reproductivas, ecold-
gicas o evolutivas,

Cada especie, por ser una unidad material
evidentermente ubicada en un determinado
tiempo y espacio geogrdfico, tiene una cierta
identidad. Esto permite también su denomina-
cién como un ente particular. En efecto, cada
especie es lambién un laxdn, o sea, "un grupo
concreto de organismos, de cualquier rango,
que es lo suficientemente distinto de otros co-
mo para que merezca ser designado con un
nombre diferente y ubicado en una categoria
definida” (para profundizar en los conceplos
de especies, ver Brneic D, 1978).

LA ESPECIACION

En el origen de nuevas especies en organis-
mus de reproduccidn sexuada, el elemento clave
es la aparicifin de mecanismos de aislamiento
reproductivo, los que separan el acervo génico
de una poblacién con respecto a otra (Tabla 2). Se
han descrito casos en que tales mecanismos no
se han completado, persistiendo algin grado de
flujo génico entre las dos poblaciones en diver-
pencia; en tal caso, se habla de semiespecies, una
categoria sisteriitica no axendmica,

La situacion mds comidn es la aparicitn de
mecanismos de aislamiento durante el aisla-
miento espacial de dos o més poblaciones, in-
cluso con la presencia de barreras geograficas
{montaias, rios, ete.). Tales barreras impiden
el flujo génico y permiten la divergencia ge-
nélica o ecoldgica de las poblaciones, Este es el
maodo de especiacion "alopitrida”.

Una variante especial de la especiacin alo-
pétrida es la especiacion por el aislamiento de
una colonia periférica. Un pequedo nimero de
individuos invade un nuevo territorio (o queda
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Tabla 3. CARACTERISTICAS EVOLUTIVAS DE DIFERENTES CENOMAS Y LINAJES (de: Dowling,

Moritz, Palmer. En: Hillies DM, Morite C, 19841

Tass de mutacion relativn o de tariacitn

Gerrng Liraje Hereneia Mutactones g, Tastraitn (kk) Rearneglos
mtDMNA animales matema alta 14-26 muy raros
mtDMNA plantas matema muy baja 200-2500 muy frecuente
mtDMA hongos toxdins baja 20-200 frecuente
cpDNA Flantas todas baja 120-217 TS
nDNA animales biparental vanable 1-1000 x 10* frecuente
nDNA lantas biparental variable 1-1000 x 10 frecuente
nDNA ngos biparental ? 0,1-10 x 10° frecuente
mDNA = DNA mitocondrial; cpDNA = DNA del cloroplasto; nDNA = DNA muclear. o
aislado}, manteniendo una parte de la variacion TEOQORIAS CONTEMPORANEAS

genética original. Por accion de endocruza o de-
riva, entra en una ripida transformacion diver-
gente, y la poblacién con un nuevo reservorio
pénico se expande posteriormente.

Cro modo de especiacion es parapdtrida, en
que la diferenciacion local en un gradiente am-
biental {cline) restringe el flujo ¥ produce es-
pecies a partir de fragmentos de la poblacidn
original, que gosturiurmentv se expanden y
perfeccionan. Una varante ccurre si la diferen-
ciacion local es favorecida por mecanismos
cromosomicos de incompatibilidad, y se habla
de especiacidn estasipdtrida. Finalmente, si en
una poblacidn polimarfica se produce el aisla-
miento y fijacitn de ciertas variantes dentro de la
misma drea geografica (incluso, dentro de un
mismo drbol por ejemplo), se habla de especia-
cidn simpdtrida.

En los diltimos veinte afios, las diversas teorias
de la evelucion han ido integrando datos y con-
ceptos provenientes de distintas ramas de la bio-
logia, en especial los aporles entregados por la
nuevas téenicas de la biologia molecular; éstas
permiten estudiar directamente el material ge-
nético y su variacion a lo largo del tiempo (ver
Tabla 3). Esta riqueza de nuevos fendmenos ha
ido obligando a afinar, mejorar y madurar los
conceplos y paradigmas originales, en medio de
intensos debates y controversias. Esto parece ser
propio de la sociologia de las ciencias y de los
cientificos (ver Kuhn T, 1968). No es que las
teorias originales sean completamente errdneas

0 fundamentalmente equivocadas, como fre-

cuentemente sostienen los disidentes; de hecho,
aquéllas han servido para explicar una multitud
de observaciones ¥ han sido sometidas a muilti-

Tabla 4. MECANISMOS DE COHESION EN UNA ESPECIE (Templeton A, 1989),

1. Intereambiabilidad genética: los factores que definen los limites a la difusion de las nuevas vanantes genéticas

a través del FLupe Gesaco.

A. Mecanismos que promueven la identidad genética a través de flujo génica.
1. Sistema de fertilizacién: los organismos son capaces de intercambiar gametos que conducen a

fertilizacion exitosa.

2. Sistema de desarrollo: Jos productos de la fertilizacidn son capaces de originar adultos viables y

fértiles.

B. Mecanismos de nislamiento: la identidad genética es preservada por la ausencia de flujo génico con otros

ETUpOs.
2. Infercambinbilidad

dfica: Jos factores que definen el nicho fundamental (tolerancias intrinsecas al am-

biente) y los limites a la difusion de nuevas varantes genéticas a través de Smeccion Naturas y DEriva

Geaca.

A. Habilidad de sustitucidn: la derva génica (descendencia de ancestro comiin) promueve la identidad

Gtica.
B. Habilidad de reemplazo

1. Fijacidn selectiva: 1a seleccidn natural promueve la identidad genética al favorecer la fijacidn de una

varante genética.

2. Transiciones adaptativas: la seleccidn natural favorece las adaptaciones que alteran directamente la
intercambiabilidad demogrifica. La bransicidn estd limitada por:
a. Sesgas mutacionales en el origen de la variacién fenotipica heredable,
b. sesgos en el destino de la vadacidn heredable: ecolégicos, emhriuhﬁgicm, histiricos, gendético-

poblacionales.
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Figura 10. Modelos allernalivos de cambio evolutivo, Sélo se considera aqui un aspects fenotipico (el morfoldgice). Las
diferentes especies se sefialan con el sombreado, (modificado de: Vrba E, 1980),

ples pruebas. Lo que ocurre es que las viejas
teorias no estin completas, y admiten revision,
complementacién y perfeccionamiento. Mencio-
naremos brevemente algunas de estas nuevas
proposiciones.

Nuevas definiciones de especie
El concepto "biologico” de especie desarrolla-
do por el neodarwinismo, enfatiza el papel del
flujo y el aislamiento genéticos, pero también se
pueden enfatizar otras variables. Esto se puede
apreciaral comparar las definiciones cldsicas con
las siguientes propuestas més recientemente:
Definicidn por aislamiento: “definicion biologi-
ca”: "sisternas de poblaciones: el intercambio ge-
nético entre estos sisternas estd limitado o impe-
dido por mecanismos de aislamiento reproduc-
tivo" (Dobzhansky 1970). También "grupos de
poblaciones naturales actual o potencialmente
interfértiles que estin reproductivamente aisla-
dos de otros de tales grupos” (Mayr E, 1943).
Definicidn por fertilizacion o reconocimiento: “la
poblacion més incluyente de organismos indivi-
duales biparentales que comparten un sistema
comiin de fertilizacion” (Paterson, 1985).
Defimictén por cohesion: "la poblacidn mds in-
cluyente de individuos que tienen el potencial
de cohesion fenotipica a través de mecanismos

intrinsecos de cohesidn” (Templeton A, 1989; ver
Tabla 4).

Puede observarse que estas dllimas defini-
ciones son més incluyentes, porque pueden apli-
carse incluso a organismos de reproduccion ase-
xuada, que era una de las grandes carencias de
las definiciones clisicas.

Evolucidnt con estasis y equilibrio intermitente

Siguiendo el principio de gradualismo de
Darwin, el modelo mis aceptado de evoludon
de las especies era el gradualismo filético, lento,
y de tasas evolutivas uniformes. Hace una déca-
da, el nortearnericano J. Gould propuso el mode-
Io de equilibrio intermitente o puntuado (Figura
10}, en el que ocurren episodios de brusco cam-
bio en los caracteres durante la especiacion, se-
guidos por prolongados perodos de equilibrio o
estasis morfoldgica. Una nueva interpretacion
de las tendencias evolutivas sugiere que la evo-
lucitn ocurre hacia una crediente especializadion
en los caracteres de las especies (In hipdtesis del
efecto, de E. Vrba),

Teorn no-Darwiniana de evolucién melecular

Con el desarrollo de la biologia molecular y
su amplio espectro de técnicas, se encontrd que
la mayor parte de las mutaciones que afectaban
a las proteinas se acumulaban gmgualmmte en



352 ELEMENTOS DE BIOLOGEA CELULAR Y GENETICA - Quizra Pagre: Pomaciones NatUiaes ¥ Evidlicion

Tabla 5. CAMPPO DE AFLICACION DE VARIAS TECNICAS DE BIOLOGLIA MOLECULAR (Hillis DM,

Maoritz C, 1990)

Predilena lsmenzitas  [nmunologln Ciloyendtica Hibridizacidn Andlisis Seciencia
DNA restricciin DNARNA
Sistemas de apareamiento + - M - M b
Deteccion clonal + - M - + %
Heterozigocidad + - - - " M
Prueba paternidad A = - - + +
Parentesco = - - - + H
Varacion geografica + M - + +
Hibridizacion + + F M
Bordes de especies + - + - + %
Filogenia (0~5 milla.) + Y| M M + +
Filogenia {5-50 m.a.) * + * + + 1
Filogenia (50-5(0 m.a.}) M M M M M +
Filogenin (=500 mill.a.) - - - - - +
+ = Uso apropiade y efective; - = uso inaproplade; M = marginalmente aproplado; $ = uso aproplado pero cosloso.

funcidn del empo y eran por tanko, selectiva-
mente neutras, Io que condujo a la teoria neu-
tralista de Kirmura y otros. Sin embargp, esta
proposicién explicitamente reconocio que habia
sectores funcionales de las proteinas que se man-
tenian conservados por seleccién en contra (por
ejemplo, sitios activos de enzimas, sitios de an-
claje a membranas o los relacionados con las
estructuras secundaria o terciaria).
Lo importante de esta proposicion fue que
itid una efectiva estimacion del bempo
transcurrido desde el Gltimo ancestro comian (o
sea la nocion de "relojes moleculares no meto-
ndmicos”; ver capltulo 20 Evelucidn fiimana). Las

nuevas ténicas permiten ademds estudiar con
extremma precision una multitud de variables ge-
néticas y filogenéticas en las poblaciones natura-
les, por una parte, y por otra, estin permitiendo
poner a prueba empirica una serie de proposi-
ciones tedricas elaboradas por el desarrollo ma-
temitico y conceptual de la mendética de poblacio-
nes (Tabla 5; también léase la Wcida revision de
Reig OA, 1991),

Biologin del desarrallo

En el enfoque neodarwinista cldsico, la forma
de los organismps era considerada como una
expresion de los genes en el Gempo. El organis-

Tabla 6. RELACIONES ENTRE SELECCION NATURAL, DERIVA GENICA Y EVOLUCION {modificada de:

Endler ], 1986)

Seleecidn surfeiral Derion Géricn Evalucitm
Propleclades Condiciones necesarias y suficientes
Condicitn: Variacim requerica requerida requerida
Condicion: DirerENcIAs
BN ADECUIACION requerida ausente {por def.) no requerida
Condicion: HREnGA requerida requerica requerida
Poblacién pequefia no requerida requericla no requericda
Origen de variantes no requerida no requerida requerida

Otrizs prroqiedades

Diferencias observadas
en el tiempo entre fenotipos
o closes de edad (adecuacion) consistente AZOFOSNE consistenta
Posibilidad
equilibrio estable 5i si no (por def.)
Medida de diferencias
1 ADBCUACION adecuacion “adecuacion” durabilidad

observada
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mo es reducido a sus genes y atomizado para
identificar las bases genéticas de la variacitn. En
contraste, el estructuralismo (doctrina derivada
de Ia morfologia racional de los siglos XVII y
XIX) enfatiza la bisqueda de las reglas "epige-
néticas " que emergen de la estructura y dindmi-
ca del propio organismo, independientemente
del tiempo. Su objetivo es desarrollar una teoria
deorganizacion bioldgica, y predecir el conjunto
finito de formas posibles que los organismos
pueden producir a partir de sus materiales cons-
tituyentes (Wake y Larson, 1487}. El énfasis no
estd tanto en los genes sino en el andlisis causal
de los efectos que provienen de los materiales
utilizados en la construccion del fenotipo, Exis-
tirian ciertos sesgos ( “hias”) estructurales en la
construccion de toda forma biolbgica, que estin
naturalmente jerarquizados, y que pueden ser
utilizados independientemente por el organis-
mo durante la ontogenia y la evoluciin.

Este nuevo campo puede dar muchas luces
respecto del origen de las novedades evolutivas
{Endler J, 1986) y de su integracitn en la biologia
del desarrollo, un campo tradicionalmente des-
cuidado en el neodarwinismo cldsico y neocla-
sico (que enfatiza el rol de los accidentes por
deriva génica) (Maynard Smith ], 1985). Igual-
mente, favorecerd la interpretacion del origen
evolutivo de las adaptaciones en la naturaleza,
intepgrando genética con ecologia. Afortunada-
mente, se estan aclarando las condiciones nece-
sarias y suficientes que distinguen los dominios
propios y comunes de conceptos habitualmente
confundidos y mezclados; por ejemplo, la distin-
cién conceptual entre seleccion natural, deriva
génica y evolucidn (Tabla 6).

En resumen, las teorias evolutivas conti-
nian siendo el centro interpretativo de mu-
chos fendmenos bioldgicos ¥ un campo activo
de investigacion y debate. En efecto, como lo
senala Reig (1991): "la teoria sintética es funda-
menialmente monistica y ectogenética, por el
hincapié puesto en la seleccion natural y en el
caracter externalista de la accion del medio
sobre los cambios genéticos. Esa version cla-
sica del proceso evolutivo debe ser cambiada
por una altermativa multifactorial que reco-
nozca la capacidad interna del sistema gené-
tico y del sistema epigenélico de generar sus
propias fuerzas evolutivas™. Parece que esta-
mos asistiendo a los origenes de una nueva
integracién y maduracién de las teorias evolu-
tivas. Y puede que sea cierto de que la verdad
"se encuentra en la interseccion de varias li-
neas independientes™.
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