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PROLOGO

Luis Eugenio Andrade Pérez’

volucion: el Curso de la Vida, libro que el profesor Milton Gallardo

Narcisi entrega a la comunidad cientifica, sin duda habrd de causar
un gran impacto entre estudiantes, investigadores y el publico intere-
sado en el estado del arte de la teoria de la evolucion bioldgica. En esta
obra el autor presenta los fundamentos del darwinismo y del neodarwi-
nismo, enriquecidos con los aportes de la biologia molecular, la gené-
mica comparada, la citogenética, la embriologia y la biogeografia, ex-
plicando de modo claro y riguroso las dificultades que se presentan en
la reconstruccion de filogenias para identificar los ancestros comunes,
asi como los fendmenos de parafilia y convergencia evolutiva. El profe-
sor organiza los argumentos que cuestionan la tesis darwiniana de la
divergencia gradual a partir de ancestros comunes y el papel casi exclu-
sivo de la seleccion natural, proponiendo que es equivocado concebir la
macroevolucién entendida como la emergencia de los grandes taxones
reconocidos como dominios, reinos, phyla, subphyla y clases, como un
fenémeno extrapolable de la microevolucién o especiacion. Esta tesis se
inscribe en el debate contemporaneo que cuestiona al neodarwinismo
por su incapacidad de responder al problema del origen de los planos
corporales, las variaciones evolutivas y las transiciones abruptas. Entre
las escuelas que cuestionan en mayor o menor medida al neodarwinis-
mo tenemos:

1) La termodindmica de sistemas y las teorias de la autoorganizacion,
las cuales piensan el origen de la vida como el resultado de una interac-
cién sinérgica entre catalizadores que facilitan la sintesis de materia
organica, y no como producto de la seleccién natural de replicadores
prebidticos. Enfoque que invita a una aproximacion sistémica desde la
fisico-quimica. En este sentido, el profesor adhiere a la tesis de Woese
y Koone que conciben al ancestro comiin mds antiguo (LUCA) como un
entramado de macromoléculas cataliticas (micro-ARNs y péptidos) que
dieron lugar a una diversidad de sistemas abiertos en la forma de una

Profesor del Departamento de Biologia, Universidad Nacional de Colombia, Sede Bogotd.
leandradep@unal.edu.co
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comunidad de progenotes que evolucionaban por simbiosis y transfe-
rencia permanente de moléculas informacionales entre ellos, antes de
cristalizar en los tres tipos fundamentales de células existentes (Bac-
teria, Arquea, Eucaria). De modo que la amplia diversidad genética mi-
crobiana hace aproximadamente 4.000 Ma caracterizo las etapas ini-
ciales de la evolucién y posibilité su curso posterior.

2) Las teorias simbidticas, entre ellas la endosimbiosis de Lynn Mar-
gulis que explica los origenes de las células eucaridticas a partir de
ancestros procariotas que se integraron, ademas del intento posterior
de Scott Gilbert de generalizar esta idea para explorar el origen de la
multicelularidad, la diversidad de las plantas y de los planos corpora-
les de los animales. Por ejemplo las convergencias morfoldgicas entre
protozoos de phyla diferentes se explican porque comparten paquetes
de genes transferidos entre ellos. Idea congruente con la observacién
de Mereskovsky sobre las semejanzas entre los cloroplastos y las ciano-
bacterias. Ademads, postuld que la simbiosis entre alga y hongo da lu-
gar a los liquenes, fendmeno considerado en su momento como rareza
o accidente histdrico, y que hoy en dia se convierte en un mecanismo
general de evolucidn, tal como lo explica nuestro autor con numero-
sos ejemplos; ademads, teniendo en cuenta el estudio comparativo de
las secuencias del ADN, muestra cdmo unos taxones comparten genes
caracteristicos de otros en porcentajes considerables, que no hubieran
podido lograrse gradualmente sino por verdaderas fusiones celulares y
las consiguientes transferencias laterales de paquetes enteros de genes
a consecuencia de procesos de hibridacién y simbiosis entre organis-
mos pertenecientes a linajes filogenéticamente distantes.

En consecuencia, la reconstruccion del 4rbol de la vida lleva a topolo-
gias donde las ramas se funden y enredan entre ellas, haciendo innece-
saria la hipétesis de que proceden de un tinico ancestro comun.

3) La teoria de los equilibrios intermitentes, justificada por la paleon-
tologia, que describe la irrupcién de una gran diversidad de planos cor-
porales hace 600 millones de anos (explosion del Cambrico), de acuerdo
a los fosiles encontrados en el Burgess Shale, donde no ha sido posible
identificar un precursor comun, contradiciendo el principio del cam-
bio gradual. Teniendo en cuenta que han resultado infructuosos los in-
tentos de explicacion mediante mutaciones genéticas y el cambio de
condiciones ecoambientales, el profesor recurre a la tesis de Donald
Williamson sobre la hibridacién y fusion de linajes incipientes para ex-
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plicar el origen de los metazoos y la aparicion de los estados larvales.
Es decir, los planos corporales animales surgieron como quimeras que
conllevan morfologias hibridas y ciclos de vida complejos en los que se
suceden estadios tan diferentes como las larvas y los adultos, median-
te la reprogramacion de la expresion de genes. Ademads, la hibridacion
experimental entre erizo de mar y ascidia ha producido resultados sor-
prendentes y discutibles que, aunque no son definitivos, si constituyen
un indicio a favor de la hibridacién interfilética como una fuerza evolu-
tiva de gran alcance.

4) La biologia evolutiva del desarrollo (Evo-Devo) ha propuesto que
el principio darwiniano de la mutacién genética aleatoria como factor
de evolucién no se sostiene, dado que las variaciones surgen por modi-
ficaciones de la ontogenia, ademds de que la herencia no se circunscri-
be a la transmision de padres a hijos de informacion registrada en las
secuencias del ADN, sino que también hay herencia epigenética de las
variaciones surgidas a diversos niveles por influencia de factores del
medio ambiente. Aunque, tal como lo reconoce Eva Jablonka, la sim-
biosis constituye uno de los factores de variacion epigenética, Scott Gil-
bert considera la posibilidad de enmarcar la epigenética dentro de una
perspectiva ecoldgica (Eco-EvoDevo), donde las interacciones entre los
tejidos animales y los microorganismos jugarfan un papel central en
la modificacion. No obstante, la biologia evolutiva del desarrollo per-
manece fiel al principio de descendencia con modificacion a partir de
ancestros comunes. La tesis de la adaptacidén y divergencia gradual in-
fluenciada por el medio ambiente ha permitido un acercamiento entre
el neo-lamarckismo y el neo-darwinismo, a pesar de las disputas entre
ellas para entender justamente cémo se da esta influencia.

5) La teoria general de sistemas, formulada entre otros por Bertalan-
ffy, ha estimulado corrientes dentro de la filosofia de la biologia que se
preocupan por definir un marco tedrico alejado del sesgo derivado de la
concepcién mecanicista de la naturaleza y la concepcién malthusiana,
individualista y competitiva, de la economia que subyace a la teoria de
la seleccién natural. Entre ellas encontramos la biologia sistémica y la
biosemidtica, esta tltima inspirada en Jakob von Uexkiill. En esta dis-
cusion, el profesor Gallardo profundizala critica al darwinismo al mos-
trar la debilidad axiomatica en que se sustenta, debido a la carencia de
un principio general inferido a partir de las ciencias fisicas, quimicas
y biolégicas que pueda utilizar para derivar axiomas mas especificos,
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puesto que el principio de seleccién natural y de la lucha y competen-
cia por los recursos aparece como una impostura, proveniente de una
concepcion econdmica que no reconoce la existencia de sinergias ni de
cooperacion. Asi las cosas, el principio de supervivencia del mas apto,
poseedor de alguin tipo de ventaja adaptativa, seria una formulacién
valida en cualquier circunstancia y por tanto incapaz de resolver el
problema del origen de los planos corporales y las variaciones evolu-
tivas. La pretendida universalidad del darwinismo (ancestro comin,
gradualidad, adaptacion a consecuencia de la seleccion natural) queda
cuestionada y, en el mejor de los casos, serfa un modelo circunscrito a
casos muy especiales donde se han constituido linajes con una clara se-
paracion entre células germinales y somaticas (barrera de Weismann)
y donde ademés habria una demostrable separacion genética al interior
de las poblaciones y, ademas, entre los individuos que las componen y el
mundo microbiano circundante.

En el presente constatamos que estos debates todavia no han crista-
lizado en una nueva sintesis o consenso sobre una hipétesis alternativa
que tenga perspectivas de convertirse en una teoria de la evolucion de
mayor amplitud y de mayor profundidad légica.

Con mayor amplitud me refiero a una teoria que no se limite al es-
tudio del origen de las especies por diversificacion gradual de especies
ancestrales, sino que aborde la emergencia de todos y cada uno de los
niveles de organizacion bioldgica o grandes transiciones como el ori-
gen de la vida, la célula procariota, los eucariotas, la multicelularidad,
y la macroevolucién o aparicién de los grandes dominios, reinos, phyla,
subphyla y clases en que agrupamos a los seres vivos.

Con mayor profundidad me refiero a una mayor solidez de los argu-
mentos, por cuanto se tienen en cuenta las contribuciones de las cien-
cias fisico quimicas y sobretodo de otras ramas de la biologia como las
«6micas (geno y proteo), la virologia, la microbiologia, la protozoolo-
gia, la biologia vegetal, la biologia de los invertebrados, la embriologia,
la etologia, las neurociencias y la ecologia, disciplinas ausentes de la
sintesis moderna liderada por Dobzhansky, la cual se basé fundamen-
talmente en la genética mendeliana y de poblaciones, la taxonomia y
la paleontologia. A pesar de los invaluables aportes que la sintesis mo-
derna neodarwiniana ha entregado, hoy en dia se ha convertido en un
impedimento para el desarrollo de la teoria evolutiva, al sefialar que las
criticas de las escuelas mencionadas contribuyen a ajustar aspectos del
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modelo, dejando incélumes la hipdtesis de la descendencia con modi-
ficacion y el papel de la seleccién natural. Por otra parte se ha querido
presentar al neodarwinismo como la garantia exclusiva de cientifici-
dad y como la tinica visién compatible con una concepcién materialis-
ta de la realidad, hecho que dificulta la exploracién de nuevos marcos
conceptuales al interior de la ciencia. No obstante, como lo propone el
profesor Gallardo, si se toman en conjunto las objeciones sustentadas
por las escuelas mencionadas, podria formularse una nueva hipétesis
de trabajo.

En este contexto podemos destacar su valentia cuando se pronuncia
sobre el papel protagénico causado por la alopoliploidizacion (fusién
de genomas proveniente de organismos pertenecientes a taxones dife-
rentes), la transferencia genética horizontal, la endosimbiosis intrace-
lular, la simbiosis intercelular, la hibridacién interfilética y la reprogra-
macion genética como factores de evolucion, fenémenos descritos en
la literatura cientifica, pero que en este libro se examinan a la luz de la
gendmica comparativa, del estudio de los patrones morfolégicos y orga-
nizacionales de las diversas formas. Es decir, la simbiosis como marco
general que integra a todas las demds escuelas y abre oportunidades
para repensar nuevos modelos desde la filosofia de la biologia.

En las paginas finales del libro el profesor discute algunos aspec-
tos de las relaciones entre ciencia y humanismo, inspirado en Erwin
Schrodinger, y entre naturaleza y ética, inspirado en Baruch Spinoza,
poniendo de manifiesto sus motivaciones profundas cuando sefiala su
posicion a favor de un naturalismo o neomaterialismo que sustituya al
reduccionismo fundamentalista en torno al ADN, por una vision sisté-
mica y holista. De esta manera, el libro abre canales de didlogo cons-
tructivo y polémico entre las distintas escuelas de pensamiento evolu-
tivo que debaten al interior de la ciencia, y entre la ciencia y la filosofia
en general.

Nsogpus Qetet??
agpas Cnsae”

Septiembre de 2016.
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PREFACIO A LA SEGUNDA EDICION

as ideas de Charles Darwin, retocadas y ratificadas por la sintesis evo-

lutiva moderna, derivan de las tenebrosas proyecciones sociopoliticas
de Malthus. Esta visiéon sombria provocé en Darwin un giro isomérfico que
retroalimenta al modelo neoliberal de explotacion planetaria y humana. La
tension entre ciencia, politica e intereses econémicos, se sefiala a menudo en
la obra.

El neodarwinismo transgrede el razonamiento deductivo mediante una
axiomatizacion sui generis que, ademds, presume linearidad entre el genotipo
y el fenotipo y usa modelos ideales de equilibrio para explicar un fenémeno
intrinsecamente dindmico. Su modelo génico-poblacional es basico y extra-
polacionista. Utiliza las mutaciones como fuente de variacién y a la seleccion
natural como creadora y conductora de un proceso de perfeccion incesante.
La imposibilidad de poner a prueba empiricamente los postulados de la sin-
tesis, la han convertido en un programa adaptacionista, retdrico y circular,
donde las novedades evolutivas son percutidas ambientalmente porque los
organismos son entes pasivos que obedecen reglas. Este neolamarckismo in-
fiere el origen de las novedades evolutivas a partir de los resultados observa-
dos, de modo que el pensamiento post hoc inunda la arena evolutiva y conduce
alaparadoja de que el fin dirigié el proceso. Por otro lado, el paradigma gené-
mico indaga tibiamente en las preguntas evolutivas fundamentales, pero se
refocila con la bioingenieria, la transgenia y la biologia sintética, reduciendo
los organismos a una suerte de Lego con impacto econémico. Consecuente-
mente, no debe sorprendernos que aun no se haya logrado aclarar el origen
de las especies, de los phyla, de las novedades evolutivas y de la epigénesis.

La intrincada organizacién gendémica del mundo microbiano y la ubicui-
dad de la transferencia génica lateral (TGL) han puesto a prueba la doctri-
na de descendencia genealdgica con modificacion, mientras la sistemdtica
sigue encasquetada en un neodarwinismo cladista de rigurosidad mas me-
todoldgica que epistemoldgica. El panorama filogenético animal estd repleto
de convergencias, paralelismos y polifilias que confunden en vez de orientar
sobre el proceso evolutivo. Y no puede ser de otra forma, pues esos conceptos
no son sino los rétulos que describen las peculiaridades filogenéticas mencio-
nadas, mas no el proceso que explica su aparicion. Los evolucionistas no in-
quieren acerca del proceso que genera grupos polifiléticos. Simplemente usan
el rétulo como si fuese la explicacion. Pero la polifilia es la manifestacion de
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una dindmica empirica, que permite sospechar y poner a prueba las predic-
ciones de un modelo de hibridizacién introgresiva. Y a pesar de que la hibridi-
zacion de linajes se considera una anomalia, permitiria resolver recalcitran-
tes paradojas macroevolutivas. A todas luces, se requiere un modelo empirico
mas inclusivo, sustentado en una ontologia que trascienda el materialismo y
se centre en los organismos.

La genética bacteriana sefiala que la raiz del arbol de la vida ha estado
colmada de intercambios y transacciones comunitarias, iniciadas por los
progenotes. Los pardmetros genético-hibridizacionales y los protocolos de
innovar-compartir se habrian fijado antes del umbral darwiniano. Los inter-
cambios y transacciones derivarian de la permeabilidad genética y proclivi-
dad macromolecular hacia la complejizacion inherente a los seres vivos. Esta
propension precelular se habria continuado a nivel celular mediante endo-
citosis, fusion singamica, TGL y simbiosis, cruciales para la eucariogénesis y
para originar novedades macroevolutivas. El estudio de la naturaleza sefiala
que no es estrictamente genealdgica sino mas bien xenoldgica. Por lo tanto,
la bisqueda del ancestro comtin es un mito y la presuncion de que dos rasgos
complejos hayan convergido debido a regimenes de seleccion similares, no
explica en absoluto el fenémeno, sino que confunde los hechos. La realidad de
las especies carece de fundamentacion sdlida y el sello tinico que se les atri-
buye como punto de inflexion entre la macro y microevolucién parece mas
una predileccion semantica que un criterio objetivo.

La ciencia ha seguido progresando sin que se haya logrado claridad al res-
pecto en mas de 150 afios de investigacion.

La primera edicién de esta obra se enmarcé mayoritariamente en la vision
clésica, cuyos cimientos son removidos en esta segunda edicién, para esbo-
zar un modelo evolutivo donde la vida no es un campo de batalla. Hay com-
petencia; pero no como condicion a priori, porque el primer axioma de la na-
turaleza es mas bien de asociatividad que de competitividad. El dinamismo
microbiano, préximo al origen de la vida, es de transacciones, transferencias,
cooperacion, fagocitosis incompleta, fusiones, simbiosis, etc. Es axiomdatico
que la vida se alimenta de vida (con ciertas excepciones). La carnivoria o la
herbivoria no se rigen por una ética partidista, sino por una basada en la na-
turaleza.

El Curso de la Vida debe utilizar y reordenar el conocimiento actual, con-
cediendo importancia a los fendmenos genéticos mas recurrentes de la histo-
ria de los seres vivientes (i.e., hibridizacion, singamia, TGL). La evolucién es
intrinsecamente un proceso de intercambios genéticos, sea por vias sexuadas
o asexuadas. Su comprension no se lograra por analizar la arquitectura biol6-
gica resultante, sino por entender el proceso que le da forma. El mecanicismo
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darwiniano ha reducido la diversidad de la naturaleza a un paraddjico arbol
de la vida que evoluciona por poda incesante. No obstante, la integracién co-
laborativa es cosustancial a la naturaleza de lo viviente. De lo contrario, las
macromoléculas complejas, la multicelularidad y la simbiosis serian parado-
jas. Las multiples rondas de alopoliploidizacion son hechos, no inferencias.
La enorme duplicacion génica descrita bien podria corresponder a la riibrica
dejada por eventos de paleopoliploidia, aun inexplorados. En este escenario,
la vida evolucionaria de forma sincopada, con una trayectoria reticulada de-
bido a divergenciay convergencia. Los pulsos hibridizacionales (convergentes)
romperian la lenta divergencia natural (szasis), tal como se aprecia en el regis-
tro fosil y como lo predicen los equilibrios intermitentes.

Respecto de la probabilidad de estos eventos, en animales marinos el des-
ove anual sincrénico de isogametos se ha repetido aproximadamente 600 mi-
llones de veces. Silos dados se han lanzado tantas veces no es improbable que
algunos hibridos hayan sido fecundos. La barrera de Weismann estd circuns-
crita a ciertos grupos y existe, alo mas, desde hace 130 Ma. En las plantas con
flores, el acervo gamético es reiniciado de novo todos los afios desde hace 180
Ma y ya sabemos cudn diseminado esta el fenémeno en las angiospermas.
No obstante, para la sintesis actual la poliploidia vegetal es una excentrici-
dad tolerable, pero sin rango de objecion de principios. Estos antecedentes le-
vantan significativamente la probabilidad de hibridizacién (con duplicacién
gendmica e introgresion) en congruencia con las rondas de poliploidizacién
descritas para plantas y animales.

Al hacerse macroscépica la vida (i.e., Burgess Shale), emergieron mas pla-
nes corporales que los actualmente existentes. Ciertas anatomias dispara-
tadas podrian haber surgido por hibridizaciéon de linajes como lo demues-
tran los erizos fértiles, de simetria tetrarradiada, descendientes de fecundar
espermios de erizos pentarradiados con huevos de ascidias. Claramente, se
puede objetar la escasez de datos al respecto, pero no es de extrafiar, porque
lo que no se alinea a la explicacién darwiniana es aplastado por delirante e
inconducente.

En justicia, las inconsistencias filogenéticas (y las tautologias ecoligicas)
merecen estudiarse mediante un nuevo esquema de investigacion, cuyos pro-
gramas sean independientes del modelo evolutivo de turno. Concebida asi,
la vida emerge de la colaboracién estructural que construye mayor comple-
jidad y autonomia, mientras replica sus cddigos genéticos. Emergen nuevos
significados, novedades y, consecuentemente, la conciencia, que se despliega
en el contexto existencial que nos caracteriza como seres humanos. La dico-
tomia irreversible entre mente y materia, propia del mecanicismo, sumada al
abandono de la metafisica, ha afectado y, en cierta medida, contaminado la
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ética natural con una gubernamental o transnacional. Entonces, cabe pre-
guntarse ;cuales son las interrogantes evolutivas fundamentales respecto de
lavida, de larelacion ciencia y sociedad, y de las que ataiien al espiritu huma-
no? El marco epistemoldgico de dicha teoria es terreno aun inexplorado pero
claramente la ética de la naturaleza dejaria de ser darwinista, partidista o
particionable. El estudio de la evolucion es un todo que, al concebir el espiri-
tu humano como manifestacién del proceso evolutivo (en vez de atribuirlo a
una revelacién), supera la dicotomia mente-materia que, desde Descartes, es
la base cientifico-filoséfica de la cultura occidental. Asi se desprende del pen-
samiento humanista de Carl Woese, Erwin Schrodinger y Ludwig von Berta-
lanffy, quienes guian, con genialidad analoga al hilo de Ariadna, este Otro
Curso de la Vida.

La naturaleza coopera pero mantiene sus limites de individualidad. Las
especies no se aniquilan unas a otras. La flora enterobacteriana de los ani-
males sefala su interdependencia. De no existir otro modelo de evolucion, la
biodiversidad amazdnica seria un sinsentido colmado de explicaciones neo-
lamarckianas. Las paradojas indican que el modelo estd sobrepasado por los
hechos que-deberia explicar con fundamentos sélidos.

Entonces recobra sentido la cita de A.N. Whitehead en el epigrafe: la cien-
cia que se aferra a sus fundadores esta perdida. El darwinismo y el neo-
darwinismo no leen a la naturaleza. Tautoldgicamente, se leen a si mismos.

Valdivia, Marzo de 2017.
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Este texto de Evolucion consta de dos partes. La primera, EL CURSO DE
LA VIDA, toca los puntos mas destacados de la Sintesis Moderna o Neo-
darwinismo. Se ilustra la contribucién de grandes figuras que contribuyeron
a afiatar el pensamiento evolutivo, pasando por el estudio de la vida en la
tierra, el registro fésil y la explosion del Cambrico. Enseguida se analiza la
bioversidad a través de la visidn clasica del drbol de la vida, los fendmenos
de deriva continental y los intercambios bidticos concomitantes. Continta el
desglose con los estudios de los sistemas complejos y los origenes del orden,
la inferencia filogenética, el andlisis de la formacion de especies y las pregun-
tas epistemoldgicas que surgen de la pregunta sobre qué es una especie. En
seguida se analizan los métodos y la contribucion de la genética poblacional
al estudio microevolutivo. Como finalizacién de la primera parte se estudia
el rol de los cromosomas y de los reordenamientos cromatinicos como in-
dicadores de aislamiento reproductivo y de herencia vertical. Enseguida, se
desglosan las técnicas y problematicas surgidas por el advenimiento de la
biologia molecular y de la marea genémica, que ha permitido conocer me-
diante secuenciacion total, la dinamica del crecimiento e importancia de los
genomas en la evolucion.

El primer capitulo, sobre el Origen y Crecimiento del Pensamiento Evo-
lutivo, pone de relieve las ideas de algunos renombrados cientificos europeos
que desarrollaron la nocién de evolucion organica con anterioridad a la pro-
posicion de Charles Darwin. Este devenir intelectual pas6 desde una vision
fija de la naturaleza, rigidamente establecida segiin planes divinos, hacia
otra mas dindmica y materialista. Se destaca la contribucion decisiva de Al-
fred Russel Wallace en la formulacién independiente de la teoria de seleccion
natural, generalmente atribuida a Darwin como tnico gestor. También se
desglosan las contribuciones de Jean Baptiste de Lamarck, célebre e incom-
prendido investigador francés que impulsaba la herencia de los caracteres
adquiridos. El desarrollo de las metodologias moleculares lo ha reivindicado
y puesto su pensamiento en el corazén de la epigénesis. También se esboza el
pensamiento adaptativo de Darwin.

El capitulo 2, sobre la Historia Planetaria y Vida Primigenia, ilustra los
esfuerzos por comprender el origen de la vida y sus correlatos con el descubri-
miento de fosiles, como evidencia incontrovertible de las transformaciones
que ha experimentado la biota. Destacada mencién merece la extraordinaria
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diversidad faunistica de Burgess Shale, hace mas de 600 Ma. Sus formas bi-
zarras corresponden a planes corporales tinicos y, en muchos casos, inexis-
tentes en la actualidad. El despliegue repentino de estos fésiles genera pre-
guntas punzantes respecto al modo de aparicion de las novedades evolutivas.
El registro estratigrafico asociado a la ausencia de fosiles en ciertas épocas,
sefala que la historia de la vida planetaria ha estado marcada por sucesivos
eventos de extincion masiva.

El capitulo 3, Sistemas Complejos y Origenes del Orden, describe los
procesos fisico-quimicos que gravitan sobre la materia, caracterizada por su
naturaleza autoorganizante. Su comprension requiere estudiarlos fuera del
equilibrio termodindmico, que arroja luces sobre cémo pudo haberse plas-
mado la vida a partir de particulas elementales. La jerarquia de la vida puede
estudiarse mediante la aproximacion sistémica de Ludwig von Bertalanffy.
Por su grado de complejidad, también se incluye aqui la hipdtesis Gaia, que
visualiza metaféricamente la tierra como un superorganismo.

En el capitulo 4, Sintesis Moderna o Neodarwinismo, se destacan las
ideas de Darwin que, unidas al desarrollo de la genética de la primera mitad
del siglo XX, sentaron las bases del neodarwinismo. La afirmacién sobre la
gradualidad del cambio evolutivo dentro de lineas filéticas, colisioné con el
desarrollo y despliegue paleontoldgico que postula un ritmo sincopado del
proceso, y una aproximacion jerarquica al estudio de la seleccién natural. Se
ilustra ademds cémo los cultores del paradigma hegemonico darwinizaron
las ideas fijistas de Mendel y subyugaron la ecologia para ajustarla a la doc-
trina de la economia de la naturaleza. Ello ha incidido en que resuenen una
vez mas las voces disidentes que exigen expandir el marco conceptual de la
sintesis.

El capitulo 5 se refiere al Equilibrio Poblacional, que fusiond las ideas
de Darwin con las de Mendel. Su objetivo consistia en desarrollar una for-
mulacion matematica que permitiese demostrar algebraicamente el rol de la
seleccion natural. También se requeria determinar la cuantia de cambios en
las frecuencias alélicas para poder hacer deducciones y predicciones cuanti-
tativas. Su desarrollo algebraico basado en condiciones de equilibrio permi-
tirfa explicar la teoria microevolutiva de Darwin y refutar la herencia mezcla-
da. La genética poblacional es descriptiva y se ajusta al gradualismo filético
porque mantiene la especificidad 1:1 entre el fenotipo y el genotipo. Sostiene
ademas que la similitud genética produce morfologias similares, que la mi-
croevolucion explica la macroevolucion, por extrapolacion, y que la evolucién
son cambios en las frecuencias génicas. La aproximaciéon multigénica para
explicar los rasgos de naturaleza cuantitativa y variacién continua, asume
aditividad de las varianzas y permite estimar el coeficiente de seleccion. Sin
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embargo, no explica si el rasgo evoluciond en forma gradual ni cudles podrian
haber sido las presiones ambientales que impulsaron su aparicion.

El capitulo 6, Especies y Especiacion: Realidad, Proceso y Resultado,
pone de manifiesto la interminable disputa que rodea la realidad de las espe-
cies y los criterios usados para reconocerlas. El concepto de especie bioldgica
es el mds conocido y aceptado. Enfatiza el aislamiento reproductivo, pero es
limitado en su uso debido a que el mundo microbiano no puede ser adscrito
ala categoria de organismos sexuados. Se destaca ademds la especiacién por
hibridizacion de linajes, como lo ejemplifica la poliploidia. La hibridizacién
fue ampliamente reconocida por Darwin, pero es anatema para el neodarwi-
nismo. Finalmente se discuten los alcances epistemoldgicos que conlleva el
reconocimiento de la categoria de especie como el punto de inflexién entre la
macroevolucion y la microevolucién.

El capitulo 7 se refiere al proceso de Sistematica e Induccion Filogené-
tica, que como rama subsidiaria a la sistematica, describe las relaciones de
parentesco entre los organismos. El estudio de las homologias derivadas de
la doctrina de ancestria comiin es la piedra angular para la reconstruccion
filogenética cldsica, basada en diferentes algoritmos, procedimientos y estra-
tegias que optimicen los resultados. Se discute sobre la exclusividad de la he-
rencia vertical y acerca de la doctrina de descendencia con modificacion en
los andlisis filogenéticos. Llama la atencidn el alineamiento irrestricto de la
filogenética a la metodologia dicotomica cladista, aunque existen evidencias
solidas de reticulacion evolutiva. La reticulacién es mejor representada por
redes que mediante arboles dicotémicos. Se discute si el analisis filogenético
debiera estar al servicio de la teoria evolutiva vigente en vez de buscar las re-
laciones entre los organismos con independencia de la teoria vigente.

El capitulo 8 se enfoca en el principio de Descendencia con Modificaciéon
y el Arbol de la Vida en un anélisis que abarca los tres dominios bidticos.
Esta clasificacion tripartita reemplazd a la vision previa basada en cinco rei-
nos. Su trascendencia evolutiva se analiza nuevamente en la segunda parte
de este libro.

El capitulo 9, Biogeografia, Deriva Continental y Migraciones, enfatiza
el rol de los multiples ciclos de fusion-disgregacion de los cratones primige-
nios que han transformado drasticamente la composicién de las unidades
continentales que forman la corteza terrestre y la distribucion bidtica. La dis-
gregacion del supercontinente Pangea separ6 continentes que antes estaban
unidos, afectando la distribucién de los organismos terrestres por la forma-
cion de los océanos. El gran intercambio faunistico latinoamericano a través
de América Central tuvo profundas repercusiones en la composicion bidtica
de Sudamérica. La formacion de mares interiores y la orogénesis de los Andes
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han tenido profundas influencias en el clima y la composicion faunistica del
continente. Los ciclos de glaciaciones pleistocénicas han producido reitera-
dos desplazamientos bidticos y dejado evidencias de flora y fauna relicta, re-
conocida como tal por sus huellas genéticas. El analisis biogeografico actual
utiliza la informacién genética de plantas y animales para poner a prueba
hipétesis filogeograficas de gran poder predictivo. Mucho mas recientemen-
te, la migracién humana desde Siberia hacia Sudamérica ha podido ser re-
construida mediante analisis de redes de haplotipos. No obstante, la ascen-
dencia del antiguo asentamiento humano de Monte Verde, en el sur de Chile,
contintia siendo enigmatico. Los hallazgos de restos de hominidos fésiles de
Europa y Asia han permitido establecer la derivacién quimérica del genoma
humano producto de la hibridizacion de linajes humanoides sustancialmen-
te diferenciados.

El capitulo 10, Cromosomas y Herencia Vertical, muestra como las al-
teraciones estructurales y numéricas alteran el fenotipo y actiian como li-
mitantes de la fertilidad y como barreras reproductivas. En este sentido se
destaca la poliploidia, un proceso de especiacion instantanea derivado de las
incompatibilidades genémicas que se producen luego de la duplicacién gené-
mica total. También se detalla el fendmeno epigenético de compensacion de
dosis mediante silenciamiento de uno de los cromosomas X en las hembras de
mamiferos. La dinamica de este ajuste genémico pone en evidencia la com-
pleja integracion molecular que permite igualar la dosis génica entre machos
y hembras.

El capitulo 11, Transformaciones Moleculares y Genomicas, estudia los
procesos que dan cuenta de las tasas de sustitucién del ADN y proteinas y su
aplicacién como marcadores moleculares usados en la reconstruccién filoge-
nética actual. El advenimiento de la secuenciacién de genomas completos ha
abierto una nueva ventana para escudrifiar la estructura y funcion génica, asi
como el rol evolutivo de las duplicaciones totales o parciales. Curiosamente,
el ADN gendmico no codificante es la fraccion que mds aumenta a medida
que los organismos se hacen mas complejos. Esta falta de correspondencia,
conocida como la paradoja del valor C, explica por qué hay un desacople entre
el tamafio del genoma y la complejidad organismica. También se describen
las principales caracteristicas gendémicas de distintos tipos de organismos y
el rol que estan teniendo los analisis filogendmicos en la comprension de la
diversidad organica.
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La segunda parte, OTRO CURSO DE LA VIDA, es de orientacion epistemol6-
gica y amalgama visiones cientificas integrativas, controvertidas o mar-
ginadas, en mayor o menor grado, por el neodarwinismo. También incluye el
pensamiento biofiloséfico de destacados cientificos. Sus contribuciones se-
fieras y sagacidad intelectual ilustraran al lector sobre la estrecha y a ratos
conflictiva relacion entre ciencia, filosofia y sociedad. En su pensamiento se
vislumbran los pilares para la elaboracion de una ética consecuente con la
esencia incontaminada de la naturaleza.

El Capitulo 12, Macroevolucién, destaca temas y preguntas conflictivas
sobre el origen de los planes corporales, las novedades evolutivas, el origen
de los phyla animales y el incomprendido origen de las larvas. Las filogenias
recientes muestran las groseras inconsistencias que rodean el origen de los
metazoos y de los phyla animales. También enfatiza el rol de la transferencia
lateral de informacién genética.

Junto a los problemas ya mencionados, se desglosan varios mecanismos
genéticos que originan eventos macroevolutivos. Entre ellos la TGL, que ha
operado a través del arbol de la vida incluyendo la transferencia de genes,
cromosomas y genomas. También ha originado la diversidad microbiana y
permitido la adquisicién de adaptaciones complejas en plantas y animales,
instantineamente. Es responsable, ademas, de la naturaleza quimérica de las
células eucariontes y de la maraia hibridizacional de la raiz del arbol de la
vida, sin intervencion de la seleccion natural.

A continuacion se analiza la trascendencia evolutiva de la poliploidizacion,
que corresponde al proceso genético mds drastico, repentino y recurrente que
puede experimentar un genoma individual. La alopoliploidizacién origina es-
pecies y novedades evolutivas debido al recableado regulatorio y epigenético
que experimentan los organismos luego de la fusién genémica. Como fené-
meno macroevolutivo, la poliploidia es responsable de las multiples rondas
de duplicacién genémica que explican la redundancia de los genes Hox en los
vertebrados y las multiples instancias (siete veces) en las plantas. Como even-
to regulatorio fisioldgico celular, la poliploidia se conoce desde las bacterias
en adelante. Estos fendmenos genéticos producen efectos drasticos y rapidos
que podrian haber originado las disparidades que vemos en el registro fosil.
Usando una metonimia, la alopoliploidizacién es convenientemente denomi-
nada duplicacion gendmica total, para ahorrarse el bochorno de reconocer su
naturaleza hibridizacional, implicita en el prefijo alo.

Aunque marginalmente reconocida, la alopoliploidia ocurre desde bacte-
rias hasta mamiferos, tanto a nivel fisioldgico como reproductivo. A conti-
nuacion se desglosa el incomprendido origen de algunos phyla animales y su
paraddjico desarrollo que desafia los andlisis filogenéticos més sofisticados
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de la actualidad. En estrecha relacion con lo anterior, se analiza el controver-
tido origen de las larvas mediante hibridizacion interfilética de linajes, pro-
puesta por Donald Williamson hace mas de una década. Esta hipétesis heré-
tica se ha planteado debido a que la homologia larvaria no guarda ninguna
relacion con la del adulto. Si larvas y los adultos derivasen del mismo ances-
tro, no deberia existir tal desacople morfolégico. Esta fecunda formulacion
no ha sido explorada seria y objetivamente. No obstante, ha sido denostada
hasta el ridiculo por apartarse del rol hegemonico de la doctrina del ancestro
comun. Lo paradéjico de este desaguisado es que quienes la denigran no han
logrado explicar las inconsistencias larva-adulto en 100 afios de empirismo
neodarwiniano. Las explicaciones siguen refugiandose en supuestos benefi-
cios reproductivos post hoc o en hipdtesis lamarckianas que les son ajenas
pero titiles. Un caso paradigmatico de macroevolucién lo constituye el origen
de los mamiferos a partir de sus ancestros reptilianos. Actualmente se reco-
noce una compleja madeja evolutiva compuesta de alrededor de 25 linajes
que coexistieron con los dinosaurios no aviares durante el Mesozoico. Los
primeros mamiferos conformaban unas pocas lineas filéticas muy largas y,
en una estrecha ventana que se inicia alrededor de los 70 Ma, se inici6 la ra-
diacién explosiva que conocemos actualmente. Es decir, en aproximadamen-
te 20 Ma se produjo la enorme radiacion de formas que nos sorprenden por su
disparidad ecomorfoldgica espectacular, ejemplificada por la colonizacién
del medio aéreo, marino, terrestre y subterrdaneo. Las enormes disparidades
ecomorfoldgicas transformaron (o llevaron a la pérdida de) la denticidn, las
extremidades, la vocalizacion, habitos alimentarios, etc. Las explicaciones
ecoldgicas ante tal radicacion presumen que la alopatria generada por deriva
continental deton¢ la diversificacion.

El capitulo 13, Novedades Evolutivas, se refiere a la aparicion de rasgos
o estructuras corporales que no son homdlogas con ninguna otra similar en
el linaje ancestral, ni tampoco son serialmente homélogas con otra parte del
mismo organismo. También se desglosa el despliegue de esas novedades en el
mundo bacteriano, especialmente de las Archaea. Las enormes variaciones
de su pangenoma seflalan que su tamafo depende de los procesos de trans-
ferencia horizontal que las hayan afectado. También se describe el incipiente
sistema inmunoldgico lamarckiano CRISPR-Cas, que consiste de repeticio-
nes palindrémicas cortas en grupos interespaciados regularmente. Funciona
a través de un mecanismo de reconocimiento que diferencia lo propio de lo
ajeno, analogo al mecanismo de los ARNi. Fl sistema incorpora fragmentos
de virus o ADN plasmidial dentro de los casetes CRISPR repetidos y los usa
en respuestas inmunoldgicas futuras. La 1gica molecular de reconocimiento
xenogenético es analogo a lo que posteriormente serd el sistema inmune de
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los organismos multicelulares. La respuesta coordinada de todos los miem-
bros de las colonias se basa en sus vias de sefializaciéon mayoritaria que per-
miten respuestas rapidas y adaptativas.

En seguida, se desglosa el origen quimérico de otras novedades evolutivas,
como el origen de los eucariontes, el origen de la multicelularidad, de los cni-
docitos, del nticleo y de las plantas. El advenimiento de Evo-Devo también es
tratado en este capitulo, por tratarse de una disciplina que usa la informa-
cién ontogenética para explicar el origen de novedades como las extremida-
des, la segmentacion y estructuras adaptativas como ojos, boca, oidos, etc.,
en organismos modelos. Las novedades devienen del rol que juega la regula-
ci6én génica en la diferenciacién morfoldgica, la formacion de disefios simila-
res en el desarrollo de vertebrados e invertebrados mediante coopcion. Los
genes Hox, que actiian como interruptores moleculares, han sido fundamen-
tales en la comprension de la organizaciéon modular de los organismos. Todo
hallevado a que se reconozcan homologias profundas, caracterizadas porque
las estructuras, aunque dispares, mantienen vias de expresion homdlogas. A
partir de ello, se utiliza la inferencia molecular para reconstruir las caracte-
risticas ancestrales de los bilaterios.

El capitulo finaliza con el origen de la vida como la mds excepcional y tras-
cendente novedad evolutiva que podamos concebir. La emergencia de la vida
ya no es una pregunta metafisica, sino empirica. La vida habria surgido en
chimeneas hidrotérmicas marinas, mediante procesos termodinamicos, en
una estrecha ventana del tiempo flanqueada por la aparicion del agua liqui-
da. Una catalisis minima de sistemas lejos del equilibrio habria producido la
acumulacion de sustancias orgdnicas. El resultado estaria entre reacciones
controladas cinéticamente y otras controladas termodinamicamente. Los
precursores de la vida habrian sido como una biopelicula mas que una reac-
cion tipo PCR. Asi, la transicion desde el estado no viviente a uno catalitico
y autoorganizante habria requerido pasos quimicos intermedios que se ase-
mejan a aglomeraciones precelulares que no se dividian o crecian; pero que
transformaban el carbén y el nitrégeno.

El Capitulo 14, Epistemologia, Contexto Histérico y Teoria Evolutiva
Actual, analiza la estructura de la teoria sintética desde el punto de vista de
su recepcion por la comunidad cientifica, como sistema axiomatico, empiri-
co, semantico. Dentro del contexto histdrico se sintetiza el pensamiento de
Adam Smith y la Economia de la Naturaleza, como maxima utilizada pos-
teriormente por el darwinismo. Para Smith, el mayor regulador era el mer-
cado, que aseguraba la armonia social al maximizar la ganancia por medio
del principio de oferta y demanda. A continuacion se esboza el pensamiento
de Herbert Spencer y su méaxima la sobrevivencia del mds apto, que marca la
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aplicacion del darwinismo a la sociedad. La sintesis de esas ideas unidas a la
sociologia, la psicologia y la filosofia, sellaron la justificacion cientifica para
que los lideres politicos y empresarios de la Inglaterra victoriana tuviesen un
fundamento cientifico objetivo que les permitiese preservar su posicion eco-
ndémica ventajosa sin tropiezos; todo orientado a promover la competencia
brutal e irrestricta contra el proletariado. En este contexto sociopolitico sur-
gen las ideas de Thomas Malthus. Su ligubre manipulacion social desarrolla-
da por los economistas asociados a los banqueros ingleses uso el temor del
flagelo poblacional para instituir practicas de depuracion racial. En su obra
La Descendencia del Hombre y la Seleccion en Relacion al Sexo, Darwin exten-
di6 el rol de la seleccion natural hacia las poblaciones humanas, mostrando
de paso un sesgo eugenésico que alimenté al Darwinismo Social. En segui-
da se detallan las limitaciones y transgresiones logicas del neodarwinismo
como sistema axiomatico que, basado en la vision econdmica de Malthus y
su adscripcion al libre mercado, reduce los miles de millones de historia del
proceso vital a una competencia irrestricta. Este esquema —que corrompe la
esencia misma de la naturaleza- tiene una directriz econémica que, como
una mano invisible, pondera lo que se adapta o perece. El contexto sociopoli-
tico del darwinismo ha llevado a aberraciones como el darwinismo social, la
nocién de eugenesia donde la sangre habla. Sus maquiavélicas formas de con-
trol y dominacion hegemonica de la biota y del hombre son sus subproduc-
tos. En este contexto, se mencionan algunas de las mds notables limitaciones
de la sintesis actual. A continuacion se analiza la Visién de Recepcion de la
Teoria Evolutiva como constructo que debe cumplir con ciertos requisitos fi-
loséficos, estructurales y metodoldgicos que le dan sustento y profundidad
epistemoldgica. Otros criterios, que evaliian su empirismo, claridad concep-
tual, rigurosidad légica, coherencia interna, capacidad predictiva y alcance,
no son favorables a la teoria; pero tampoco le es favorable su examen como
sistema axiomdtico. Ademas, la transgresion logica que comete Darwin al
basarse en los postulados socioecondmicos de Malthus, es evidente, aunque
soslayada por sus adeptos, que difieren toscamente en la forma de tratar este
aspecto de los postulados de Darwin.

Segun los filésofos estadounidenses de las ciencias, la vision axiomadtica
no logrd sus propdsitos. Entonces se concluyé que una Vision Semantica seria
mas apropiada si se juzgaba por los mismos parametros. Pero hasta la fecha
no se ha podido poner a prueba esa vision con la misma severidad empirica
con que se trato la vision de recepcion. El nicleo de la vision seméntica sos-
tiene que los modelos usados en las ciencias empiricas lo son en un sentido
légico. Entonces, el modelo semantico consiste en la cartografia de los siste-
mas matematicos cuyo esquema es el mismo que para las ciencias empiricas.
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Pero la vision semdntica rechaza la construccion de teorias cientificas como
conjuntos de aserciones relacionadas logicamente, de modo que no sirve para
la nocién de verdades facticas. En sintesis, algunos filésofos de las ciencias
sostienen que las subteorias neodarwinianas estarian bien, pero el filtro para
calibrar su nivel estaria errado porque careceria de valor heuristico. En cam-
bio para otros, el neodarwinismo representa la verdadera Teoria Evolutiva.
En el Capitulo 15, Naturaleza y Etica, se elaboran ideas que, en contra-
posicion a la competencia, se basan en la simbiogénesis, donde la permea-
bilidad genética es la tonica y no la excepcién. Una donde los protocolos ge-
néticos a nivel de progenotes eran de innovar y compartir. Su légica es muy
simple y podemos resumirla asi: ;como se formaron las células eucariontes
y la multicelularidad si la vida es un campo de batalla donde los microbios
solo provocan plagas, enfermedades y ruina? En consonancia con lo anterior,
y para ilustrar una vision mas amigable de la vida en el planeta se esboza la
hipdtesis Gaia, como metafora de un ser viviente que se autorregula sin un
controlador externo; que concibe una naturaleza mas cooperativa que com-
petitiva y responde mejor a la pregunta fundamental de cémo el mundo fisico
se relaciona con la evolucion bioldgica. Los seres vivos constituyen sistemas
abiertos, no cerrados. Son los organismos y no los efectos ambientales, los
que inician el proceso de cambio. Muchas veces ese cambio es gatillado por
hibridizacion de linajes interfiléticos. El razonamiento que coloca al ambien-
te como percutor es netamente lamarckiano, en cambio la hibridizacién no
requiere lamarckismo y es consistente con los equilibrios intermitentes.
Ampliando el horizonte biofiloséfico, se destacan ademas las ideas de Carl
Woese y su agenda de una nueva biologia para el siglo XXI. Su visién biol6-
gica supera cualquier avance tedrico y empirico de este siglo. Es conocido
mundialmente por el descubrimiento del dominio Archaea y por haber es-
tablecido que el ARNTr sirvié para construir el arbol de la vida ribosémico,
compuesto de tres Dominios. Consecuentemente, las bases para definir los
taxa cambiaron definitivamente desde la aproximacion organismica a una
molecular, poniendo a la microbiologia en el centro de los estudios bioldgicos.
Es en el mundo microbiano donde radican los fundamentos genéticos de las
innovaciones evolutivas. Sus propuestas, que abarcan 2.000 Ma de la vida,
hacen palidecer al esquema darwiniano de 600 Ma. La saga de intercambios
genéticos microbianos se gui6 por un protocolo de innovacién, para luego
compartir. No se puede ignorar lo que la biologia nos dice: hay flujo constante
de informacion genética, horizontal y vertical, a través de la biosfera. Estos
logros han transformado definitivamente la visién de qué se entiende por el
arbol de la vida, el supuesto ancestro universal, el origen de la vida, de los eu-
cariontes, del codigo genético y de las células, entre muchas otras cuestiones.
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A continuacion se presenta la vision humanista de Erwin Schrédinger, que
es una suerte de panteismo idealista muy influyente en destacados autores de
la nueva conciencia. Desarroll6 una ética que transita entre el misticismo y
laracionalidad, donde el saber constituye la tinica y verdadera fuente de todo
esfuerzo espiritual humano. La sociedad se encuentra en una encrucijada en-
tre el rigor y la imaginacion. Son destacables sus reflexiones sobre la vida y la
evolucion urdidas desde coordenadas fisicas y metafisicas. Otras de sus moti-
vaciones se centraron en la naturaleza, las preconcepciones que gravitan so-
bre su inteligibilidad, alcances y limites de la causalidad natural. Estas ideas
reverberan con las de Whitehead (1920) quien, en El Concepto de Naturaleza,
incluye la interrelacién del tiempo y el espacio.

Apoyandose en una cita de Demdcrito, Schrodinger sostiene que en nues-
tro intento de esquematizar un panorama que refleje al mundo externo, usa-
mos dispositivos tan simplistas que eliminamos o removemos nuestra per-
sonalidad y espiritualidad del contexto. Parafraseando a Morin, seria como
haber construido una ciencia sin conciencia.

La ciencia en principio puede describir todo lo que sucede fisioldgicamente
desde el momento en que escuchamos una mala noticia hasta cuando emer-
gen las lagrimas. Pero es completamente ignorante e incluso reticente res-
pecto de los sentimientos de dolor que acompanan al fendmeno empirico del
llanto. Acotando estas ideas al pensamiento de Bertrand Russell, caben po-
cas dudas, entonces, de que necesitamos una nueva filosofia, porque el cono-
cimiento académico se ha convertido en una acrobacia intelectual ajena a la
realidad, y los valores sociales se han resquebrajado junto a la religion y la
filosofia convencionales.

A continuacion, se revisa la Vision Organismica de Ludwig von Bertalan-
ffy, quien reconocio la necesidad de considerar a los organismos como siste-
mas u organizaciones, formadas por partes y procesos. Denomind biologia
organismica al programa de investigacion resultante de esta vision que, di-
cho sea de paso, liga sus ideas con las de Evo-Devo. Distinguié dos areas en
la biologia tedrica. La primera es epistemoldgica-metodoldgica e incluye el
andlisis racional y 16gico de las bases del conocimiento, el problema de la te-
leologia y una critica al mecanicismo. La otra, se asemeja a la fisica, donde la
division entre lo experimental y lo tedrico esta bien establecida. Este dominio
tiene que ver con la formulacion de leyes naturales basicas que pueden ser
puestas a prueba experimentalmente. Para él, la doctrina de la descendencia,
inferida a partir de observaciones morfolégicas, embrioldgicas, bioquimicas
y geoldgicas, semeja peligrosamente a un axioma incrustado en una légica
innecesaria. Para los disidentes, no hay discusion posible. Ademads, la doctri-
na es independiente de como luce el drbol de la vida y qué factores explican la
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evolucion. Con respecto a la condicion logica, sostenia que la evolucion no es
un hecho, puesto que un %echo es algo observable directamente. Mds bien se
trata de una extrapolacion de ciertos hechos cuya justificacién descansa en
evidencias independientes que la apoyan, pero no la demuestran. Esta misma
criticala ha expuesto P. Grassé con toda fuerza y, consecuentemente, habla de
transformacion, no de evolucion.

Las ideas arriba mencionadas sobrepasan con creces la linearidad del pen-
samiento darwiniano y se espera que sienten las bases para una biologia mas
inclusiva, que cubra el desarrollo y la ética cientifica del siglo XXI.

En el pentltimo subtitulo, Naturaleza y Etica, se elabora una dialéctica
que abarca la ciencia y la naturaleza, sefialando que la vision del siglo XVIII
impuso a esta tltima un materialismo rampante, como si ese fuese su atri-
buto medular en vez de la experiencia perceptual. Se requiere una reformu-
lacion profunda del reduccionismo molecular porque no representa sino un
ejercicio ingenieril que no apunta a las preguntas de fondo: ;qué somos... a
dénde vamos? Socialmente, la nueva biologia debe ensefiarnos a ver la natu-
raleza tal como es, no como deberia ser, para asi aprender a vivir en armonia
con el planeta. Una actitud cientifica sana podria apuntar hacia una cien-
cia con conciencia, donde conocimiento y técnica no sean herramientas para
subyugar al espiritu humano ni para ordefar la tierra, sino para consagrar la
vida en su justa dimension, sin recurrir a la autoridad divina.

El acercamiento a la ética se orienta hacia el pensamiento del més noble y
loable de los grandes fildsofos, Baruch Spinoza. Su sistema metafisico, como
el de Parménides, reconoce que existe solo una sustancia: Dios o la Naturale-
za. Su cosmovision implica que en la naturaleza no existe ni el bien ni el mal
y que cualquier oposicion dialéctica que usemos no es sino una ideologia im-
puesta, ajena a la naturaleza misma. Hemos formulado una teoria simplona,
antropomorfizada y desespiritualizada, que ha marginado al genio humano
de la escena. Algo asi como confundir el ruido con la sefial.

Si la filosofia de la vida corresponde a la filosofia de los organismos, in-
cluido el espiritu humano, podria agregarse que la continuidad espiritu-or-
ganismo y la de organismo-naturaleza, termina siendo la filosofia de la na-
turaleza. En este contexto, se perfila como necesario y saludable desarrollar
una ética cientifica fundamentada en la inconmensurable vastedad del ser, y
no en singularidades ideoldgicas partidistas ni en la autoridad divina de un
Dios personal.

En la Coda, se entrega una visién panordmica y resumida de mi pensa-
miento, como la expongo alo largo de la segunda parte.
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Origen y Crecimiento del
Pensamiento Evolutivo






a evolucion es el proceso bioldgico de origen, diversificacion y extincién de

la biota del planeta. El registro f6sil provee evidencias innegables de estas
transformaciones y reemplazos. La explicacion cientifica de la diversidad or-
ganica plantea un origen natural tinico (monofilético), a partir del cual se ha
expandido y modificado en el tiempo.

Estas ideas han sido criticadas en las esferas religiosas porque su materia-
lismo ha llevado a una secularizacién que subraya la emancipacion del hom-
bre de toda tutela religiosa, la ruptura del pensamiento con los mitos biblicos
como explicacion de los fendmenos naturales y la desfatalizacion de la his-
toria. Ademds, critican el materialismo evolutivo, que niega la existencia de
Dios y erosiona la base de los valores éticos. Baste decir que Charles Darwin
desarroll6 las ideas contenidas en su libro El Origen de las Especies en un
silencioso aislamiento, para luego verse enfrentado a la oposicién religiosa de
su época. La situacion le era particularmente delicada dado su matrimonio
con su prima, Emma Wedgewood, de profundas convicciones religiosas.

Las ideas de Darwin fueron apreciadas solo 40 6 50 anos después de publi-
cadas. La sociedad inglesa estaba escandalizada por esta nueva concepcién
de la naturaleza que, sin explicitarlo, desdefiaba la participacion de un crea-
dor en el proceso evolutivo.

El incidente paradigmatico, suscitado luego de la publicacién del libro de
Darwin, refleja el contraste entre un pensamiento lineal (la escala de la vida)
que culmina con la aparicién del hombre segtin el plan maestro del creador,
y uno que privilegia la diversificacién de los linajes por causas naturales. Los
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hechos sucedieron cuando Samuel Wilberforce, obispo de Oxford, se enfrent
publicamente a T.H. Huxley (apodado «el bulldog de Darwin») en el Museo
de Historia Natural de Oxford, Inglaterra. Con ironia, el obispo Wilberforce
pregunt6 a Huxley: ;Es desde su linaje paterno o materno que Ud. desciende de
un simio? Usando el mismo tono, Huxley replicé que, sila pregunta apuntaba
a tener por bisabuelo a un pobre simio en vez de un hombre con recursos e
influencias que usaba para ridiculizar una discusion cientifica seria, sin du-
darlo afirmaba su preferencia por el simio.

El pensamiento cientifico ha ido creciendo y madurando por el propio ejer-
cicio empirico de las ciencias. En el siglo XVIII, muchos cientificos estaban
convencidos de que avanzaban por la via correcta para descubrir las leyes
esenciales de la naturaleza. Existia la fuerte conviccion que el mundo podia
estudiarse y analizarse sistematicamente de manera tal que el caos yla incer-
tidumbre pudieran reemplazarse por una nueva visién mecanicista y discipli-
nada, al menos tedricamente. Debido a que la ciencia es perfectible, muchas
de las ideas tenidas por ciertas en esa época han sido descartadas porque se
ha probado su falsedad. La biologia ha progresado espectacularmente por
acumulacion de evidencias consistentes con el paradigma inductivista del
que nacen. En esta avalancha de opiniones han abundado las criticas a la
fundamentacion teérica de la evolucion, debido a la imposibilidad de ponerla
a prueba usando un modelo hipotético-deductivo. Los espectaculares avan-
ces en genética, bioquimica, biologia molecular, paleontologia, etc. que han
llenado los anales cientificos de datos cada vez mas complejos de comprender
y analizar, siguen dando apoyo empirico a la evolucién por causas naturales.
Sin embargo, otras aserciones acerca del proceso estan bajo artilleria pesada.

Precursores del pensamiento evolutivo

Aristételes (384-322 a.C.) era discipulo de Platén; en su obra Historia Ani-
malium describe la Scala Naturae, un sistema clasificatorio basado en el es-
tudio de unas 500 especies (Figura 1-1). Enfatizaba que el orden natural era
eterno y que las especies eran entidades inmutables que se ordenaban jerar-
quicamente en un ascenso progresivo de la vida. El pindculo estaba coronado
por el hombre, cuyo lugar en la escala era originado por una fuerza vital. Afir-
maba ademas que los ciclos no producian cambio fundamental en el orden
universal, y que las variaciones naturales entre los individuos reflejaban las
imperfecciones del ideal platénico.

Georges-Louis Leclerc, Comte de Buffon (1707-1788), en su libro Les Epo—
ques de la Nature (1778) sostuvo la generacion espontdnea de la vida y la



existencia de un plan maestro inscrito en la naturaleza. Por lo tanto, nada
podia alterarse y, si ocurria, la capacidad de cambio era parte del plan pre-
establecido. También argumentaba que la tierra tenia unos 70.000 aios de
antigiiedad.

Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829) tuvo como padres intelectuales a Bu-
ffon, Diderot y Rousseau. Apoyaba la Revolucion Francesa y defendia ardien-
temente el honor de la historia natural, desde la meteorologia, la quimica,
la geologia y la biologia. Se inicié6 como botanico, pero mas tarde se dedi-
c6 a la zoologia, haciendo importantes avances en invertebrados. Segtin sus
ideas, los animales respondian internamente a las necesidades impuestas
por un ambiente cambiante mediante esfuerzos adaptativos. Estos esfuer-
zos permitian cambiar los hébitos y funciones en el tiempo y se traducian
en nuevas formas y estructuras heredables que evolucionaban de acuerdo al
uso o desuso (Corsi, 2011). En 1809, Lamarck publicé una teoria de la evolu-
cién basada en observaciones de invertebrados fésiles. Sus ideas se basan en
la creencia de una supuesta tendencia progresiva interna que forzaria a los
organismos a elevarse paulatinamente en la escala natural. La primera ley
de su Philosophie Zoologique sostiene que en todo animal que no ha tras-
pasado el término de sus desarrollos, el uso frecuente y sostenido de un drga-
no cualquiera lo fortifica poco a poco, ddndole una potencia proporcional a la
duracion de ese uso, mientras que el desuso constante de tal érgano lo debilita
y hasta lo hace desaparecer. Este enunciado ilustra la Regla de la Progresion,
que tuvo gran influencia en el pensamiento evolutivo de la época (Figura 1-2).

El ejemplo mas conocido de lamarckismo es el alargamiento del cuello de

Humanos «cccceeeecececcecencaccncancsccnnanns >
Cuadrdpedos viviparos (mamiferos) « =« ««ceceecccccccecced

AVES ¢ ecvesececncaccacacacscscacascsccnannns >
Cuadrdpedos oviparos (reptiles y anfibios) « =« =« «eeeeeeess >
Cetaceos (ballenasy delfings) = ««cccvceveeeeeeeceeedy

PECeS s crecectcnctec ettt cttescenaannn >
Malada(pmposyjib]as) B R R R 3
Malacostraca (langostas, cangrejos) = = <« <« cccevvves >

Ostracodermos (caracoles, almejas) =+« =« ««eevveeed
Entoma (insectos, aracnidos) « <« e e e e oo e et >

Zodfita (anémonas, esponjas) <« cc e D
Plantas SUperiores « ««««+eveeereaneaaaiy
Plantasinferiores «««cececcecccccccccasd

Materiainanimada «««ccccccececccccccd

Figura1-1 LaScala Naturae
Esta representacion, derivada de la doctrina aristotélica, concibe al mundo material como un con-
junto de entidades ordenadas jerarquicamente de manera lineal, segun sus grados de perfeccion.
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lajirafa, que, por no alcanzar los brotes altos de las acacias africanas, habria
precipitado un cambio interno, heredable. Estas modificaciones de los habitos
permitian que los descendientes naciesen con el cuello més largo que sus pro-
genitores y asi sucesivamente hasta completarse la transformacion. La regla
lamarckiana supone una herencia de los caracteres adquiridos como un acto
de volicion, imposible en los vegetales. De acuerdo a esta concepcidn, los hijos
de un fisico-culturista deberian heredar la musculatura del padre porque el
rasgo adquirido se transmite de una generacion a la siguiente. Un segundo
aspecto relacionado con la progresion yla Escala Natural tiene que ver con las
discontinuidades del registro f6sil. Como se suponia que todas las transforma-
ciones eran graduales, debian existir los eslabones perdidos que conectaban
unas formas con otras. Incluso se llegé a ilustrarlos y darles nombre cientifico.

A ° A
g ® (adena del
S ® Sercomola
g @ observamos
a : hoy dia
S o 2
% ® (Generacién 5
g @ oonstantey -
% @ espontdnea
@ delasformas

= r mds simples

Tiempo Presente

Figura12 Regla de la progresion organismica segiin Lamarck
La acumulacién progresiva de caracteres adaptativos da cuenta de la Cadena del Ser, que también
proclamaba Lamarck.

Su hipdtesis de la pangénesis dirigia la accion a las condiciones ambientales
cambiantes (ideas que también abraz6 Darwin con su teoria de las gémulas), y
al afirmar que el ambiente era no solamente selectivo sino creativo (Por, 2006).
Su teoria biogenética sostenia que la vida seguia apareciendo a partir de lama-
teria inanimada, que los cambios eran graduales, sin catastrofismo ni cam-
bios bruscos. Estas ideas fueron incluidas por Darwin, pero solo reconocidas
en las ultimas ediciones de su obra. Segtin Lamarck, el origen de las transfor-
maciones bioldgicas era iniciado por cambios en los habitos que facilitaban
entrar en nuevas zonas adaptativas, unaidea que ha mantenido E. Mayr (1963),
aludiendo a la especiacion, la seleccion del habitat y del alimento. Las hipdte-
sis ecoldgicas que explican la explosion del Cambrico también son un resabio
del pensamiento neolamarckiano. El ejemplo de las jirafas, asi como la induc-
ci6én de los cambios morfoldgicos por el ambiente, es para muchos la médula



del lamarckismo (Lamarck, 1986). Pero, en realidad, se trata de una hipétesis
de Etienne Geoffroy Saint-Hilaire y que también utilizan los neodarwinistas.

El esquema lamarckiano clasico parece insostenible en la actualidad,
aunque su teoria de adaptacion fenotipica adquirida ha ido ganando cierta
prestancia (Newman y Bhat, 2011). Por ejemplo, el sistema de defensa bacte-
riano CRISPR-Cas (ver p. 468) contra los elementos genéticos méviles parece
ser el precursor del sistema inmunitario actual y demuestra bona fide la ad-
quisicion de adaptaciones casi instantdneamente y sin mediar la seleccién
natural. El mecanismo inmunitario integra pequefios segmentos de ADN vi-
ral o plasmidial en loci especificos del genoma receptor, para luego utilizar
dichos transcritos en la destruccién de ADN mévil cognato (Koonin y Wolf,
2009). Un sistema similar es usado por los ARN de interferencia (e.g., ARNpi)
en la defensa contra elementos transponibles, en la linea germinal animal.

Al igual que la epigenética, la TGL es un proceso eminentemente lamarc-
kiano que domina el crecimiento del genoma (Ivancevic y cols., 2013) y con-
fiere ventajas adaptativas por adquisicion de material genético (Keelinh y
Palmer, 2008; Syvanen, 2012). De lo anterior se desprende que hay variadas
formas de heredar material genético (ambiental o de otros organismos) que
no se ajustan al patrén de herencia vertical (Salazar-Ciudad, 2008; Bondu-
riansky, 2012).

Patrick Matthew (1790-1874) no era un bi6logo destacado sino un terrate-
niente escocés con intereses practicos en la madera. En 1831, cuando Darwin
iniciaba su viaje del Beagle (28 afos antes de la publicacién del Origen de
las Especies), Matthew no solamente infiri6 el hecho de la evolucién (aun-
que no usé esa misma palabra) sino también la explicé como un proceso de
variacion y seleccion. Not6 que la casi ilimitada diversificacion de vegetales
y animales representaban el material para un proceso natural de seleccion.
En este contexto, escribi6 que la disposicion adaptativa autorreguladora de la
vida puede estar parcialmente dirigida por la extrema fecundidad de la natu-
raleza. Las variedades de la descendencia y el prolifico poder de reproduccion
van mds alld de lo [que] es necesario para llenar las vacantes ocasionadas por
la muerte. Como el dominio de la existencia es ilimitado y pre-ocupado, solo los
mds duros, robustos y mejor adaptados a las circunstancias individuales [son]
los que luchardn para llegar a la madurez. Aquellos que se desenvuelvan en si-
tuaciones para las cuales tienen adaptaciones superiores y un mayor poder de
ocupacion que los otros mds débiles y menos acomodados a las circunstancias,
serdn destruidos prematuramente. Este principio estd en accion constante y re-
gula el color, la figura, las capacidades y los instintos. Entonces estos individuos
de cada especie cuyo color y cobertura son mejores para camuflarse o protegerse

43



44

de los enemigos, o para defenderse de las vicisitudes e inclemencias del clima,
tendrdn la mejor salud, fuerza, defensa y apoyo. Solo esos llegardn a la madu-
rez, partiendo de las rigurosas vicisitudes mediante las cuales la naturaleza
pone a prueba su adaptacion y sus estandares de perfeccion y de adecuacion,
para continuar su tipo de reproduccion.

Como se aprecia, esta amplia narrativa expone la teoria de la evolucién por
seleccion natural. En su descripcidon usa conceptos poco comunes como di-
versificacion, natural, vida organizada, seleccion, lucha por la sobrevivencia,
adaptacion, y reproduccion. Como sus ideas se publicaron en el libro Sobre la
Madera para Construcciéon Naval y Arboricultura, pasé desapercibido por
los evolucionistas hasta que fue el mismo Matthew quien llamo la atencion
sobre el libro, en 1860.

Ernst Haeckel (1834-1919) fue el primer propulsor del rol que jugaba la biolo-
gia del desarrollo en la evolucion al sostener que la filogenia causaba la onto-
genia. Insistié en que las ideas de Darwin incluian un desarrollo progresivo
de las especies y mantenia que esa dindmica de progreso era propia de la evo-
lucién. También propuso un paralelismo causal entre el desarrollo bioldgico
y las filogenias. En este plano, la similitud larvaria entre los enteropneutos
y los equinodermos lo llevé a proponer que los equinodermos radiados des-
cenderian de ancestros bilaterados del tipo hemicordado. Estos antecedentes
fueron la base de su ley biogenética, que sostenia que la ontogenia recapitula-
ba la filogenia, aunque histéricamente Haeckel aceptaba la nocién de ances-
tria comun. Su proposicion sostenia que el origen sucesivo y progresivo de las
nuevas especies se fundaba en las mismas leyes y encadenamiento de eventos
que originaban a las estructuras embrionarias que posteriormente condu-
cian al adulto. Asi como los primeros estadios del desarrollo humano habrian
dado origen a los estadios posteriores, las especies iniciales habrian evolucio-
nado en aquellas mas tardias. Walter Garstang remendd las proposiciones de
Haeckel y sostuvo que las larvas modernas representan antiguas larvas mas
que representar adultos ancestrales. Esta es la idea ortodoxa que prevalece en
la actualidad, donde la larva bilateral de los equinodermos experimenta una
metamorfosis para luego formar adultos radiados. En cambio, la explicacién
de Haeckel sobre este fendmeno era que los equinodermos ancestrales habian
sido bilaterados. La larva habria mantenido esa simetria, mientras que los
adultos habrian evolucionado hacia la simetria radial como adaptacion a la
vida sésil. La vision diacrénica de Garstang, abandonada por el neodarwinis-
mo, es rescatada por Evo-Devo (Gilbert y cols., 1996).

Parte del pensamiento de Haeckel tuvo que ver con la asociacién entre
la evolucion y ciertas visiones politico-religiosas y raciales. Para él, la selec-



cién natural eliminaria las especies iniciales, tal como la raza humana mas
avanzada (los arios) eliminaria a las mas primitivas. Ademads, sostenia que
la evolucion de los reinos animales era la misma que regia para el desarrollo
individual, no solamente porque las leyes subyacentes en cada caso fuesen
las mismas, sino porque todo el reino animal era un individuo. En sintesis,
el desarrollo de las especies mas avanzadas tendria que haber pasado por los
estadios representados por los organismos adultos de las especies ancestra-
les (Gilbert, 2003).

Sir Richard Owen (1804-1892). Poco antes de la publicacién de El Origen
de las Especies era el mas eminente biélogo britanico, a la altura intelectual
de Newton y Faraday. Recibié mas de 100 reconocimientos honorificos, rea-
liz6 miles de disecciones que describi6 en 600 articulos y 12 libros. Tenia un
talento innato para disecar, escribir e ilustrar. Consciente de que la ciencia
avanza por acumulacion de datos, mostraba gran interés por la relacion entre
la forma y la funcién tanto del sistema circulatorio como del esquelético. Hoy
es una figura casi olvidada.

Le intrigaban las similitudes de los planes corporales en animales de as-
pecto muy diferente. Sus estudios le permitieron acuiiar el concepto de zomo-
logia (Rupke, 1993). Su teoria de la unidad del tipo, basada en aletas y extre-
midades fue posteriormente utilizada por Darwin (Brigandt, 2009). También
desarrollé el concepto de arquetipo para los animales con endoesqueleto;
una de las contribuciones més brillantes a la morfologia de su tiempo. Este
concepto es considerado precursor de la nocion de ancestros evolutivos que
utiliza la biologia del desarrollo y la biologia contemporanea. No obstante,
su interpretacion de las estructuras homélogas no se basaba en la nocion del
ancestro comtin; mas bien eran rasgos compartidos anatdmicamente usando
la idea del arquetipo (disefios originales o modelos). Mas tarde, abrazg el pen-
samiento evolutivo o fransmutacién, como él lo llamaba. También se dedicé
a la paleontologia y con mucha habilidad describid e identific6 los marsupia-
les australianos. Aunque con cautela, también concluyé que el hombre habia
evolucionado de peces ancestrales e inmediatamente se le atacé porque sus
ideas contradecian la creencia en que Dios habia poblado el planeta.

Darwin reconoce su deuda con Owen a quien consideraba intelectualmen-
te superior. También alababa su experiencia paleontoldgica pues habia de-
mostrado cdmo los animales extintos podian encajar dentro de la taxonomia
existente. Su interés por la preservacion del patrimonio naturalista lo llevé a
concebir el Museo Britanico para alojar adecuadamente las colecciones sis-
tematicas. Sin embargo, es recordado como opositor a la evolucion. Thomas
Huxley, aunque estaba en deuda con €I, lo atacé tenazmente (Ghiselin, 2010).
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Paradéjicamente, antes de que apareciera El Origen de las Especies, Huxley
se oponia a la idea de la evolucién, mientras que Owen habia estado estu-
diando concienzudamente la obra. Con el fanatismo de un converso reciente,
Huxley lanzaba ataques furiosos a Owen, tratdndolo de reaccionario antievo-
lutivo. Una de sus disputas se referia a las bases neuroanatdmicas que separa-
ban al hombre de los monos. Owen agrupé al hombre en una nueva subclase
debido a la existencia de ciertas estructuras cerebrales (hippocampus minor).
Huxley finalmente desacredit6 dicha agrupacion de los primates y comenzd
a denostarlo ptiblicamente, satirizando sus ideas. En su libro El Lugar del
Hombre en la Naturaleza, Huxley ni siquiera menciona la controversia con
Owen (Gross, 1993).

Alfred Russel Wallace (1823-1913) erareconocido, durante el siglo XIX, como
uno de los fundadores de la teoria evolutiva, pero durante el siglo XX sus con-
tribuciones fueron desdefiadas y la figura de Darwin, sumada a la adulacion
por E1 Origen de las Especies, se apoderd de la arena evolutiva. Para muchos,
su obra de 3.764 palabras, On The Tendency of Varieties to Depart Indefini-
tely from the Original Type (1858), fue la primera version completa sobre la
teoria de la seleccion natural. El trabajo de Wallace fue publicado en los Pro-
ceedings of the Linnean Society, en 1858, junto a dos resimenes de borradores
inéditos de Darwin. Los resiumenes de Darwin, escritos mucho antes de cono-
cer a Wallace, no contienen una descripcion clara de la teoria (Sarkar, 2008).

Wallace es considerado ademds el padre de la biogeografia, tributo sin du-
dalogrado por sus multiples trabajos y enorme experiencia como naturalista
y coleccionista en los trépicos. El genio de Wallace ya se revelaba en 1843,
al menos 15 afios antes de escribirle a Darwin sobre evolucién. Por ejemplo,
escribi6 a William Henry Fox Talbot (consagrado inventor de una nueva for-
ma de fotografia), proponiéndole maneras novedosas de mejorar los espejos
usados en los telescopios (Smith, 2006). Al inicio del siglo XXI, el genio de Wa-
llace y sus contribuciones estan siendo aquilatadas con una mirada frescay
desprejuiciada.

Los viajes de Wallace y su trabajo

Wallace nacid en Gales, el 8 de enero de 1823, en el seno de una familia an-
glicana. Finalizé sus estudios a los 13 afios para ir a trabajar con su hermano
como aprendiz de carpintero. En 1837 comenzd a trabajar como agrimensor
con otro de sus hermanos. En 1844, un libro muy popular llamado Vestiges
of the Natural History of Creation, de Robert Chambers, cambié su vida
porque combinaba sus recientes estudios cientificos con la teologia (Smith,
2004). El argumento de Chambers, muy acorde con las tradiciones victoria-
nas de la época, apuntaba a que las especies progresaban en una escala evo-



lutiva de acuerdo a designios divinos (Liu, 2010).

Tempranamente, Wallace comprendié que para ser un buen naturalista
debia penetrar en las selvas y rios tropicales para colectar, estudiar y preser-
var especimenes biol4gicos. Sin embargo, no disponia del dinero ni del entre-
namiento que requeria su pasion. Wallace provenia de una familia modesta y
financiaba sus viajes coleccionando especimenes para venderlos. Después de
leer El Viaje del Beagle, viajo a Brasil entre 1848 y 1852, con su amigo natura-
lista Henry W. Bates. Desembarcaron en Para en mayo de 1848 y recorrieron
los rios Amazonas y Negro por regiones donde ningtin europeo habia estado
anteriormente (Beddall, 1968). Fue alli que contrajo malaria y sufri6 por afos
los episodios febriles que lo postraban por varios dias. En ese entonces, Wa-
llace ya se interesaba por el origen de las especies y comenzd a delinear algu-
nos principios biogeograficos relacionados con la amplia (o restringida) dis-
tribucion de algunos insectos. El barco en que regresaba a Europa se incendié
y hundio en el Atlantico, perdiéndose todos sus libros, apuntes, borradores
y revistas cientificas. Curiosamente, tanto Wallace como Darwin deben su
acervo naturalistico y vision seflera a largos periodos de exploracion en luga-
res tropicales remotos (Fagan, 2007).

En 1854, Wallace viajé al archipiélago malayo (ahora Malasia, Indonesia,
Timor Oriental y Paptia-Nueva Guinea). Ya por 1862 habia contribuido con
mas de 50 articulos cientificos y notas sobre variados aspectos de la histo-
ria natural del archipiélago. Uno de sus trabajos se centrd en las mariposas
Papilionidae, con la descripcion de 20 nuevas especies, usadas como mo-
delo para poner a prueba hipétesis evolutivas (Mallet, 2009). Este articulo
contiene la mds clara definicion darwiniana de especie, fundamentada en
el aislamiento reproductivo y su diferencia con las subespecies y variedades
locales (England, 1997). Wallace fue mucho mas meticuloso que Darwin en
lo concerniente a la variacién y no subestimaba la variacion interindividual
(Bowler, 1974). Acepté la barrera reproductiva como causal de especiacion,
pero la rechazé como concepto que definia lo que era una especie biologi-
ca. Es importante notar la trascendencia que Wallace dio al refuerzo (efecto
Wallace). En su opinién, la seleccién natural podria conducir a especiacién
mediante aislamiento reproductivo en especies incipientes cuyas variedades
eran empujadas a desarrollar barreras a la hibridizacién. Muchas de las ideas
contemporaneas de especiacion descansan en tales modelos de refuerzo (Ri-
ce y Hostert, 1993).

En 1854, Wallace viajo a Malasia, donde notdé que los orangutanes man-
tenian un territorio determinado. Ello corrobord su conviccién que las es-
pecies relacionadas estaban en estrecha proximidad al igual que sus fdsiles,
esparcidos en los mismos estratos geoldgicos. Estas ideas se plasmaron en su
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trabajo titulado On the Law which has Regulated the Introduction of New
Species’ (1855), mds tarde conocido como la Ley de Sarawak. Este principio
sostiene que cada especie deviene en coincidencia con el tiempo y espacio de
otras especies estrechamente relacionadas y equivale al principio de divergen-
cia que posteriormente propondria Darwin, sin mencionar la fuente. Por su
interés biogeografico, Wallace menciona el poblamiento de las islas Galapa-
gos, destacando que hasta la fecha no existia ni siquiera una conjetura (Lloyd
y cols., 2010). Como la teoria dispersionista de Darwin no le permitia explicar
sus datos, Wallace sugirié que las islas habfan sido colonizadas desde el con-
tinente mediante corrientes y vientos. Dado el tiempo necesario, las especies
originales habrian sido reemplazadas por prototipos modificados (Beddall,
1968; Lloyd y cols., 2010). Sin duda que esta explicacion general aun es vali-
da (Brackman, 1980). Su obra contiene cuatro principios geograficos y cinco
principios geoldgicos (Flannery, 2011):

Principios geogrdficos: 1,1as categorias superiores tienen una gran distribu-
cién; 2, los géneros distintivos (inicos) son importantes distribucionalmente;
3, las afinidades de las especies naturales estan casi siempre circunscritas
geograficamente; 4, aunque separados por el mar o montafas, los paises con
clima similar tendran familias, géneros y especies cercanas unas a otras.

Principios geoldgicos: 1, la distribucion temporal del mundo organico se
aproxima a su distribucién espacial; 2, los grupos mas grandes y unos pocos
grupos pequefios se extienden por varios periodos geoldgicos; 3, cada periodo
geoldgico incluye grupos tnicos, no presentes en otras partes; 4, dentro de
un periodo geoldgico, las especies de un género o familia estan mas estre-
chamente relacionados que aquellos de diferentes periodos; 5, la aparicion de
grupos y especies es un evento tinico.

Recalcé que las categorias linneanas superiores (e.g, félidos) tenfan una
amplia distribucion, mientras que las categorias inferiores taxondmicamen-
te, tenfan distribuciones especificas (e.g, el tigre de Bengala o el le6n africa-
no). Ademas, enfatizé que la mayoria de los fésiles se encontraban en lugares
similares a su distribucién actual. Esta distribucién coincidente parecia obe-
decer a una relacion causal cuyo grado de variacién resultaba de una evo-
lucién natural y no de un acto de creacion continua e incesante. El trabajo
de Sarawak contiene todos los temas darwinianos cldsicos: gradualismo, uti-
lidad, adaptacion a diferentes ambientes, especiacion alopatrica, imperfec-
cion del registro f6sil, etc., pero carece del mecanismo que explica el reem-
plazo de las variedades parentales. Curiosamente el trabajo fue ignorado por
la comunidad cientifica (England, 1997) aunque despert6 gran interés en el

http://people.wku.edu/charles.smith/wallace/So20.htm



geologo Charles Lyell, quien seis meses mas tarde advirtié a Darwin que Wa-
llace le pisaba los talones y que podria frustrar sus intentos de ser el primero
en explicar la formacién de las nuevas especies (Davies, 2012). Darwin nunca
menciono la ley de Sarawak, pero en su biblioteca se encontré una copia del
trabajo, profusamente marcada, con anotaciones que demuestran la impor-
tancia que le atribuy6 al mismo (Lloyd y cols., 2010).

En junio de 1856, Wallace visit6 Bali, donde recorri6 por un mes los cana-
les locales hacia Lombok, islas separadas por 20 km. Notd que, a pesar de su
cercania, estaban pobladas por animales completamente distintos. En Bali
habia carnivoros propios de Asia, mientras que en Lombok habia marsupia-
les, propios de Australia. Wallace escribio: creo que la parte occidental es parte
del continente Asia, mientras la oriental es la prolongacion fragmentada de un
continente Pacifico pretérito. Luego, dibuja la famosa linea que lleva su nom-
bre, como evidencia clara de que los fenmenos naturales moldeaban la dis-
tribucion geografica y otros aspectos fundamentales de la evolucion. La linea
de Wallace segrega faunisticamente al archipiélago malayo, reconociendo la
fauna indo-malaya del oeste, de la austro-malaya, del este. Posteriormente,
Wallace modificé la trayectoria de la linea, debido a que la anomalia de Zu-
lawesi podia oscilar entre las dos regiones. Mds tarde, Alfred Wegener adoptd
el argumento de Wallace como evidencia de deriva continental (Sarkar, 1998).
Actualmente, la existencia de Wallacea y su interpretacién son hechos bien
establecidos (Gallardo, 2013). Otra notable contribucién biogeografica de Wa-
llace fue su libro Geographic Distribution of Animals, donde mostro6 que la
tierra podia ser dividida en seis zonas. Wallace contribuyé decididamente a la
biogeografia tedrica, destacando la importancia de la conservacion de los ha-
bitats naturales. Sin embargo, estas tiltimas ideas no fueron apreciadas ni tu-
vieron cabida en la primera mitad del siglo XX, como parecen tenerlas ahora.

Posteriormente, Wallace se trasladé a las islas de Ternate y Gilolo, donde
formularia independientemente su propia version de la teoria de la seleccion
natural. Al igual que Darwin, su perspicacia se detoné por las ideas conte-
nidas en el libro de Thomas Malthus, quien basaba las suyas refiriéndose a
tribus asiaticas que habian experimentado una lucha por la existencia, pro-
vocada por el hambre y las enfermedades (Brackman, 1980). Wallace, que ha-
bia trabajado en dicha zona, comprendié de inmediato las repercusiones bio-
légicas e investigd aspectos similares que le permitieron explicar el cambio
adaptativo y por qué los estadios intermedios se extinguian. Por sus memo-
rias, sabemos que escribi6 la teoria en solo dos dias, mientras sufria uno de
sus peores episodios febriles de malaria (Beddall, 1968). El trabajo se denomi-
n6 On the Tendency of Varieties to Depart Indefinitely from the Original
Type. Aqui, Wallace argumentd que existian dos factores que controlaban la
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evolucion: el principio de Sarawak sobre la divergencia, y el segundo, sobre
los triunfadores en la lucha por la existencia, que conducia a especiacion. Con
el convencimiento de que su trabajo hablaba (aunque no elaboraba) sobre el
mecanismo de evolucion, Wallace envié su manuscrito a Darwin, para reci-
bir su opinién (Smith, 2004). También le solicit6 que se lo mostrase a Charles
Lyell y Joseph Hooker. Luego de leer el manuscrito, en junio de 1858, Darwin
quedd muy inquieto y conmovido por la similitud entre las ideas de su colega
y las propias. Su desasosiego es comprensible puesto que Darwin llevaba casi
18 afos tratando de encontrar el mecanismo evolutivo mas importante para
la divergencia posterior de las especies. Ahora, con la stibita entrada de Wa-
llace, era urgente hacer algo o su protagonismo se esfumaria.

Wallace y la selecciéon natural

A pesar de los brotes de malaria y de las grandes dosis de quinina, el 1° de
marzo de 1858 Wallace regresé a Ternate, una isla del grupo Maluku (ahora
Indonesia), en la mafnana de su trigésimo quinto cumpleanos, el 8 de junio de
1858. La idea de la seleccion natural habia empezado a cristalizar en su mente
y se le ocurrid casi inmediatamente, en Gilolo (actualmente Halmahera). En-
tre las crisis de fiebre, la inactividad fisica y la tortura mental, concibié que el
principio de Malthus sobre el crecimiento exponencial de la poblacién sumi-
nistraba un principio de seleccion natural que podia explicar la adaptacion
de los organismos al ambiente. Si este principio se acoplaba a la variacién
heredable entre los organismos, la seleccion natural podia empujar las sub-
poblaciones en distintas direcciones. Darwin también habia visualizado el
principio de la seleccién natural en su manuscrito de 1844, pero hasta 1858 no
habia podido comprender ni explicar la divergencia (Beddall, 1968). En cam-
bio, el principio wallaceano resolvia el problema de Darwin sobre cémo la se-
leccion natural podia conducir a la formacion de nuevas especies. La lucidez
intelectual de Wallace habla por si misma y se revela en algunos extractos
de su manuscrito On the Tendency of Varieties...., escrito en Ternate, en
febrero de 1858, y que cito a continuacion en inglés para no interferir con su
significado:

The life of wild animals is a struggle for existence [...] The full exertion of all
their faculties and all their energies is required to preserve their own existence
and provide for that of their infant offspring. The possibility of procuring food
duringthe least favorable seasons, and of escaping the attacks of their most dan-
gerous enemies, are the primary conditions which determine the existence both
of individuals and of entire species [...] These conditions will also determine the
population of a species; and by a careful consideration of all the circumstances
we may be enabled to comprehend, and in some degree to explain, what at first
sight appears so inexplicable —the excessive abundance of some species, while



others closely allied to them are very rare [...] Even the least prolific of animals
would increase rapidly if unchecked, whereas it is evident that the animal popu-
lation of the globe must be stationary, or perhaps, through the influence of man,
decreasing [...] A simple calculation will show that in fifteen years each pair of
birds would have increased to nearly ten millions! Whereas we have no reason
to believe that the number of the birds of any country increases at all in 15 or 150
years. It is evident, therefore, that each year an immense number of birds must
perish as many in fact as are born; and as on the lowest calculation the progeny
are each year twice as numerous as their parents, it follows that, whatever be the
average number of individuals existing in any given country, twice that number
must perish annually —a striking result. [...] Wild cats are prolific and have few
enemies; why then are they never as abundant as rabbits? The only intelligible
answer is, that their supply of food is more precarious [...] It appears evident,
therefore, that so long as a country remains physically unchanged, the numbers
of its animal population cannot materially increase. If one species does so, some
others requiring the same kind of food much [must] diminish in proportion. The
numbers that die annually must be immense; and as the individual existence of
each animal depends upon itself, those that die must be the weakest —the very
young, the aged, and the diseased- while those that prolong their existence can
only be the most perfect in health and vigour —those who are best able to obtain
Jood regularly, and avoid their numerous enemies. It is, as we commenced by
remarking, «a struggle for existence», in which the weakest and least perfectly
organized must always succumb.

En este mismo manuscrito, Wallace explicé el proceso de divergencia que
gobierna la increible diversidad de seres vivos. He aqui otras citas del mismo
articulo:

[-..] Most or perhaps all the variations from the typical form of a species must
have some definite effect, however slight, on the habits or capacities of the in-
dividuals. Even a change of colour might, by rendering them more or less dis-
tinguishable, affect their safety [...] If, on the other hand, any species should
produce a variety having slightly increased powers of preserving existence, that
variety must inevitably in time acquire a superiority in numbers. Now, let some
alteration of physical conditions occur in the district —a long period of drought,
a destruction of vegetation by locusts, the irruption of some new carnivorous
animal [...] it is evident that, of all the individuals composing the species, tho-
se_forming the least numerous and most feebly organized variety would suffer
first, and, were the pressure severe, must soon become extinct [...] The superior
variety would then alone remain ... Such a variety could not return to the ori-
ginal form; for that form is an inferior one, and could never compete with it
Jor existence ... Here, then, we have progression and continued divergence de-
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duced from the general laws which regulate the existence of animals in a sta-
te of nature, and from the undisputed fact that varieties do frequently occur...
Now the scale on which nature works is so vast -the numbers of individuals
and periods of time with which she deals approach so near to infinity-, that
any cause, however slight, and however liable to be veiled and counteracted by
accidental circumstances, must in the end produce its full legitimate results.

Las teorias de seleccién natural de Darwin y Wallace no son idénticas y
difieren con respecto a, 1) el rol de la seleccién sexual, 2) sila competencia su-
cede basicamente entre individuos o variedades, y 3) cémo evoluciona la con-
ciencia humana (Smith, 2012). Pero un cuarto aspecto ha sido generalmente
pasado por alto: la seleccion natural de Darwin, mds tarde caracterizada co-
mo la sobrevivencia del mas adaptado, expresa que la adaptacion resulta en
adaptacion. Al respecto, Lewontin (1980) ha escrito EI proceso es la adapta-
cion y el resultado final es la condicion de estar adaptado... el problema es cmo
las especies pueden estar en todo momento adaptdndose y adaptadas. Sin duda
una argumentacion criticada por tautoldgica, que valida las causas mediante
los resultados. Por eso, la conceptualizacion de Wallace se enfoca en la exter-
minaciéon mediante un mecanismo que elimina a los maladaptados (Morgan,
1888). La eliminacion natural representa un mejor vehiculo para relacionar
la seleccion natural individual con otros fendmenos evolutivos como la ex-
tincién masiva, la divergencia, la extension y el origen mismo de la variacion
(Smith, 2011, 2012). La seleccién natural de Wallace no solo enfatiza las inte-
racciones ecoldgicas pues, como lo destacé Gregory Bateson (1972), su des-
cripcion del principio de lucha por la existencia representa el primer ejemplo
de modelamiento cibernético por retroalimentacion, anticipado en 100 afos
al desarrollo de la disciplina (Bateson, 1979). Aqui la metéfora que usa Wallace
parareferirse ala seleccién natural: La accion de este principio es exactamente
igual al del regulador centrifugo de una mdquina a vapor que revisa y corrige
cualquier irregularidad casi antes que se haga evidente; y de igual modo, nin-
guna deficiencia desbalanceada en el mundo animal puede alcanzar una mag-
nitud conspicua debido a que se hard sentir en el primer paso, haciendo dificil
la existencia de modo que la extincion sin duda ocurrird pronto (Smith, 2012).

En su famosa carta a Darwin, Wallace escribi6 en 1866: la seleccion natural
no hace tanto en la seleccion de variaciones especiales como en la extermina-
cion de las mds desfavorables. Ademas, criticé el uso de la expresion seleccion
natural porque el concepto de sobrevivencia del mas adaptado es solo la justa
expresion del hecho; la seleccion natural es una expresion metaférica de ello,
y hasta cierto grado, indirecta e incorrecta, since nature does not so much se-
lect special varieties as exterminate the most unfavourable ones (Smith, 2011).
Esta posicién también era compartida por C.L. Morgan al manifestar que en



la seleccidon natural las variantes desfavorables se eligen por su sobreviven-
cia. En la eliminacion natural las deficiencias comparadas desaparecen. Mas
adelante agrega: Si volvemos al fendmeno que Mr. Darwin denomind seleccion
sexual, tenemos en juego tanto la seleccion como la eliminacion (Morgan, 1888).
Un beneficio inmediato de este razonamiento es que permite diferenciar la
seleccion para la domesticacion, de la seleccién natural. En la primera, la ade-
cuacion biolégica estad predeterminada y se selecciona deliberadamente pa-
ra un cierto proposito. En la segunda, la remocion no estd predeterminada.
Se mantienen las adaptaciones exitosas en funcién del compromiso ambien-
tal (cualquiera que sea) y de paso se elimina la trampa tautoldgica (Smith,
2012). Igualmente, el insigne zodlogo J.P. Grassé (1977) se refiere a la seleccion
darwiniana como el principio de la muerte, ineficiente e incapaz de explicar
las grandes transiciones evolutivas. Con todo, si hubiese triunfado la légica
de la eliminacién, hoy tendriamos una teorfa de la evolucién muy diferen-
te, que nos habria orientado en una direccién totalmente distinta (Bateson,
1979; Smith, 2011).

La controversia sobre la correspondencia entre Wallace y Darwin

El 6 marzo de 1858, Wallace habia transformado sus ideas sobre selecciéon
natural y divergencia en el trabajo On the Tendency of Varieties..., que en-
vi6 a Darwin posiblemente el 9 de marzo del mismo afio, cuando un barco de
carga holandés zarp6 desde Ternate. La fecha de arribo de este manuscrito
a la mansion de Darwin es un asunto de punzante controversia. Sus detrac-
tores sugieren que Darwin plagio el trabajo de Wallace, argumentando que
el trabajo debi6 haberse recibido entre el 3 y el 4 de junio, dando tiempo a
Darwin para leerlo privadamente (Davies, 2012; Smith, 2013). Otros, sostienen
que el trabajo llegé el 18 de junio, como afirma Darwin (Van Wyhe y Rook-
maaker, 2012). La primera posicién se fundamenta en una carta que lleg6 a
Londres el 2 de junio de 1858 y entregada al dia siguiente (Davies, 2012), en-
viada por Wallace al hermano de Henry Bates, y despachada el mismo dia que
la dirigida a Darwin. Llama la atencién que, a pesar del ordenado y copioso
archivo epistolar que mantenia Darwin, no se ha encontrado ni el manuscri-
to de Wallace ni la carta que lo acompaiiaba o el sobre que la contenia (Brac-
kman, 1980; Smith, 2013). Sin embargo, toda correspondencia posterior entre
ambos estd debidamente archivada. Un incidente sin duda curioso...

Entre 1844 y 1858 Darwin habia estado lidiando infructuosamente con el
problema de la divergencia evolutiva. Pero, segtin sus propias palabras, llegd
a formular la divergencia independientemente el 8 de junio de 1858, con an-
telacion a Wallace. Sucede que el manuscrito de Wallace lo descolocé com-
pletamente, al extremo que consider6 la posibilidad de abandonar su propio
trabajo (Beddall, 1968). Estaba emocionalmente devastado y en este punto,
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sus mas proximos amigos, el gedlogo Charles Lyell y el botanico J.D. Hooker,
luminarias en la ciencia inglesa de entonces, intervinieron para proteger la
prioridad de sus ideas (England, 1997). El problema era que Darwin no tenia
nada presentable, asi es que, con su anuencia, ambos cientificos exhumaron
los extractos del ensayo de 540 paginas, escrito en 1844, pero sin publicar.
También incluyeron una carta que Darwin habia escrito al botanico de Har-
vard, Asa Gray, en septiembre de 1857, para demostrar la prioridad intelectual
de Darwin sobre Wallace. Irénicamente, Gray considerd que el principio de
divergencia de Darwin era penosamente hipotético (Davies, 2012).

Aunque el protocolo dictaba que el trabajo de Wallace fuese leido primero
debido a que habia sido escrito con antelacion, Lyell y Hooker dispusieron lo
contrario, sorteando en forma definitiva la barrera de la prioridad intelec-
tual (Lloyd y cols., 2010). Y como el manuscrito que Wallace habia enviado a
Darwin se publicé con posterioridad (sin que Wallace lo supiera), quedé de-
finitivamente sellada la prioridad intelectual de Darwin (Sarkar, 2008). Wa-
llace nunca habia expresado que el manuscrito que envié a Darwin era para
publicacion. Aparentemente, la obsesion de Darwin por la prioridad se sigui6
manifestando en las primeras ediciones de El Origen de las Especies, don-
de elude los hechos (Lloyd y cols., 2010). En efecto, no hay reconocimiento ni
mencion hacia figuras sefieras como Edward Blyth, Robert Chambers y Pa-
trick Matthew, o su abuelo Erasmus Darwin. De este tiltimo, Darwin dijo que
solo habia anticipado las ideas erradas de Lamarck (Darlington, 1959).

Cabe notar la difundida creencia en que Darwin y Wallace leyeron un tra-
bajo en conjunto en la Linnean Society of London (England, 1997). No obstan-
te, la secuencia de eventos historicos debidamente establecidos, desacredita
la tesis de que ambos cientificos hayan leido o publicado un trabajo en coau-
toria en dicha sociedad o en su revista (Brackman, 1980; Kenyon, 2000). Las
contribuciones de Darwin y Wallace fueron precedidas por sendas cartas de
Lyell y Hooker, leidas en la sesion del 1 de julio de 1858. Alli explicaban las
razones que motivaron tan noble accion. Primero se ley6 el resumen del bo-
rrador de Darwin, agregado mds tarde a la tercera edicion de El Origen de
las Especies. Este escrito ha sido calificado como the most unreliable account
that ever will be written (el relato menos confiable que jamas se haya escrito;
Darlington, 1959). En seguida se ley6 el resumen de la carta de Darwin a Asa
Gray. En tercer lugar se ley6 el trabajo de Wallace On the Tendency of Varie-
ties... Los titulos para estos articulos, junto a la carta que los acompariaba,
fueron: Charles Darwin and Alfred Russel Wallace On the tendency of species to
Jform varieties, y On the perpetuation of varieties and species by natural means
of selection (Journal of the Linnean Society of London (Zool.) 3: 45-62, 1858).
Por razones obvias, Darwin quedé muy satisfecho cuando supo del estricto



orden cronolégico y alfabético que se habia seguido. Ademas, le corrigieron
la puntuacion, sintaxis e incluso frases completas de su manuscrito. Wallace,
en cambio, estando en Borneo, no tuvo idea de como y por qué su manuscri-
to habia sido publicado sin su consentimiento. Para estampar claramente su
desasosiego, Wallace escribid el 22 de noviembre de 1869: ... as soon as my
ague fit was over, I sat down, wrote out the article, copied it, and send it off by
the next post to Mr. Darwin. It was printed without my knowledge, and of cour-
se without any correction of proofs. I should, of course, like this act to be stated
(Meyer, 1895). Darwin nunca reconocié que el manuscrito que Wallace envi6
para su consideracion no era para ser publicado. La investigacion mas ex-
haustiva sobre este confuso episodio se publicé con el nombre de A Delicate
Arrangement (Brackman, 1980) y también estd detallado en el trabajo detec-
tivesco de Beddall (1968).

En 1860, Wallace recibié una copia del Origen y manifest6 su admiracion
genuina por la obra de Darwin, publicada el 24 de noviembre de 1859. Libre
de rencor o malicia, mostrando la real dimension de su temple, Wallace es-
cribié: I feel much satisfaction in having aided in bringing about the publication
of this celebrated book, and with the ample recognition by Darwin himself of
my independent discovery of «natural selection». El reconocimiento publico
de Darwin por los logros de Wallace aparecié en una frase, recién en la ter-
cera edicion de El Origen de las Especies. Alli le dio crédito por el acicate
e impetu que le brindé su manuscrito para que escribiese su libro (Beddall,
1968). La publicacion de Wallace (aparecida mas tarde en los Anales de la So-
ciedad Linneana), al igual que la obra de Charles Lyell, no son mencionadas
por Darwin.

En su libro The Origin of Species and Genera (1880), Wallace distingui6
claramente entre el concepto de descendencia y el origen de las especies por
seleccion natural. Para entonces, ambos evolucionistas habian divergido
significativamente en sus visiones evolutivas, principalmente debido a que
Wallace no crefa que la mente humana (junto con la abstraccion del pensa-
miento matematico, la moral y la espiritualidad) pudiese ser explicada por
seleccion natural, seleccion sexual o por las meras propiedades de la materia
(Sarkar, 2008). Para Wallace, la pérdida del vello corporal, el poder vocal de
lalaringe, la estructura de la mano y el tamaifio y complejidad del cerebro de
los humanos no habian contribuido a la sobrevivencia y reproduccion de la
gente con quienes habia vivido en los trépicos (Liu, 2010). Sin explicitarlo, es-
taba en contra del rol magnanimo y omnipresente atribuido a la seleccién y a
la competencia bioldgica irrestricta. Por el contrario, crefa firmemente en la
igualdad del potencial de todas las razas humanas (Glickman, 2009). Su des-
cripcion de los patrones culturales y del comportamiento social de los grupos
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étnicos de Malasia e Indonesia son muy cuidadosos y carentes de los prejui-
cios eurocéntricos victorianos que tifien las ideas de Darwin (Sarkar, 1998).
Wallace no acataba el descrédito de Darwin por la herencia de los caracteres
adquiridos. Asi, en las ediciones posteriores del Origen, Darwin confié mas
y mas en el lamarckismo como acelerador del proceso evolutivo, aunque ello
iba en detrimento de la teoria original. Estas diferencias llevaron a Darwin a
escribirle en 1869, I hope you have not murdered too completely your own and
my child (Williams et al.).” A diferencia de Darwin, quien usaba la analogia en-
tre la seleccion natural y artificial para fundamentar sus ideas, Wallace enfa-
tizo las diferencias entre los dos mecanismos sosteniendo que la seleccion se-
xual era un principio significativo, pero suplementario. Al respecto, escribié:

A menos que Darwin pueda mostrarme que esta facultad latente en las razas
inferiores haya podido desarrollarse a través [de] la sobrevivencia del mds adap-
tado, debo creer que hay algiin otro poder (independiente de la seleccion natural)
que causo tal desarrollo. Me parece que el bonus probandi serd para aquellos
que mantengan que el hombre, su cuerpo y mente pudieron haberse desarro-
llado desde un animal cuadrimano por seleccion natural (Glickman, 2009).

En 1889, Wallace publicé su propia version de la teoria de la evolucion. La
llamo simplemente Darwinismo: Una Exposicion de la Teoria de la Selec-
cién Natural —con Algunas de sus Aplicaciones. De esta forma, acufid pa-
ra siempre el término darwinismo, autoinfligiéndose definitivamente un rol
secundario en la saga evolutiva que habia liderado.

La carrera posterior de Wallace

Wallace retorn6 a Inglaterra en 1862, cuando era un conocido naturalista.
Pero no tenia asegurado su bienestar econémico. Intentd evitar el materia-
lismo rampante que se destila de la vision darwiniana mediante un puente
que uniese la ciencia y la espiritualidad (Liu, 2010). Entonces traté de com-
binar ambas disciplinas para comprender el origen de la mente humana y la
ética evolutiva, segin el progresionismo victoriano de la época. Al final de
su carrera, se convirtio en un intelectual aislado, un excéntrico cuestiona-
dor de las presunciones que sostenian los valores victorianos. Nunca acepto
los principios del capitalismo de libre mercado y su confianza en el socialis-
mo de Richard Owens lo llevé a impulsar la reforma agraria pues el estado
inglés solo protegia a los latifundistas (Hodge, 2009). Sus profundos valores
humanistas y su compromiso con las masas explotadas fueron atributos que
distinguieron su rica personalidad (Lloyd y cols., 2010). Como activo espiri-
tualista, argumentd que el origen de la vida, la emergencia de la conciencia
y la evolucion de las facultades mentales superiores del hombre, no podian
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explicarse por causas exclusivamente materiales. Se requeria la intervencién
de una inteligencia espiritual superior. A estas ideas, que causaban el desaso-
siego de Darwin y de muchos evolucionistas, las llamaba mi herejia especial.

Wallace también emergié como uno de los mayores criticos de las campa-
nas de vacunacion, argumentando que el beneficio frente a la poliomielitis
era mas bien marginal, comparado con el riesgo de desarrollar la enfermedad
debido a la vacuna. Su aprension no era descabellada considerando que la
emergencia del HIV-1 en humanos estd asociada directamente con la inocu-
laci6én y transmisién del virus de deficiencia inmune de los simios (SIV; cpz)
presente en chimpancés infectados, usados en los ensayos de 1950 (Martin,
2015). Conociendo su compromiso social, se entiende por qué combatio el sis-
tema de salud coercitivo y sesgado que aplicaba el rigor de la ley a la clase
obrera (pero no alos acomodados) si no se vacunaban (Weber, 2010).

En sus intentos por comprender la evolucion de la mente, también se inte-
resé por la frenologia, una antigua teoria que, basdndose en la forma del cra-
neo y las facciones, suponia que se podia determinar el cardcter y los rasgos
de la personalidad humana. La frenologia ha perdido credibilidad aunque,
como doctrina materialista, es pionera de las hipétesis alternativas sobre la
evolucion del cerebro, como la de Papez-Maclean, lalocalizacion de la funcién
cerebral y los diagramas sobre la mente, sus laberintos y mapas conceptua-
les (Hampden-Turner, 1981). El compromiso de Wallace por la frenologia jugd
un rol decisivo en su rechazo a la seleccién natural como el determinante de
la naturaleza humana. Posiblemente, debido a sus ideas heterodoxas, nunca
obtuvo un trabajo estable ni siquiera en un museo. Gracias a los esfuerzos de
Darwin y sus influencias, se le otorgd una pension de servicio civil por 200
libras esterlinas anuales, a partir de 1881.

Labiogeografia tedrica también interesaba a Wallace; pero sus incursiones
en conservacion biolégica no tuvieron eco. Sin embargo, a partir de1990,labio-
logia de la conservacion ha ganado prestancia. Actualmente, el conocimiento
biogeografico y macroecoldgico es fundamental en los planes de conservacion
biolégica, con lo cual el genio de Wallace ha sido exhumado. Como ejemplo
se puede destacar la creacion del sitio web de la Western Kentucky University
(USA), que contiene més de 100 de sus publicaciones originales, una infinidad
de cartas, trabajos y notas.” También se ha generado un niimero virtual de los
trabajos que han aparecido en las revistas de la Linnean Society.® Este reno-
vado interés ha permitido aquilatar las contribuciones de Wallace, exponien-

£  www.wku.edu/~smithch/home.htm (Leslie, 2001).
§ http://onlinelibrary.wiley.com/journal/10.111/(ISSN)1095-8312/homepage/alfred_rus-
sel_wallace_virtual_issue.htm (Allen, 2013).
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do los origenes y el desarrollo inicial de la teoria de la seleccion natural con
una nueva mirada que ahuyenta la vision algo distorsionada y simplista que
gotea desde el neodarwinismo y deslava la figura de Wallace (Gallardo, 2013).

Las ideas de Charles Darwin (1809-1882)

La teoria darwiniana de la evolucion, que unifica y explica el origen y causas
de la diversidad bioldgica, enraiza en la experiencia observacional de Darwin
en Patagonia y Galapagos. Los f6siles de Patagonia le proporcionaron datos
incontrovertibles de los cambios que afectan el tamarfio y la forma de los orga-
nismos, a medida que transcurre el tiempo. Por ejemplo, los f6siles de grandes
marsupiales diente de sable (Thylacosmilus), cuyos colmillos median 20-30
cm de largo, son indicadores faunisticos extintos que se diferencian notable-
mente de las formas actuales. Otro grupo de mamiferos patagénicos extre-
madamente diversos eran los Xenarthra (etimoldgicamente, articulaciones
raras). Entre ellos sobresalen los Gliptodontes, que eran armadillos gigantes
de dos metros de didmetro, y los perezosos terrestres (e.g., Megatherium, Mi-
lodon), de dos a tres metros de altura. Un tercer grupo de mamiferos extintos
encontrados en Patagonia lo constituian los Notoungulados (ungulados del
sur). Eran formas herbivoras, con molares de bajas cuspides (e.g., Toxodon).
Otras formas de ungulados patagénicos extintos son los ancestros de los ca-
mélidos sudamericanos (Simpson, 1980).

La diversidad de los fésiles patagénicos constituyé una evidencia fuerte de
la modificacién de los linajes en el tiempo. También observé que los mamife-
ros patagdonicos actuales se asemejan mds a los fosiles patagénicos que a los
fosiles europeos del mismo estrato geoldgico. La similitud morfolégica de los
caracteres entre organismos dispares y la distribucion de plantas y animales
en continentes e islas, también sirvié de evidencia para apoyar la divergencia
a partir de un ancestro comun.

El despliegue histdrico de la vida, con sus actores vivientes y f6siles, repre-
senta un dramatico coro de divergencias y extinciones, propias del proceso
evolutivo. Los fosiles representan vestigios mineralizados de organismos que
habitaron la tierra en tiempos remotos. Por tal condicidn, sefialan cambios y
reemplazos bidticos que requieren una explicacion sélida y convincente. Los
fosiles son metrénomos que marcan el paso gradual y sincopado del devenir
evolutivo. Su morfologia y el conocimiento inferencial de sus formas de vida
reflejan un mundo cambiante. Su andlisis permitié que la paleontologia cre-
ciera desde una mera descripcion de fésiles hasta convertirse en un sélido
pilar interpretativo. El gran apoyo de los fosiles a la biologia evolutiva radica
en que constituyen un dato objetivo, independiente del observador. El dato



puede ser manipulado e interpretado de mil maneras, pero eso no lo invalida
como tal. En este sentido, frente a la disputa creacionismo/evolucién, los fdsi-
les son el arma mas poderosa de los evolucionistas.

En las Galapagos, el pensamiento cientifico de Darwin se nutrié de la di-
mension espacial y el aislamiento en islas remotas. Este contexto le permitié
asociar los cambios morfofisioldgicos con el aislamiento geografico para ade-
lantar cdmo se originan las adaptaciones en tales circunstancias. La presen-
cia de grandes tortugas terrestres e iguanas adaptadas a una alimentacién
de algas submarinas, sirvieron de evidencia de las transformaciones que han
experimentado estos reptiles, de origen continental, en tiempo relativamente
breve. En el caso de los pinzones y las iguanas, la presién alimentaria pu-
so un nuevo contexto ambiental para que la seleccién natural promoviese la
modificacion del pico de los pinzones y de las extremidades de las iguanas.
En estas ultimas, evolucionaron garras mas fuertes para sujecion en las ro-
cas, se alterd la piel haciéndose mds resistente al agua salada, y los sistemas
digestivo y renal se modificaron para digerir y excretar alimentos con alto
contenido salino.

Darwin reconocio dos clases de islas: las oceanicas y las continentales. Las
primeras se encontraban muy alejadas del continente, se formaban por ac-
ci6én volcanica, contenian especies muy particulares que descendian con mo-
dificacion desde ciertos ancestros que las habian colonizado. En contraste,
las islas continentales se encontraban a menor distancia y se habian formado
por separacion desde el continente. También observd que las especies islefias
constituian un subconjunto de aquellas que habian colonizado el continente.

Los pinzones de las islas Galapagos representan otro pilar zooldgico que
apoyala doctrina de descendencia con modificacion. Su estudio demuestra la
diferenciacion de aves insulares cuyos ancestros viven en el continente. Las
modificaciones del pico de los pinzones se considera que obedecen a radia-
cién adaptativa pues las distintas formas, derivadas de un linaje ancestral,
han particionado el nicho tréfico desde especies granivoras a insectivoras.
Incluso, una especie hace uso de serramientas, al utilizar una espina de cac-
tus para buscar y extraer orugas desde las oquedades de esas plantas.

Las ideas de Darwin se enmarcan en una concepcion geoldgica uniforme.
Este uniformismo, propuesto por el geélogo inglés Charles Lyell alrededor de
1830, sostiene que los procesos erosivos, tectonicos, volcanicos, etc., del pa-
sado, han tenido cualidades y efectos similares a los actuales. Lyell también
aplico el uniformismo a las especies, atribuyéndoles invarianza en el corto
plazo. Estas ideas sirvieron a Darwin para sostener que el cambio evolutivo
es gradual. El uniformismo se oponia al catastrofismo que afirmaba que las
discontinuidades entre la fauna fésil y la reciente se debia a eventos tinicos y
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diferentes a los actuales. Para los biogedgrafos, la gran contribucién de Lyell
significd que los f6siles fuesen considerados indicadores confiables para es-
cudrinar el pasado y no meras rocas con aspecto de restos bioldgicos. Desde
entonces, un fémur fosilizado se interpreta como el hueso mineralizado, pro-
pio de la extremidad de un animal con ciertas caracteristicas particulares, y
no como una roca con forma de hueso.

Antes de iniciar sus viajes alrededor del mundo (embarcado en el H.M.S.
Beagle, entre 1831 y 1836), las ideas bioldgicas de Darwin giraban alrededor
del fijismo e inmutabilidad de las especies. Esta concepcion sefialaba que ca-
da unidad bioldgica constituia una entidad tinica, separada de las otras por
caracteristicas fundamentales, renuentes al cambio. La idea de evolucion era
familiar a su abuelo, Erasmus Darwin, como veremos mas adelante.

Durante su viaje en el Beagle, Darwin comenzg a recolectar evidencia para
el que seriasulibro masimportante, E1 Origen de las Especies (Darwin, 1859).
La tesis mas popular y malentendida de su obra es que el hombre desciende
del mono. En verdad, lo que afirma es que el hombre y el mono tuvieron un
ancestro comun en el pasado; por eso se habla de ancestria con modificacion.

Darwin provenia de una familia acaudalada. Estudié en Edimburgo y
Cambridge entre 1825-1831. Lleg6 a Sudamérica en el Beagle, comandado por
el capitan Robert FitzRoy. El viaje durd cinco afios. Durante su visita a Chi-
le experimentd un gran sismo, el 20 de febrero de 1835. Después de su viaje,
publicé tres libros: Structure and Distribution of Coral Reefs (1842), Vol-
canic Islands (1844) y South America (1846), donde propuso ciertas teorias
(aun vigentes) que combinaban el vulcanismo con la erosién. De acuerdo a
sus escritos, estaba convencido de que las cuatro fuerzas geoldgicas de Lyell
(levantamiento de masas terrestres, subduccion, erosién y sedimentacién),
eran una propuesta superior a las precedentes para explicar el balance natu-
ral en el tiempo.

Al regreso de sus viajes, Darwin conoci6 las ideas de Thomas Malthus so-
bre ciertos principios demograficos expuestos en su libro Essay on the Prin-
ciple of Population (Malthus, 1798); este autor sostenia que la sobrepobla-
ci6én genera pobreza y hambre y que, si no hay restriccion a la reproduccion
incontrolada de los organismos, se produce una lucha por la existencia.

Estas ideas fueron tan cruciales para Darwin que escribio: ... it at once
struck me that under these circumstances favorable variations would tend to
be preserved and unfavorable ones to be destroyed. Darwin sostenia que la su-
perficie terrestre, los organismos y el universo, estan en flujo permanente.
Al afirmar que los cambios eran regulares y gobernados por ciertos factores
ambientales, propuso que, si se conocian los agentes causales del presente, se
podia explicar cémo se habia producido la modificacién de los organismos.



Asi, su vision de la evolucion reflejaba dos aspectos cruciales: que las diversas
formas de vida han aparecido por descendencia con modificacion de especies
ancestrales, y que el mecanismo de modificacion es la seleccion natural. De-
bido a que este mecanismo ha actuado por millones de afios, produce adap-
tacién como resultado.

Tradicionalmente, las ideas de Darwin se han resumido en cinco pasos:

1) La Teoria de Seleccién Natural requiere que las caracteristicas consi-
deradas presenten variacion y que estas sea heredable; sin seleccion, las ca-
racteristicas favorables son eliminadas (o mantenidas) por puro azar en las
poblaciones.

2) Todos los organismos tienen una capacidad reproductiva que excede al
reemplazo.

3) El ambiente es finito y azaroso y, por lo tanto, hay una suerte de lucha
por la existencia entre los organismos.

4) Como consecuencia de las diferencias individuales, los organismos mas
aptos dejan mas descendencia.

5) Los descendientes tienden a parecerse a sus progenitores porque here-
dan sus genes.

Segtin lo esbozado anteriormente, la mecanica basica de la seleccion natu-
ral se apoya en tres hechos: sobreproduccion de descendientes, herencia y va-
riacion. Tambien consta de un silogismo inferencial: que la seleccién natural
(o el argumento del éxito reproductivo diferencial) promovera en promedio
las variantes organismicas que, fortuitamente, estardn mas adaptadas a los
ambientes fluctuantes. Dichos organismos pasardn sus caracteristicas a la
descendencia mediante la herencia (Figura 1-3).

Darwin rechaz6 algunas ideas de Lamarck en cuanto a que, a) la evolucién
era un proceso de perfeccionamiento gradual que culminaba con la apari-

Evolucion + Restricciones ambientales
(Tendencia al incremento geométrico en nimero) (Ambiente finito)
Lucha por la sobrevivencia + Variacion heredable
(Competencia)
Seleccion natural Cambios ambientales
(Persistencia de los rasgos adaptativos)
Evolucion

(Diferencias en adaptacion)

Figura1-3 Vision darwiniana de la evolucion
Como la reproduccion genera muchos mas individuos que los que el ambiente permite, se produce
una friccién (lucha por la existencia) en relacién al rasgo heredable que se considere. La ventaja adap-
tativa de unos organismos frente a otros corresponde al efecto de seleccién natural que, a la larga,
produce la adaptacidn de los organismos a las condiciones ambientales de ese momento.
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ci6n del hombre; b) que si las especies se modificaban, otras debian formarse
por creacién continua y espontanea; y ¢) que el mecanismo evolutivo operaba
mediante herencia de caracteres adquiridos. No obstante, en las reediciones
de su obra, Darwin se apoy6 mds y mas en las explicaciones lamarckianas,
consideradas anatema por el neodarwinismo (p. 115).

Sin embargo, su objeci6n a la herencia de los caracteres adquiridos care-
cfa de fundamento empirico. Posteriormente, el argumento fue rechazado
cuando mediante un clasico experimento hipotético-deductivo en ratones,
Augusto Weismann demostr6 en 1883 la diferencia entre somatoplasma y
germoplasma. Su estrategia de investigacion consisti6 en criar una camada
de ratones y cortarles la cola a todos. Luego los apareaba y repetia el cerce-
namiento a los descendientes. Este proceso lo reiter por 40 generaciones;
pero los ratones siguieron naciendo con cola, a pesar de las predicciones la-
marckianas de herencia adquirida. Weismann concluyé que el somatoplasma

Ovarios
(germoplasma)

Testiculos — @ Espermios \«
(germoplasma)

Figura1-4 Preformismoy epigénesis
A) La Teoria de la Pangénesis sostiene que todas las células del cuerpo contribuyen con su ma-
terial genético en la formacion de los gametos. B) La Teoria del Germoplasma de Weismann de-
mostrd que solo las gdnadas producen el material genético que forma los gametos.

Células
sexuales



y el germoplasma eran dos linajes celulares separados y que las mutaciones/
alteraciones que ocurrian a nivel somatico no se heredaban. Esta diferencia-
cion constituye la barrera de Weismann y se ha generalizado como un dogma
incontrovertible, aunque no se ha comprobado en muchos taxa de animales
marinos y en las plantas no se cumple. La controversia acerca de los caracte-
res adquiridos, aun continda.

Otro problema que enfrent6 Darwin, guarda relacion con los principios he-
reditarios. En el siglo XIX, los naturalistas que estudiaban caracteres cuan-
titativos de los animales domésticos, adherian a la herencia de las sangres
mezcladas como explicacion de sus resultados. Segtin esta creencia, del cru-
zamiento entre organismos altos y bajos se obtendrian descendientes de ta-
maiio intermedio. Pero si el resultado implicaba homogenizacion de la varia-
cion, ;Como se explicaba la persistencia de la variabilidad fenotipica durante
millones de aiios de supuesta homogenizacién? En un intento poco fructifero,
Darwin formul6 su tristemente célebre teoria de las gémulas, una variante
singular del preformismo. Resumidamente, se argumentaba que cada parte
del cuerpo formaba copias microscépicas de si mismo (gémulas) que viajaban
por el torrente sanguineo para ensamblarse en las gonadas (Figura 1-4). Pero
la respuesta a la paradoja de la homogenizacion hereditaria no podia expli-
carse por gémulas ni preformismo, sino por la herencia particulada, derivada
del trabajo de Gregor Mendel. Sus leyes de la herencia, publicadas en 1865,
permitian explicar la persistencia y la variacion de los rasgos fenotipicos. To-
do indica que Darwin no leyd el articulo que Mendel le envi6 a su domicilio,
pues fue encontrado sin abrir en su biblioteca. En este punto es preciso desta-
car que aunque Darwin no pudo explicar coherentemente el origen de la va-
riacion, sus conclusiones parecen acertadas. Desde una perspectiva informa-
cional, la evolucién darwiniana solo trasmite informacién genética entre las
generaciones. En cambio, la vision lamarckiana sostiene que la informacion,
obtenida durante la vida del organismo, se transmite a las generaciones futu-
ras. La formulacion darwiniana es fundamentalmente externalista, porque
el ambiente gatilla y promueve los cambios mediante mutaciones aleatorias,
orientadas por la seleccidn en pro de la optimizacion evolutiva. Para el darwi-
nismo no hay reaccién interna que module el curso del cambio organismico.
El organismo resulta ser un reservorio, pero el ambiente es definitorio. Es tam-
bién una teoria eminentemente funcional, porque el proceso evolutivo queda
reducido a cambios de naturaleza adaptativa, segiin se ilustra en la Figura 1-3.

Argumentos que apoyan la evolucion

Basandose en la evidencia fosil, la evolucion es un hecho y una teoria. Como
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tal, deben existir pruebas incontrovertibles de su ocurrencia. Las evidencias
mas contundentes de cambio surgen del registro fosil, la anatomia compara-
da, la biologia molecular (estructural y regulatoria), la biogeografia, la genéti-
cayla gendmica comparada. Estas evidencias apoyan la hipétesis de monofi-
lia, actualmente bastante cuestionada (p. 416) y que las diferencias entre los
organismos se producen por modificaciones sucesivas, y no por haberse crea-
do anatomias diferentes desde su inicio. Los fosiles son restos mineralizados
de organismos que existieron en tiempos pretéritos; no son una construccion
mental del hombre para buscarle sentido a la naturaleza. Representan la im-
pronta de formas que deben ser explicadas coherentemente. Quienes no sus-
criben esta explicacion argumentan que el registro f6sil nos muestra formas
distintas, pero practicamente ninguna evidencia de que el fenémeno sucede
por evolucién gradual (Grassé, 1977).

La anatomia comparada entrega explicaciones consistentes con la paleon-
tologia. Por ejemplo, al observar el esqueleto de ballenas, humanos y mur-
ciélagos, se aprecia una similitud innegable en el disefio arquitecténico de
las extremidades. Si examinamos el brazo humano, la pata del gato yla aleta
de la ballena, se aprecia el mismo disefio anatémico (brazo, antebrazo, car-
pos, dedos, musculos, piel, etc.). Estas estructuras se denominan homoélogas
(Figura 1-5), porque tienen un origen comun. Su transformacién obedece a
cambios regulatorios en genes compartidos que modulan el desarrollo. Los
andlisis de anatomia comparada, por ejemplo, sefialan una estrecha proxi-
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] | Peceslobulados Reptiles mamiferoides
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Anfibios y reptiles

ll\‘-\_ Estribo
1\ \7 & ~~_—Yunque Huesos del

Martillo oido medio

</ —=Timpano

Humano Murciélago Mamiferos

Figura1-5 Homologias como argumento a favor de la evolucion
A) Homologia en las extremidades de los vertebrados. Las similitudes estructurales (ana-
tomicas, embrioldgicas o moleculares) son el resultado de ancestria comdn. B) Homologia de
los huesos mandibulares en vertebrados y disminucion de los elementos éseos que la
conforman. El cuadrado y el articular, que eran huesos mandibulares en los anfibios y reptiles,
se transformaron en el yunque y el martillo del oido medio de los mamiferos, respectivamente. La
columnella de los tetrdpodos ancestrales, dio origen al estribo en los mamiferos. La articulacion
escamoso-dentario que pone en contacto el crdneo con el tinico hueso de la mandibula, es un rasgo
definitorio de los mamiferos. Las estructuras homdlogas se ilustran de un mismo color.



midad entre el hombre y el chimpancé y una menor afinidad de los simios
con los 0s0s. A su vez, 0osos y humanos se relacionan entre si y, ademds, con
las ballenas, porque todos comparten estructuras homoélogas, como sus ex-
tremidades, anatomia interna, disefo corporal, etc. Del mismo modo, todos
los vertebrados poseen un plan arquitectural similar cuya homologia sugiere
que derivan de un ancestro comun.

Otros argumentos contundentes de evolucion se obtienen del analisis de
rasgos vestigiales que, como su nombre lo indica, no son funcionales. Sin em-
bargo, se asemejan a otros, con funciones muy especificas, en taxa relaciona-
dos. El estudio de estas homologias ha demostrado que las serpientes ylas ba-
llenas aun poseen vestigios internos de lo que fue la cintura pélvica funcional,
donde se articulan las extremidades posteriores. Los fésiles que muestran
formas transicionales apoyan la argumentacion de que las estructuras ves-
tigiales derivan de otras por divergencia desde su ancestro comtn. Actual-
mente sabemos que las mutaciones que afectan la expresion del gen HoxC6
interfieren con la aparicién de las extremidades (p. 504) En sintesis, el estudio
de las homologias ha sido el pilar para construir una teoria darwiniana de la
evolucion, basada en la hipétesis de monofilia y gradualismo evolutivo.

Otros argumentos se desprenden de la observacién y analisis de embrio-
nes. Durante el desarrollo intrauterino, los embriones y fetos humanos ex-
hiben caracteristicas similares a las de otros embriones de vertebrados, in-
dicando un parentesco compartido. Por ejemplo, los arcos branquiales, los
somitos y el sistema circulatorio cerrado estan presentes en todos los embrio-
nes de vertebrados. En los peces y anfibios, los arcos branquiales dan origen a
las branquias mientras que en aves y mamiferos evolucionan en estructuras
del oido, de laboca y del tracto respiratorio de los adultos (e.g, trompa de Eus-
taquio, huesecillos del oido medio, apertura externa del oido, etc.). Es decir,
las mismas estructuras se han modificado de tal modo que han adquirido
nuevas funciones a partir de un origen comtin. Esta similitud embrioldgica,
conocida como Ley Biogenética, fue planteada por Ernst Haeckel y sostiene
que la ontogenia recapitula la filogenia. Aunque actualmente se reconoce que
los rasgos fundamentales (iniciales) de la ontogenia estan presentes en mayor
ntimero de taxa que los caracteres mas especificos (o tardios), la recapitula-
cion en el sentido de Haeckel no es un atributo generalizado de relacién 1:1
entre ontogenia y filogenia (Figura 1-6A). El enfasis embrioldgico ha sido una
contribucion sustancial a la comprension del proceso evolutivo.

Las transformaciones morfoldgicas paralelas de los metaterios y euterios,
también argumentan a favor de la ancestria comun. El paralelismo morfo-
légico, ejemplificado por los marsupiales de Australia, que remeda la de los
mamiferos placentados del resto del mundo, apoya la monofilia y la modifi-
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cacion del plan corporal bésico, en distintos continentes (Figura 1-6B). Este
paralelismo no obedece a presiones selectivas similares; mas bien representa
el mismo Bauplan en dos grupos diferentes.

La ancestria comtn también explica por qué los taxa que habitan islas
ocednicas se asemejan a las formas continentales mas cercanas. En el caso
de la herpetofauna de las islas Galdpagos, las similitudes de las tortugas e
iguanas con sus contrapartes continentales, apoyan la diferenciacion insular
a partir de migrantes.

Los cambios heredables que pueden inducirse mediante seleccion arti-
ficial se han esgrimido como argumento de evolucion. Los multiples ejem-
plos de domesticacion de plantas y animales sefialan que la morfologia y los
rasgos funcionales se modifican al efectuarse un programa de seleccion. Sin
embargo, si la presion de seleccion se afloja y se permiten los apareamientos
aleatorios, la diferenciacion lograda se diluye en el tiempo. Del mismo modo,
el ejemplo de la polilla indica que el cambio de coloraciéon puede ser inducido
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Figura1-6 Argumentacion ontogenéticay paralelismo evolutivo
A) Desarrollo embrionario de vertebrados mostrando las similitudes ontogenéticas entre peces, rep-
tiles, aves y mamiferos. B) Evolucién paralela entre los mamiferos placentados (Eutheria) y los mar-
supiales (Metatheria) australianos. La iteracién de morfologias y adaptaciones similares en ambos
grupos indica que los mamiferos comparten rasgos heredados por ancestria coman.
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por el ambiente, aunque el disefio experimental es controvertido.

De acuerdo a las predicciones de la teoria neutral de evolucion molecular
(p- 346), las diferencias en la estructura de sus genes y proteinas aumenta li-
nealmente a medida que aumenta la divergencia entre los organismos. Esta
es la hipétesis del Reloj Molecular que, como crondémetro molecular, predice
que los organismos se agrupan evolutivamente seglin sus semejanzas mo-
leculares. Las relaciones de parentesco entre los simios indican una mayor
proximidad filogenética entre el hombre y el chimpancé y una menor afini-
dad de ellos con el orangutan. De igual modo, los monos son mas similares
entre si que con los carnivoros. Por su lado, los animales forman un grupo
homogéneo diferente de las plantas. Estos ejemplos sefialan que la vida estd
estructurada en niveles crecientes de divergencia y complejidad. Las relacio-
nes filogenéticas detectadas por electroforesis, por secuencias nucleotidicas y
por andlisis aminoacidicos, entregan relaciones de parentesco concordantes
entre si. Los recientes andlisis comparados, que usan especies cuyos genomas
se han secuenciado completamente, han dado apoyo adicional a la hipétesis
de monofilia. La reconstruccion del arbol de la vida, mediante marcadores
moleculares, muestra que la diversidad organica se agrupa en tres dominios.

Otra evidencia genética contundente sobre el origen comtn de los orga-
nismos radica en la universalidad del cédigo genético. Salvo escasas excep-
ciones, todos los organismos comparten el mismo conjunto de codones pa-
ra codificar los aminodacidos que conforman las proteinas. Si los organismos
hubiesen tenido origenes independientes, se esperaria una gran variedad de
cddigos genéticos. Asimismo, el analisis de las proteinas de cualquier orga-
nismo vivo muestra que sus &minodacidos son de la serie L (levdgiros). La exis-
tencia exclusiva de series levogiras (existiendo la posibilidad de poseer series
dextrdgiras) da apoyo adicional al origen comtin de la vida.

Las bases genético-moleculares de estructuras claves del desarrollo em-
brionario también apoyan el origen comin, al demostrar que organismos
muy dispares (e.g, plantas y animales) se construyen con las mismas instruc-
ciones basicas yla misma logica epigenética. La homologia genética tiene una
explicacién mecanismica, porque los distintos taxa comparten genes de caja
homedtica que son homélogos.

La citogenética también ha dado apoyo a la ancestria comtn. Las relacio-
nes de parentesco mediante pintura cromosémica comparada sefialan que
las especies mas cercanas exhiben cariotipos mucho mas similares que las
especies mas distantes entre si.

Con todo, el conjunto de argumentos enumerados es consistente entre si.
El advenimiento de la secuenciacion gendmica total de organismos ha revela-
do un notable incremento en la complejizacion gendmica, desde procariontes
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a eucariontes, por aumentos del niimero de genes, de intrones y de elementos
genéticos moviles. Los disefios de expresion génica han evolucionado en for-
ma cualitativamente similar, indicando que los genes maestros, responsables
del Bauplan, han mantenido sus roles en vias similares de organismos mor-
fologicamente dispares. Este conocimiento ha puesto en evidencia la univer-
salidad de las vias regulatorias, la base genética de las homologias morfol6-
gicas, y la constancia de los algoritmos epigenéticos que definen los planes
estructurales de los organismos. Todo indica que la vida comparte un acervo
genético comtin, cuyo grado de diferencias es directamente proporcional al
tiempo de divergencia. Este cimulo de evidencias son consistentes entre si'y
forman las bases empiricas sobre las cuales descansa la teorizacion evolutiva.

Externalismo versus internalismo

Existen dos formas de conceptualizar la evolucion: la perspectiva externa y la
interna; también conocidas como funcionalismo y estructuralismo, respecti-
vamente. El neodarwinismo se alinea con la perspectiva externalizante que
visualiza a la materia viviente como formadora de entidades pasivas que re-
quieren un agente ordenador externo. Este marco conceptual resulté de apli-
car la mecdnica newtoniana al estudio de los organismos vivientes por parte
de los preformistas y por el mismo Darwin. Consecuentemente, la explicacion
mecanicista para el problema de la forma se resume en la metéafora de los pro-
gramas genéticos del desarrollo, en forma de ADN codificado (Fox Keller, 2002).

Desde una perspectiva internalista, la materia viviente es un medio excita-
ble, capaz de autoorganizarse y exhibir un ordenamiento espontaneo debido
a la interaccion entre diferentes componentes que no requieren de agentes
externos. Esta vision antecede al darwinismo en su bisqueda de leyes na-
turales que gobiernan la organizacion de la vida. Los organismos son tota-
lidades autopoiéticas cuyas partes son causa y efecto de si mismas, como lo
sostenian Goethe, Cuvier, Owen y otros. Esta vision fue abandonada a princi-
pios del siglo XX debido a la dificultad de caracterizar empiricamente la fuer-
za organizadora interna. Sin embargo, la nueva aproximacion matematica y
computacional ha permitido el estudio de los sistemas complejos, ofreciendo
una visién mas amplia y certera de lo que es un ser vivo. El principio de au-
toorganizacion y los experimentos de Prigogine (i.e., estructuras disipativas),
que sefialan la esencia reactiva de la materia en condiciones de desequilibrio
termodindmico, son la contraparte de la idea de la materia inerte (. 103).

La ldgica de la teorfa evolutiva actual concibe a la materia viviente como
un agente sin orden, inerte y pasivo, derivado de una mecdnica newtoniana
(Depew y Weber, 1996). El mecanicismo descansa en un determinismo fisico



donde Dios es responsable de las condiciones iniciales. Muchas voces se alza-
ron en contra de esta idea (p. 572). En los albores del pensamiento evolutivo,
el preformismo y la epigénesis eran las dos teorias que competian por la com-
prension ontogenética de los organismos (Medina, 2000). La epigénesis soste-
nia que no habia estructuras preexistentes y que la aparicion de las mismas
durante el desarrollo era un fenémeno real (Figura 1-4). Pero a falta del agente
organizador, se invocaba una fuerza vital (vis essentialis) que tenia el vitalis-
mo con desacreditadores halos misticos. Entonces, el asunto oscilaba entre
sustancia (;de qué estd hecho?) y el patrén o disefio que conecta (Bateson,
1979). Al enfatizarse la sustancia, el disefio ya no era real ni requeria explica-
cién porque, como epifendmeno, quedaba reducido a la sustancia. La vision
opuesta, antirreduccionista, mantenia que el disefio no podia reducirse a la
sustancia porque las propiedades intrinsecas de los sistemas complejos son
irreducibles y se corrompen al analizar sus elementos constituyentes.

El darwinismo niega el ordenamiento estructural y ubica la génesis de la
forma en los productos y composicién del genoma (Newman y Miiller, 2000).
De esta idea se desprende la eliminacion paulatina de cualquier capacidad
generativa de los organismos. La seleccién natural se convierte en el factor
creativo que ordena y dirige el proceso evolutivo. Como resultado, la morfogé-
nesis se redujo escalonadamente a los genes, se excluy6 el componente dina-
mico como principio organizador explicativo, se eliming la estructura como
una entidad real, y se perdid el concepto de organismo, mas tarde reclamado
por Gould (1980; 2002).

La distincion que hizo Lamarck, al separar lo interno de lo externo, permi-
ti6 legitimar el discurso bioldgico al separar lo viviente de lo inorganico. En
este sentido, es un precursor de las ideas internalistas mientras que Darwin
es un icono de la visién externalista. El externalismo de Darwin es ademas
extrapolacionista y su validacion se basé en una analogia entre el progreso
resultante de aplicar seleccion artificial en animales domésticos y el supuesto
progreso al que tiende la naturaleza (Andrade, 2009). Actualmente sabemos
que a diferencia de las especies naturales, si una poblacién mejorada arti-
ficialmente se deja evolucionar por si sola, el logro inicial (el diferencial de
seleccion) no se mantiene, sino que se diluye. Por ello, este argumento darwi-
niano como evidencia de evolucién es objetado mayoritariamente.

La teoria de la seleccion darwiniana evitaba el vitalismo de Lamarck y
también el argumento del disefio, que era el discurso mas sdlido que usaba
la teologia natural para sostener la existencia de Dios. Darwin pensaba que
habia encontrado la forma mas simple de explicar la exquisita adaptacion de
las especies y aceptaba la herencia de los caracteres adquiridos, no porque
admirara a Lamarck, sino porque era la idea mas comtin de la época (Gould,
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2002). No obstante, hacia hincapié en que la seleccién natural era el elemento
dominante. Al mismo tiempo, la idea de los epigenetistas que veian la heren-
cia como un fenémeno doble (de trasmision y epigenética), fue reemplazada
gradualmente por la vision de la herencia particulada. Baste recordar en es-
te contexto la teoria provisional de la pangénesis de Darwin, que suponia la
existencia de gémulas. Pero si los caracteres no se heredan como particulas
hacia la linea germinal, ;como se trasmiten de una generacion a la otra? Ba-
sandose en el hecho de que no hay genes distintos paralos dedos, las alas o los
ojos, su accion durante el desarrollo debia depender totalmente de su interac-
cién dindmica (Newman, 2002).

Retomando la herencia adquirida, si los organismos van optimizando sus
rasgos durante el ciclo de vida, al final todos comparten la misma adecua-
cion bioldgica. En tal caso, los descendientes deberian producir una progenie
similar. Ante esta paradoja, se requeria un mecanismo que explicase el dife-
rencial reproductivo propuesto por Darwin. Este mecanismo lo constituyé
la herencia. Pero resulta que el desarrollo ontogenético es un componente
de la herencia. Entonces, la pregunta sobre el origen de la forma reaparecié
una vez mas. Dado que el programa darwiniano estaba tomando fuerza, el
problema parecia resolverse por la seleccién natural. Para ello, la teoria de
Weismann aporté la barrera que resolvia la incongruencia generada por la
adhesion a la herencia adquirida. Cabe destacar que la visiéon lamarckiana
nunca fue refutada empiricamente. Solo se objeté como deduccion légica de
una teoria del desarrollo que era cuestionada por los hallazgos de Weismann
(Gould, 2002). Al final, la doctrina del germoplasma reforzé la influencia de
la pangénesis, toda vez que mantuvo la idea de que la forma estaba contenida
en las gémulas. Entonces la seleccion natural se convirtio en el factor creati-
vo de la evolucion y simultaneamente proveyo la explicacién mecanicista al
problema de la forma. Esta amalgama, que es la base del neodarwinismo, aun
desconocia donde se almacenaba la informacion particulada que generaba
los organismos. Mds tarde, el descubrimiento de la estructura del ADN sirvid
parausarla como el lugar donde residen las particulas responsables de la for-
ma. No obstante, para Driesch, quien habia obtenido erizos de mar completos
a partir de blastomeras separadas en las primeras etapas de la blastulacion,
la autorregulacion observada no podia explicarse en términos mecanicistas
solamente. A partir de esa autonomia epigenética surgio el concepto de en-
telequia, igualmente cargado de halos misticos porque lleva implicita una
accion que tiende por si misma a su fin.
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1 0rigen de las Especies se refiere al devenir de los organismos ya forma-

dos luego de millones de afios de evolucion. Los ejemplos que us6 Darwin
para ilustrar sus ideas (palomas, iguanas, tortugas, etc.) muestran modifica-
ciones atribuidas a seleccién natural o artificial, pero no explican el origen
de la complejidad bioldgica partir de sus componentes inorganicos elementa-
les. El origen de la vida fue una pregunta ajena a Darwin, quien la esquivo al
subrayar que dificilmente podria preocuparnos mas el origen de la vida que
saber como un nervio se hace sensible a la luz.

El origen de la vida estd envuelto en una bruma de misterio porque tradi-
cionalmente se la ha considerado una pregunta metafisica, propia de la fi-
losofia més que de la biologia. Se supone que las condiciones atmosféricas
iniciales, que permitieron su cristalizacion, eran elementales y consistian de
vapor de agua, nitrégeno, diéxido/mondxido de carbono y trazas de hidrdge-
no. Practicamente no habia oxigeno libre y las temperaturas excesivamente
altas habrian formaron vapor de agua. Con el tiempo la tierra se habria en-
friado, el vapor se habria condensado en agua liquida y se habria posibilitado
lavida. Actualmente se sostiene que el agua no tuvo origen en el planeta, sino
que llegd como hielo, por lluvia de meteoritos transportadores. Al parecer, las
moléculas organicas iniciales tenfan cierta capacidad autorreplicativa que
les permitid perpetuarse.
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Historia de la vida en la Tierray el registro fosil

La historia de la Tierra se estima en 4.600 Ma, dividida en dos eones: Precam-
brico y Fanerozoico. El Precimbrico comprende aproximadamente el 87% del
tiempo geoldgico y dura unos 4.000 Ma. De estos, los primeros 1.000 Ma son
un total misterio porque no existen trazas de ningtin tipo de vida en la tierra.
Los 3.000 Ma siguientes muestran evidencias de microorganismos, posible-
mente quimiotréficos, debido a que la atmosfera aun no era oxidante.

Datos recientes a partir de chimeneas hidrotérmicas muy antiguas indi-
can que ciertos microorganismos fosilizados habrian aparecido hace 3.770
Ma y posiblemente 4.280 Ma (Dodd y cols., 2017).

Un vestigio muy particular y antiguo de la vida son ciertos sedimentos de
carbonato atrapados por algas microscépicas, llamados estromatolitos. Es-
tas formaciones fueron comunes en el Precimbrico, pero disminuyeron du-
rante el Ordovicico, quedando relegados a ambientes marginales, hipersali-
nos (Tabla 2-2).

Fosiles y la explosion del CaAmbrico

El registro f6sil no es un despliegue completo y acabado de la historia de la
vida en la tierra. Para que ocurra fosilizacion deben darse condiciones clima-
ticas apropiadas: que el organismo a fosilizar esté presente en el area y que
posea estructuras mineralizables. El hueso, por ejemplo, es facilmente fosili-
zable, pero no asi las partes blandas. Esta situacion determina que la historia
se reconstruya tomando trazas de distintos individuos fosilizados en diferen-
tes lugares y armando puzles bioldgicos. Los primeros fsiles macroscépicos
tenian exoesqueletos de carbonato de calcio que seguramente servian para
proteger los 6rganos internos. También servian como armadura frente a los
predadores y como receptaculo de exceso de minerales. Estas caparazones
también acumulaban ciertos minerales escasos, como el fosfato de calcio.
Recuérdese que el fosfato es escaso en la naturaleza, pero es esencial para el
metabolismo (e.g, ATP) y la composicién de los acidos nucleicos.

La historia de la vida macroscépica, documentada por un registro f6sil de-
tallado, ejemplifica su diversificacion en la Tierra desde la explosion del Cam-
brico, mostrando la invasion de la tierra por las plantas vasculares, insectos
y vertebrados y la radiacién de los mamiferos. La aparicion de estas noveda-
des morfoldgicas ha sido un tema recurrente en evolucién. La sintesis neo-
darwiniana sostiene que la historia de la vida se representa por radiaciones
adaptativas guiadas principalmente por las oportunidades ecoldgicas mas
bien que por el desarrollo de los organismos. Ademads, sostiene que la tasa de



Capitulo 2: Historia Planetaria y Vida Primigenia

divergencia morfoldgica inter phyla fue mas rapida al principio, para luego
desacelerarse a medida que las oportunidades ecoldgicas fueron declinando.
Como veremos a continuacion, estas aserciones han sido cuestionadas por
los mismos f6siles, sugiriendo una visién diferente.

Al conocerse la diversidad animal de la explosion del Cambrico, Darwin
argument6 que la ilusién de este evento se debia a un registro f6sil incom-
pleto y que el eventual descubrimiento de rocas mas antiguas y fésiles bien
preservados permitirian reconstruir el registro gradual al encontrarse los
ancestros de esos taxa. No obstante, los hallazgos de Burgess Shale (Canada)
y Ediacara (Australia) han continuado expandiendo la disparidad morfol6gi-
cay corroborando el origen abrupto de los clados bilaterados (Erwin y cols.,
2011). Las rocas del Periodo Ediacara muestran una gran variedad de micro-
fésiles interpretados como huevos y embriones de metazoos. Pero en el Neo-
proterozoico (1.800-1.400 Ma) se ha identificado a muchos protistas fdsiles,
con similitudes a las algas verdes, amebozoos, etc. En Gabén (Africa Central)
se ha recobrado fésiles de organismos multicelulares macroscépicos de 2.100
Ma de antigiiedad.

Al comienzo del Cambrico aparecen trazas de Treptipchnus pedum, el pri-
mer animal bilateral con capacidad de excavar horizontal y verticalmente.
Los primeros f6siles con exoesqueleto aparecen al final de Ediacara y la pri-
mera aparicion de placas, espinas, conchas y otros elementos esqueléticos,
afines a los bilaterios, aparecen durante el Fortunio (Cambrico, hace 541a 530
Ma). Estos restos valvados miden aproximadamente 2 mm, pero revelan una
fauna de considerable disparidad morfolégica y filogenética, similares a los
Lophotrochozoa actuales. Durante el estadio III del Cdmbrico aparecen los
ecdisozoos y deuterostomios biomineralizados. Este conjunto de animales
valvados tiene su contraparte en los fosiles de cuerpo blando preservados ex-
cepcionalmente en la fauna cimbrica de China, Groenlandia, Australia, y Ca-
nada. Por lo tanto, el registro f6sil sigue teniendo un origen abrupto y desplie-
ga practicamente todos los phyla de metazoos y clados extintos que ostentan
una disparidad morfoldgica equivalente a la inicial. Curiosamente, desde el
Paleozoico en adelante casi no se han agregado nuevas clases ni phyla.

Para separar el origen evolutivo de estos taxa, respecto del primer registro
geoldgico, se han usado relojes moleculares robustos (Erwin y cols., 2011). Es-
tas estimaciones sugieren que el origen y diversificacion de los animales ocu-
rrié durante el periodo Criogénico y la aparicion del tltimo ancestro habria
acaecido alrededor de los 800 Ma. Respecto de los linajes basales (que condu-
jeron a los phyla actuales) habrian evolucionados al final de Ediacara, hace
unos 541 Ma. Es interesante que tanto los phyla con buen registro (moluscos,
equinodermos) o mal representados (nemertinos, nemétodos), aparecen en-
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tre el final de Ediacara y el final del Cdmbrico. La divergencia mas antigua
(estimada a partir de las Demosponjas y los Cnidaria) se habria producido
alrededor de los 700 Ma y equivale en magnitud a aquella existente entre pro-
tostomios y deuterostomios. En el Ediacara tardio (580 Ma) aparecen nume-
rosos taxa eucariontes, incluyendo organismos multicelulares de desarrollo
complejo. La posicion de los Ctendforos permanece incierta pero la informa-
cién gendmica confirma la relacion de hermandad entre Cnidaria-Bilateria,
con los Placozoa (Knoll, 2011).

Podemos decir que la diversificacion inicial de los animales gener6 nuevas
formas del desarrollo y también innovaciones en las tramas ecoldgicas. La in-
formacion compilada a partir de los patrones de diversificacion molecular y
fésil comparados, mas la informacion de las estrategias alimentarias, indica
que los clados animales divergieron varias decenas de Ma antes de su primer
registro f6sil. Es decir, existio un amplio lapso macroevolutivo entre la con-
solidacién de la caja de herramientas homedticas en el Criogénico (alrededor
de unos 850-635 Ma) y el éxito ecoldgico tardio representado por Ediacarayla
explosion del Cambrico. Este lapso macroevolutivo es similar en la evolucién
vegetal (Knoll, 2011).

Con relacion a la morfologia, la secuenciacion de genomas completos de
docenas de metazoos ha permitido establecer que cualquier animal requiere
alrededor de 20.000 genes codificantes para proteinas a fin de producir una
arquitectura morfologica esencial. Ademas, este repertorio que incluye los
genes del desarrollo es muy conservado en los metazoos e incluso se encuen-
tra hoy en los opistokontes unicelulares. La distribucién de genes en los orga-
nismos actuales implica que la caja de herramientas evolucioné en un patrén
de dos pasos: una diversificacion inicial en la base de los metazoos (antes
de su separacion de las esponjas y cnidarios), y una pronunciada expansién
en algunas familias en la base de los eumetazoos, durante el Criogénico tar-
dio. De tal modo, el ancestro comiin de los metazoos probablemente era un
animal complejo con toda su bateria de genes codificantes, exceptuando los
complejos Hox.

Las estimaciones de divergencia entre las demosponjas y los Cnidaria su-
gieren una separacion hace 700 Ma. El registro fosil del Neoproterozoico se-
fiala que estos animales se habian originado en el Ediacara, incluyendo los
primeros ejemplos de metazoos multicelulares bilaterados. La macrofauna
de este periodo se agrupa en seis clados independientes, altamente dispares.
Estos nuevos datos contrastan con la vision previa, que agrupaba toda la fau-
na en un solo gran linaje extinto. Teniendo en consideracién las similitudes
alimentarias entre las esponjas y los coanoflagelados, se supone que el an-
cestro comun de los metazoos se alimentaba de microfauna en suspension,
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independiente de si las esponjas son monofiléticas o no. Los Cnidaria (y el
origen de los Cnidocitos) son predadores del Criogénico tardio (687 Ma). Pe-
ro el lapso de 150 Ma entre Cnidaria y los pancrustaceos aun no estd resuel-
to. El ancestro comuin de los deuterostomios probablemente era un filtrador
que usaba las hendiduras branquiales para tales fines, como en los cordados,
equinodermos y hemicordados ancestrales. Se supone que la estrategia car-
nivora, metabdlicamente costosa, se habria originado una vez que se aumen-
t6 la concentracién de oxigeno en el mar.

La aparicién geolégicamente subita de fauna macroscdpica en el registro
fosil estd datada en aproximadamente 570 Ma y se conoce como Explosion del
Cambrico. Efectivamente, en solo 40 Ma se observa un despliegue impresio-
nante de organismos extrafos, de aspecto fantasmal y naturaleza quimérica,
como lo atestiguan las faunas de Ediacara (Australia) y Burgess Shale (Co-
lumbia Britdnica, Canadd). Durante el Cambrico se originé practicamente
todala diversidad de phyla conocidos hoy dia. Mds aun, ciertos taxa animales
no tienen ninguna relacion con las formas conocidas actualmente, de modo
que la disparidad morfolégica de entonces parece haber sido mayor que la
del presente. La aparicion de tuneles, posiblemente hechos por animales con
aspecto de gusanos, sugiere fuertemente la evolucion de una cavidad interna
(celoma) que habria servido para la locomocién y la alimentacion.

La extincion, asi como la persistencia actual de muchos planes corporales
(que no se diferencian mayormente de aquellos ya extintos), se atribuye a con-
tingencia ambiental y no a que unos hayan sido selectivamente superiores a
otros (Gould, 1989). Con la aparicion de esta fauna multicelular, dispar y ana-
témicamente compleja se abre un nuevo capitulo de la saga evolutiva inicial:
el E6n Fanerozoico, que se extiende hasta nuestros dias (Figura 2-1).

La disparidad organismica del Cambrico no tiene una explicacién bien
fundamentada (pp 567-572). Se piensa que pudo haber sido inducida por in-
teracciones no-lineales de la geosfera-biosfera. Asimismo, ciertas perturba-
ciones externas como la disgregacion continental también pudieron haber
tenido efectos detonantes en la aparicion de la vida multicelular (Lenton y
von Bloh, 2001). Al respecto, durante al Proterozoico tardio (650 Ma), todos
los continentes estaban unidos en lo que era Rodinia, aunque este no fue el
primer evento del ciclo de fusion-disgregacion del supercontinente. Sumado
a ello, los sucesivos ciclos de transgresiones marinas habrian formado ma-
res epicontinentales, en donde se podian refugiar formas de vida benténica
y plancténica que, posiblemente, eran predadas debido a la homogeneidad
del habitat. Se argumenta, ademas, que el aumento del oxigeno atmosférico
podria haber sido el principal factor ambiental detonante, pero no existen
datos. Se especula que cuando el oxigeno atmosférico alcanzé gradualmente
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una concentracion de 5%, alrededor del limite Precdmbrico-Cambrico, se ha-
bria detonado la diversificacién documentada en los estratos fosiles de Chen-
gjiang (China), Doushantuo, Ediacara y Burgess Shale. Teniendo en conside-
racién que los microorganismos hacian fotosintesis, el aumento de oxigeno
atmosférico habria acelerado la evolucion. Pero la relacion entre los factores
externos ylos mecanismos gendmicos que iniciaron la disparidad morfofisio-
l6gica, sigue sin entenderse.

Burgess Shale

La fauna macroscdpica de Burgess Shale contiene animales de cuerpo blan-
do, muy bien preservados, de mediados del Cambrico. Su excelente preserva-
cion se atribuye a que vivian en fondos con poco oxigeno donde la constitu-
cion arenosa facilitaba un rdapido enterramiento. El descubrimiento de esta
fauna por Sir Charles Walcott, pasé desapercibido porque los organismos
fueron identificados en base a sus semejanzas con lo conocido hasta prin-
cipios del siglo XX (Gould, 1989). Estudios posteriores corrigieron ese sesgo,
poniendo en evidencia que muchos de esos fésiles eran animales peculiares,
con planes corporales que correspondian a phyla o clases extintas (Tabla 2-1).
Este sitio (ubicado en las Montafias Rocosas de la Columbia Briténica, en
Canadd) constituye uno de los mds espectaculares hallazgos fosiliferos, de
mediados del Cambrico, hace unos 505 Ma. Alli se preservan con exquisito
detalle hasta los filamentos branquiales de los trilobites y de otros animales

Nombre Status inicial Status revisado
Marella Relacionado con trilobites Artrépodo tinico
Yohoia'y Odaraia Crustaceo branquiopodo Artrépodo tinico
Sidneia'y Leanchoilia Crustaceo branquiopodo Artrépodo tinico
Opabinia Crustaceo branquiopodo Nuevo phylum
Nectoraris Desconocido Nuevo phylum
Odontogryphus Desconocido Nuevo phylum
Dinomischus Desconocido Nuevo phylum
Amiskwia Gusano quetognato Nuevo phylum
Hallucigenia Gusano poliqueto Nuevo phylum
Wiwaxia Gusano poliqueto Nuevo phylum
Anomalocaris Crustaceo branquiopodo Nuevo phylum
Lagaeay Peyoia Pepino de mar Boca de Anomalocaris

Tabla2-1 Resumen de algunos cambios taxondmicos en la fauna de Burgess Shale
La revision de estos fdsiles demostrd que muchos organismos, identificados como pertenecientes a
un phylum conocido, corresponden a uno nuevo (tomado de Gould, 1989).
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con exoesqueletos, tegumentos o cubiertas duras. La fauna fue descubierta
en 1909 e inicialmente se identificé como una coleccion de organismos ances-
trales que dieron origen a la fauna actual en forma gradual y continua. Por
lo tanto, muchos organismos o sus partes fueron identificados como perte-
necientes a algtin phylum o Clase conocida. Debia hacerse calzar el hallazgo
con el modelo evolutivo de la época. Posteriormente, en 1971 se reexaminaron
estos organismos y se obtuvo una vision radicalmente diferente no solamente
de Burgess Shale, sino de la historia de la vida en la tierra (Gould, 1989). En
efecto, los planes corporales (Bauplan) eran complejos, extraordinariamente
dispares en su anatomia y unicos en sus disefios (Figura 2-1). El hecho de que
la explosion del Cambrico se haya producido en una ventana temporal de solo
40 Ma ha puesto en jaque la presuncion de gradualidad. Nétese que actual-
mente reconocemos unos 32 phyla animales y en Burgess Shale aparecen en-
tre 15 a 20 tipos de organismos tan diferentes que debieran asignarse a phyla
separados (Tabla 2-1). Luego de su revision actual, algunos de estos fosiles
extraordinarios son:

Marella splendens: es el artrépodo mas comiin de Burgess Shale (Figura
2-1). Tiene un par de antenas y dos pares de espinas en una suerte de escudo

Anomalocaris ; i Opabinia

Figura2-1  Reconstruccion de algunos representantes de la fauna de Burgess Shale
(Adaptados de fuentes electrdnicas en http://iro40.photobucket.com y http://www.as.wvu.edu)
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frontal. El segundo par de espinas esta dirigido hacia atrds y cubre practica-
mente todo el organismo. Inicialmente se creia que era un trilobite. Pero sus
extremidades, branquias y apéndices cefdlicos descartaron esa adscripcion;
incluso que fuese un crustaceo o un quelicerado. Actualmente se acepta co-
mo un grupo basal de artrépodos carroiieros que habitaban el fondo de lagos
y océanos.

Yohoia tenuis: tiene cuerpo alargado, cabeza simple, sin espinas ni excre-
cencias. No tiene antena y su cuerpo es bilateralmente segmentado. Este ani-
mal no es el precursor de alguna rareza sino un organismo compuesto por
una mezcla de caracteres ancestrales y derivados.

Opabinia regalis: tiene cinco ojos dorsales, un apéndice como boquilla
o manguera dentada no retractil, cuerpo segmentado, branquias y una cola
con dos prolongaciones laterales (Figura 2-1). Sin embargo no es un artrépodo
y no encaja en ningtin grupo moderno. Al igual que Marella y Yohoia, Opabi-
nia, Kerygmachelay posiblemente Anomalocaris, pertenecen al clado basal de
los artrépodos, previo a la formacion de los apéndices birrameos con cuticula
endurecida, como los Chelicerata, Crustaceay Irilobita. El descubrimiento de
nuevas faunas fésiles del Cambrico y del Ordovicico han permitido reasignar
Opabinia como un anomalocarido, en la linea que conduce a los artrépodos
vivientes (Briggs, 2015).

Nectocaris pteryx: es un animal enigmatico que por la parte anterior pa-
rece un artrépodo, pero en la parte posterior semeja un cordado con aletas.
La cabeza lleva dos pares de apéndices y un par de ojos grandes. La parte pos-
terior del cuerpo esta cerrada por un escudo oval aplanado, posiblemente de
dos valvas. Este animal es descrito como una quimera y luce como tal.

Dinomischus isolatus: a diferencia de los animales anteriores que eran
bilateralmente simétricos, este representa un nuevo disefio funcional por ser
sésil, de simetria radiada y equipado para alimentarse de todas direcciones,
como los Crinoideos pedunculados de hoy dia. La boca y el ano se abrian ha-
cia arriba del caliz.

Hallucigenia sparsa: es bilateralmente simétrica y lleva un conjunto de
espinas repetidas, semejando algunos diseflos anatémicos de otros phyla.
Su asignacién taxonémica es incierta. Su cuerpo cilindrico, de unos 5 cm,
estd compuesto de siete pares de espinas no articuladas y siete tentaculos
dorsales cuyos movimientos supuestamente se coordinaban con las espinas.
Tiene una cabeza bulbosa, identificada como tal por consenso (Figura 2-2).
Se especula que podria haber sido un filtrador/succionador. Sin embargo, un
andlisis reciente lo adscribe al grupo basal de los onicéforos. En efecto, los
tardigrados, los artrépodos y los onicé6foros, evolucionaron desde los lobépo-
dos espinosos, al igual que los hallucigénidos. Los lobdpodos son animales


https://es.wikipedia.org/wiki/Branquias
https://es.wikipedia.org/wiki/Ap%C3%A9ndice_(artr%C3%B3podos)
https://es.wikipedia.org/wiki/Crust%C3%A1ceo
https://es.wikipedia.org/wiki/Quelicerado
https://es.wikipedia.org/wiki/Basal_(filogenia)
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vermiformes con extremidades blandas y alimentacién fundamentalmente
compuesta de detritos en suspension (Caron y Aria, 2017).

Respecto a H. Sparsa, su cabeza es elongada, con un par de ojos simples,
una camara bucal terminal con una disposicion radial de elementos escle-
rotizados, y una garganta diferenciada cubierta de dientes aciculares. Los
elementos radiales faringeos se asemejan a los elementos homdlogos encon-
trado en los tardigrados y los gusanos cicloneuralianos. Los resultados filoge-
néticos sugieren que estas estructuras son caracteristicas de los artrépodos
ancestrales y representan una sinapomorfia anatémica para el controvertido
grupo de los Ecdysozoa (Smith y Caron, 2015). La descripcion de Collinsium ci-
liosum, un onicdéforo blindado del CAmbrico temprano de China, ha ampliado
el espectro de disparidad morfoldgica del grupo, por sus extremidades com-
plejas y sus espinas dorsales biomineralizadas, similares a las de Hallucigenia
(Yangy cols., 2015).

Wiwaxia taijiangensis/corrugata: esta criatura ovalada y aplanada de
3-5 cm tiene el dorso cubierto con placas y espinas (escleritos/escamas) y as-
pecto de babosa (Figura 2-1). No tiene quetas, apéndices o segmentacion. Por
lo tanto no es ni un artrépodo ni un anélido. A lo mejor esta cercano a los mo-
luscos poliplacéforos o aplacéforos, si es que su estructura bucal posee algo
similar a una radula. Una segunda revision ha concluido que Wiwaxia corru-
gata pertenece al nuevo Phylum Procoelomata, unos protostomios extintos,
mads complejos que los Lophotrochozoa. Estos animales habrian radiado ha-
cia diferentes formas de alimentacién y locomocién, generando una serie de
paralelismos (i.e., braquiépodos, insectos, crustdceos, moluscos y deuterosto-
mios) ya presentes en la explosion del Cdmbrico (Bergstrom, 1989).

Figura2-2  Reconstruccion de Hallucigenia sparsa (ilustracién tomada de Smith y Caron, 2015).
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Anomalocaris canadensis (langostino andémalo): en su parte posterior
parece un langostino, con cuerpo de artrépodo y una caparazoén con dos val-
vas (Figura 2-1). Su cabeza es oval y lleva un par de ojos pedunculados en po-
sicidon posterodorsal; su boca es circular. Originalmente se habia identificado
como una medusa (Peytoia). Carecia de apéndices corporales pareados y su
cuerpo sugiere que no reptaba sino que nadaba. La peculiaridad de su boca
circular, parecida a la ventosa de las lampreas, lo diferencia de todos los ar-
tropodos actuales. Los apéndices de alimentacion parecen seguir el plan cor-
poral de un artrépodo, pero el resto del cuerpo no presenta ninguna afinidad
con este phylum. Constituye un phylum desconocido. Destaca por su anato-
mia quimérica con aspecto de ente de pesadilla. Era el tiranosaurio marino,
un predador formidable de 60 a 9o cm de largo.

Marria walcotti: este extraiio animal fue descrito en 1931 como un nue-
vo crustaceo de Burgess Shale. Curiosamente, Gould (1989) no lo menciona
en su libro ni tampoco aparece citado en otras publicaciones. En el articulo
original, Ruedemann (1931) expresa que no hay ningtn f6sil de crustaceo que
se le parezca (Figura 2-3). Su cuerpo es pequeno (7,5 mm de largo y 3,5 mm de
ancho) y segmentado, con grandes brazos articulados desde donde salen ra-
mas laterales. Su rasgo mas importante son dos pares de inmensos apéndices
natatorios que se proyectan desde los lados anterolaterales de la cabeza. Son
fundamentalmente birrdmeos y se subdividen en filamentos secundarios con
setas a cada lado. El segundo par de apéndices es aun mas grande y pudiese
representar un segundo par de antenas o el pie mandibular de una nauplius.
Este segundo par tiene un desarrollo similar al de los crustaceos y lo asemeja
a un copépodo ancestral. Su determinacion es incierta porque no tiene pre-

Nauplius Marria walcotti

Figura2-3 Similitud morfoldgica entre una larva nauplius actual y el enigmatico
adulto fosil de Burgess Shale, Marria walcotti

Tlustracién adaptada de https://www.google.cl/search?q=marria+walcotti&espv=2&-
biw=1093&bih=474&source=Inms&tbm=isch&sa=X&ved=0ahUKEwjDqPz6no3NAhUMQ-
CYKHXbRAjoQ_AUIBigB.
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servadas las maxilas, las mandibulas y algunas subdivisiones del cuerpo.

Los f6siles de Burgess Shale —con su aparicién brusca, macroscépica y
extraordinariamente dispar- desaffan las presunciones de gradualidad.
Muchos de los experimentos bioldgicos representados por estos animales
extrafios se cree que corresponden a la interfase entre dos morfologias con-
vergentes. Este sitio representa un paradigma de radiacion adaptativa que
pone a prueba los modelos estindar que enfatizan la diversificacion a partir
de un supuesto clado tinico. El neodarwinismo, en rigor, no puede explicar la
naturaleza polifilética del evento Burgess Shale, su disparidad morfoldgica,
su amplitud ecoldgica, ni su duracion.

Bajo el modelo estandar, las esponjas filtradoras (que remueven bacterias
y materia orgdnica disuelta) habrian dado paso alos bilaterios cavadores, ala
evolucion del zooplancton y finalmente a la predacion. Esta ingenieria ecold-
gica habria ido modificando las condiciones fisicas y quimicas del ambiente.
Se habria producido un aumento sustancial del carbon en los sedimentos y
de oxigeno en el agua, afectando asi el flujo de energia y de nutrientes a través
de la red de especies. Esta explicacion constituye una narrativa pintoresca
de historia natural, cuya médula cientifica es epistemolégicamente somera.

La explicacion tradicional para la radiacion adaptativa del Cambrico es
preferencialmente ecoldgica, ajustandose al lamarckismo con todas sus le-
tras. La aparicion de las partes esqueléticas duras serian la expresion mas
clara de evolucion para protegerse de los predadores armados con garras y
pinzas (Conway Morris, 2000). Es decir, la necesidad cre6 al 6rgano. Fren-
te al por qué de la disparidad faunistica explosiva de Burgess Shale, Gould
(1989) esgrime la hipdtesis de la vacuidad ecoldgica (1éase nichos vacios). Este
razonamiento es igualmente lamarckiano al recurrir al ambiente que, col-
mado de oportunidades para explorarlo en distintas formas, facilita, gatilla
y dirige el proceso. El giro conceptual —al usar en vez de lamarckismo el con-
cepto de ecologia/vacuidad ecoldgica—, es una metonimia o trasnominacién
semantica del neodarwinismo. Lo que hace es designar una idea o concepto
con el nombre de otra, sirviéndose de la relacion semantica entre ecologia y
ambiente.

Como la mayoria de los phyla de Burgess Shale se extinguieron luego de
la explosion del Cambrico, se esgrimen dos tipos de hipétesis. La adaptati-
va sostiene que su adecuacion/disefio fue incompatible con el sinntimero de
contingencias ambientales que enfrentaron. La hipdtesis aleatoria sostiene
que sucumbieron frente al catastréfico resultado de las extinciones masivas
que registra la historia de la vida en la tierra, independiente de su adecuacién
biolégica. Para el neodarwinismo, estos procesos macroevolutivos han resul-
tado por seleccion dentro de lineas filéticas determinadas, haciendo oidos
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sordos a la imposibilidad de generar gradualmente estructuras complejas a
partir de mutaciones individuales. A todas luces, el drama intelectual que
representa Burgess Shale trasciende las presunciones de la teoria sintética. El
conjunto de datos y las disparidades entre los organismos son incontroverti-
bles y, por ser mds trascendentes que cualquier otro hallazgo, requieren una
nueva interpretacion de la historia de la vida (Gould, 1989). Esa reinterpreta-
cioén podria estar mas cerca de lo pensado si se analizasen seriamente otras
alternativas que cuestionen la doctrina de descendencia con modificacién,
como la hipdtesis de hibridizacion de linajes y su consecuente complemen-
tacion genémica (Williamson, 2009). No se trata de encontrar nuevos fdsiles,
sino de poner a prueba las aserciones dadas por sentadas. Los estudios filoge-
néticos no han podido entregar respuestas satisfactorias luego de 150 afios de
indagacion. La hibridizacién podria ser la clave que subyace al (hasta ahora
controvertido) origen de las larvas (pp 442-451), ala incomprendida evolucién
de la forma animal y a la paradoja de sus ciclos vitales.

Otro depdsito de fauna macroscopica muy antigua es la formacién de
Chengjiang (provincia de Yunnan, China). Contiene restos fosiles tan pecu-
liares como los de Burgess Shale, asociados a la formacion Heilinpu, de prin-
cipios del Cambrico (525 Ma). Este depésito impresiona por la enorme varia-
cion de disefios en torno a un mismo plan arquitectural. Destaca entre ellos el
hallazgo de Haikouella lanceolata, el ancestro vertebrado mas antiguo que se
conoce. Su aspecto sefnala claramente la ausencia de mandibulas, propia de
los primeros cordados, como se observa en las lampreas actuales.

Otro ejemplo de vida cambrica lo constituye la fauna de Ediacara. Estos f6-
siles corresponden a organismos de cuerpo blando, preservados como impre-
siones en rocas sedimentarias o limos, en varios continentes. Uno de los perio-
dos mas estudiados es el Vendiano, cuya fauna tiene ciertas afiliaciones con la
del Fanerozoico. Se especula que estos organismos habrian tenido una forma
de vida similar a las plantas, por lo que se denominan Jardin de Ediacara. Los
fésiles aqui encontrados tienen simetria radiada y bilateral, con estructuras
diferenciadas y diversas variantes de un mismo plan arquitectural. Su mor-
fologia sugiere que eran organismos filtradores que se alimentaban pasiva-
mente. En cambio, los de Burgess Shale, aparte de alimentarse de sustancias
depositadas o suspendidas en el mar, capturaban activamente sus presas.

Al comparar globalmente la fauna precimbrica y la fanerozoica, se obser-
va que la primera se compone de especies que se reproducian asexualmente
(Figura 2-4). La sexualidad es una innovacion evolutiva que simultineamente
representa una paradoja, si se interpreta adaptativamente. ;Por qué habria
sido ventajoso que la seleccion impulsase un proceso que en vez de trasmitir
el 100% de sus genes (= biparticion) trasmitiese solo la mitad a la descenden-
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cia, debido a singamia y reducciéon meidtica? A menudo se dice que el origen
del sexo se debi6 a que aumenta la variabilidad genética para seguir evolucio-
nando. Pero ese argumento hace alusion a las consecuencias de la meiosis,
mas que a las causas iniciales (pp 567-573).

La biota precambrica era supuestamente generalista del hébitat y sus re-
presentantes vivian en grandes poblaciones, con ciclos vitales muy cortos.
Su modo de evolucion supuestamente enfatizaba el metabolismo bioquimico
intracelular, como en las bacterias. En contraste con esta biota inicial, la del
fanerozoico es multicelular y mds especializada. Sus especies tienen ciclos
vitales mas largos, sus poblaciones son numéricamente mas reducidas. Las
especies del fanerozoico son mayoritariamente de reproduccion sexual y su
evolucion se centra primordialmente en el desarrollo epigenético, no en el
metabolismo (Wilkins, 2002).

Ma 4500 3465 1800 1100 600 Presente

>

Caracteristicas de . . . .
. . Vida Precambrica Vida Fanerozoica
la biota dominante
Duracion >2.915 Ma (> 85%) - 500 Ma (15%)
Organismos Procariontes microscopicos Eucariontes macroscopicos
Unicelulares Multicelulares
Fisiologia Aerdbica, aerdbica facultativa Aerdbica
Reproduccion Asexual Sexual
Ecologia Generalistas, poblaciones grandes  Especialistas, poblaciones pequenas
Tiempo de evolucion Especies de larga vida Especies de corta vida

Metabolismo bioquimico

Modo de evolucion Uit

Desarrollo morfoldgico (6rganos)

Figura2-4 Comparacion entre la fauna cambrica y precambrica
Escala de tiempo y diferencias fundamentales (duracion, fisiologia y reproduccién) entre la vida fa-
nerozoica y la precdmbrica.
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Colonizacion del ambiente terrestre

La evolucién de los vegetales es de larga data y variedad morfoldgica. Su ra-
diacion hacia plantas vasculares sin semillas tiene registro desde el Silirico,
aunque el gran despliegue se produjo en el Carbonifero (7abla 2-2). Durante
el Mesozoico, las plantas sin flores fueron dominantes. En este mismo pe-
riodo, los dinosaurios alcanzaron tamaiios sin precedente, mientras que los
mamiferos eran criaturas insignificantes en tamaiio y rol ecoldgico. Las an-
giospermas aparecen stibitamente en el registro fosil del Jurasico, entre 200
y 150 Ma. A comienzos del Cenozoico se produce su radiacion explosiva. Su
rapido dominio en el registro fésil es considerado un misterio abominable,
como la explosion del Cambrico. Las angiospermas son plantas con flores que
hoy dominan la biota terrestre con sus 300.000 a 400.000 especies. La com-
plejizacion de las angiospermas se produjo en los tiltimos 100 Ma y su origen
se postula a partir de los helechos con semillas, del Jurdsico. Se argumenta
que habrian ocurrido tres transiciones fundamentales en la diversificacion
del grupo. La primera seria la evolucion del carpelo. La segunda transicién
seria la emergencia de fertilizacion doble, mientras que la tercera habria sido
el origen de las flores (De Bodt y cols., 2005). La mayoria de los linajes actua-
les evolucionaron hace 50 Ma y se postula que su radiacion explosiva se de-
bi6 a un evento coevolutivo, percutido por la diversificacién de los insectos,
principalmente los polinizadores (Crepet, 2000). En efecto, dos tercios de las
angiospermas son polinizadas por insectos. Curiosamente, una serie de dise-
flos morfoldgicos florales estan directamente implicados en la polinizacién
por insectos (simetria bilateral de las flores, tubos en la corola, pétalos con
garras, nectarios, anteras modificadas, etc.). La hipétesis de coevolucion para
explicar la radiacion de las angiospermas no tiene apoyo empirico y mas bien
constituye una hipétesis ad hoc.

La radiacion de las angiospermas dio origen a un grupo con carpelos ce-
rrados y flores radialmente simétricas. Otro grupo origing flores bilaterales
y un tercero dio origen a grandes frutos, bayas y semillas nutritivas (Dilcher,
2000). Para contextualizar estos eventos con los de evolucién zooldgica, es
pertinente recalcar que la radiacion de los reptiles ocurri6 con posterioridad
alaaparicion de las plantas vasculares terrestres, en el Devonico. En seguida,
durante el Carbonifero, se formaron grandes bosques y al final del periodo se
produce la radiacion de los insectos. La dispersion de frutos por parte de los
mamiferos y la aparicién de diversas adaptaciones morfoldgicas son factores
adicionales que se esgrimen como importantes en la radiacion adaptativa de
las plantas con flores.

Otro aspecto notable en la evolucion de las angiospermas han sido los epi-
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sodios de duplicacién gendmica (poliploidia) asociados a su diversificacion.
Por ejemplo, la planta modelo Arabidopsis thaliana muestra que su genoma
(o el de sus ancestros) se ha duplicado tres veces (3R) durante los tiltimos 250
Ma. Estudios moleculares recientes sefialan que esta especie ha experimen-
tado una retencion preferencial de los genes del desarrollo y de aquellos in-
volucrados tanto en la transduccién de sefiales como en la regulacion trans-
cripcional. Estas modificaciones genémicas habrian introducido variacién
genotipica y aumentado la complejidad de las vias epigenéticas, de modo que
su redundancia génica derivada de la poliploidia estaria relacionada con las
novedades evolutivas que posibilitaron la rdpida diversificacion del grupo
(De Bodt y cols., 2005).

El contexto historico
de la evolucion de los cordados

Laevolucion de los animales es también vasta y compleja. Una breve resefia de
los principales eventos que dicen relacion con la evolucién de los vertebrados
servird para ejemplificar su trayectoria evolutiva (Zabla 2-2). Los vertebrados
mas antiguos son los Agnatha (sin mandibula), cuyos fdsiles se encuentran
desde el periodo Ordovicico (500-440 Ma) y son comunes en el Siltirico (440-
400 Ma). Sus escamas fosilizadas, conocidas desde el CaAmbrico, le valieron el
nombre de ostracodermos pues les daba aspecto de animales acorazados. Su
apariencia peculiar la daban sus aletas impares y su forma de filtrar el agua
por contracciones musculares. Median desde unos pocos centimetros hasta
medio metro.

Al final del Sildrico se inicia una nueva etapa en la evolucion de los peces,
cuando aparecen las formas mandibuladas (Gnatostomata). Las mandibulas
se derivan de un par de arcos branquiales que inicialmente sostenian las aga-
llas. Durante el Devénico (400-350 Ma) se produce la radiaciéon adaptativa de
los peces mandibulados, mientras la de los ostracodermos disminuye hasta
su extincion, al final del periodo Devonico. Los ciclostomos y las lampreas
actuales representan dos linajes descendientes de ellos.

Actualmente, la biologia del desarrollo (Capitulo 13) sugiere que la condi-
cién mandibulada se origind por la expresion de genes Hox en el arco mandi-
bular, de modo que la desaparicion de las mismas puede explicarse mediante
expresion ectépica (Cohn, 2002).

Los Placodermos constituyen otra rama de peces, que aparecieron en el
Siliirico, radiaron en el Devénico y se extinguieron al final del Pérmico. Desa-
rrollaron armaduras externas menos gruesas que los ostracodermos, tenfan
aletas pareadas y probablemente eran mejores nadadores. Los acantodia-
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nos eran Placodermos con escamas como los peces modernos. Sus ancestros
dieron origen a los dos grandes grupos de peces: los Chondrichthyes, que no
forman huesos sino mds bien cartilagos, tienen un espiraculo y fertilizacion
interna (e.g, tiburones, rayas, etc.). El otro grupo, los Osteichthyes, se origina
en el Devonico; tienen esqueleto y escamas 6seas, y opérculos (e.g, salmones,
corvinas, etc.). Dieron origen a dos linajes: los Actinopterigios (Chondros-
teanos, Holosteanos y Teledsteos) y los Sarcopterigios (Dipneustos, Crosop-
terigios y Celacantos). Se postula que la transicion entre peces dseos y car-
tilaginosos estd asociada a la duplicacién genémica, que coincide con las
novedades evolutivas propias de la evolucién de los cordados (pp 382).

Era Periodo  Tiempo (Ma) Evento

. Glaciaciones e incremento
Cuaternario 1,8 - Presente

Cenozoico en el nimero de especies; humanos
Terciario 65-1,8 Diversificacion de mamiferos; pastizales
Cretécico 145 - 65 Diversificacion de reptllf!s ?Suatlco‘s;
plantas que florecen; extincién masiva
Mesozoico Jurasico 208 - 145 Diversificacion de dinosaurios; aves
Tridsico 245-208 Dinosaurios; pequefios mamiferos;
plantas coniferas
Pérmico 290- 245 Dlver5|ﬁca.c|on de r'epFl’Ies; .
plantas con semillas; extincion masiva
Carbonifero 263-290 Reptiles; diversificacion de insectos alados;
pantanos de brea
- Diversificacion de peces;
LUIG) 410-263 vertebrados terrestres (anfibios primitivos)
Paleozoico .
Siliirico 440-410 Plantas terrestres: animales terrestres
(artrépodos)
Ordovicico 505- 440 Artropodos acuaticos;
vertebrados (peces no mandibulados)
Cambrico 544-505 Diversificacion de invertebrados marinos;

evoluciona la mayoria de los phyla animales

Procariontes anaerdbicos mas tarde
Precambrico 650 - 544 fotosintéticos; eucariontes,
mas tarde vida multicelular

Tabla2-2 Periodos geoldgicos, tiempo de duracion y eventos caracteristicos
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Un linaje de peces con aletas lobuladas, llamados Crosopterigios, posible-
mente dio origen a los ancestros de los vertebrados terrestres. Estos peces,
comunes durante el Devonico, declinaron al final del Paleozoico y se supone
que la competencia con ciertos anfibios influy6 en su desaparicion. Por mu-
cho tiempo se pensé que los Crosopterigios se habian extinguido. Sin em-
bargo, el hallazgo de Latimeria chalumnae en las costas de Sudafrica, sefial6
la existencia de un verdadero fdsil viviente debido a que su morfologia se ha
conservado invariante por unos 400 Ma.

La transicion desde peces a tetrapodos encierra una serie de innovaciones
morfofuncionales que afectan lalocomocion, la respiracion y la audicion. Las
relaciones entre tetrapodos y peces de aletas lobuladas son claras pero, por
falta de f6siles, el origen de las extremidades ha sido mds inferencial que de-
mostrativo. Sin embargo, el reciente hallazgo de Tiktaalik roseae, un sarcop-
terigio proveniente del Devénico tardio de Canada, ha establecido una linea
conectante entre aletas lobuladas y extremidades pareadas (Figura 2-5). T. ro-
seae presenta modificaciones del craneo y de la region auditiva, articulacio-
nes funcionales en los metacarpos, ilustrando el modo en que se sucedieron
dichos cambios (Daeschler y cols., 2006). Las innovaciones de sus extremida-
des le permitian una serie de posturas y agilidad de desplazamiento, propias
del codo y el hombro (Shubin y cols., 2006).

El préximo gran avance evolutivo lo representa la conquista de los am-
bientes terrestres por los anfibios, completada posteriormente por los repti-

Figura2-5 Cladograma de las extremidades anteriores de los tetrapodos basales
Tiktaalik roseae (flecha roja) tiene elementos expandidos del carpoy muchas articulaciones transver-
sales en la parte distal. Sus aletas han retenido rasgos en mosaico, propios de los taxa basales. El eje
central de los huesos del endocondrio es un disefio propio de los primeros sarcopterigios (adaptada
de Shubin y cols., 2006).
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les. Los anfibios evolucionaron a partir de los peces con aletas lobuladas del
Devénico y sus fosiles mas antiguos (Ichthyostega) provienen de Groenlandia.
Fueron reemplazados entre el Carbonifero-Pérmico por los Laberinthodon-
tes, que dominaron por unos 100 Ma. En relacion al origen de los anfibios, se
supone que en temporadas de sequia (inferidas geoldgicamente), ciertos lina-
jes de peces se desplazaban entre pequefias lagunas y asi lograban aumentar
sus probabilidades de vida. La transformacion de las aletas en extremidades,
y la adquisicion de un sistema doble de respiracion cutdnea y pulmonar ha-
bria facilitado la respiracion aérea y generado nuevas oportunidades evoluti-
vas para el grupo. Algunos anfibios, como Ichtyostega, mantenian las cuatro
extremidades y también una aleta caudal como los peces. Algunos de ellos
lograron un tamarfo espectacular, no visto hoy en dia. Aunque los anfibios
lograron conquistar la tierra, aun estan ligados al agua para reproducirse; su
origen esta plagado de hipdtesis lamarckianas.

El origen de los reptiles (350-270 Ma) se inicia luego de la declinacion de los
anfibios durante el Carbonifero. Los reptiles ancestrales se parecian a los an-
fibios y existen variadas formas transicionales a inicios del Pérmico, cuando
los Pelicosaurios como el Dimetrodon eran parte de la fauna dominante. Su
éxito evolutivo radica en la aparicion del huevo cleidoico, con membranas ex-
traembrionarias (i.e., amnios, corion y alantoides) que permiten el desarrollo
embrionario, con independencia del ambiente acuatico. El huevo no se deseca
debido a una cdscara dura e impermeable.

Posteriormente, los reptiles experimentaron una enorme radiacion adap-
tativa y dominaron la fauna hasta hace 180 Ma, cuando empezaron a radiar
los dinosaurios. Los primeros reptiles mamiferoides son los pelicosaurios,
que evolucionaron a partir de los andpsidos del Pérmico temprano. Eran ani-
males muy caracteristicos debido a su vela dorsal y por la posicion oblicua de
sus extremidades. Posteriormente fueron reemplazados por los terapsidos.

Los dinosaurios aparecen en el Tridsico, alcanzan su apogeo entre el Cre-
tacico inicial y medio y se distribuyeron mundialmente. Los primeros dino-
saurios eran pequeiios, bipedos y con dentadura carnivora (e.g, velocirrap-
tor); tenfan extremidades anteriores con garras y una cola vertebrada.

Se conocen dos ramas de dinosaurios de acuerdo a la disposicién de los
huesos pélvicos: Saurischia y Ornithischia. Se estima que muchos de ellos lo-
graron grados avanzados de regulacion térmica porque sus huellas indican
un desplazamiento rapido que no se condice con la exotermia. Otros antece-
dentes que sugieren regulacion endotérmica son: presencia de canales hersia-
nos en sus huesos, ciertos rasgos de la morfologia esquelética y su afiliacion
con las aves. Se desconoce cudles habran sido las presiones evolutivas que
permitieron alcanzar tamarfios tan descomunales. Entre los dinosaurios més
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grandes estan los diploddcidos y los titanosaurios (Seismosaurus, Argentino-
saurus, Ultrasaurus) que median més de 30 m y pesaban sobre 8o toneladas.
Se sostiene que eran endotermos, ya que dificilmente podrian haber sido exi-
tosos con semejante volumen corporal y un metabolismo dependiente de la
temperatura externa. Entre los dinosaurios mas pequeiios estan los géneros
Micropachycephalosaurus, Echinodon, Saltopus y Microceratops (~ 30 cm). Su
extincion es enigmadtica y se han propuesto diversas hipétesis, entre las que
destacan el impacto de un meteorito, vulcanismo y cambios climaticos ocu-
rridos hace 65 Ma. El impacto de un meteorito es la hipdtesis mas aceptada.
Pero el cambio del polo magnético de la tierra, el vulcanismo y el cambio cli-
matico global también han influido en las diversas extinciones registradas.
Durante el Pérmico (270-225 Ma) aparecieron los Terdpsidos, reptiles ma-
miferoides, cuya dentadura heterodonta les permiti6 diversificar la dieta ali-
mentaria. Los terdpsidos se diversificaron en el Pérmico medio a tardio, para
luego declinar cuando ocurre la extincién masiva del Permo-Tridsico. Estos
animales se extinguen completamente durante el Cretacico temprano.
Archaeopteryx lithographica aparentemente es un dinosaurio terépodo si
se le quitan las plumas. Desde 1998 se ha descrito una serie de fésiles inter-
medios que han llenado el vacio entre las aves y Archaeopterix. Entre las ca-
racteristicas de estos nuevos fosiles estaba el desarrollo de plumas que cum-
plian funciones de termorregulacién. Otros carecian de dientes, tenfan un
pico cérneo, cola cortay plumas en las cuatro extremidades. Se diferenciaban
de otros reptiles porque tenian peculiaridades estructurales en el craneo, la
pelvis y en la orientacion de las extremidades (Xu y cols., 2003). Actualmente,
no se considera que Archaeopteryx sea el ancestro de las aves modernas, sino
una rama lateral extinta que divergié del mismo ancestro que las origing.
Tradicionalmente se ha considerado que los dinosaurios se extinguieron
sin haber dado origen a otros grupos animales. No obstante, la hipdtesis de
que las aves descienden de los reptiles Theropoda ha ido ganando aceptacién
en los tltimos afios debido a los hallazgos de nuevos fdsiles. Recientes hallaz-
gos en China sugieren que los dinosaurios dromeosaurios eran animales con
las cuatro extremidades emplumadas y dispositivos de vuelo similares a los
de Archaeopteryx (Figura 2-6). Estos animales probablemente podian planear
Y, por lo tanto, representan un eslabon intermedio entre el estado de vuelo
por planeacion y el vuelo con batido de alas. Al mismo tiempo, este descu-
brimiento apoya la hipdtesis que predecia un estado tetrdptero en las etapas
iniciales de la evolucion del vuelo (Xu y cols. 2003). Sin embargo, la forma en
que los primeros pdjaros aprendieron a volar no cuenta con el mismo grado
de evidencia cientifica. Al respecto, existen dos hipdtesis. La primera (de aba-
jo hacia arriba) sugiere que el vuelo surgié en reptiles terrestres, mientras
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que la segunda (de arriba hacia abajo) implica formas arbéreas planeadoras.

Las aves estan representadas por unas 8.600 especies, distribuidas en 28
ordenes. Existen dos grupos bien diferenciados: a) Ratites, que no vuelan,
carecen de quilla esternal y de grandes musculos pectorales; entre sus formas
conocidas se encuentra el avestruz, el fiand, el casuario, el emd, la perdiz
y el moa (recientemente extinguido); b) Carinadas, aves voladoras con una
fuerte quilla esternal que sujeta los muisculos pectorales. Cerca del 60% de las
aves son paseriformes o pajaros de percha. Son de reducido tamario y tienen
huesos neumaticos que les permiten disminuir el peso. Son endotermos, con
un aparato respiratorio eficiente y un corazén tetracamerado. Las hembras
usualmente tienen solo un ovario activo. Las plumas son la adaptacion mas
prominente que ha facilitado la diversificacion de las Carinadas. Las plumas
evolucionaron desde una funcién netamente termorreguladora hacia la lo-
comocién aérea (= exaptacién). Su estructura, derivada de la queratina, es la
misma que compone las escamas de los reptiles y los pelos de los mamiferos.

La radiacion de los mamiferos se inici6 al final del Tridsico, hace unos 200
Ma, a partir de un grupo de Terdpsidos. No obstante, coexistian con los di-
nosaurios desde el Tridsico; su radiacion se inicia una vez que estos se extin-
guen, al final del Mesozoico (limite Cretacico-Terciario [K-T], hace 65 Ma).
Actualmente se conocen unas
4.500 especies. A diferencia
de los monotremas que ponen
huevos, todos producen crias
vivas. Las madres tienen glan-
dulas mamarias yla gestacién/
cuidado de la prole es largo. Su
activo metabolismo se debe
a la eficiencia de sus sistemas
circulatorio y respiratorio.
Tienen cerebros relativamen-
te mds voluminosos que otros
vertebrados. Se distinguen de
un reptil por la dentadura, que
evoluciond desde homodonta a
heterodonta. También se pro-
dujo la fusion de los huesos del

Figura2-6 Dinosaurio emplumado crdneo. La mandibula en los
Reconstruccion de Microraptor gui que muestra la mamiferos estd formada solo
distribucion y forma de sus penachos y extremidades por el dentario. Los otros ele-

emplumadas (basada en Xu y cols., 2003). mentos mandibulares de los
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ancestros reptilianos se transformaron en huesecillos del oido medio de los
mamiferos (Figura 1-5).

El origen de los mamiferos indica derivacion a partir de animales peque-
fos, del tipo de una musarafa o rata, y habitos posiblemente nocturnos. Los
Prototheria (monotremas) se reproducen por huevos y la leche se produce por
glandulas difusas que las crias lamen de la piel materna. Adicionalmente, se
reconocen dos clados de mamiferos muy diferentes: los marsupiales (Meta-
theria), distribuidos actualmente en Sudamérica y Australia, y los placenta-
dos (Eutheria), ampliamente distribuidos y diversificados en todos los conti-
nentes. Los marsupiales tienen un periodo de gestacién muy corto, debido a
las limitaciones que impone una placenta de tipo coriovitelina, con escasa
eficiencia en el transporte de nutrientes y oxigeno. Por el contrario, la placen-
ta corioalantoidea de los eutherios es muy eficiente y permite asi una larga
gestacion que da origen a crias completamente formadas.

La evolucion de los mamiferos ha producido una sorprendente variedad
morfofuncional. El registro fésil de los cetdceos ejemplifica en forma contun-
dente los eventos macroevolutivos que les dieron origen. Los cetdceos primiti-
vos estaban formados por unas seis familias que existieron en el Eoceno, hace
37-55 Ma. Sus representantes habitaban ambientes marinos, costeros, fluvia-
les y terrestres. El crecimiento alométrico del craneo en relacion al cuerpo y
las modificaciones de las extremidades acompaiiaron la evoluciéon hacia el
ambiente acudtico en forma permanente (Thewissen y Williams, 2002).

Extinciones masivas

La extincion es el destino inescapable de todo taxon. Las especies que han
desaparecido no deben considerarse maladaptadas, como se verd mas ade-
lante. El registro fésil indica que aproximadamente 99% de todas las especies
han desaparecido en un lapso de 3.500 Ma (Figura 2-7). Toda estimacién del
efecto neto que tiene una extincion sobre la biota requiere conocer la tasa de
eliminacién de la misma. Para estas estimaciones se recurre principalmente
al registro fésil y ala evidencia directa de las extinciones conocidas. También
se emplean estimaciones basadas en la relacion entre la pérdida de habitats
adecuados y la probabilidad de extincion. Estas pérdidas son balanceadas
por la aparicion de nuevas especies, mediante especiacion. Asi, el proceso de
evolucion oscila entre formacion y desaparicion de especies.

Los organismos tienen distintas maneras de enfrentar los cambios am-
bientales, sean estos producidos por alteraciones de las condiciones abidti-
cas, como la formacién de cadenas de montaiias, cambios en la vegetacién
por alteraciones en los regimenes de pluviosidad, o regresiones marinas que
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alteran la profundidad de los mares epicontinentales. La introducciéon de
otras especies, las fluctuaciones en la disponibilidad de alimentos o la dis-
minucion de la amplitud de los nichos, alteran la dindmica ecosistémica y
producen tres alternativas: aclimatacién/adaptacion, migracion o extincion.

Se estima que la vida promedio de una especie de invertebrado es de 11 Ma,
mientras que la de los mamiferos se estima en 1 Ma. En el caso en que una
especie se transforme gradualmente en otra, se habla de seudoextincion,
porque la especie original desaparece y es reemplazada por un taxén descen-
diente. Algunos autores sugieren que habria una cierta periodicidad de 26
Ma para los eventos de extincién (Raupp y Sepkoski, 1984). Las explicaciones
para esta periodicidad abarcan desde factores intrinsecamente terrestres a
otros asociados a eventos cosmicos que afectan a la tierra (e.g, el impacto de
un meteorito, la posicion del sistema solar dentro de la galaxia, etc.). Se tiene
registro detallado de al menos cinco eventos mayores que han eliminado pe-
riddicamente gran parte de la biota existente.

Extincién del Ordovicico (hace 440 Ma)

Produjo la extincion de 50% de las familias de animales. Se atribuye a gla-
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Figura2-7 Representacion de las principales extinciones masivas
Resumen esquematico en relacion al tiempo geoldgico. En rojo se muestra el ndmero de familias
extintas. Los picos en azul sefialan el grado de pérdida de fauna. Destaca la extincién del Permo-Tria-
sico como la mayor de todas.
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ciaciones que habrian hecho descender la temperatura y el nivel del mar. Se
estima que la recuperacion tardé unos 25 Ma.

Extincién del Devénico (hace 360 Ma)

Se extinguid alrededor de 30% delas familias animales. Se atribuye a glacia-
cién o impacto de un meterorito. La recuperacion se estima que tardé 30 Ma.

Extincién del Pérmico (hace 250 Ma)

Es la extincién mas grande de la historia y se la conoce como la Madre de
Todas las Extinciones: produjo la eliminacion del 57% de las familias animales
y el 95% de las especies marinas. Esta extincion también produjo una pérdida
masiva de organismos filtradores o con alimentacién por suspensién. Tam-
bién afectd a organismos carnivoros y a la fauna asociada a los arrecifes de
coral, incluyendo muchos crinoideos. Entre los cordados, se extinguié 75% de
los anfibios y 80% de las familias de reptiles. Con todo, algunos autores sugie-
ren que se habria eliminado entre 90% - 95% de todas las especies de ese pe-
riodo. Se atribuye a glaciaciones, efecto de la tecténica de placas y erupciones
volcanicas. El tiempo de recuperacion se estima en 100 Ma, considerando que
el evento continu en el Tridsico. Aparentemente estos eventos habrian sido
magnificados por la fusién de las masas continentales que formaron Pangea.
Implicito en este antecedente, estd el aumento de la competencia. Como re-
sultado, se estima que las corrientes ocednicas habran girado en unos 300°
y que la circulacién atmosférica también se habria alterado drasticamente.
Asociado a ello, la extincion coincide con el periodo de mayor actividad vol-
canica del planeta. Esa actividad habria generado gran cantidad de CO2 at-
mosférico en Siberia (donde estd datada), produciendo un efecto invernadero.
No hay evidencias de impacto por meteorito.

Extincion del Tridsico (hace 210 Ma)

Se extinguid alrededor del 35% de las familias animales.

Extincion del Cretacico (hace 65 Ma)

Es la segunda mayor extincién masiva y ocurre en la interfase entre el
Cretécico y el Terciario (interfase K-T); produjo la eliminacién de 60% de las
especies animales y la mitad de la fauna del planeta, especialmente de los
taxa tropicales. Llama mucho la atencion porque durante este periodo desa-
parecen todos los dinosaurios (terrestres, voladores y marinos). Su efecto se
atribuye a erupciones volcanicas y al impacto de un meteorito de aproxima-
damente 10 km de didmetro. Esta masa ignea habria impactado las costas
de la actual peninsula de Yucatdn, Chicxulub, México (Alvarez y cols., 1980).
Se supone que el impacto lanz6 a la atmodsfera una masa 60 veces mayor que
el tamaiio del meteorito. La evidencia se basa en la anomalia del iridio. Este
metal es muy raro en la tierra, pero comun en los asteroides. Se encuentra en
gran concentracion en zonas cercanas a Yucatan. El impacto habria produ-
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cido una densa nube de gases, cenizas y polvo que al bloquear la luz solar por
varios afios habria producido un efecto en cadena que colapso las cadenas
troficas. El calor habria iniciado incendios de bosques que agregaron mas
particulas a la atmosfera. Se supone que el acido nitrico y sulftirico liberado
ala atmdsfera habria producido una lluvia dcida. Aparentemente el efecto del
impacto habria sido selectivo, dependiendo del tamafio de los organismos. Se
estima que todos los animales de mas de 25 kg de peso se habrian extinguido.
Curiosamente, esta extincién no afect6 a los mamiferos, péjaros, tortugas,
lagartos, serpientes ni anfibios. Algunas estimaciones sefialan que la tierra
tard6 20 Ma en recuperarse de esta extincion.

Extinciones del Pleistoceno (100.000 afos atras)

En muchas partes del mundo ocurrieron cambios climaticos drdsticos en
el Pleistoceno. La tendencia general de enfriamiento del clima mundial se ini-
ci6 en el Terciario y continud hasta el Cuaternario, hace aproximadamente
2Ma. Estas extinciones recientes se atribuyen a sobrepredacion y cambio cli-
matico, especialmente debido a glaciaciones. Lo mas caracteristico de ellas
es la pérdida de la megafauna de mamiferos. En Norteamérica se pierde 73%
de los grandes mamiferos (mamuts, tigres diente de sable) mientras en Suda-
mérica y Australia se extingue aproximadamente el 80% de los grandes ma-
miferos. En Nueva Zelandia la pérdida de mamiferos es total.



Capitulo 3

Sistemas Complejos y
Origenes del Orden






Capitulo 3: Sistemas Complejos y Origenes del Orden

1 proceso evolutivo estd asociado al aumento de la complejidad porque

una mirada histérica nos revela que la organizacion celular bacteriana
es mas simple que aquella de los vertebrados, aparecidos posteriormente.
Sin embargo, no hay razén a priori de por qué los organismos mds comple-
jos habrian sido promovidos por la seleccion natural, ya que el aumento en
la adecuacion darwiniana es comiin a ambos tipos de organizacién celular.
Aunque la teoria evolutiva clasica explica eficientemente muchos aspectos
del proceso, existen fendmenos que aun no tienen respuesta satisfactoria, co-
mo el origen del orden (Kauffman, 1993). Pero, ademas, los modelos lineales
clasicos y las condiciones de equilibrio termodindmico no sirven para expli-
car sistemas complejos cuya dindmica es de constante renovacion.

Estas dificultades llevaron a efectuar simplificaciones drésticas y a usar
modelos lineales basicos en el marco conceptual de la biologia. El paradigma
de la simplificacion sostiene la universalidad y favorece la expulsién de lo
singular y contingente que exista en la ciencia. También elimina la irreversi-
bilidad temporal, busca las unidades elementales de los procesos, indaga en
principios y leyes invariantes usando una causalidad lineal y un determinis-
mo universal (Morin, 1984). El ideal del conocimiento cientifico cldsico era
descubrir detras de la complejidad aparente de los fendmenos, un orden per-
fecto que condujese a formar una maquina perfecta hecha de microelementos
o0 atomos, para formar objetos y sistemas. Esta metodologia ha conducido a
un cierto oscurantismo, porque no hay asociaciones entre los elementos dis-
juntos ni tampoco posibilidad de engranarlos y reflexionar sobre ellos. Frente
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a este marco conceptual de ldgica lineal se ha propuesto el modelo de la com-
plejidad, que surge de las propias raices de la indagacion cientifica tedrica.

Mientras que el pensamiento simplificador desmenuza la complejidad or-
ganismica, el pensamiento complejo integra los modos resumidos del pensa-
miento. Sin embargo, rechaza las consecuencias cercenantes, reduccionistas,
unidimensionales y abreviadas de los verdaderos atributos de la naturaleza.
El concepto de complejidad se ha formulado, agrandado y extendido de tal
manera que, si no es la clave del mundo natural, al menos es un desafio a
afrontar (Solé y Goodwin, 2000). La ciencia no es el estudio del universo sim-
ple. Su simplificacion tiene una base heuristica, necesaria para extraer cier-
tas propiedades y detectar principios generales (Morin, 1984). Un mundo en
equilibrio es un mundo paralitico, sin cambio ni evolucion.

El modelo de la complejidad

La complejidad es el conjunto de eventos, acciones, interacciones, retroac-
ciones, determinaciones y azares que constituyen nuestro mundo fenomé-
nico. Y esto es asi porque la vida no es una sustancia sino un fenémeno de
auto-eco-organizacion extraordinariamente complejo que produce autono-
mia. El contacto con la obra epistemoldgica de Popper, Kuhn, Lakatos y Faye-
rabend también ha estimulado el pensamiento complejo y su rol en la ciencia
como una aventura cientifica transdisciplinar (Morin, 1998).

El paradigma de la complejidad estudia a los organismos como sistemas
dindmicos fuera del equilibrio termodindmico (Prigogine, 1973, 1980). Sus
teorias subsidiarias se basan en turbulencia, caos, geometria fractal, autoor-
ganizacion y emergencia como aspectos fundamentales para entender la evo-
lucién de la vida desde sus origenes. La complejidad implica no-linearidad.
Consecuentemente, no puede comprenderse mediante la aplicaciéon de un
modelo genérico que realice operaciones de rutina. La no-linearidad sefiala
ademas que la magnitud de los efectos no es proporcional a la de sus causas,
porque los componentes aleatorios imposibilitan determinar la trayectoria
del sistema. Asi, estudian las propiedades fundamentales de las redes de re-
troalimentacion no-lineales, particularmente de las adaptativas. La respues-
ta de los elementos interactuantes del sistema es evaluada frente al compor-
tamiento de otros elementos. Esto mejora el comportamiento de tal manera
que el sistema se convierte en uno de aprendizaje continuo.

Bajo la perspectiva de la complejidad, los organismos vivientes se conciben
como objetos lejos del equilibrio, separados de esa condicion por inestabili-
dades (Prigogine, 1980). Ademads, tiene que ver con el orden y el desorden en
el universo, con el principio de autoorganizacion y de autonomia. La recursi-
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vidad organizacional es aquel principio por el cual los productos y los efectos
son al mismo tiempo causas de aquello que los produce.

El trabajo en la interfase fisico-quimica de los sistemas complejos ha per-
mitido la comprension tedrica del origen del orden (Prigogine, 1980; Eigen,
1992; Kauffman, 1993, 1995). Esta nueva concepcion de autoorganizacion va
mucho mas alla que la vision clasica sobre el origen de la vida. La seleccién
natural deja de ser simplemente una dialéctica entre mutacién aleatoria y
seleccién determinista, como se pensaba inicialmente (Biebricher y Eigen,
2005). Pero otros rechazan la aproximacion tedrica y la formulacion matema-
tica de la autoorganizacion. Reclaman que la biologia no deberia explicarse
por las leyes de la fisica porque los sistemas vivos tienen sus caracteristicas
propias, con produccion de informacion.

Para quienes promueven la autoorganizacion, la seleccion natural dirige
procesos funcionales una vez formados los organismos; pero no puede gene-
rar el orden a partir de compuestos inorgdnicos. Por lo tanto, el origen de la
vida debe complementarse con el principio de autoorganizacion y asi crear
sistemas complejos cuya localizacion bordea el orden. El caos les confiere la
flexibilidad para adaptarse rdpida y exitosamente a un ambiente complejo

El pensamiento complejo

La complejidad es un fendmeno cuantitativo, caracterizado por un sinndmero de interac-
ciones e interferencias. Este enorme nimero de unidades hacen que todo sistema au-
toorganizado (viviente) combine un enorme niimero de unidades, ya sean moléculas en una
célula, células de un organismo, etcétera.

La virtud del pensamiento sistémico es haber puesto, en el centro de la teoria, no una
unidad elemental discreta sino una unidad compleja y abierta, un todo que no se reduce
a la suma de sus partes constitutivas. De la idea de sistema abierto se desprende que las
leyes de organizacion de lo viviente no son de equilibrio, sino de desequilibrio, retomado o
compensado, pero siempre como un dinamismo estabilizado. La inteligibilidad del sistema
se encuentra no solamente en si mismo, sino en su relacion con el ambiente, que es constitu-
tivo del sistema. Asi, el concepto de organizacion es central a la biologia sistémica.

La ciencia occidental se fund sobre la eliminacion positivista del sujeto suponiendo que
los objetos, al existir independientemente del observador, podian ser observados y explica-
dos de mejor manera. Asi, el sujeto es el ruido, la perturbacién, la deformacion o el error que
hace falta para lograr el conocimiento objetivo. El sujeto es rechazado como ruido precisa-
mente porque es indescriptible segun los pardmetros positivistas. Con respecto al objeto,
este existe con respecto a un sujeto (que observa, aisla, define y piensa) y no hay sujeto si
no es con respecto a un ambiente objetivo que permite reconocerlo, definirlo y pensarlo.
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(Kauffman, 1995). Asi, el proceso autoorganizativo se mueve entre la estabili-
dadyel caos, tal como ocurre en la mayoria de los mecanismos biolégicos con
caracteristicas de autopoiesis, metabolismo y epigénesis.

El origen de la vida estaria entonces relacionado con inestabilidades su-
cesivas, andlogas a las reiteradas bifurcaciones que generan un estado mas
coherente de la materia (Prigogine, 1980). El estudio de la complejidad sefiala
que el orden no es accidental y que sus leyes generan espontaneamente el
orden natural. En sintesis, los sistemas altamente desordenados cristalizan
espontaneamente en un grado mayor de complejidad, condicién necesaria
parala emergencia de nuevas propiedades.

Teoria general de sistemas

Estaformulacion, desarrollada en 1969 por Ludwig von Bertalanffy (1901-1972),
sefiala que la vida es un sistema de autoorganizacion, un desenvolvimiento
del desarrollo hacia niveles de diferenciacién y complejidad progresivamente
maés elaborados. Esta visién unifica los distintos tipos de sistemas (compues-
tos de partes interactuantes), con la finalidad de producir complejidad orga-
nizada. El sistemismo sostiene que toda cosa es un sistema o un componente
de un sistema. Este punto de vista retine bajo su seno al holismo evolutivo
(Smuts, 1926), el individualismo, el ambientalismo y el estructuralismo. Los
sistemas concretos funcionan mediante mecanismos que, como conjuntos de
procesos, permiten o impiden cambios o la emergencia de propiedades del
sistema. Como los sistemas son objetos con estructura vinculante, el conjun-
to de elementos se comporta como un todo interrelacionado (Bunge, 2004).

El concepto de sistema es fundamental en las ciencias bioldgicas porque
el mundo natural estd organizado jerarquicamente, de modo que cada ele-
mento es un subsistema de otro aun mayor. Para la concepcion sistémica,
las totalidades no son reducibles a las propiedades de sus partes porque los
sistemas son abiertos (Smuts, 1926). El descubrimiento de las estructuras di-
sipativas indica que los vinculos son la base de los sistemas autoorganizantes
y que la formacion y eliminacion de ellos involucra cambios energéticos. Los
organismos vivos son sistemas abiertos, en desequilibrio termodindmico con
su entorno. Cada nivel mantiene su estructura gracias al intercambio ener-
gético continuo con los componentes del nivel inferior o precedente. El reco-
nocimiento del enfoque sistémico surgio de los bidlogos moleculares, quienes
sefalaron las limitaciones del enfoque tradicional cuando deseaban deter-
minar la funcién de genes individuales del desarrollo o del metabolismo. Al
soslayarse las interrelaciones organizadas en redes de genes y proteinas, la
aplicacion de la hipdtesis un gen una enzima resulté ser insuficiente y debid
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reformularse y ampliarse.

En contraposicion a la vision sistémica, el reduccionismo individualista
consideraquelaestructuraessuperfluaylo masimportante eslacomposicion.
A modo de ejemplo, una gota de agua y un copo de nieve serian indistinguibles
debido a su identidad molecular. Una paradoja similar ha generado Dawkins
(1989) con su fantasiosa propuesta del gen egoista. Para él, toda dinamica evo-
lutiva ocurre a nivel molecular, pasando por alto la estructura, el entorno ylos
procesos epigenéticos. Pero laemergenciayel comportamiento delos sistemas
seexplican por sucomposiciényentorno, en funcion delaestructuracompleta.

Seguin Bunge (2004) los seres vivos heredan material genético y leyes de
transmision, pero no programas genéticos, que son imprecisos, metaforicos
e inmateriales. Basado en estas premisas sostiene que, aunque las especies
sean entidades naturales de un nivel superior al individual, no pueden evo-
lucionar por si mismas como lo sostiene Gould, siguiendo las ideas de Hull
(1997) (Capitulo 4). El argumento de Bunge se centra en que son los indivi-
duos quienes evolucionan, en cambio las especies son conceptos, no cosas, al
igual que las poblaciones. Son los individuos (y no los agregados poblaciona-
les) los que experimentan cambio genético. Bunge destaca la trascendencia
evolutiva de la biologia del desarrollo que se inicia con el organismo, causa y
consecuencia de la emergencia de novedades evolutivas. Mediante la visién
sistémica se concluye que la multiestratificacion evolutiva es causada por las
modificaciones de los organismos, que a su vez son consecuencia de las pro-
piedades sistémicas emergentes que denominamos epigénesis. La emergen-
cia serfa un claro indicador de la organizacion sistémica de la vida y debe
analizarse bajo este prisma para descubrir sus propiedades y entender cémo
se autoorganiza.

Basado en ideas sistémicas, Riedl (1977) desarrollé una teoria de la evo-
lucién donde critica la falta de respuesta satisfactoria para el origen y per-
sistencia conservadora de los planes corporales animales. Su explicacién
mediante interacciones entre procesos adaptativos usa la recursividad o
causalidad retroalimentada. La recursividad de un cémputo algoritmico usa
el resultado como dato para efectuar el siguiente computo, igual que en los
fractales. Para Riedl, los sistemas recursivos son eficientes y econdmicos por-
que reutilizan los elementos existentes, generan mayor variacion y permiten
explicar las consecuencias de la interaccion entre los mecanismos genéticos
y epigenéticos en la macroevolucion.

Estructuras disipativas

El trabajo de Prigogine (1973) sobre la evolucion de los sistemas dindmicos le
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valié el Premio Nobel. Demostré que el desequilibrio termodinamico es una
condicion necesaria para que los sistemas complejos se mantengan y desa-
rrollen. Las estructuras disipativas son disefios termodindmicos complejos y
recursivos. Se generan espontdneamente y expelen energia del sistema cuan-
do alcanzan el umbral critico en una fase liquida, en desequilibrio termo-
dindmico. Los disefios disipativos se mantienen y autorrecrean, originando
nuevas formas de organizacién que se mantienen en perpetuo movimiento
mientras se mantenga el desequilibrio (Figura 3-1). Un ejemplo lo constituyen
las células de Bénard, que forman patrones hexagonales si se las calienta;
cuando la fase liquida llega a un estado de turbulencia, se inicia un orden di-
namico que se perpetiia mientras se mantenga el desequilibrio inicial. Otro
ejemplo es el llamado reloj guimico de la reaccion de Belousov-Zhabotinsky.
Se compone tanto de estructuras temporales (que cambian con extremada
regularidad) y estructuras espaciales, que se manifiestan en ondas espirales.

Al subrayar que en condiciones de desequilibrio la materia es reactiva, el
trabajo de Prigogine fue tildado de vitalista, aunque no es menos cierto que
el fenémeno es empirico, reproducible y totalmente desacoplado de un prin-
cipio ordenador misterioso. Recordemos que L. Boltzmann mostré que el uni-
verso evoluciona hacia un estado de maxima entropia. Asi, la reticencia al
trabajo de Prigogine era porque contravenia la segunda ley de la termodina-
mica, piedra de tope para explicar el origen de la vida segtin la vision clésica.
Pero todo proceso natural es entrépico porque el flujo de calor fluye espon-
taneamente desde los cuerpos
calientes a los frios. Entonces
las transformaciones no po-
drian desandarse debido a que
el tiempo fluye desde pasado a
futuro, sin irreversibilidad. La
paradoja entrdpica también
es usada por los creacionistas
para insistir en que la vida no
pudo haber cristalizado sin la
ayuda de un creador o un efec-
tor externo (p 640).

El descubrimiento de las es-
tructuras disipativas forzd a

Figura3-1 Estructuras disipativas
Son disefios complejos que sefialan la capacidad
autoorganizativa de la materia en desequilibrio ter-

mirar el origen de la vida des- modinamico. Los sistemas disipativos son abiertos
de una perspectiva diferente. y su perpetuacion depende del influjo permanente
A pesar de las aseveraciones de energia al sistema, como lo demostré Prigogine

de Boltzmann, la inercia de la (1980).
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materia no es una condicion perpetua, sino que puede cambiar hacia un cur-
so dindamico y creativo. En efecto, para la fisica clasica, el orden solo puede
lograrse racionalmente por aplicacién de un conjunto de leyes fisicas fun-
damentales. Pero el comportamiento de los sistemas vivientes resulta de un
aumento en la entropia y no a costa de ella.

Las estructuras disipativas evidenciaron que el orden no solo se lograba
por agentes externos, sino que la transferencia de calor (considerada una pér-
dida de informacidn), se transformaba en una fuente de orden. En el contex-
to de la complejidad sistémica, la evolucion corresponderia a un fenémeno
entrdpico, imposible de entender desde una perspectiva atomista (Brooks y
Wiley, 1986). Las fluctuaciones son una fuente de creatividad y el desarrollo
de las estructuras disipativas requiere desequilibrio (Prigogine, 1980).

Origen del orden y autoorganizacion de la materia

La evolucion bioldgica por autoorganizacion surge del desarrollo de las ideas
de Herbert Spencer sobre la tendencia autoorganizante del universo. Fue el
primero en utilizar de forma sistematica los conceptos de estructura y fun-
cion. Seguin Spencer, la evolucién aumenta la diferenciacion e integracién de
las partes mediante la espectacular paradoja que representan los sistemas vi-
vientes. Dedicd su vida a elaborar una filosofia evolucionista que considerase
la evolucién bioldgica como clave de toda la realidad (Brooks y Wiley, 1986).

Se denomina autoorganizacion a la propiedad de la materia para adquirir
formas organizadas. Este principio sostiene que la seleccion dirige procesos
funcionales, una vez que los organismos se han formado; pero no puede ge-
nerar el orden a partir de elementos inorgdnicos esenciales (Kauffman 1993,
1995). Todo proceso autoorganizativo se mueve en la interfase entre la esta-
bilidad y el caos, tal como ocurre en la mayoria de los mecanismos biol6gi-
cos con propiedades metabdlicas, epigenéticas y autopoiéticas (Maturana y
Varela, 1972). El modelo de la complejidad sugiere que el origen de la vida es-
taria relacionado con inestabilidades sucesivas, andlogas a las reiteradas bi-
furcaciones que producen un estado mds coherente de la materia (Prigogine,
1973). Asi, el orden no es accidental sino espontaneo, de modo que el origen
de la vida habria sido un fenémeno esperable y no una peculiaridad inaudita.
Algunos modelos de autoorganizacion sugieren que las moléculas autorre-
plicantes pudieron originarse a partir de la organizacion ciclica de las vias
metabdlicas y no desde los dcidos nucleicos (Kauffman, 1993).

La autoorganizacién también ocurre en sistemas inorgdnicos y presenta
caracteristicas que trascienden la fisicoquimica. Por ello, sin ser una propie-
dad definitivamente bioldgica, sugiere una solucién de continuidad entre lo
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inanimado y lo viviente. La autoorganizacion implica una nocién sistémica,
porque la capacidad organizativa de los seres vivos se produce en virtud de
sus propiedades materiales, sin necesidad de la intervenciéon de un agente
disefiador externo.

Los sistemas autoorganizantes tienen muchas ventajas adaptativas como
la robustez, tolerancia a los errores, autorreparacién y facil implementaci6n.
La autoorganizacion emerge a multiples niveles de modo que el producto
final (desconocido a priori) resulta del crecimiento y seleccion mas que del
planeamiento y diseflo. El producto resultante no depende de los elementos,
sino de tomarlos y dejarlos evolucionar hasta que aparezcan ciertas propie-
dades emergentes (Kauffman, 1995). La interaccién y comunicacion entre los
elementos de autoorganizacién son necesarios para crear uniones que se en-
samblan en estructuras mayores. A la inversa, la retroalimentacion negativa
evita la formacion de estructuras que por sobrepasar un determinado tama-
flo no pueden evolucionar.

Existen numerosos modelos formales que exhiben comportamiento au-
toorganizativo, propiedad esencial para que un sistema pueda evolucionar
por seleccién natural (Kauffman, 1993). Eigen (1971) ha elaborado modelos
matematicos que explican la formacion de polimeros en condiciones prebi6-
ticas. Segun sus modelos,
los 4cidos nucleicos son
adecuados para estudiar
la autoorganizacion por-
que actuan como molde
reproductor, mientras que
las cadenas de proteinas
actian como elementos
cataliticos que desenca-
denan la replicacién y la
propagacion de errores
que originan mutaciones.
Por lo tanto, la interaccién
entre el ADN y las protei-
nas produce redes de re-
acciones que constituyen
hiperciclos (ciclos de ci-

Figura3-2 Modelo de un hiperciclo
La molécula de ADN se considera como un ciclo de ciclos
porque contiene todas las instruciones para hacer una ré-

plica exacta de si misma; ademas, la molécula contiene in- clos). Para Eigen, su mode-
formacién codificada para sintetizar ciertas proteinas (enzi- lo explica la evolucion y la
mas) que catalizan el proceso de copia. E1a E5 representan seleccion como resultado

enzimas que catalizan procesos especificos (Eigen, 1978). de la competencia entre
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hiperciclos (Figura 3-2). Su estabilizaciéon hace desaparecer la inestabilidad
que genera errores, de modo que los elementos que sobreviven a la retroali-
mentacién ambiental automaticamente se redireccionan o reorganizan a si
mismos (Eigen, 1978, 1992).

Eigen (1971) sostiene que las redes de reaccion ciclica y la diversidad en la
evolucion bioldgica forman un proceso dual que se habria iniciado antes de
la aparicion de la vida. La evolucion de las especies habria sido precedida por
un proceso analogo de evolucion molecular que dio origen alas cuasiespecies,
donde la seleccion natural seria la consecuencia matematica de la dindmica
sistémica autorreproductiva. Si no fuese porque los sistemas vivos tienen un
metabolismo, capacidad de autoreproducirse y de mutar, se llegaria al equili-
brio termodindmico, del cual no podrian escapar. En cambio, un sistema que
exhibe las propiedades ya descritas seria proclive a la seleccién (Wolfram,
1984). Teniendo como base estas premisas, los cultores de la autoorganiza-
ci6én conciben la vida como un evento esperable y no como una peculiaridad
cuya probabilidad de aparicion era casi nula. Para Kauffman (1995), 1a vida no
es un accidente fortuito en la génesis del orden, sino lo esperado.

El advenimiento del concepto y propiedades de la autoorganizacién como
factor evolutivo relevante, no ha sido acogido positivamente en algunos cir-
culos. Por ejemplo, Maynard Smith afirma que las tendencias autoorganiza-
tivas de sistemas alejados del equilibrio no aportan nada, ya que los mismos
fenémenos pueden explicarse mediante seleccién natural. En segundo lugar,
advierte que las ciencias de la complejidad corren el riesgo de convertirse en
ciencia sin hechos, puesto que las simulaciones no son fenémenos reales.

Teoria del Caos

El caos es un concepto técnico que dice relacién con la actividad erratica (el
ruido) de los sistemas, principalmente biolgicos. Fue desarrollada en 1975
por el matematico James Yorke, para explicar el comportamiento aparente-
mente impredecible de un sistema complejo. El desarrollo de la Teoria del
Caos ha dejado en evidencia las limitaciones de la predictibilidad. El caos
usa los modelos matemadticos de la emergencia para explicar la creacion es-
pontanea del orden. Tradicionalmente, las turbulencias se han identificado
con el desorden y el ruido pero, en la actualidad, el movimiento turbulento,
aparentemente irregular y cadtico a escala macroscdpica, se concibe como
altamente organizado microscépicamente (Nicolis y Prigogine, 1977). En el
mundo biolégico se observan disefios cadticos en las manchas de la jirafa y
el leopardo, en las rayas de las cebras, en las huellas dactilares, etc. La Teoria
del Caos se ha desarrollado para cuantificar el orden en situaciones como la
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descritay define el estado particular de un sistema sensible a las condiciones
iniciales debido a la existencia de los atractores extrafios (Figura 3-3). Pero,
una vez en el atractor, la dindmica cadtica del sistema se estabiliza.

Figura3-3 Atractorde Lorenz
En los sistemas cadticos es imposible determinar o hacer predicciones acerca de su comportamiento.
El meteordlogo Edward Lorenz usd ciertas ecuaciones para modelar el estado del tiempo. Cuando
resolvié numéricmente este problema, encontré que las particulas se movian en trayectorias muy
complejas. También descubrié que la trayectoria siempre se aproxima al patrén de disefio de un
atractor.

Los sistemas cadticos tienden a cambiar drasticamente en respuesta a peque-
flos cambios en las condiciones iniciales. Este es el efecto mariposa, que me-
taféricamente equivale a que una mariposa que agite sus alas en la Patagonia
puede alterar la atmdsfera y producir una tormenta en Australia (Whitfield,
2005). Las leyes deterministas que gobiernan la formacién del clima son in-
trinsecamente inestables y las pequeiias diferencias en el dominio de entra-
da del sistema pueden generar rdpidamente diferencias extraordinarias en la
salida del mismo. Pero aparte de servir para predecir el clima, las matemati-
cas del caos también explican las drbitas planetarias, consideradas como un
epitome de estabilidad.

Geometria fractal de la naturaleza

En 1960, Benoit B. Mandelbrot descubrié que los sistemas iterativos daban
cuenta de aspectos muy diversos del comportamiento de sistemas complejos
bioldgicos y no-bioldgicos. Estas figuras geométricas que tienen una dimen-
sion fraccionaria se llaman fractales. Constan de una parte que se repite y da
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Figura3-4 Fractales
A) Conjunto de Mandelbrot. B) Conjunto de Julia. Notese que ambas figuras muestran auto-
similitud. Hay partes de la estructura que remedan la estructura total. Los fractales tienen relacion
con una concepcion fisica alternativa del origen del cosmos. La visién clasica del origen del universo,
como la describe Stephen Hawking, se inicia con la singularidad fisica del big bang, sequido de ex-
pansion. La nueva vision, inflacionaria, percibe multiples universos de naturaleza fractal.

origen al principio de autosimilitud. Los ejemplos mds conocidos de fractales
son los conjuntos de Julia y de Mandelbrot (Figura 3-4). Una nube o una mo-
lécula de oxigeno pueden tener estas propiedades. Por eso se sostiene que la
naturaleza se despliega mediante una geometria fractal, no euclidiana. La
Teoria del Caos tiene estrechos vinculos con los fractales pues la mayoria de
los atractores extrafios producidos por sistemas dindmicos caéticos son con-
glomerados fractalicos (Figura 3-3). En la practica, los fractales se usan en
computacién para comprimir archivos y evitar la pixelacion de las imagenes.
En la mecanica de fluidos sirven para modelar la turbulencia de un estero o la
caprichosa forma de las llamas de un elemento en combustién. En medicina
se usan para la interaccion de biosensores y para modelar el latido cardiaco.
En biologia, se usa para describir modelos poblacionales y para demostrar la
relacion entre la fisiologia y el tamafio del cuerpo (West y cols., 1997, 1999). En
los analisis filogenéticos se usa para refutar ciertos aspectos de la jerarquia
linneana (Burlando, 1990; Green, 1991).

Gaia: el Planeta Viviente

La hipétesis Gaia fue esbozada por primera vez por James Lovelock, en 1970.!
Sunombre deriva de la diosa griega que simboliza a la tierra. Es considerada

1 www.ecolo.org/lovelock
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una de las mas grandes revoluciones cientificas y culturales de nuestro tiem-
po. El impetu de Gaia se origina a partir del trabajo con microbios, porque los
sistemas vivientes conservan sus bordes y regulan su composicién bioqui-
mica en la mas grande de todas estas asociaciones: el planeta tierra (Gillon,
2000). Como evidencia, existe una serie de procesos bioldgicos y quimicos
que constituyen unidades autoperpetuantes que se regulan a si mismas.

Gaia visualiza la tierra como un superorganismo gigante donde las entida-
des vivientes e inanimadas interactian y evolucionan juntas para mantener
la vida del planeta. Esta proposicion ha estado sujeta a intenso debate en la
comunidad cientifica. Muchas objeciones, basadas en prejuicios, apuntan a
que Gaia tiene connotaciones metafisicas y halos misticos. No obstante, la
idea de la tierra como un superorganismo ha atraido la atencién incluso fue-
ra del mundo profesional. La mayoria del ptiblico la encuentra convincente
y vigorizante, espiritual e intelectualmente hablando. Gaia ha formulado
objeciones no solamente cientificas sino también éticas en favor de un claro
biocentrismo. Esta objecion esta en el corazon del pensamiento de Lovelock,
cuando afirma que los humanos estan aumentando la poluciéon, como una
enfermedad que amenaza la estabilidad del planeta (Lenton, 2014).

El desarrollo completo de estas ideas se expone en el Capitulo 15.

El modelo de las margaritas

El Mundo de las Margaritas es un modelo muy simple ideado por Lovelock,
para explicar como la tierra es capaz de autorregularse sin invocaciones mis-
ticas, teleoldgicas, de conciencia planetaria o de una mano para mecer la cu-
na. La regulacion de la temperatura planetaria seria afectada por dos tipos
de flores: las margaritas blancas enfrian el ambiente local, porque reflejan la
luz solar, y las negras absorben calor y entibian el entorno. Ninguna flor pue-
de crecer bajo los 10°C y todas mueren sobre los 45°C. Dentro de este rango
y debido a que absorben calor, las margaritas negras creceran rapidamente
en condiciones mas frias. En cambio, las blancas lo reflejan y perderan calor,
prosperaran y produciran mas descendencia en climas mds calidos. El am-
biente local, entonces, es distinto si comparamos una superficie desnuda con
otra cubierta por margaritas negras y blancas. Al competir por el espacio ylas
condiciones ambientales, el drea cubierta con margaritas de uno u otro co-
lor serifa variable. Esto alteraria el sustrato y afectaria la temperatura global.

Si partimos con margaritas negras y un sol que aumenta su luminosidad,
estas creceran, aumentando su superficie de absorcién, y calentaran el en-
torno. A medida que la tierra se caliente, aumentaran sus poblaciones por re-
troalimentacion positiva. Se calentara tanto el entorno que las flores blancas
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comenzardan a aparecer entre las negras. Y como las flores blancas reflejan el
calor, el planeta se empezaria a enfriar. El efecto acumulado de estas accio-
nes da como resultado el calentamiento de la superficie del planeta cuando
esta frio, para luego mantenerlo relativamente fresco a pesar del aumento en
la luminosidad solar. Por lo tanto, la tasa de crecimiento de las margaritas
dependerd de la temperatura global. Andlogamente, el sistema terrestre se
adapta a las perturbaciones porque, mediante fotosintesis, la biota reduce el
CO, y lo mantiene a niveles adecuados. Nétese que aqui no hay una relacion
entre lo que es adecuado para una especie particular y lo que es adecuado
para el planeta. El excesivo crecimiento poblacional de un tipo de organismo
puede producir su propio colapso (Bateson, 1979; Margulis, 1998).
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Entre 1920 y 1930 la genética mendeliana se habia popularizado y conver-
tido en una disciplina que se abocaba a las problematicas de la herencia,
pero que no tenia mucho que decir en relacion a la biologia evolutiva. Este
desacople se derivaba del conflicto existente entre quienes apoyaban la visién
atomista mendeliana y aquellos que propulsaban la visién biométrica para
analizar la variacion continua (7abla 4-1). El trabajo de Ronald Fisher fue de-
cisivo en este sentido, pues demostré que la variacién continua detectada por
los mejoradores genéticos podia explicarse mediante los principios mende-
lianos. Dadas las serias criticas contra la seleccion natural, porque carecia de
una formulacién matemadtica que permitiese cuantificarla, un segundo paso
consisti6 en demostrar que podia explicarse usando la teoria mendeliana (pp
128). El desarrollo tedrico de los genetistas poblacionales (S. Wright, J.B.S. Hal-
dane y el propio R. Fisher) suministré las bases matematicas para erigir una
teoria que pusiera fin a las disputas entre los mendelianos y los naturalistas,
dando origen a lo que se conoce como Neodarwinismo, Teoria Sintética de la
Evolucion o Sintesis Moderna. Luego comenzaron los trabajos de laboratorio
impulsados por T. Dobzhansky, quien mantenia grupos de Drosophila mela-
nogaster en cajas de poblaciones cerradas. Sus contribuciones se basaron en
el modelo de equilibrio dialélico de Hardy-Weinberg y le permitieron mostrar
el efecto de la seleccion natural sobre la variabilidad. El supuesto implicito
en su modelo experimental es que las poblaciones naturales se comportan
de la misma manera que las moscas criadas, alimentadas y manipuladas ar-
tificialmente. Supuestamente, Drosophila representaba adecuadamente a las
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poblaciones animales en la naturaleza, mediante integracion de la genética
mendeliana bésica con la teoria cromosdmica de entonces.

Desde el ambito de la genética poblacional, la sintesis moderna gand pres-
tigio y adeptos, expandiéndose para tratar de explicar la sistemadtica biol6-
gica y la especiacion. El trabajo de E. Mayr en sistematica animal y de G.L.
Stebbins en botdnica, sentaron las bases para el reemplazo del pensamiento
tipolégico (el tipo), por uno poblacional. La tipologia contravenia el concepto
de acervo genético derivado de la genética de poblaciones y ademas sostenia
la inmutabilidad de las especies. Entonces, debia descartarse porque el estu-
dio de la variacién que podria medirse, era fundamental para comprender la
evolucion. Asi, el estudio de la variacion se constituy6 en el primer axioma de
la Sintesis Moderna.

Inicialmente, el despliegue de los fésiles se explicaba por vitalismo, ace-
leracion universal del desarrollo y ortogénesis. Esta ultima interpretacion
proponia que las especies tendian a variar en una determinada direccién
mediante mutaciones dirigidas y misteriosas fuerzas internas. El trabajo del

Genetistas mendelianos

Pensamiento tipoldgico. Las
poblaciones naturales son
uniformemente de tipo silvestre.

La variacion es discreta: los
cambios son discretos y rapidos; la
herencia es particulada.

La variacion ocurre al azar.

La variacion geografica es solo una respuesta
fenotipicay, por ende, sinimportancia.

Las especies son reales y discretas.

Las nuevas especies aparecen de
improviso y por saltos.

Naturalistas

Pensamiento poblacional: las
poblaciones naturales son
extremadamente variables.

La variacion es continua,
los cambios son pequeiios y
continuos; la herencia es por mezcla.

La variacion es adaptativa, con
influencia ambiental directa y por
herencia de caracteres adquiridos.

La variacion geografica es
genotipicamente importante.

Las especies son geograficamente
variables; pueden existir formas
transicionales entre dos especies.*

Las especies aparecen
gradualmente.

*En estos casos, el concepto politipico ha reunido taxa que anteriormente habia descrito como especies separadas.

Tablag-1 Laeradelacontroversia
Creencias mantenidas por los Genetistas Mendelianos (1900-1930) y sus contemporaneos Naturalis-
tas. El texto en negritas indica el conocimiento que el neodarwinismo considera correcto segun sus

premisas fundamentales.
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paleontélogo George Gaylor Simpson interpretaba el registro fésil de acuer-
do al neodarwinismo, explicdndolo como resultante de tres agentes microe-
volutivos (mutacién, recombinacion y seleccién). Ello di6 apoyo adicional a
la sintesis y a la idea darwiniana de que la macroevolucion es microevolu-
cion extendida. Finalmente, la separacion entre germoplasma y somatoplas-
ma demostrada por A. Weismann, dio nuevas herramientas para entender
la trasmision hereditaria y exorcizar la herencia adquirida de los caracte-
res, propulsada por Lamarck. Sin embargo, el lamarckismo contintia vigente
dentro del neodarwinismo, en la forma de hipdtesis ecolégicas o ambientales
propuestas para explicar las radiaciones adaptativas (p 570).

El neodarwinismo ha asegurado su rol histérico como marco teérico du-
rante 150 afos. En su formulacién mas escueta, sostiene que el mecanismo
que dirige el proceso evolutivo es la seleccién natural, fundamentada en una
sobreproduccion de la descendencia, su variacién y la herencia. En lo refe-
rente a la variacion, su origen se explica por mutaciones aleatorias y los nue-
vos fenotipos mantienen su distincion mediante el aislamiento reproductivo.
Basado en las predicciones genético-poblacionales, el cambio evolutivo se
ajusto al gradualismo filético propuesto por Darwin. Esta asercion sostiene
que los cambios evolutivos son lentos, graduales y continuos dentro de cada
linaje. Es decir, el cambio es anagenético y la macroevolucion resulta de la
sumatoria de pequeiios cambios microevolutivos. No existe un mecanismo
diferente para la macroevoluciéon como proponia Goldschmidt (1940).

Para sus adeptos, el significado epistemoldgico de la teoria sintética des-
cansa en tres principios basicos —causa [agencial, eficacia y alcance- que di-
ferencian la seleccion natural de una maquinaria ciega. La causalidad apunta
a que el mecanismo (seleccion natural) sea suficiente para dirigir el proceso
evolutivo y las tendencias observadas. La eficacia se refiere a la capacidad
del mecanismo para generar novedades evolutivas (y eliminar a los mala-
daptados), mientras que el alcance tiene que ver con la capacidad del me-
canismo para explicar los procesos micro y macroevolutivos (Gould, 2002).

Respecto de la causalidad, el neodarwinismo sostiene que la seleccion
opera solo a nivel del individuo y que los organismos suministran la materia
prima mediante variaciones aleatorias, porque el contexto epigenético ca-
rece del empuje para modificarlo desde adentro. Como teoria funcional, las
adaptaciones se originan porque e/ ambiente propone y la seleccion natural
dispone. En relacion a las tendencias, la seleccién natural es un efector am-
bivalente. Por un lado, promueve individuos con mayor adecuacion biolégica
mediante acumulacion de mutaciones favorables. Por el otro, elimina los in-
adecuados en la lucha por la existencia.

Respecto de la eficacia, el neodarwinismo es una teoria funcional basada
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en la primacia de las adaptaciones moldeadas por la seleccién natural. Asi, el
ambiente se convierte en el factor causal que controla el modo y la direccién
del cambio evolutivo. Una vez que se origina un rasgo adaptativo, las mu-
taciones solo serian deletéreas, de modo que, para seguir adaptandose a las
nuevas condiciones ambientales, deberia producirse variabilidad ventajosa
(Wagner y Laubichler, 2004). Sin embargo, el neodarwinismo no reconoce las
ventajas que provee la hibridizacion.

En relacion al alcance, los procesos micro y macroevolutivos se explican
mediante la dinamica poblacional de los genes y sus alelos, de modo que la
especiacion resulta ser una acumulacion de adaptaciones. Un ejemplo hipo-
tético cldsico ilustra este modo de pensamiento. Supongamos que una po-
blacién de lagartos habita un valle que de pronto es dividido por un rio. Los
segmentos poblacionales de ambas riberas quedan separados tan eficazmen-
te que las diferencias bidticas y ambientales a cada lado incidirdn en fuerzas
selectivas distintas. Como resultado, se promoveran adaptaciones también
diferentes que, con el tiempo, impulsaran una divergencia cada vez mayor.
Finalmente, el aislamiento reproductivo surgird como una respuesta adap-
tativa a las condiciones ambientales: los desadaptados mueren y los mas
adecuados, sobreviven. Entonces, para el neodarwinismo, la especiacion es
consecuencia de un esquema adaptativo que desplaza a los organismos hacia
la optimizacion. Esta trampa ha acarreado muchos dolores de cabeza al pa-
radigma hegemonico.

Adaptacionismo

Las ideas de Darwin (Figura 1-3) sefialaban que la seleccién natural moldeaba
las adaptaciones organismicas y que su rol creativo era suficiente para im-
pulsar el cambio fenotipico y dar cuenta asi de la biodiversidad del planeta.
Recordemos que la mecénica bésica de la seleccion natural se apoya en la so-
breproduccion de descendientes, variacion y herencia. Para Darwin, la selec-
cién operaba s6lamente a nivel organismico de modo que la extrapolacion de
los mecanismos microevolutivos a través del tiempo geoldgico era suficiente
para explicar la complejidad, disparidad anatémica, planes corporales y je-
rarquia organizacional de la vida. El organismo entrega el material bésico
mediante mutaciones aleatorias, sin reaccion interna que module el flujo de
su propio cambio. Como respuesta funcional, todo cambio es de naturaleza
adaptativa y la evolucion se convierte en adaptacion. Esta primacia confiere
causalidad al ambiente, que controla activamente el modo y direccién del
cambio evolutivo.

El énfasis en la adaptacion como descriptor de la historia de la vida produ-
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jo una paradoja urticante, notada por T.H. Morgan a principios del siglo XX.
Es decir, el cambio evolutivo depende de la reproduccion diferencial adap-
tativa, la que a su vez aumentaba la adecuacion promedio de la poblacion
para sobrevivir y reproducirse. Esta recursividad de argumentos equivale ala
sobrevivencia de los sobrevivientes. Representa una transgresion logica que
se conoce como programa adaptacionista, porque considera a los organismos
sumergidos en una carrera de optimizacién perenne (Gould y Lewontin, 1979;
Lewontin, 2000). Por ejemplo, silos nichos ecoldgicos son definidos por los or-
ganismos, el escenario evolutivo se inicia con una adecuacion perfecta que no
deja espacio para la adaptacion. Entonces tenemos que presumir que la adap-
tacion es perfecta en nuestra definicién e imperfecta en la naturaleza. Parece
mads sensato suponer que los organismos se diferencian y crean ciclos autoper-
petuantes. Los ciclos no corresponden a necesidades absolutas, pues muchos
han desaparecido cuando se han extinguido las especies, pero la vida ha con-
tinuado (Barbieri, 2003). La optimizacién neodarwiniana estd implicita en los
modelos ecoldgicos de competencia y predacion. Respecto de la competencia,
la especie que posee mayor adaptacion bioldgica desplaza a las otras. La in-
terpretacion clasica de la extincion de los grandes mamiferos sudamericanos,
luego de la formacion del Istmo de Panama, ha utilizado la habilidad compe-
titiva de la fauna norteamericana y persistencia solo de los linajes 6ptimos.

Tal como la relacion parasito-hospedador, la competencia se interpreta co-
mo un equilibrio de fuerzas que se cobija bajo el principio de exclusién com-
petitiva. Mediante desplazamiento de caracteres, los contendores optimizan
la sobrevivencia y evitan la competencia por ciertos recursos supuestamente
limitados. El principio de exclusion predice que dos especies que utilicen el
mismo recurso no podran ocupar el mismo nicho. Y si lo hacen, la seleccion
natural divergente promovera una rapida diferenciacion de caracteres a fin
de evitar la competencia. Para invocar este principio se utilizan las diferen-
cias morfoldgicas entre especies simpatricas. Sin embargo, el principio de ex-
clusion no es el factor causal de diferenciacion interespecifica, sino una in-
terpretacion que describe el desplazamiento de caracteres. Aparentemente,
la exclusién competitiva es un epifenémeno de la hibridizacion, que genera
diferencias morfoldgicas en la descendencia.

Bajo el prisma adaptativo neodarwiniano, la predacion es un factor que
elimina individuos de las poblaciones. El escenario de predacion se inicia con
un predador eficaz que, al eliminar las presas menos alertas o con atribu-
tos anatomicos subdptimos, promueve una respuesta de huida mas eficaz y
rapida. El modelo supone una respuesta adaptativa similar en ambos acto-
res, cuya respuesta ha evolucionado como un sistema poligénico sometido a
seleccion direccional. Entonces, la presion de predacién modifica el prome-
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dio poblacional de la presa. A su vez, la presa incide en el predador mediante
seleccion positiva de los mas eficaces. El ciclo de respuestas adaptativas del
predador seria el detonante de la respuesta de la presa y desencadena la coe-
volucidn. No obstante, la coevolucion carece de explicacion causal y lo que se
afirma es la descripcion e interpretacion de una correspondencia evolutiva de
sucesos cuyo mecanismo percutante aun no se comprende.

Sin duda que la ecologia ha servido de mucho apoyo a la sintesis evoluti-
va moderna, toda vez que entrega informacion precisa sobre el ambiente y
las relaciones interespecificas (predacién, competencia, simbiosis, etc). Gran
parte de este conocimiento ha establecido principios microevolutivos basa-
dos en inductivismo y correlacion de variables. Esta aproximacion infiere el
proceso mediante cuantificacién del patrén (disefo). Es decir, por el resul-
tado se infieren las causas. En un nuevo giro que requiere comprender las
relaciones causales entre el organismo y el ambiente, la ecologia molecular al
menos permite poner a prueba tales relaciones, tenidas por ciertas.

El gradualismo filético

El gradualismo filético tiene una larga data pues Darwin sostuvo que, si la
gradualidad del registro fosil se desacreditaba, toda su teoria seria rechaza-
da. Por lo tanto, sus seguidores se dedicaron a buscar series f6siles continuas
que mostrasen rasgos intermedios como eslabones de unién entre su apari-
cién y el desarrollo final. Consecuente con lo anterior, la ausencia de cambio
morfolégico (stasis) se consideraba carente de informacion y la ausencia de
morfologias intermedias se atribuia a imperfecciones del registro fosil (Gould
y Eldredge, 1977).

El gradualismo filético no niega la especiacion, pero tampoco le atribu-
ye un rol preponderante en la conduccion de las tendencias evolutivas. Las
tendencias pasan a ser gradientes de caracteres bioestratigraficos que origi-
nan una serie morfoldgica por extrapolacion. Estas series corresponden a las
famosas lineas punteadas que unen linajes en las representaciones paleon-
tolégicas. Como la especiacion no conlleva cambios en la direccién o acele-
racion del proceso, el componente direccional no se promueve. Por lo tanto,
la especiacion pasa a ser una extension de adaptaciones favorables en varios
linajes, lo que ayuda a su propagacion. Al final de su existencia arbitraria, las
especies terminan siendo fenotipicamente mas similares a sus descendientes
que a sus ancestros. Este esquema genera un absurdo que consiste en aceptar
que la tltima generacion de un ancestro queda reproductivamente aislada de
sus propios descendientes. Aun mds, el gradualismo irrestricto implica que
las especies no tienen un origen definido ya que divergen de sus ancestros a
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la misma tasa. Por lo tanto, no hay un punto de inflexién o quiebre en la re-
presentacion gréafica del fendmeno. La sistematica filogenética introducida y
defendida por Hennig resolvié este problema téctico al proponer que las es-
pecies tienen una duracion que abarca dos nodos de bifurcacion. El primero
sefiala el origen y el otro, la extincion. La adhesion irrestricta a esta metodo-
logia ilustra su propia imposibilidad de explicar la reticulacion.

El gradualismo que opera en la dinamica genético-poblacional ha llevado
a suponer que la historia de la vida en todos sus niveles (incluyendo la espe-
ciacion, la extincién y la macroevolucién) puede explicarse por procesos po-
blacionales. El éxito de estas investigaciones llegé a tal grado de arrogancia
que se proclamaba que la evolucién son cambios en las frecuencias alélicas y
consecuentemente debia estudiarse solamente a nivel poblacional. Este ses-
go incidi6 ademds en que la paleontologia y la embriologia no fuesen bien
acogidas por la sintesis moderna. Aparentemente, el registro fosil solo ser-
via para reconstruir la historia de animales y plantas. La embriologia, por
su parte, ponia de manifiesto las diferencias en los procesos epigenéticos del
desarrollo, pero lo que interesaba al neodarwinismo eran las similitudes y el
parentesco estrecho entre adultos, no el proceso que los produce. Un énfasis
sin duda limitado si se pretende explicar la disparidad morfolégica que nos
asombra.

Equilibrios intermitentes

El inductivismo que subyace a la doctrina del gradualismo filético origind
un circulo vicioso en la paleontologia porque su marco conceptual obligaba
a ver el mundo a partir de los resultados para inferir la causa. Al prescribir
una interpretacion considerada como un resultado informacionalmente rico,
el gradualismo filético se convirtié en un dogma irrefutable que fortalecia
la premisa inicial. Aunque muchos crefan que esa interpretacion de los he-
chos era una confirmacion independiente de la teoria, solo corroboraba la
afirmacion inicial. Actualmente sabemos que la especiacion es mayoritaria-
mente alopdtrica y que ocurre mas frecuentemente en pequeiias poblaciones
locales, aisladas (Capitulo 6). La interpretacion de los datos paleontoldgicos
requiere una lectura diferente.

Siuna nueva especie se forma localmente, el registro f6sil del descendiente
no es necesariamente simpatrico con aquel del ancestro. Y si la teoria predice
que la nueva especie exhibird un quiebre morfolégico acentuado en relacion a
la ancestral, la gradacion de fdsiles seria una quimera. Considerando las mul-
tiples discontinuidades del registro fdsil, parecia que la historia evolutiva no
era un despliegue continuo de morfologias sino una secuencia de equilibrios
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homeostaticos, perturbados por eventos de especiacion rapidos y episddicos
(Figura 4-1). Claramente, era necesario formular una nueva teoria en donde
las observaciones y los datos sirviesen para poner a prueba la hipdtesis gra-
dual y examinar sus predicciones y consecuencias mediante el método hipo-
tético-deductivo.

A B

Equilibrios Intermitentes Gradualismo Filético

estructura estructura

frecuencia
frecuencia

tiempo
tiempo

Figurag-1 Cambio intermitente v/s gradual

Formas alternativas de cambio evolutivo: A) Equilibrios Intermitentes; B) Gradualismo Filético. Pa-
ra los Equilibrios Intermitentes, el cambio morfoldgico estd asociado a los eventos de especiacion.
Como resultado, la tasa de cambio es alta durante la formacion de especies y es practicamente nula
durante los millones de afios de stasis. Para el Gradualismo Filético, el cambio es gradual y continuo.
No estd asociado a los eventos de especiacion porque se presume que la diferenciacién morfoldgi-
ca ocurre mas o0 menos constante. Las distintas especies se muestran con diferente color de fondo,
amarillo y verde (basada en Vrba, 1980).

Este vacio lo llend la Teoria de los Equilibrios Intermitentes, formulada por
Eldredge y Gould (1972). Sus enunciados sostienen que, aunque el cambio
morfoldgico puede ocurrir gradualmente, también lo hace sincopadamente.
Para que esta geometria de diversificacion continte, se precisa una alta tasa
de cambio durante la especiacion y que se mantenga en equilibrio durante la
existencia de las especies. Asi, los largos periodos de invarianza morfoldgi-
ca (stasis) serian interrumpidos por rapidos cambios adaptativos (en tiempo
geoldgico) que ocurren durante la especiacion (Figura 4-1). Como resultado
de las tasas diferenciales, el registro fosil deberia mostrarse algo incompleto,
ya que es mas probable que la fosilizacién ocurra en los largos periodos de
stasis que en los rapidos eventos de especiacion. A diferencia del gradualismo
filético, los equilibrios intermitentes sostienen que la stasis es informativa e
indica homeostasis del desarrollo e invarianza ambiental. En estas condicio-
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nes se promoveria un régimen de seleccion normalizante que estabilizaria la
morfologia.

Los equilibrios intermitentes no especifican ningtin modo de especiacion
determinado, aunque la especiacion peripatrica es consistente con la pro-
puesta de los equilibrios intermitentes por ser evolutivamente rapida. Como
el componente filético no dirige las tendencias evolutivas, las nuevas especies
fosiles aparecen ya con sus diferencias establecidas y no cambiaran de ahi
en adelante. La tasa acelerada de cambio durante la especiacion se explica-
ria por cladogénesis en pequeiios grupos (demos) geograficamente aislados
y no por anagénesis en todas las poblaciones de una especie. Estas condicio-
nes demograficas permitirian cambios aleatorios en las frecuencias alélicas
inducidas por deriva génica. Respecto de la macroevolucion, los equilibrios
intermitentes no requieren ni implican macromutaciones ya que el cambio
es la consecuencia geoldgica de la alopatria (Gould, 1982). La hibridizacién
de linajes genera diferencias en condiciones de simpatria. Es un fenémeno
genético rapido que se estabiliza pronto y que luego permanece invariable.

Seleccion de especies

En La Estructura del Pensamiento Cientifico, Gould (2002), describe el ori-
gen y desarrollo del pensamiento evolutivo. Aparte de sefialar los hitos y lo-
gros de la sintesis neodarwiniana, también repara en los sesgos que han dog-
matizado aspectos cruciales de la teoria. Por ejemplo, rechaza la causalidad
centrada en los organismos y la cambia por una que actiia simultaneamente
en niveles emergentes caracterizados por individuos bien definidos y jerar-
quizados (i.e., genes, linajes celulares, organismos, demos, especies y clados).
Esta jerarquizacion retiene el énfasis darwiniano en la seleccion como me-
canismo central del proceso evolutivo. Mas importante aun, sostiene que las
tendencias evolutivas pueden originarse por otras causas y no solamente por
seleccion direccional. Por ejemplo, si las especies de un clado difieren en la
tasa de origen (o extincién) en relacién al punto medio de diversificacion, el
resultado neto es la mayor representatividad de un linaje respecto del otro.
Entonces, las tendencias serian producto de la seleccion de especies, que ope-
ra via nacimiento diferencial y muerte diferencial de las mismas, considera-
das como individuos (Figura 4-2). Esta eleccion o sorteo dirige las tendencias
dentro de los clados analogamente a como la seleccion natural afecta el na-
cimiento y muerte de los organismos. Entonces, si las especies son estables y
de larga vida, la tendencia evolutiva resulta de su éxito diferencial porque las
especies se consideran individuos y la especiacion equivale a la reproduccion.
Ademas, el modo aleatorio de la especiacién toma el lugar de la mutacion,
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mientras que la seleccion de especies equivale a la seleccion natural indivi-
dual. Asi, los equilibrios intermitentes no implican ningtin mecanismo dife-
rente y solo amplian el rol de la seleccion natural a varios niveles jerdrquicos.

1 2

Tiempo

Sesgo de origen Sesgo direccional Sesgo de extincion

Grado de diferenciacion morfolégica

Figura4-2 Tendencias evolutivas segun los equilibrios intermitentes
Alaizquierda, el sesgo de origen. El proceso se inicia en el momento A, con dos tipos de especies
igualmente ramificadas dentro de cada clado. En el momento B, los descendientes aun permanecen,
pero la especiacion diferencial permite que un tipo domine el clado. Al centro, la tendencia se
origina por sesgo de direccion. La especiacion ocurre més frecuentemente a la derecha que a la
izquierda. A la derecha, sesgo por extincion. Ambos tipos de especies dan origen a dos linajes,
pero los de la derecha persisten por mds tiempo que los de la izquierda y ayudan a potenciar la ten-
dencia. El origen (nacimiento) y la muerte (extincién) son formas de seleccién de especies. A nivel de
especies, el sesgo de origen es el equivalente macroevolutivo de la presién mutacional, que opera en
las poblaciones (basada en Gould, 1982).

Gould concuerda con la visién de Hennig (1956) y especialmente con Hull
(1997) en el sentido de que las especies pueden tratarse como individuos en
vez de clases. Esta concepcion se opone a la tradicion de considerarlas como
categorias abstractas, definidas solo por la similitud formal del contenido y
no por su continuidad histdrica. La extension filoséfica que liga formalmen-
te el concepto de especie con individuos requiere una correspondencia con
los atributos fundamentales de los organismos. Para considerar individuo a
una entidad material, esta debe tener un inicio (o nacimiento) y un final (o
muerte) discretos y definibles. Pero estos supuestos atributos les son conferi-
dos mediante metonimia (o trasnominacion). Con esta figura semédntica, se
designa una cosa o idea con el nombre de otra, sirviéndose de alguna relacién
existente entre ambas. En este caso, el nacimiento se equipara con el origen y
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su muerte, con la extincion (Figura 4-2).

También la entidad debe tener suficiente estabilidad y constancia morfols-
gica durante la vida para reconocerla como tal en distintos momentos. Curio-
samente, muchos evolucionistas aun no se han percatado de lo que implica la
sistematica filogenética en lo referente a las especies. La concepcion de Hen-
nig (1956) es ampliamente usada como herramienta de inferencia filogenética
yreconoce y define a los taxa como individuos histdricos discretos, separados
por eventos de ramificacion, no como clases con propiedades esenciales. El
cladismo sostiene que ninguna especie sobrevive la especiacion, de modo que
ambos linajes reciben nuevo nombre después de la dicotomizacion.

Al expandir la individualidad, el concepto adimensional de especie de
Mayr (1963) dio paso a entidades discretas, con nacimiento y muerte. Como
consecuencia, se desacopla la macroevolucion de la constriccion extrapola-
cionista y se transforma en un proceso evolutivo intrinsecamente diferente.
Este cambio de perspectiva permitiria resolver paradojas tan antiguas como
el origen de la sexualidad. Al respecto, los argumentos tradicionales sostie-
nen que el origen de la reproduccion sexual se debe a los beneficios adaptati-
vos que aporta (aunque esta explicacién apunta mds bien a los efectos de la
sexualidad mds que a sus causas). No obstante, si pensamos en la seleccién de
especies, los taxa sexuados no serian mas numerosos por sus ventajas adap-
tativas sino porque su tasa de especiacion es mayor que la de los taxa asexua-
dos. Continuando con las metonimias, Eldredge y Gould (1972) sostienen que
un analogo macroevolutivo de un estratega r seria un clado que consistente-
mente produjese muchas especies. El andlogo a un estratega k serfa uno que
originase especies resistentes a la extincion, ya sea por habilidad competitiva
o porque ha sobrevivido azarosamente a las extinciones masivas. La teoria
de niveles mdiltiples de seleccién no es solo un barniz al neodarwinismo. De
hecho, Lamarck sustentaba sus ideas en una jerarquia causal que contrasta-
ba el progreso con la diversificacion. Darwin combatié explicitamente esas
ideas con su predileccion por un solo nivel, basada en la extrapolacién de
resultados locales.

El estudio de las extinciones masivas por catastrofismo ha impuesto serios
desafios a la idea darwiniana sobre el origen de los disefios macroevolutivos
en el registro f6sil. Pero no todos los bidlogos estan convencidos de cudl es la
unidad evolutiva porque, aunque coinciden en reconocer que las especies son
entidades naturales, estas no pueden cambiar por si mismas dado que son
conceptos, no cosas (Bunge, 2004).

Respecto de las adaptaciones y la canalizacion del proceso filogenético, el
neodarwinismo enfatiza causas estructurales e internas. Como el externa-
lismo, sumado al funcionalismo de las adaptaciones, no puede explicar las
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direcciones filéticas, Gould (2002) propone una teoria jerarquica de la selec-
cién natural que se amalgame con la biologia del desarrollo, que puede dar
mejor cuenta de las modificaciones y tendencias macroevolutivas. Esta nueva
vision corresponderia a un darwinismo superior y su desarrollo requeriria
transformar varias presunciones claves del paradigma cldsico. Segtin sus pa-
labras: Nothing about microevolutionary population genetics, or any other as-
pect of microevolutionary theory, is wrong or inadequate at its level ... But it is
not everything (Gould, 1982).

El neodarwinismo impulsé la investigacion en un area un tanto retrasada,
pero muchos aspectos de su edificio conceptual se han modificado, expandi-
do o sobrepasado.

La darwinizacion de Mendel

Mendel no menciona a Darwin en su famoso articulo sobre Pisum, aunque si
lo hizo en sus cartas al famoso botdnico suizo Karl von Négeli y en su trabajo
sobre Hieracium, publicado en 1870. En la introduccion explica que su objeti-
vo es contribuir a la controversia evolutiva de su tiempo porque la historia de
las formas orgdnicas no podia subestimarse. Consecuentemente, Mendel no
escribié su investigacién ignorando las ideas de Darwin. Su trabajo corres-
ponde al de un hibridizador (como él se definia) y su actividad de interés no
lo distrajo en absoluto de reconocer que la herencia era un proceso distinto de
la evolucion (Hartl y Orel, 1992).

Lasideas de Mendel se adscriben a una forma modificada de la doctrina de
la creacion especial, inicialmente propuesta por Linneo. Por lo tanto, hay que
desmitificar la importancia primordial que se le atribuye a la ley de segrega-
cién de Mendel como apoyo al darwinismo. Esta ley no se encuentra en nin-
guno de sus articulos ni en su correspondencia cientifica ni en ninguna otra
declaracion que se le pueda atribuir (Callender, 1988). La ley de la segregacion
ha servido para obliterar la distincion que Mendel sostuvo reiteradamente
entre los dos grupos de plantas hibridas: los hibridos variables en los que ocu-
rre segregacion e hibridos constantes, en los que la segregacion no ocurre. La
persistente negativa frente a esta distincion ha llevado a interpretar el tra-
bajo experimental de Mendel de manera totalmente opuesta a su intencién
original; error tan grave como la confusion respecto a sus dos importantes
categorias tedricas (reversion y transformacion), que ha convertido gran par-
te del trabajo de Mendel en algo simplemente incomprensible.

De todo esto se puede concluir que: 1) Mendel no enuncié una ley de la
segregacion que pudiese ser aplicable a todas las plantas, consider6 con toda
claridad que la segregacion era un fenémeno que caracterizaba a los hibri-
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dos; 2) a diferencia de la opinién generalizada, Mendel aceptaba el fijismo de
las especies, pero reconocia que en ciertos casos las especies podian formarse
por hibridizacion; 3) sus investigaciones en Hieracium no intentaban corro-
borar sus resultados en Pisum, sino probar la existencia de hibridos cons-
tantes y su rol en la formacion de nuevas especies; de este modo, contribuia
al fervor surgido luego de la publicacién de El Origen de las Especies; 4) el
pensamiento de Mendel era una forma sofisticada de la doctrina de creacién
especial, en abierta oposicién a Darwin; 5) el mito del Mendel darwiniano
mediante negacion de su intencion original es producto de los historiadores
de la ciencia, no de la historia cientifica en si (Callender, 1988).

Otras conclusiones sefialan que Mendel conocid las ideas de Darwin por
1860, aproximadamente. Tenia ya el marco conceptual para que su programa
experimental se correlacionase con su metodologia, pero adheria a la doctri-
na de la creacion especial. La teoria de Darwin se basaba en la sobrevivencia
y reproduccion diferencial, mientras Mendel lo hacia sobre la igualdad a tra-
vés de los estadios del ciclo de vida y la stasis generacional. Es decir, gametos
iguales se unen al azar para formar cigotos que se desarrollan para formar
plantas iguales que se reproducen de forma igual, generacion tras genera-
cion. A diferencia de los conceptos darwinianos de variacion continua, muta-
cioén y herencia suave, Mendel expuso la variacion discontinua y una herencia
dura, sin mutacién (Bishop, 1996).

Estas opiniones concuerdan con las de Sapp (2009a, b), quien comenta que
las ideas de William Bateson (sobre el mendelismo como una doctrina de evo-
luci6n discontinua) fueron desacreditadas por Ronald Fisher, uno de los pila-
res de la genética poblacional. Fisher hizo un examen detallado de los experi-
mentos de Mendel y reinterpretd su vision sobre la evolucion, convirtiéndolo
en un perfecto darwiniano. Al mismo tiempo, impugné a W. Bateson por ha-
ber desdibujado deliberadamente el trabajo de Mendel y engaiiado a los cien-
tificos, distorsionando la historia para favorecer sus propios intereses. Asi,
los primeros genetistas crearon un mito para reforzar la creencia de que las
leyes de la herencia son obvias para cualquiera que las mire detalladamente
(Hartly Orel, 1992). Mendel se oponia a la descendencia con modificacién y es
inconcebible que muchos mantengan que concordaba con Darwin. Es a to-
das luces fantasioso que un sacerdote amante de su orden religiosa estuviese
apoyando abiertamente la teoria de quien habia estado evitando publicar-
la por sus implicaciones politicas y heréticas hacia la religion (Bishop, 1996).
Los estudiosos de la actualidad concuerdan en que Mendel no era darwinista
como nos lo muestran, sino un sacerdote proveniente de la tradicion de los
hibridizadores (Sapp, 2009a).
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La neodarwinizacion de la ecologia

Con sus ensayos de la década de 1950, G. Evelyn Hutchinson expuso las bases
para una teoria fundamental de la ecologia (Hutchinson, 1959). Sus estudios
en dos especies de un insecto acudtico (género Corixa) mostraron pequenas
diferencias de tamarfio. De ello, dedujo que las especies estrechamente rela-
cionadas debian competir intensamente por el alimento y se pregunté cémo
podrian coexistir. A partir de esta reflexion se pregunté algo mas general con
respecto a como las especies similares podian vivir una al lado de la otra. Su
respuesta fue que las especies estrechamente relacionadas que comparten el
habitat tienden a evolucionar de forma que acentiien sus diferencias. Es decir,
la competencia actuaria como el detonador de la diferenciacion. Entonces,
dos especies de pinzdon pueden competir por el mismo recurso alimentario li-
mitado y los genes que permitan explotar un recurso menos escaso aumenta-
ran en frecuencia. Consecuentemente, los pinzones desarrollaran picos aun
mas grandes hasta que sea imposible para una especie coger las semillas que
son demasiado grandes para la otra, mds pequeiia. Asi, concluy6 que a me-
nos que los apéndices alimentarios (picos de las aves, garras o dientes de los
mamiferos) difirieran en una proporcién de al menos 1-1,3 no podria darse
la coexistencia pacifica entre las especies, simpatrica y sintopicamente. Su
induccién se basé en datos obtenidos de algunos conjuntos de pajaros y ma-
miferos. El resto fue aportado por la suposicion de que ciertos genes permi-
ten a esos individuos explotar los recursos y pasar dichas caracteristicas a la
descendencia.

Los ecdlogos rapidamente aceptaron la razén 1,3 como la relacién de tama-
flo minima para la coexistencia entre especies relacionadas y rapidamente la
convirtieron en la piedra angular de la teoria ecoldgica (Simberloff y Boeck-
len, 1981). Posteriormente, Robert MacArthur y colaboradores construyeron
una teoria matematica que intentaba simular la interaccion entre dos espe-
cies. Sus ecuaciones eran seductoramente simples, disefiadas para reflejar a
cada momento la competencia por los recursos limitados. El resultado de la
interaccion dependia del tamarfio poblacional relativo de las dos especies in-
teractuantes. La tasa intrinseca de crecimiento poblacional, la capacidad de
carga del ambiente y sus recursos, reflejaban el efecto de una especie sobre la
otra en la economia de la naturaleza.

Para muchos ecélogos, la construccion tedrica de la competencia se basa
en evidencias débiles, presunciones no examinadas y una légica circular, de
modo que el edificio tedrico construido por MacArthur es en gran medida
irrelevante respecto del funcionamiento de la naturaleza. Los modelos mate-
maticos han sido pulidos y muchos han olvidado que estan examinando las
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propiedades simplificadas de un modelo irreal, pero no la naturaleza misma.
Porque si convertimos a la competencia en el tinico factor incorporado en los
modelos matematicos, la vision natural que se desprende la convierte en el
agente modelador exclusivo del mundo natural. La competencia simplemen-
te no encaja en la vision de una naturaleza bien balanceada ni tampoco en la
nocién de un creador omnipotente y benevolente. Por ejemplo, Linneo reco-
noci6 en el siglo XVIII que las poblaciones podian sobrepasarse hasta agotar
sus recursos, pero consideraba que esto ocurria muy raramente e indagd las
formas en que la naturaleza podia prevenirlo.

Como la competencia entra en conflicto con las mas antiguas creencias de
la humanidad sobre el orden natural, tal aspereza explicaria parcialmente
por qué el problema ha sido desdefiado. Ciertamente no es tan terrible que los
animales se devoren unos a otros o se causen daifios en una lucha sin cuartel.
El hombre ha encontrado la forma de reconciliar esta trampa mediante sus
creencias religiosas. Pero en la naturaleza la vida se alimenta de vida.

Posteriormente, Darwin y Wallace tomaron esas observaciones y las
convirtieron en la fuerza conductora de la evolucién. Sin embargo, la com-
petencia que ellos proponian era intraespecifica, mientras que la vision de
Hutchinson y su ecologia tedrica era fundamentalmente interespecifica. El
desplazamiento de los caracteres de especies que comparten el habitat pare-
ce evolucionar en distintas direcciones y fue considerado en todos los medios
como prueba viviente de la preponderancia de la competencia. ;Pero, cuan
sana es esta logica? Hasta hace poco, nadie se atrevia a sefialar que la ley de
Hudchinson carecia de sustento. Y si tanto trabajo tedrico y empirico estaba
errado, ;qué podriamos decir confiadamente sobre el rol de la competencia
interespecifica? Pero el desplazamiento de caracteres es la consecuencia, no
la causa que la evita.

La competencia no es la fuerza principal que determina la estructura eco-
légica. Bien puede ser el parasitismo, la predacion, las enfermedades, etc. Las
razones parecen enraizarse en una suerte de atraccion filoséfica y religiosa
por un balance de la naturaleza. Para griegos y romanos, el balance era en-
dégeno y una vez que el creador puso en marcha al universo, este se habria
desplegado suavemente per seculae saeculorum. En cambio, el dios de la com-
petencia intervenia constantemente balanceando las catdstrofes ecoldgicas
y los efectos exdégenos causados por él mismo. Con el inicio de la reforma,
el énfasis se desplazo hacia los mecanismos homeostaticos. Pero el balance
todavia tenia un trasfondo religioso donde la intervencién divina en cierto
sentido establecia y mantenia el equilibrio. Entonces, ;cuales eran las fuerzas
homeostaticas enddgenas que mantenian el balance natural? ;Y la competen-
cia salié al rescate! Si las poblaciones de una especie se desbocaban demo-
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graficamente, la competencia restablecia el sistema desestabilizado. Por el
contrario, si el tamarfio poblacional disminuia, las presiones competitivas ac-
tuarian para estabilizarlo. En resumen, el pensamiento humano transformé
la competencia desde una fuerza contraria al balance de la naturaleza en el
principal agente para mantenerlo (Simberloff, 1984b). Tal pensamiento es del
mismo tenor que el de Adam Smith (p 547), para quien la competencia se con-
vierte en la mano invisible que regula la economia de la naturaleza.

La ecologia de poblaciones se desarrollé desde las abstracciones ideales de
la genética poblacional. El modelo logistico de crecimiento describe las rela-
ciones predador-presa o parasito-huésped, basandose en el mitico principio
de exclusion competitiva. El mito del balance de la naturaleza aun persiste en
la conciencia popular y en casi todos los ecofisidlogos (Simberloff, 1981, 1984a).

Frente a la pregunta fundamental de cémo el mundo fisico se relaciona
con la evolucién, hay una variedad de hipdtesis. Entre ellas, la de la Reina Roja
de Van Valen sostiene que los cambios bidticos son las fuerzas que dirigen la
evolucion. Argument6 ademds que los cambios evolutivos logrados por una
especie causan las desventajas de otra, retrotrayéndose de la economia de la
naturaleza propulsada por Darwin y Fischer. Por otro lado, los efectos nega-
tivos de la adaptacion de una especie sobre otra con la que interactia, gene-
ran una suerte de carrera evolutiva incesante en la cual el perfeccionamiento
adaptativo perenne es la tinica forma de evitar la extincidon. La hipdtesis de
la Reina Roja involucra procesos ecoldgicos microevolutivos para explicar los
patrones macroevolutivos, pero no sus procesos (Voje y cols., 2015).

En una reevaluacion de la teoria evolutiva, Pigliucci (2007) sostiene la ne-
cesidad de un marco conceptual mas amplio que contenga, entre otros, la
vision Evo-Devo y una teoria de la herencia mds incluyente que pueda aco-
modar los procesos no mendelianos (Koonin, 2009; Danchin y cols., 2011).
En dicha teoria expandida, se espera que la teoria de la complejidad juegue
un rol importante, pues no supone linearidad sino interacciones jerarquicas
(Davidson y Levine, 2008; Erwin y Davidson, 2009; Weber, 2011). También su-
giere que se reevaltien los niveles de seleccion y se incluya a la ecologia como
parte de la explicacion evolutiva y no como un apéndice ambiental, laxamen-
te descrito y secuestrado por un adaptacionismo impropio (Jablonski, 2000;
Pigliucci, 2009). En relacion al contexto ecoldgico en que se despliega el feno-
tipo, Eco-EvoDevo considera al ambiente como un agente normal en el origen
de la forma (Gilbert y Epel, 2009).
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La sintesis evolutiva emergio entre 1930 y 1940 con el objetivo de resolver los
problemas que habia suscitado la seleccion natural. El concepto de sinte-
sis fue introducido por Julian Huxley (1943) para indicar que la evolucién po-
dria explicarse por seleccion natural actuando sobre la variacion resultante
de mutaciones génicas y recombinacion. Esta nueva unificacién se basaba en
la division funcional del trabajo, donde cada especialidad proveia algo que le
faltaba a las otras (Francis, 2007).

Los primeros genetistas (Hugo De Vries, Wilhelm Johanssen, William Ba-
teson y Thomas Hunt Morgan) compartian la idea de que las especies y varie-
dades aparecian rapidamente por saltos mas que por alguna mutacion repen-
tina. Los estudios de De Vries en Oenothera lamarckiana, algunos resultados
de Mendel y los experimentos de Johanssen, parecian apoyar el saltacionis-
mo, refutado mds tarde. De acuerdo a la sintesis darwiniana, la evolucién
no era impulsada por mutaciones pequefias o grandes sino por el tamaiio
de las poblaciones y su acervo génico. Las poblaciones naturales contenian
mucha variacién hereditaria y por lo tanto las nuevas mutaciones, aunque
raras, eran la fuente directa de variacion que reponia la que se iba perdiendo
por seleccion.

La unién del darwinismo con el mendelismo usé las matematicas para
determinar los cambios en las frecuencias génicas, y deducir principios que
permitieran hacer predicciones cuantitativas. Como el matematico Ronald
Fisher no vio ningtin conflicto entre Mendel y la seleccion natural (p 128) y
se propuso demostrar que no existian objeciones. Al respecto, en su libro La
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Teoria Genética de la Seleccion Natural (1930) desarrollé un andalisis ma-
temadtico-determinista que establecia las leyes evolutivas a la par de lo que
hacia la fisica. En la segunda parte de su libro se concentré en objetivos eu-
genésicos y propuso incentivar los subsidios familiares para gente de belleza,
intelecto, salud y talento superiores (Sapp, 2009b).

Fisher enfatiz6 que el mendelismo podia explicar la teoria de Darwin al
refutar la herencia mezclada. Argumentaba que si eso fuese verdad, la varia-
cién heredable disminuiria a la mitad en cada generacion. Consecuentemen-
te, se requeriria una cantidad colosal de nueva variacion en cada generacion;
en cambio el darwinismo conservaba la varianza en las poblaciones. Tam-
bién rechazé el argumento neodarwiniano de aquellos que crefan en las ma-
cromutaciones, y asimismo los de quienes argumentaban que las variaciones
pequeiias e imperceptibles no otorgaban ventaja selectiva. Asi por ejemplo, si
un cambio de 1 mm tiene un determinado valor selectivo, un cambio de 0,1
mm tendria un valor de 1/10; una logica lineal acérrima. Ese cambio no podia
ignorarse aunque lo considerasemos despreciable. Entonces, la tasa a la cual
una mutacién aumenta numéricamente a costa de su alelo, dependerd de la
ventaja selectiva que confiera. Pero la tasa de respuesta en favor de cualquier
incremento o decremento de sus partes depende de la varianza heredable to-
tal disponible, y no de la magnitud de las mutaciones.

Fisher también desarrolld las bases cuantitativas de la adecuacién darwi-
niana, que defini exclusivamente en términos del nimero de descendien-
tes que deja un individuo. Su teorema fundamental de la seleccién natural
combind el mendelismo con ciertos principios de la ecologia poblacional. La
seleccion natural siempre conduciria las poblaciones hacia una mayor ade-
cuacion. Y como el ambiente estd siempre cambiando, la poblacion sufriria
un deterioro continuo en la adecuacion (e.g, hipdtesis de la Reina Roja).

En sus célculos de la adecuacion, Fisher simplificé el concepto de gen tra-
tandolo como una entidad particulada no interactuante y sobre la cual po-
dia actuar la seleccion. Mediante tal simplificacion, si un gen producia una
ventaja reproductiva, podia calcularse rapidamente cémo aumentaria su fre-
cuencia. Por ejemplo, si la probabilidad de dejar descendencia aumentaba en
1%, la constitucion genética de la especie se veria altamente modificada en
solo 100 generaciones. Haldane crefa que la evolucién procedia mucho mas
rapido que lo propuesto por Fisher, y disefi6 la infame historia de la Amphi-
dasys betularia (anteriormente Biston betularia), que pretendia ser uno de los
ejemplos mas elegantes para mostrar la accién de la seleccién natural. Sus
resultados indicaban que la seleccion era un fuerte propulsor de la evolucion.
Actualmente se duda que este sea un caso real de evolucidon por seleccion
natural. La conclusion de que las diferencias pudieran acumularse rapida-
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mente y producir cambio evolutivo, fue importante para triunfar sobre ideas
neolamarckianas como las de E. Mayr. Este tltimo se burlaba de la genética
del saco de frijoles por la obsesion con los cambios en las frecuencias génicas
y su desdén por la interaccion génica. Haldane se declaraba un genetista del
saco de frijoles, no arrepentido mientras que Mayr sostenia que era un error
pensar que a través de una formula matemdtica se pudiese llegar a la verdad
(Rao y Nanjundiah, 2010).

La importancia del tamafio poblacional separ¢ a Fisher de S. Wright. Pa-
ra Fisher la seleccion natural podia ocurrir rapida y efectivamente en pobla-
ciones grandes porque ellas almacenan mayor variacion. En cambio para
Wright, la novedad genética podia diseminarse rdpidamente en una pobla-
cion relativamente pequeiia no por seleccion, sino por deriva génica. Como
las poblaciones son en general pequeiias, Wright desarrollé su teoria de los
balances desplazados, donde sostiene que las poblaciones pueden fijar alelos
por procesos aleatorios. Consecuentemente, no todos los cambios genéticos
son adaptativos (Sapp, 2009a).

La vision poblacional de la evolucion

;Qué factores son responsables de las transformaciones evolutivas? Mientras
las investigaciones en citogenética consideraban a los individuos como objeto
deestudio,losgenetistaspoblacionalesintentaban explicarel cambio evolutivo
de las comunidades de apareamiento, partiendo de las leyes de Mendel. La
evolucion es ante todo un proceso genético al que la genética poblacional
suministra principios de sustentacion tedrica. La genética de poblaciones
supone que la evolucién ocurre en el seno de las poblaciones naturales (i.e.,
microevolucion) y que este nivel de analisis entrega los fundamentos nece-
sarios para explicar todo el proceso. En el contexto poblacional, la macroe-
volucion o evolucion a gran escala (e.g, origen de los phyla), no seria mas
que la extrapolacion temporal de los procesos poblacionales fundamentales.

Como dicta la sintesis moderna, las especies estan formadas por pobla-
ciones interfértiles cuyos individuos se cruzan entre si, formando una comu-
nidad de intercambio genético denominada poblacién mendeliana. Teniendo
en consideracion las restricciones ambientales, es inevitable que algunos in-
dividuos dejen mas descendientes que otros. Como el tinico componente que
supuestamente se transmite entre las generaciones es el material genético, si
un individuo deja mas descendientes, sus genes estaran mas representados
en la siguiente generacion. El resultado neto serd el cambio en la frecuencia
de los distintos alelos en la poblacién a través del tiempo. Estos cambios son
irreversibles si el acervo genético total es alterado.
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Los agentes o factores de evolucion que cambian las frecuencias génicas
de las poblaciones son la seleccion natural, la mutacion, la recombinacion,
la deriva genética y la migracion. De acuerdo a su rol poblacional, la varia-
bilidad genética resulta del balance entre la ganancia y la pérdida de alelos
(Figura 5-1).

Composicion génica inicial
de la poblacion

Fuerzas que incrementan
la variabilidad

Fuerzas que disminuyen
la variabilidad

Mutacion sassnnmnnns (lllllllllll Seleccion
o (mortalidad
Recombinacion sssssnnnnn gamética y cig6tica)

F|I.Ij0 génico FERRRRRREEE (lllllllllll Deriva génica

(tamaiio poblacional
reducido)

Distorsion de la sumsunnnunn
segregacion
(deriva meidtica,
acoplamiento)

L\ A A A4

Poblacion de descendientes con
nuevas frecuencias génicas

Figura5-1 Factores evolutivos segtin el neodarwinismo
Diagrama de la dindmica genética de una poblacion cualquiera, representada como un embudo. La
frecuencia génica (o alélica) resultante se obtiene del balance entre las fuerzas que agregan varia-
ciény las que la extraen.

Los cambios en las frecuencias alélicas de las poblaciones (naturales y experi-
mentales) se han demostrado en todos los organismos, independientemente
de su historia de vida. Este conocimiento ha servido para mostrar la impor-
tancia de la variabilidad genética en la respuesta adaptativa de cualquier po-
blacién natural. La principal preocupacion de la genética de la conservacion
bioldgica se basa justamente en la pérdida de variantes adaptativas. Las si-
tuaciones mas conocidas son los cuellos de botella demograficos originados
por catastrofes naturales, pestes o destruccion del habitat. Al reducirse el ta-
maiio poblacional, los efectos de deriva génica sobrepasan el rol optimizante
de la seleccion natural y la endogamia afiade un nuevo factor de riesgo a la
persistencia poblacional en el tiempo.

La genética poblacional se sustenta en dos modelos de evolucion, que se
ajustan al gradualismo filético porque mantienen la especificidad 1:1 entre el
fenotipo y el genotipo. Esos modelos sostienen que la similitud genética pro-
duce morfologias similares, y que la microevolucién explica la macroevolu-
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cion. En este sentido, la ecologia molecular estd aportando un valioso arsenal
explicatorio a la resbalosa relacion lineal organismo-ambiente que presume
la sintesis moderna.

La solidez conceptual y capacidad predictiva del neodarwinismo se sus-
tenta en el desarrollo matematico de Fisher, Wright y Haldane. La teoria sos-
tiene que el cambio evolutivo es explicado por la dindmica genético-poblacio-
nal y por lo tanto debe analizarse a ese nivel.

El primer modelo poblacional estd basado en el Teorema Fundamental de
la Seleccion Natural de Ronald Fisher, quien en 1930 demostré que la tasa de
aumento en la adecuacion darwiniana de un organismo o poblacién en cual-
quier momento es igual a la varianza genética aditiva de la adecuacion en ese
momento: dw/dt = pqs’/2 = V. Esta ecuacién sostiene la igualdad entre dos
expresiones que contienen una o mas variables, intuitivamente correctas. La
varianza en la adecuacion bioldgica esta determinada por las frecuencias gé-
nicas y por el diferencial de la adecuacion bioldgica entre los genotipos. Este
modelo supone que el fenotipo es determinado primordialmente por la he-
rencia poligénica. Si no hay variacion genética en la adecuacion biolégica, no
habra diferencial de seleccién ni cambio evolutivo significativo. Como el mo-
delo sostiene que hay muchos genes con efectos aditivos que controlan cada
rasgo, la evolucion debe ocurrir gradualmente debido al tamponamiento ge-
nético. Esto seria especialmente cierto en poblaciones grandes que eventual-
mente confluyen en un equilibrio global representado por una mayor ade-
cuacion bioldgica. Fisher desarrolld el andlisis de varianza para el analisis
genético cuantitativo, basado en la presuncion de que la evolucion requiere
que el tamaiio poblacional sea mds grande que el reciproco del coeficiente de
seleccion. De lo contrario, no habria accion sobre el genotipo. Este teorema
es valido para modelos simples, pero no necesariamente se cumple en situa-
ciones mas complejas, aunque su importancia cualitativa no tenga ninguna
restriccion (Cavalli-Sforza y Bodmer, 1971).

Un segundo modelo se centra en las ideas de Wright (1978) y sostiene que
los genes producen efectos poblacionales pleiotrépicos debido a que los feno-
tipos estan controlados por interacciones complejas. Como legado matema-
tico, Wright desarrollé herramientas numéricas como las técnicas multi-
variadas, los analisis de vias y de factores. En su vision, la evolucién ocurre
principalmente en pequefias poblaciones aisladas o periféricas, sujetas a
rapida aceleracion y en constante reordenamiento debido a la ausencia de
panmixia. A diferencia del incremento global de la adecuacion biolégica que
postulaba Fisher, Wright sostuvo que la dindmica poblacional puede despla-
zar la adecuacion hacia miltiples picos adaptativos debido a un ambiente
complejo, incierto y siempre cambiante (Pigliucci y Schlichting, 1997). En las



Capitulo 5: Equilibrio Poblacional

poblaciones pequeiias y subdivididas se producirian formas particulares de
epistasis, deriva y migracion interpoblacional diferencial.

El axioma de Hardy-Weinberg
como principio antievolutivo

El axioma de Hardy-Weinberg (H-W) estipula que las frecuencias alélicas, en
una poblacién panmixica, se mantendran estables y se distribuiran segiin
la expansion del binomio (p + g)* Asi, la frecuencia del homocigoto domi-
nante serd p?, la del heterocigoto, 2pg, y la del homocigoto recesivo, ¢> Pero
para que estas condiciones operen, es preciso que también se cumplan los
siguientes requisitos: 1) los organismos deben ser diploides y su reproduccién
sexual debe dar origen a generaciones no-traslapantes; 2) los genes bajo es-
tudio deben ser dialélicos, con frecuencias idénticas en ambos sexos; 3) el ta-
mario de la poblacién debe ser infinitamente grande; 4) las poblaciones deben
ser genéticamente cerradas (sin migracion); 5) la tasa de mutacion debe ser
despreciable, o bien debe equipararse con la de retromutacion, y; 6) no debe
existir seleccion para ninguno de los alelos considerados (Hartly Clark, 1997).

El principio de H-W corresponde a un sistema axiomatico porque, a partir
de un cierto nimero de proposiciones y mediante deducciones logicas,
afirma una verdad (corolario), cuyo valor de verdad es también ldgico.
El corolario (las frecuencias génicas no cambian y las genotipicas siguen la
expansion del binomio) es una afirmacién légica o matematica, verdadera
bajo las condiciones dadas. En otras palabras, si se cumplen los requisitos
para mantener el equilibrio y esa condicion no es alterada por ningtin factor,
habrd invarianza en las frecuencias alélicas, que se distribuyen segtn la
expansion del binomio. Asi, el teorema de H-W puede demostrarse dentro de
un sistema formal, partiendo de la base de que se cumplan sus premisas o
condiciones, enumeradas o aclaradas de antemano. Nétese que las condicio-
nes de equilibrio sefialan que la herencia mendeliana, por si misma, no gene-
ra cambio evolutivo alguno.

Aligual que en la formulacion de la geometria euclidiana, el contenido in-
formativo de H-W corresponde a la relacion que existe entre las proposiciones
y el corolario. Por lo tanto, si los axiomas definitorios del domino de accion
se cumplen en una poblacién natural, se sigue, como consecuencia logica, la
mantencion de la frecuencias. Pero las condiciones restrictivas enumeradas
no tienen una correspondencia empirica con los sistemas naturales y, por lo
mismo, no reflejan su naturaleza. Las premisas sirven para que el equilibrio
de H-W se autovalide; pero el corolario no aumenta la comprension del pro-
ceso evolutivo, solo nos indica que las frecuencias alélicas se modificaron. El
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resto es extrapolacion. Esta confusion entre cambio y evolucion es del mismo
tenor que el argumento tomado del mejoramiento genético de las palomas,
cuyas modificaciones fenotipicas se equipararon con evolucion.

Las afirmaciones de la ciencia empirica generalmente corresponden a ex-
plicaciones causales, denominadas sintéticas. En tales casos la segunda parte
de la declaracion se sigue con el porgue, no contenido en la primera parte
(Brady, 1982). En cambio, la genética poblacional describe con precision los
pardmetros lineales en que se basa, y por lo tanto es analitica. Es decir, afirma
cierta forma de identidad y por lo tanto repite la primera parte en la segunda
asercion (e.g, los maridos son hombres casados). Sus proyecciones analiticas
en el tiempo se basan en la iteracién del mismo proceso descriptivo que en-
trega un resultado probabilistico.

Los criticos de la genética poblacional sefialan que el equilibrio de H-W se
refiere a poblaciones genéticamente cerradas. En cambio, la estadistica jerar-
quica F de Wright (que se inicia con el equilibrio de H-W) requiere flujo génico
entre los demos o subpoblaciones. Solo asi logra inferir el grado de subestruc-
turacion poblacional a partir de la disminucion de la heterocigosis en peque-
fas poblaciones endogdmicas. La universalidad de la genética poblacional
no es tal pues estd dividida entre organismos sexuados y asexuados. Sirve
para definir parametros fenomenoldgicos tales como el tamaiio poblacional
efectivo, la adecuacién darwiniana, la tasa de crecimiento, o el grado de sub-
estructuracion poblacional. También intenta modelar los aspectos genéticos
de las poblaciones y sus genes. Pero no es una teoria microscopica debido a
que carece del nivel bioquimico de descripcion. Pero es muy efectiva cuando
existe una separacion de escalas entre la dindmica ecosistémica y la de mu-
tacién génica (Goldenfeldt y Woese, 2011).

El estado actual de la disciplina nos enfrenta a una embarazosa realidad:
luego de un siglo de estudios genético-poblacionales no halogrado demostrar
las causas del aislamiento reproductivo ni el origen de las especies, conside-
rados como fendmenos poblacionales. Los biélogos del desarrollo han criti-
cado el modelo genético-poblacional, argumentando que su inclusion sirvid
para demostrar la operatividad de la seleccion natural, pero no para explicar
la evolucién (Gilbert, 1998).

La evolucion necesita una teoria organismica de entidades naturales di-
namicamente robustas; no de accidentes histdoricos que han sobrevivido un
cierto periodo de tiempo. Requiere modificar la nocion de genes del siglo pa-
sado. Su nivel de explicacién de la ontogenia y de los rasgos complejos es una
fantasia distractora del valor cientifico de la biologia del desarrollo (Newman,
2002). La perspectiva fisica de Evo-Devo representa una mirada discordante
de la vision centrada en los genes y sus programas. Sefiala la importancia de
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la autoorganizacion en la génesis de la forma y al cambiar parte de los agentes
causales desde los genes hacia los procesos autoorganizantes de la morfogé-
nesis (Newman, 2002; Newman y Baht, 2007). Aparentemente, el paradigma
neodarwiniano ha impedido el crecimiento de una teoria de la morfogénesis
y actualmente enfrenta el dilema de estarse estirando, a riesgo de romperse.
La nueva biologia deberia liberar a la evolucion de la hegemonia genético-po-
blacional cldsica y reconocer que deben existir otras clases universales que se
pueden manifestar bajo condiciones apropiadas (Goldenfeldt y Woese, 2011).

Factores de cambio de las frecuencias génicas

Hay dos modelos para estudiar los cambios genéticos en las poblaciones: el
determinista afirma que los cambios en las frecuencias alélicas pueden pre-
decirse sin ambigiiedades a partir del contexto inicial. Entonces, el tamaiio
poblacional se asume infinitamente grande y el ambiente, invariante. Pero
estas condiciones no son reales pues es intuitivamente cierto que el ambiente
sufre cambios estacionales y anuales. £rgo, el modelo es inadecuado como re-
presentacion de la dindmica poblacional de la naturaleza. Pero si es una for-
mulacidn algebraicamente adecuada para mostrar como la seleccion y otros
factores alteran las frecuencias alélicas, bajo un modelo carente de realismo.
Los modelos estocdsticos, por su lado, consideran que las mutaciones son
probabilisticas, e impiden predecir los cambios de una generacion a otra.

Mutacion

Para la sintesis moderna, las mutaciones son la fuente tiltima de variabilidad
genética porque crean nuevas variantes heredables (Figura 5-1). Estas varian-
tes nutren el potencial evolutivo porque los individuos difieren genéticamen-
te entre si. Si una mutacién confiere ventaja adaptativa, su frecuencia aumen-
ta, debido a que el portador sera favorecido por la seleccion natural. Pero si
el efecto es negativo, la mutacion sera eliminada en el tiempo. La magnitud
del cambio genético producido por una mutacién puede ser puntual (susti-
tuyendo un solo nucleétido del ADN) o mucho mayor, alterando segmentos
cromosdmicos (aberraciones cromosdmicas). Las mutaciones puntuales pue-
den tener efectos drasticos en las secuencias codificantes, porque al insertar
o remover un nucledtido desplazan el marco de lectura del ADN. Debido a la
degeneracion del cddigo genético, este efecto mutacional es mas drastico si
ocurre en la primera o segunda posicién que en la tercera. Las mutaciones
que no afectan la codificacion del aminoacido corresponden a sustituciones
sinonimas. Las que si lo alteran, se denominan sustituciones no-sindnimas.
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Una sustitucion sinénima que no afecta la funcion proteica es evolutivamen-
te silente porque el fenotipo es idéntico al no mutado.

La tasa de mutacion puede diferir en varios drdenes de magnitud entre
las regiones codificantes y no-codificantes del ADN. En una poblaciéon com-
puesta por un millén de individuos y cuya tasa de mutacion es 1 x 10°®, se
espera que un descendiente tenga una nueva mutacién en cada generacion.
La probabilidad de que una mutacion persista depende de su frecuencia po-
blacional, de su tasa de recurrencia y del efecto que tenga sobre el individuo.
Toda mutacién que produzca efectos negativos disminuye rapidamente en
frecuencia; pero, a medida que esta disminuye, se requieren mds y mas ge-
neraciones para que la seleccion natural provoque un efecto detectable. En
el tiempo, el equilibrio entre la mutacion y la seleccion serd el punto en que
la mutacién recurrente introduzca esa variante genética, y la seleccion la eli-
mine por no conferir ventaja. Un ejemplo clasico del efecto de las mutaciones
en poblaciones humanas es la anemia falciforme. Esta enfermedad obedece
a una mutacion sustitucional que afecta estructura de la hemoglobina, for-
mada por una cadena o y una cadena 3 de 146 aminoacidos. Con la anemia
falciforme se produce una mutacion sustitucional en la posicion 6 de la cade-
na f3, en donde el 4cido glutamico es sustituido por valina. Como resultado,
se produce reemplazo de una adenina por una timina (= transversion), en el
segundo nucleétido del sexto aminodcido. La hemoglobina contenida en los
glébulos rojos transporta el oxigeno pulmonar hacia todo el organismo. Nor-
malmente, los glébulos rojos son redondos y flexibles y se desplazan facilmen-
te por los capilares sanguineos. Pero en la anemia falciforme, la hemoglobina
anormal determina que los glébulos rojos se endurezcan y bajo el microsco-
pio se aprecian con forma de hoz. Endurecidos, pueden atascarse en los vasos
sanguineos pequefios y causar dolor al interrumpirse la irrigacion sangui-
nea de los tejidos vecinos. La funcién hematopoyética también se ve redu-
cida y produce anemia, hiperplasia del bazo, etc. Los globulos rojos falcifor-
mes mueren y se descomponen mds rapidamente que los globulos normales,
produciendo anemia. El sindrome falciforme tiene caracteristicas sistémicas
o efectos pleiotropicos, que aluden a los multiples efectos fenotipicos de una
mutacion puntual. El efecto sistémico esta implicito en el modelo de Wright.

La asercion de que la mayoria de las mutaciones a nivel molecular son neu-
tras y por lo tanto evolucionan por deriva, en vez de ser eliminadas por la se-
leccién natural, es un asunto arduamente debatido entre los genetistas (p 346).

Mutaciones adaptativas

Ultimamente se ha reportado que ciertos mutantes bacterianos carentes de



Capitulo 5: Equilibrio Poblacional

algunas funciones metabdlicas desarrollan la habilidad heredable que les
permite metabolizarlas. Por ejemplo, si una poblacion bacteriana carece del
alelo que permite metabolizar la lactosa, una mutacion dirigida modificara
el alelo inicial para hacerlo funcional. Estas son las mutaciones adaptativas
que sugieren una respuesta genética dirigida para resolver un problema es-
pecifico de sobrevivencia.

Revisemos el contexto en que nace la aleatoriedad, en contraposicion a la
direccionalidad de las mutaciones adaptativas. El trabajo pionero de Luria y
Delbriick, en los afios 40, concluyé que las mutaciones bacterianas para re-
sistencia a infeccion por fagos era el resultado de eventos raros y espontaneos
que ocurren antes que los organismos sean expuestos a presiones de selec-
cion. Estos antecedentes han servido para sostener que las diferencias gené-
ticas se originan aleatoriamente y que la seleccién aumenta la frecuencia de
los alelos ventajosos.

Pero si las poblaciones bacterianas que se someten a fuertes presiones se-
lectivas producen variantes con el cambio fenotipico apropiado, entonces ca-
be determinar cudntas variantes aparecen en forma dirigida (como respuesta
especifica a la presion de seleccion) y cudntas son mutaciones espontaneas.
El trabajo de Cairns y cols. (1988) sostiene que las presiones ambientales pue-
den producir mutaciones ventajosas en genes especificos y asf aliviar la pre-
sién particular. También sostiene que los experimentos de Luria y Delbriick
no estaban disefiados para detectar mutaciones dirigidas. Finaliza diciendo
que nuestra comprension de la espontaneidad mutacional no es confiable, ya
que no ha sido sometida a pruebas criticas.

Para el neodarwinismo, las mutaciones adaptativas no constituyen un me-
canismo de cambio genético dirigido, sino una estrategia de sobrevivencia.
Los multiples modelos para explicar la mutagénesis hacen aun mas complejo
el tema. Por ejemplo, el modelo de hipermutabilidad sugiere que el estrés am-
biental incrementa la mutagénesis, mientras que el modelo de amplificacion
no requiere cambios en la tasa mutacional (Foster, 1998, 1999; Roth y cols.,
2003). Asf, la conclusion depende del modelo que se aplique, generando dudas
respecto a: 1) si las mutaciones ocurren independientes del ambiente, 2) silas
mutaciones se deben a errores de replicacion, y 3) si las tasas mutacionales
son o no constantes en el tiempo (Rosenberg, 2001).

Elrol adaptativo de las mutaciones sugiere la existencia de un componente
lamarckiano de la herencia. Por eso mismo, el modelo de hipermutabilidad
ha salido en defensa del neodarwinismo porque las mutaciones adaptativas
apuntan al corazén mismo del dogma. Pero si las mutaciones adaptativas
fuesen una verdad aceptada consensualmente, constituirian una panacea
que explicaria cualquier dato. Mientras tanto, es preciso identificar las ba-
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ses moleculares de los efectos pleiotrépicos producidos por las mutaciones
adaptativas. Solo asi se comprenderan las bases cientificas y el mecanismo en
toda su dimensidn (Brisson, 2003; Knight y cols., 2006). Como las mutaciones
adaptativas no suceden frecuentemente, se cree que pueden estar constrefi-
das por interacciones pleiotrépicas con efectos fisioldgicos negativos (Boivin
y cols., 2003). Se ha estimado que en promedio una sustituciéon adaptativa
ocurre cada 45 afios en Drosophila (Smith y Eyre-Walker, 2002).

Seleccion natural

La seleccion es el mecanismo que describié Darwin para fundamentar el ori-
gen de las especies. La seleccion resulta de una variante heredable que confie-
re mejor desemperfio que otra, aumentando su probabilidad de representativi-
dad en la préxima generacion. Entonces, si un organismo tiene impedimentos
para contribuir con progenie, sus caracteristicas irdn perdiendo presencia en
las generaciones futuras. Por el contrario, habra mayor representatividad de
las caracteristicas heredables que confieran ventaja reproductiva. A la larga,
la seleccion puede llegar a reemplazar la variante original por aquella mas
adaptativa. Por eso se dice que la seleccion natural es causada por la capaci-
dad diferencial de las variantes poblacionales para dejar descendientes. Cuan-
do se habla de la sobrevivencia del mds apto, se trata de la capacidad de dejar
progenie fértil (Cavalli-Sforza y Bodmer, 1971). Técnicamente, la aptitud de
los organismos se evalda por su adecuacion bioldgica (fitness), como se vera
a continuacion.

Calculo de la adecuacion bioldgica
(w)y del coeficiente de seleccion (s)

Mediante un ejemplo hipotético mostraremos como se estima la adecuacién
bioldgica, suponiendo que tres genotipos producen igual niimero de fenoti-
pos diferenciables. El célculo se inicia mediante estimacion de la tasa de so-
brevivencia (1) de los tres genotipos existentes en una poblacion dialélica.
Supongamos que las frecuencias alélicas son p= 0,6 y q= 0,4 y el niimero de
individuos es n=10.000 (Tabla 5-1).

La tasa de sobrevivencia (1) de cada genotipo se calcula dividiendo el ni-
mero de individuos después de la seleccion por el niimero de individuos antes
de la seleccion. Por lo tanto:

AAIAL = 3.300/3.600 = 09
AAIA2 = 2.880/4.800 = 0,6
AA2A2 800/ 1.600 = 0,5
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Genotipos AA, AA, AA,
Tamaiio inicial de la p2xN 2pqxN q’xN
poblacién (0,6)?x 10.000 2(0,6x0,4)x 10.000 (0,4)x10.000
N antes de la seleccion 3.600 4.800 1.600
N después de la seleccion 3.300 2.880 800
Pérdida neta de individuos -300 -1.920 -800
Tasa de sobrevivencia (A) 0,9 0,6 500

Tabla5-1 Estimacion de la tasa de sobrevivencia
(dlculo de la tasa de sobrevivencia (A) de una poblacion hipotética de 10.000 individuos, en donde la
seleccion ha eliminado cierta proporcion de cada genotipo presente.

Las variantes alélicas producen diferencias interindividuales, directamente
relacionadas con sus genes, en interaccion con el ambiente. La adecuacion
bioldgica corresponde al valor de sobrevivencia y la capacidad reproductiva
(contribucion proporcional de descendientes a la proxima generacion) de un ge-
notipo dado, en comparacion con el promedio poblacional o de otro genotipo en
la poblacién. La adecuacion es sindnimo de valor adaptativo, valor selectivo
o eficacia bioldgica.

La adecuacion bioldgica relativa (w) estima la tasa de sobrevivencia dife-
rencial de un genotipo con respecto a otro. Para ello se divide la tasa de sobre-
vivencia (A) de cada genotipo individual por la mayor tasa de sobrevivencia.
Con ello, el genotipo que experimenta menos mortalidad comparativa, tiene
mayor adecuacion relativa (w). Volviendo al ejemplo de la Tabla 5-1, 1as respec-
tivas tasas de sobrevivencia son:

wA A =10wA A, =0,66 wA,A, = 0,55
A partir de la adecuacion relativa, es posible estimar el coeficiente de selec-
cién (s) para cada genotipo, usando la ecuacion s + w = 1. Despejando s, el
coeficiente de seleccion es I-w, de modo que:

sAA =1-wA A =1-1=0

sA/A,=1-wA A, =1-0,66=0,34

sA,A,=1-wA,A, = 1-0,55 = 0,45
Esto implica que, en relacién alos otros genotipos, los individuos A A se con-
sideran 100% adaptados, como si la seleccion natural no los hubiese afectado.
El coeficiente de seleccion (s) varia segtin el rasgo que se considere.

La seleccion opera muy eficientemente cuando la representatividad pobla-
cional de un alelo desventajoso es muy alta. Pero es menos eficaz en la medi-
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da que sea menos frecuente. La relacion entre s y el niimero de generaciones
requeridas para disminuir su frecuencia en la misma magnitud, se presenta
en la Tabla 5-2. Aqui se aprecia que, cuanto menos frecuente sea un alelo, la
seleccion tarda mds generaciones en disminuir su frecuencia en igual mag-
nitud.

Generaciones requeridas

Reduccion en q s=1 s=0,5 s=0,1 s=0,01 5=0,001
0,9920,50 1 1 56 559 5.585
0,50a0,10 8 20 102 1.020 10.198
0,1020,01 90 185 924 9.240 92.398
0,0120,001 900 1.805 9.023 90.231 902.314

0,00120,0001 9.000 18.005 90.023 900.230 9.002.304

Tabla5-2 Reduccion de la frecuencia del alelo g, segiin el coeficiente de seleccion (s)
Ndmero de generaciones requeridas para reducir la frecuencia del alelo (g) segun los valores del
coeficiente de seleccion (s) contra los homocigotos recesivos.

Seleccion total contra un alelo dominante

Los genes con efectos negativos sobre la adecuacion bioldgica pueden ser do-
minantes o recesivos. Si una mutacion tiene efectos dominantes, su efecto fe-
notipico se manifiesta de inmediato y su eliminacion se produce en una sola
generacion. La eliminacién inmediata se obtiene porque, tanto los individuos
homocigotos dominantes como los heterocigotos, presentaran un fenotipo
cuya adecuacion (w) es igual a cero y un coeficiente de seleccion, s = 1. Como
estos alelos dominantes interfieren con la reproducion, su frecuencia en la
poblacién esta dada por aparicion de novo en cada generacion.

La manifestacion tardia de una afeccion dominante puede ayudar a su
permanencia en las poblaciones, aunque sea incompatible con la vida. Como
ejemplo tenemos la enfermedad de Huntington, una afeccion neurodegene-
rativa que afecta al ser humano y produce la muerte. Se manifiesta alrededor
de los 40 afios de edad, después que la mayoria de las personas ya han dejado
descendencia. Por lo tanto, si no se conoce la historia familiar, la hungtintina
(proteina mutada) se trasmite a los hijos antes que aparezcan los sintomas de
la enfermedad en los padres.
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Seleccion parcial contra el alelo recesivo

En estos casos, los homocigotos dominantes y los heterocigotos tienen mayor
adecuacion que el genotipo recesivo. En cada generacion hay una tendencia
sostenida a disminuir la frecuencia del alelo deletéreo (Tabla 5-3).
Utilizando el modelo algebraico de la Tabla 5-3, si las frecuencias de p y g
son idénticas (= 0,5) y el coeficiente de seleccion fuese s = 0,4, entonces:
g, = fuente de g/ nuevo total = % (2pq + " - sq* / 1 - (s¢°)
g,=0,25+0,25-0,1/1-0,4(0,25)=0,4/0,9 =044
q,=044
Nétese que, al haber seleccion contra el alelo recesivo, aumenta la frecuencia
inicial del alelo dominante (p), de modo que las nuevas frecuencias son p1 =
0,56 y91=0,44

Genotipos AA Aa aa
Frecuencias iniciales P 2pq ¢
Adecuacion relativa 1 1 1-5
Contribucion gamética a la proxima generacion P 2pq q*(1-s)
Nuevo total PP+2pq+q*(1-5)=1-s¢?

Tabla5-3  Seleccion parcial contra el homocigoto recesivo
El' modelo se basa en un focus dialélico con dominancia completa.

Seleccion natural,
modelos genético-cuantitativos
y la evolucion de la plasticidad fenotipica

Como la seleccion es una consecuencia de la combinacion fenotipo/genotipo
del individuo, se presume que los rasgos fenotipicos estan determinados por
muchos loci en interaccion con el ambiente. Estos rasgos poligénicos respon-
den en forma inmediata a la seleccion mediante variacion continua. Las pre-
dicciones a largo plazo se basan en la extrapolacién de ecuaciones iteradas
por cientos o miles de generaciones. Los rasgos poligénicos como la altura,
el peso, la produccion de carne, leche, etc., siguen una distribucion normal
en las poblaciones y la seleccion actiia de tres maneras diferentes sobre ellos
(Figura 5-2).
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Estabilizante Disruptiva Direccional

Tiempo

-
-

Figura5-2 Modos de seleccion
Modos en que opera la seleccion natural en un rasgo hipotético cuya variacion fenotipica poblacional
se ajusta a una distribucién normal. A diferencia del modo direccional y disruptivo, el promedio del
rasgo (linea vertical punteada) no se altera en el régimen de seleccién estabilizante.

Seleccion direccional

Este tipo de seleccion ocurre en poblaciones naturales cuyos rasgos de varia-
cién continua cambian constantemente en una misma direccion, en conso-
nancia con las alteraciones ambientales (Figura 5-2). Un régimen direccional
es la seleccion para lograr un aumento del tamafio o peso en animales o plan-
tas de importancia econémica. En dichos casos, se seleccionaran los indivi-
duos de mejor rendimiento como progenitores de la proxima generacion. E1
resto de los individuos representa a los genotipos que tendrian una adecua-
cion nula. Este tipo de seleccion modifica el promedio poblacional y la agu-
deza del efecto depende de cudn exigente sea el plan selectivo aplicado. En
su modelo mas simple, los alelos ventajosos reemplazan a sus predecesores
hasta que toda la variacién genética se ha utilizado en el proceso. Idealmente,
la poblacion termina siendo monomorfica y alcanza una asintota de la cual
solo puede desplazarse si aparecen nuevos genes. También se han reportado
muchos casos de seleccion direccional en condiciones naturales.

Seleccion estabilizante o normalizante

En este modelo se favorecen los individuos cercanos al promedio de variabi-
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lidad del rasgo en cuestion. La seleccion estabilizante requiere de estabilidad
ambiental que asegure la eliminacién de los mismos fenodesviantes a través
de las generaciones. Por lo tanto, se mantiene el promedio poblacional y se
erosiona la variabilidad genética. Entre los regimenes normalizantes se cuen-
ta la seleccion que ha fijado la longitud del periodo de gestacion en muchas
especies, o el que ha permitido estabilizar el periodo de floracion de las plan-
tas. Es intuitivamente acertado pensar que si una planta florece en invierno
sus semillas tendran menos probabilidad de sobrevivencia. Efectivamente,
las condiciones ambientales (horas luz, pluviosidad, temperatura, etc.) no
son Optimas para la germinacion y el crecimiento vegetativo. Por lo tanto,
las plantas que florezcan muy tempranamente o tardiamente, tendran menor
adecuacion que aquellas que florezcan cuando las condiciones sean 6ptimas.

Seleccion diversificante o disruptivay
mantencion de los polimorfismos balanceados

Esta seleccion favorece a los fenodesviantes por sobre el promedio poblacio-
nal (Figura 5-2). Un régimen de seleccion disruptiva puede resultar porque la
heterogeneidad ambiental permite la particion del ambiente en dos 0 mas
tipos. Como resultado, la poblacién se hace mas variable y se disgrega en di-
ferentes subambientes. Los experimentos de Dobzhansky con dos grupos fe-
notipicos de Drosophila (uno con gran niimero de quetas dorsales y el otro
con numero limitado de quetas), constituyen un ejemplo cldsico de seleccién
disruptiva. En cada generacion se segregaban las moscas segtin el niimero
de quetas. Las moscas de una misma linea se apareaban entre si y se impe-
dian los apareamientos entre las lineas. Esta seleccion originé una distribu-
cién bimodal de fenotipos divergentes. Al realizar cruzamientos dirigidos,
los apareamientos entre individuos de una misma linea fueron mas comunes
que aquellos entre lineas. Dobzhansky concluyé que se estaba formando una
suerte de aislamiento reproductivo incipiente. Basado en un criterio extrapo-
lacionista, sostuvo que la seleccién disruptiva podria generar aislamiento re-
productivo y, por lo mismo, ser el mecanismo de especiacién por excelencia.
No obstante, los ejemplos solo mostraron cambios en la frecuencia alélica.
Hasta el momento no se han reportado casos que ameriten dicha asercion
(Rice y Hostert, 1993). Recientemente, la ingenieria genética ha logrado for-
mar una nueva especie de mosca, Drosophila synthetica, reproductivamente
aislada de sus congéneres. El experimento, que modificé las afinidades de
unién de un factor de transcripcion y de los intensificadores cripticos que
reconoce, sugiere que las vias del aislamiento reproductivo podrian abrirse o
cerrarse mediante alteraciones regulatorias (Moreno, 2012).
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La elucidacion de los mecanismos genéticos de la adaptacién permite de-
terminar cudles son los factores causales que ligan la variacién molecular
con la adecuacion. Una aproximacion a esta problemdtica consiste en anali-
zar la variacion nucleotidica de genes especificos para establecer el compo-
nente adaptativo de variacion en vias bioquimicas o fisioldgicas. El siguiente
ejemplo ilustra esta situacion.

El roedor Peromyscus maniculatus de Norteamérica presenta un polimor-
fismo en la a-globina, relacionado con la adaptacion a la hipoxia que se pro-
duce por vivir en altura (Storz y cols., 2007). Los cruzamientos experimenta-
les de lineas de ratones obtenidos de la naturaleza han revelado una fuerte
asociacion entre la afinidad sanguinea por el oxigeno yla variacion alélica del
gen duplicado de la a-globina. Estos loci génicos (a y c) estan estrechamente
ligados y codifican para las subunidades de la cadena o de la hemoglobina
adulta del ratén. Los genotipos a’c’/a’c’ producen un fenotipo fisiologica-
mente superior bajo condiciones de hipoxia debido a que la carga eléctrica
al exterior de la molécula aumenta la capacidad de unién entre el oxigeno y
el grupo hemo. Sin embargo, a nivel del mar, este genotipo produce el efecto
inverso ya que el genotipo a'c'/a'c! es el que muestra superioridad fisioldgica.
Tal como se espera, los heterocigotos (a’c’/a'c') muestran una afinidad san-
guinea intermedia por el oxigeno.

El anélisis de los pardlogos (copias duplicadas) de la a-globina ha sefialado
una alta diversidad nucleotidica tanto en los sitios de reemplazo como en los
sitios silentes. Por lo tanto, si estos genes estan evolucionando neutralmen-
te (por equilibrio entre mutacién y deriva génica), el nivel de polimorfismo
intraespecifico (que afecta a los cambios sinénimos y a las sustituciones de
reemplazo) debe correlacionarse positivamente con el de divergencia interes-
pecifica. Pero las pruebas estadisticas efectuadas para comparar los paralo-
gos (silentes y de reemplazo) revelaron un exceso de polimorfismos por re-
emplazo y diferencias altamente significativas en la frecuencia alélica de las
muestras de altura en relacion a las que habitan a nivel del mar. Es decir, los
eritrocitos contienen distintas isoformas de hemoglobina que no se ajustan
a un modelo neutro, sino a uno selectivo. La mantencion de este polimorfis-
mo genético se explica por seleccion balanceante, de manera que se favorece
una u otra variante proteica segiin la altura. Este polimorfismo balanceado
recibe ese nombre porque, a nivel del mar, la seleccion tiende a eliminar los
alelos a’c’, mientras promueve la fijacion de los alelos a'c'. En cambio, a gran
altura, la seleccion produce el efecto contrario. Por lo tanto, ninguno de los
alelos es eliminado y su frecuencia fluctiia segtin la altura en que vivan sus
portadores. Este ejemplo ilustra un sistema homeostatico con una base gené-
tica bien caracterizada, en donde la variacidn relacionada con la adecuacién
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fisiologica del animal produce un fenotipo bioquimico simple, basado en la
afinidad adaptativa por el oxigeno. Como resultado, se producen asociacio-
nes no-aleatorias entre alelos especificos, promovidas por seleccion natural
divergente. Es importante destacar que los polimorfismos también pueden
mantenerse por ventaja selectiva del genotipo heterocigoto, debido a su ma-
yor adecuacién darwiniana en relacion a los homocigotos. Por ejemplo, ya
hemos visto el caso de la anemia falciforme que afecta a los humanos en Afri-
ca. Los mutantes homocigotos recesivos con hemoglobina alterada sufren de
anemia falciforme y sus expectativas de vida decrecen drasticamente si se les
somete a bajas tensiones de oxigeno. En cambio, los heterocigotos para este
locus no sufren de anemia falciforme y, mas aun, tienen ventaja selectiva fren-
te a los individuos normales, en los lugares con malaria. Esta ventaja se debe
a que la forma de hoz de sus glébulos rojos los hace resistentes a la infeccién
del protozoo Plasmodium falciparum, que produce la malaria. Por lo tanto, en
los heterocigotos existe un balance entre los efectos negativos derivados de
la anemia falciforme y los beneficios que conlleva la resistencia a la malaria.

Carga genética y costo de la seleccion

El reemplazo de un alelo por otro mediante seleccién natural trae una carga
sustitucional o costo de la seleccion. Esta carga genética (L) es la diferencia
entre la adecuacion promedio (W) de una poblacién y la maxima adecuacién
biolGgica posible (1). Es decir, equivale al decremento relativo de la adecua-
ci6n bioldgica promedio con respecto a la que se esperaria si todos los indivi-
duos hubiesen tenido la maxima adecuacion bioldgica:
L=1-W

Supongamos que se quiere aumentar la produccion de leche. Entonces, de-
be evitarse la reproduccion de vacas con baja productividad promedio. Si la
fraccién eliminada en cada generacion es pequefia, el niimero de animales
permanece practicamente invariable, pero el incremento en la produccion de
leche sera lento. A la inversa, si la fraccion sacrificada es grande, el cambio
genético es rapido, pero el niimero de animales se reduce considerablemen-
te. El costo de la seleccion o las muertes genéticas que se requieren para au-
mentar la produccién son las mismas, independientemente de la alternativa
que se elija (lenta o rdpida). Es interesante tener en consideracion que, para
aumentar la baja frecuencia de un alelo favorable (e.g, 0,01) a una frecuencia
muy alta (e.g, 0,99), el niimero de muertes genéticas requeridas es equivalente
a 30 veces el tamaio de la poblacion inicial. Estas muertes genéticas corres-
ponden al costo de la seleccion.

Existen diversas estrategias para llevar a cabo un programa de mejora-
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miento genético. Las estrategias pueden iniciarse intra o interpoblacional-
mente, tal como se aprecia en la Tabla 5-4.

Endogamia

La endogamia o consanguinidad disminuye la variabilidad genética (hetero-
cigosidad) debido a los apareamientos entre individuos emparentados. Por lo
mismo, genera una correlacion entre los genotipos de los apareantes. Como
los apareamientos no son aleatorios (por el parentesco entre los individuos),
se produce una mayor proporcion de homocigotos y una disminucion de los
heterocigotos en cada generacion. Este decremento se estima mediante el
coeficiente de consanguinidad F. El caso mds extremo de endogamia ocurre
cuando hay autofertilizacion, como en las plantas. Si se tiene un individuo

1 Sistemas de seleccion intrapoblacional
A Seleccion basada en los atributos individuales (Ilamada seleccion masiva o individual)
B Seleccion basada en los promedios familiares
Familias de hermanos y de medio-hermanos
C Seleccion basada en la desviacion de los atributos individuales sobre el promedio familiar
Familias de hermanos y de medio-hermanos

D Seleccion basada en el promedio familiar y desviacion del promedio individual en relacion al promedio
familiar

E Seleccion basada en los atributos de la progenie (Ilamada Test de Progenie)
2 Sistemas de seleccion interpoblacional
A Seleccién basada en las habilidades combinadas:
La poblacién de prueba es de apareamiento al azar
La poblacion de prueba es hibrida
B Seleccion basada en habilidades especificas combinadas
C Seleccion basada en promedios familiares resultantes de cruzamientos entre Ay B
D Seleccion basada en promedios de familias de medio-hermanos

3 Mejoramiento de lineas consanguineas (principalmente en plantas)

Tabla5-4 Métodos de seleccion artificial
Seleccion usando aproximaciones intrapoblacionales e interpoblacionales.
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heterocigoto que se autofecunda, solo la mitad de su descendencia sera hete-
rocigota. Por lo tanto, en cada generacion la frecuencia disminuye a o,5.

La endogamia no altera las frecuencias génicas, pero si las genotipicas.
También acarrea efectos negativos en las poblaciones. Por ejemplo, si exis-
te un alelo recesivo mutante en algiin individuo, los cruzamientos consan-
guineos aumentan la probabilidad de aparicion de genotipos doble recesivos,
que manifestaran el rasgo en cuestiéon. En cambio, en las poblaciones pan-
mixticas los efectos deletéreos permanecen enmascarados por la expresion
del alelo dominante normal.

En este sentido, recuérdese que la alta frecuencia de descendientes hemofi-
licos en la familia de la reina Victoria se debi6 a los matrimonios entre parien-
tes. Como esos individuos descendian de los mismos antecesores y algunos
portaban el alelo para hemofilia, se originaron muchos descendientes con
dos copias idénticas del mismo alelo (autocigotos). Es importante recalcar
que la consanguinidad no es causante per se de hemofilia. Los apareamien-
tos consanguineos aumentan la probabilidad de aparicién del rasgo, pero no
provocan la afeccion.

La endogamia prolongada en el tiempo produce disminucién de la fecundi-
dad y la viabilidad de los individuos, debido a la acumulacion de mutaciones
deletéreas que afectan los parametros reproductivos. Este efecto se conoce
como depresion por endogamia. Su efecto puede revertirse mediante cruza-
mientos entre lineas consanguineas diferentes. También se logra incorporan-
do reproductores no emparentados. Como resultado se obtiene una descen-
dencia heterética, mas vigorosa que cualquiera de las lineas progenitoras. E1
vigor hibrido se basa en la sobredominancia. Es decir, la expresion de los dos
alelos diferentes del heterocigoto conferira ventaja metabdlica y mayor ade-
cuacion bioldgica que los homocigotos.

Coeficiente de endogamia (F)

Es un estimador del grado de parentesco genético entre individuos y estima
la probabilidad de que un individuo sea autocigoto (Figura 5-3). Es decir, F
representa la probabilidad de que ambas copias alélicas de un homocigoto
deriven de un mismo alelo ancestral, debido a que sus progenitores estdn em-
parentados. A diferencia de los autocigotos, las copias alélicas de los alocigo-
tos provienen de progenitores diferentes (Figura 5-3).

Al observar esta situacién en un pedigri (Figura 5-4) cuyos individuos em-
parentados se designan A, B, C, D, E y F, el individuo resultante es homocigo-
to, de genotipo A A . También es autocigoto porque ambos alelos provienen
de la misma copia, existente en su abuela, de genotipo A A,.
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En este caso especifico, el coeficiente de endogamia se calcula por la suma-
toria de las vias que llegan desde cada ancestro comtin (ambos abuelos, A y B)
hasta el individuo problema, X del pedigri (Figura 5-4).

Autocigotos y
homocigotos

5
©® @C‘;)@ g,

@ @ @ Alocigotos y

4/ heterocigotos

Los alelos de esta

poblacion ancestral .
no son idénticos por GenOtlpos enla

descendencia poblacion actual

Figura5-3 Autocigosis y alocigosis
Un individuo autocigoto es aquel cuyos alelos de un Jocus dado se han originado por duplicacién
de un mismo alelo ancestral. En un individuo autocigoto, estos alelos se dice que son idénticos por
descendencia. En cambio, los individuos alocigotos son aquellos cuyos alelos no son idénticos por
descendencia. Los alocigotos pueden ser heterocigotos u homocigotos. Pero los autocigotos siempre
son homocigotos (basada en Hartly Clark, 1997).

A,A, A,
Padres .——‘
AR, A, AR, AA

AR, A,

AA

Figura5-4 Estimacion del coeficiente de endogamia en una genealogia
Genealogia hipotética de un cruzamiento consanguineo (linea doble) y su uso en la estimacién del
coeficiente de endogamia (F). Los cuadrados representan a los machos y los circulos a las hembras.
Los individuos que no son parte de esta familia no se consideran en el andlisis. La probabilidad de
autocigosis para el individuo X es F = 1/16.
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El coeficiente 2 alude a que, en cada generacion, los progenitores contribu-

yen a la descendencia con la mitad de su genoma. Asi, la suma de las vias es:
[ECADF = (1/2)5] + [FDBCE = (1/2)5]2 (1/2)5 + (1/2)5 = 1/32 + 1/32 = 2/32 = 1/16
F=1/

En poblaciones humanas, el coeficiente F = !/16 representa un grado de paren-

tesco equivalente a la union entre dos primos hermanos. Genéticamente, el

descendiente que nace de esta union tendria una probabilidad de /16 de tener

ambos alelos idénticos, heredados de uno de los abuelos, que son los ances-

tros comunes de los progenitores de X.

Cambios aleatorio§ en l,as. frecuencias alélicas:
deriva génica (c)

Estos cambios aleatorios en las frecuencias alélicas de una poblacion se atri-
buyen a errores de muestreo. Es facil comprender que en una poblacion pe-
quefia no todos los genotipos existentes estardn debidamente representados
en la generacion siguiente, como se esperaria bajo condiciones de panmixia.
Como agente evolutivo, la deriva es un factor sin direccién definida. Las fre-
cuencias alélicas poblacionales pueden aumentar o disminuir erraticamente
en el tiempo, en poblaciones pequenas.

El efecto de deriva corresponde a la desviacion estandar de las frecuencias
alélicas (py g). Por lo tanto, su efecto es mas agudo a medida que el tamafo
poblacional disminuye. En la formula dada a continuacién, N representa el
nimero de individuos y se multiplica por 2, debido a que los organismos di-
ploides tienen dos alelos (iguales o diferentes) por locus:

o=/2L
2N

Si en una poblacién hipotética hay 50 individuos (N = 50) y la frecuencia de p
y g eslamisma (p = g = 0,5), las frecuencias alélicas podran fluctuar, por azar,
en + 0,0025 en la préxima generacion:

0,5x0,5
o=4/——=+0,0025
100

p=0,5+0,0025,q= 0,5+ 0,0025

Como resultado, las frecuencias alélicas pueden fluctuar entre 0,5025 y 0,4975
en la préxima generacion. Pero sila poblacion fuese mas pequefia aun (N = 10)
y se mantuviesen las mismas frecuencias iniciales (p = g = 0,5), el efecto de
la deriva seria G = 0,0125. En este caso, las frecuencias podran fluctuar entre
0,5125 ¥ 0,4875, solo por azar.
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Pero la fuerza de la deriva también depende del coeficiente de seleccion y
del tamario efectivo de la poblacion (Ne). Asi, si [N| es <1, la deriva es mayor
que la seleccion; pero si es >1, la seleccion es mds importante que la deriva en
la fijacién/pérdida de un alelo dado.

Poblacion
fundadora A

58, sapns

Poblacion
Poblacion original fundadora B

Figura5-5 Deriva génica
Pérdida de variabilidad genética, debido a cuellos de botella demograficos. Para efectos practicos,
los genotipos originales se representan por los colores marrdn, amarillo, verde y azul. Debido a una
reduccion demografica, la poblacion fundadora A ha perdido el genotipo amarillo. La poblacién fun-
dadora B, ha perdido el genotipo verde. La pérdida de estos genotipos no guarda relacién con su
valor adaptativo.

Los efectos de la deriva génica se han estudiado intensamente cuando ocu-
rren cuellos de botella, que son caidas drasticas en el nimero de individuos
de una poblacion. Los cuellos de botella demograficos pueden producir fija-
cién/pérdida de alelos. Este efecto puede ejemplificarse mediante un diagra-
ma que muestre la pérdida de variabilidad genética, representada por colores
(Figura 5-5). La poblacion resultante tendrd menor representatividad alélica
que la original. Ademas nétese que, asociado alos cuellos de botella, se produ-
ce un efecto de endogamia debido a la disminucion del tamaiio poblacional.
Luego del cuello de botella, la probabilidad de fijacion de un alelo dado depen-
de de su frecuencia inicial, de la ventaja (o desventaja) selectiva que confiera a
su portador, y del tamaiio efectivo de la poblacion (Ne). Para un alelo neutro,
la probabilidad de fijacién equivale a su frecuencia en la poblacion. Asf, la fre-
cuencia inicial de 20% significa que llegaria a perderse en el 80% de los casos.
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Cuellos de botella demograficos y genéticos
producidos por erupcion volcanica

Los roedores cavadores del género Ctenomys (tuco-tucos) son endémicos de
Sudamérica. Son animales herbivoros, de hdbitos subterraneos, que forman
densas poblaciones separadas por barreras de habitat o fisiograficas. Cte-
nomys maulinus se distribuye en las estepas de altura de los Andes del sur de
Chile. Esta especie se vid afectada drasticamente por la erupcién del volcan
Lonquimay, en 1989 (Gallardo y cols., 1995). Estudios previos habian estima-
do el grado de variacion genética en 23 loci alozimicos de tres poblaciones
locales de esta especie. Las estimaciones post-erupcion de los mismos loci
permitieron determinar el grado de erosién genética producido por la caida
del tamaiio poblacional, como predice la teoria (Tabla 5-5).

Rio Colorado n=23 Las Raices n=18 Bio-Bio n=19

H-Pre H-Post H-Esp H-Pre H-Post H-Esp H-Pre H-Post H-Esp
Heterocigosidad 0,88 0,028 0059 0,132 0,000 00063 0,106 0015 0,071
Loci polimdrficos  30,4% 13% - 50% 0% - 316%  53% -

Alelos por locus 2,2 14 - 15 1,0 - 14 11 -

Tabla5-5 Variabilidad en poblaciones de Ctenomys
Cambios en la variabilidad genética en tres poblaciones de Ctenomys maulinus, luego de una erup-
cién volcanica. H-Pre se refiere al valor de heterocigosidad antes de la erupcion; H-Esp es el valor
esperado, suponiendo neutralidad; H-Post es el valor de heterocigosidad obtenido luego de la erup-
cion. Todas las comparaciones son significativas al 0,005%.

Los resultados indicaron que en los /oci polimérficos se produjo fijacion del
alelo en mayor frecuencia; pero también se observé lo opuesto, como se espe-
ra que ocurra por deriva génica aleatoria. La estimacion del tamafio pobla-
cional mediante censo indicé una reduccion del 91,3% en Rio Colorado, donde
también se observé una marcada disrrupcion de los niveles de subestructu-
racion poblacional (F_). También se aprecia que la poblacién de Las Raices
fue la mas afectada, pues la heterocigosidad y el porcentaje de loci polimoérfi-
cos alcanzaron el nivel minimo esperado.

Un efecto similar se observé en C. coyhaiquensis,luego dela erupcién del vol-
can Hudson, en la Patagonia. El valor de polimorfismo en 24 loci enzimaticos
detectados en una poblacion de Chile Chico, disminuy6 de 20,8% a 8,3%, mien-
tras que la heterocigosidad disminuy6 desde 7% a 1% (Gallardo y cols., 1996).
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Poblaciones y biologia de la conservacion

El desarrollo de la biologia de la conservacion ha sido impulsado por una cri-
sis ambiental global denominada la sexta extincion. El registro de las extin-
ciones en distintos grupos de organismos, tanto en las islas como en el con-
tinente, flucttia entre 1% y 2%, desde el aflo 1600 en adelante. Desde entonces
ha ido aumentando en forma exponencial, con un marcado incremento de
amenaza para las biotas insulares (Frankham y cols., 2002). La cuantia de ex-
tincion entre 1975 y 2000 se estima en un millon de especies, mientras que la
estimacion desde 1980 hasta el 2000 indica entre 15 y 20%. Esto equivale a de-
cir que se extinguen 2.000 especies vegetales por aflo en las zonas tropicales
y subtropicales. A nivel global, estas cifras indican una tasa que fluctiia entre
8 y 11% por década. Con respecto a las especies arbdreas, se estima que entre
2y 8% se habran extinguido entre 1980 y 2015, y entre 5 y 15% se extinguirian
para el afio 2020 (Frankham y cols., 2002). Los factores primordiales que con-
tribuyen a esta tasa de extincion estdn directa o indirectamente relacionados
con el impacto humano. La poblacién humana alcanzé los 6 mil millones de
habitantes en 1999, y en los tltimos 14 afios ha aumentado un 20%.

La mayoria de los modelos sobre pérdida de variacion alélica en poblacio-
nes pequefias asumen que todos los genotipos tienen igual adecuacion, es de-
cir, que son selectivamente neutros. Pero algunos estudios han mostrado que
la seleccion contra los homocigotos ocurre durante los primeros estadios del
desarrollo en plantas. Por lo tanto, la presuncion de neutralidad puede estar
errada. Los datos sugieren que a menudo hay una ventaja de los heterocigotos
que afecta su tasa de pérdida. Se han dado tres explicaciones para la pérdida
de heterocigosidad: depresion por endogamia, sobredominancia y seleccion.
Pero independientemente de su causa, la ventaja de los heterocigotos predice
que bajo un modelo neutral la tasa de pérdida sera:

Ht=(1-1/2N)'H,
La diversidad genética es crucial para mantener la plasticidad adaptativa en
términos evolutivos. Los cuellos de botella demograficos tienen importan-
tes implicancias genéticas derivadas del tamaiio poblacional reducido y de la
fragmentacion del hdbitat. En efecto, la pérdida de variabilidad genética estd
directamente relacionada con la severidad del cuello de botella (Maruyama
y Fuerst, 1985a, b). En mamiferos se han reportado casos paradigmaticos de
erosion genética. El mas conocido es el que afecta al guepardo (Acynonix ju-
batus) que ha sido perseguido histéricamente por el valor de su piel. Recor-
demos que, asociado al cuello de botella, se produce un efecto de endogamia
que se traduce en una depresion severa de los componentes de la adecuacién
darwiniana. La alta frecuencia de las malformaciones que se observan en los
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espermios de los guepardos, es prueba fehaciente de este efecto nocivo. Ade-
mas, es tal el nivel de homocigosis (estimado por la similitud de su respuesta
inmune), que los trasplantes de piel no muestran signos de rechazo inmunolé-
gico, como si fueran gemelos univitelinos respecto del complejo mayor de his-
tocompatibilidad (O Brien y cols., 1985, 1987). El peligro de la homogenizacién
genética radica en que todos los animales tendran una respuesta isomoérfica
frente a un nuevo agente patégeno. Mientras ello no ocurra, las poblaciones
pueden considerarse saludables; pero si dicho genotipo fuese susceptible a los
patégenos, se produciria una mortalidad generalizada, ya que todos los ani-
males serfan susceptibles. Una situacion similar se ha descrito para el elefante
marino de California. Esta especie fue tan intensamente cazada en la década
de los 70 que solo sobrevivieron unos 3o individuos. Posteriormente, la espe-
cie fue protegida para recuperar el tamaiio poblacional diezmado. No obstan-
te, la variabilidad genética de la poblacién actual es la que existia en esos 30
sobrevivientes (Bonnell y Selander, 1974). Es preciso recalcar que aunque una
especie diezmada logre recuperarse numéricamente, la erosion genética no se
revierte al incrementarse el tamarfio poblacional. En el caso de los cuellos de
botella histdricos, la escasa variabilidad genética existente en la actualidad
se interpreta inductivamente como el reflejo de un proceso de depauperiza-
cién genética que ocurri6 en el pasado. Pero en el caso de los roedores subte-
rraneos (Ctenomys) cuyas poblaciones se diezmaron por una erupcion volca-
nica, existian estimaciones previas (Gallardo y Kohler, 1994; Gallardo y cols.,
1996). Por lo tanto, dichas estimaciones no son inferenciales sino directas.

La depauperizacion genética también se ha interpretado como resultante
de seleccion natural. Esta perspectiva se centra en la hipétesis de la amplitud
del nicho, cuya formulacion sostiene que la variabilidad genética es propor-
cional al nicho ecoldgico del organismo en cuestion (Nevo, 1979). Por ejemplo,
si la temperatura es muy constante en el mar o en los tiineles habitados por
organismos subterrdneos, su estabilidad impondria un régimen de homose-
leccion (seleccion para homocigosis) que se traduciria en escasa variabilidad
genética. Para discernir entre factores direccionales y estocésticos es preciso
tener estimaciones en el tiempo. En este sentido, si no se hubiese conocido el
nivel de variacién genética de Ctenomys antes de la erupcion volcdnica, la es-
casa variabilidad remanente luego de la catdstrofe podria haberse atribuido
a homoseleccion.

Tamaiio poblacional efectivo (N )

Para estimar adecuadamente el efecto de la deriva génica en poblaciones en
riesgo, debemos conocer el niimero de individuos que contribuyen activa-
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mente con alelos a la préxima generacion (Ne). El tamaiio poblacional efecti-
vo (Ne) generalmente es menor que el nimero total de individuos que la com-
ponen. Solo si las poblaciones tienen igual proporcion de sexos, el niimero
total de individuos puede ser igual al Ne. En todos los otros casos, Ne es siem-
pre menor. El Ne para poblaciones de especies diploides con reproduccion se-
xual e igual proporcién de sexos se estima por la férmula:
_ 4 (Nm XN;,) N =nitimero de machos

‘ (Nm + Nh) N, = ndmero de hembras
Sila proporcion de sexos no es 1:1, la variabilidad existente en la poblacion no
coincide con el nimero de individuos. Supongamos que la proporcion de se-
xos es 1 macho : 9 hembras en una poblacién de 100 ciervos. Entonces,

4 (10 x 90)

¢ (10+90)
Esto equivale a decir que la poblacion de 100 ciervos perdera su variabilidad
genética tan rapidamente (o se comportard) como una poblacién panmixica
formada por 18 machos y 18 hembras.

Influencia de las fluctuaciones
poblacionales sobre el N,

Las fluctuaciones ambientales hacen poco probable que las poblaciones en
riesgo mantengan el mismo tamaio poblacional en el tiempo. El mismo efec-
to puede producirse por intervencion antrépica. Cuando el niimero de indi-
viduos de una poblacion varia a través de las generaciones, el tamaiio pobla-
cional efectivo no es el promedio aritmético de las fluctuaciones individuales,
sino el promedio arménico del tamaio poblacional en cada generacion (2).
Supongamos que se desea determinar el tamafo poblacional efectivo (Ne) a
largo plazo en una poblacién que durante 9 generaciones se ha mantenido
con 100 individuos y en una sola generacion descendi6 a 25. La férmula dada
a continuacion ilustra estos casos:

Nt = ntimero de individuos en cada generacién

N, = tamafio poblacional efectivo

¢ = nimero de generaciones

1 1(UN,+1/N,+1/N,... 1/N)

N, t
1/N, = 1/10 (9/100 + 1/25) = 1/77
N,=77

Del calculo anterior se desprende que la reduccion numérica drastica acaeci-
da en una sola generacion influye muy negativamente sobre el Ne. Aunque por
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nueve generaciones el tamafio poblacional fue 100, una sola generacién de 25
individuos hizo caer el Ne de 100 a 77 individuos. Asi, esta poblacion perdera
tanta variabilidad como si hubiese estado compuesta de 77 individuos duran-
te las 10 generaciones. Las implicancias de estas fluctuaciones en poblaciones
naturales en riesgo de extincion son obvias.

Una pregunta adicional que se puede responder en este sentido, consiste
en determinar qué proporcion de la variacion genética es retenida en las po-
blaciones cuando ocurren sucesivos cuellos de botella. La formula es esta:

N° de generaciones

Heterocigosidad \[
retenida después de ~y

1t
=(1-—)H N
t generaciones Hr=(1 ON JH, < Heterocigosidad

e inicial
N° efectivo de individuos

Usando esta féormula, el porcentaje de la varianza genética remanente des-
pués de t generaciones se aprecia en la Tabla 5-6. Nétese que a medida que la
poblacién es mas pequeria, la variacion se pierde mayoritariamente por even-
tos estocasticos. Ademads, a medida que aumentan las generaciones, se pierde
una mayor proporcion de variabilidad genética en las poblaciones pequefias.

Generaciones

Tamaiio poblacional 1 5 10 100
2 75 24 6 <<1
6 91,7 65 42 <<1

10 95 77 60 <1

20 97,5 88 78 8

50 99 95 90 36

100 99,5 97,5 95 60

Tabla5-6 Varianza remanente
Porcentaje de la varianza alélica remanente en poblaciones hipotéticas. La varianza estd relacionada
con el ndmero de individuos y su pérdida aumenta a medida que transcurren las generaciones.
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Efecto fundador

Corresponde al efecto de deriva génica ocasionado cuando una poblacién
se origina con muy pocos individuos. Este niimero limitado de fundadores
puede originar un severo efecto de deriva y concomitantemente, un efecto de
endogamia. El niimero de alelos que se pierde en estos casos se puede cuanti-
ficar de la siguiente forma:

N° de alelos originales en un locus dado

E= _(1-p)X
N° de alelos remanentes 7 Z m ) &N° de fundadores

Frecuencia

A modo de ejercicio, supongamos que el niimero de alelos () en una pobla-
cion fundadora hipotética, formada por dos individuos, sea 4. La frecuencia
de estos alelos es: p1 = 0,70; p2 = p3 = p4 = 0,10. Entonces, el porcentaje de alelos
retenidos sera:
E=4-7Y [(1-0,70) + (1-0,10) + (1-0,10) + (1-0,10)*] =
4 - (0,0081 + 0,6551 + 0,6551 + 0,6551) = 2,02

Este valor indica que la pérdida de alelos alcanza al 50%, pues quedan dos
alelos remanentes luego de una generacion bajo efecto fundador. Una estima-
cion del nimero de alelos remanentes en poblaciones fundadoras compues-
tas por diferente niimero de individuos se detalla en la Tabla 5-7.

Frecuencia alélica (Caso 1) Frecuencia alélica (Caso 2)

Numero de individuos (N) P,=0,70;P,=P,=P,=0,10 P,=0,94;P,=P,=P,=0,02

1 1,48 1,12

2 2,20 1,23

6 3,15 1,64
10 3,63 2,00
50 3,99 3,60
>>50 4,00 4,00

Tabla5-7 Alelos remanentes segiin el tamaio poblacional
Ndmero promedio de alelos retenidos luego de un efecto fundador, en dos poblaciones hipotéticas
que difieren en sus frecuencias alélicas.



Capitulo 5: Equilibrio Poblacional

De estos resultados se desprende que:

1. Se pierden mas alelos en la poblacién con menor niimero de individuos.

2. Los alelos en alta frecuencia no son influenciados, mientras que aquellos
en baja frecuencia son alterados significativamente.

3. A corto plazo, la pérdida de alelos raros puede que no sea importante,
especialmente en ambientes benignos.

4. A largo plazo, tales alelos podrian haber sido evolutivamente cruciales.
Aun se discute si desde una perspectiva conservacionista es mas importante
la pérdida de los alelos raros o la pérdida de la variacion per se.

Como estamos analizando poblaciones pequeiias, ;qué ocurre con la hete-
rocigosis si la poblacién aumenta su tamaiio en el tiempo? Supongamos que
la poblacién original se triplica en cada generacion, en un periodo de 10 afios.
Es decir, aumenta de 2 a 6, 18, 54, 162, 468, 1.458, 4.374, 13.122, hasta 39.366 in-
dividuos. En este caso, tal como en el cdlculo del Ne cuando hay fluctuaciones
numéricas temporales, la varianza remanente se estima por el promedio ar-
monico (N,,) y utiliza los 10 valores de N:

L '/./N,+1/N,+ ... + 1/N,,) = 13,2 (promedio arménico de N)

ar
Ht = [1-%4(13,2)]"x 100 = 67,9%
Se aprecia una retencion que alcanza al 68% de la variacion, de modo que un
solo cuello de botella no erosiona toda la variacién genética existente. Por lo
tanto, cualquier programa de genética de la conservacion debe determinar
con certeza sila poblacion se mantuvo reducida o si se recuperd rapidamente.
Recuérdese que la mantencion de bajos tamaiios poblacionales en el tiempo
es el principal factor erosionante de la variabilidad genética.

Controversias poblacionales

Alrededor de 1930 se intentaba enfatizar el aspecto experimental de la evo-
lucion poblacional. En esta direccion, el uso de nuevas técnicas utilizadas
por Dobzhansky, en Drosophila, posibilit los analisis genético-cuantitativos
de poblaciones mantenidas en el laboratorio. Estos experimentos fueron ne-
cesarios y lograron establecer conclusiones generales, aunque hubo grandes
diferencias de opinion y serias controversias.

Una de ellas se dio entre R. Fischer y S. Wright, en relacion con la teoria
del balance (o equilibrio) desplazable (shifting balance), generada por este ul-
timo. Dicha teoria se desprende de los estudios de endogamia e interaccion
génica en cobayos y en analisis de la historia del ganado vacuno de cuernos
cortos. Segiin Wright, el problema con la seleccién natural radicaba en estas
interrogantes: ;Como podrian evolucionar las interacciones complejas si en su
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totalidad eran beneficiosas mientras que los componentes individuales no lo
eran?y ;Como una poblacion podia reemplazar un conjunto de genes coadap-
tados hacia otro estado (aun mejor) si es que los estadios intermedios estaban
poco adaptados? Su solucion fue postular grandes poblaciones con muchas
subpoblaciones parcialmente aisladas. Una de tales subpoblaciones podria
derivar hacia una combinacion génica favorable, crecer desproporcionada-
mente y exportar migrantes a otros grupos aledaiios, hasta diseminar dichas
combinaciones en toda la poblacion. Esta solucion fue duramente criticada
por Fischer, porque la subdivision poblacional requeria un delicado balance
de sus respectivas tasas de migracion inter-subpoblacionales. Ademas, de-
bido a la heterogeneidad ambiental, el paisaje del fitness era irreal ya que, en
vez de alteraciones fenotipicas particulares, los cambios debian aumentar la
adecuacion. Para Fischer, en cambio, las poblaciones grandes eran ventajosas
porque podian albergar genes mutantes y los efectos del azar se minimiza-
ban. Su triunfo consistid en demostrar que la seleccion natural acttia sobre
el componente aditivo de la varianza genética, segiin se define por los cua-
drados minimos. Para los neutralistas, en cambio, la teoria podia predecir el
aumento de la adecuacion, pero era incapaz de explicar la formacion de ele-
fantes, hongos, etc. (Crow, 2008). Wright nunca pudo responder estas grandes
preguntas mediante experimentacion y se enfocaba mds bien en evidencias
indirectas y en la l6gica matematica.

La controversia por la heterosis:

dominancia versus sobredominancia
El éxito con la hibridizacion del maiz puso en evidencia que los hibridos entre
dos lineas endogamicas mostraban un mayor rendimiento que el de las res-
pectivas poblaciones panmixicas progenitoras. De acuerdo a la hipdtesis de
la sobredominancia, el rendimiento superior de los hibridos se debia a que los
loci del heterocigoto tenian un mejor desemperio que el de los homocigotos.
En cambio, la hipdtesis de la dominancia establecia que los efectos recesivos
deletéreos en los hibridos (heredados de uno de los progenitores) quedaban
enmascarados por los alelos dominantes del otro. Aunque inicialmente tuvo
prevalencia la hipdtesis de sobredominancia, mas tarde fue desplazada por
su oponente. Al menos en el maiz, existe evidencia sdlida de que gran parte
de la varianza genética muestra dominancia aditiva y que el efecto epistatico
es cuantificable, pero de poca monta.

Estructura poblacional y la contienda entre

la hipétesis clasica versus la del balance
La hipétesis del balance, postulada en 1955 por Dobzhansky, apuntaba a con-
vertir la evolucion y la genética poblacional en disciplinas experimentales a
fin de acallar las voces disidentes. La hipdtesis del balance sefiala que si un
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locus determinado es sobredominante a nivel génico, entonces la mayoria de
ellos son heterocigotos. En cambio la hipdtesis clasica sefiala que para la ma-
yoria de los loci hay un alelo normal, usualmente dominante, y que la varia-
bilidad se debe a nuevas mutaciones, polimorfismos transientes, migracion,
y efectos similares. Al ser transientes, los polimorfismos balanceados no son
un componente importante de la estructura poblacional. El punto de disputa
entre ambos modelos tiene que ver con el porcentaje de varianza fenotipicay
genética atribuible a cada mecanismo. Era sabido que un pequefio niimero de
loci sobredominantes podia contribuir desproporcionadamente a la varian-
za poblacional. Consecuentemente, una gran fraccién de los loci individuales
era sobredominante. Pero Dobzhansky, aunque argumentaba lo contrario, no
logré demostrar la superioridad de los heterocigotos. De hecho, los estudios
electroforéticos generaron una gran cantidad de datos sobre la variabilidad,
pero no lograron establecer sus verdaderas causas. Debido a ello, R. Lewontin
sostuvo que el gran problema experimental de la genética poblacional depen-
dia de la correcta interpretacion de los polimorfismos existentes en practi-
camente todos los organismos. Lamentablemente, la cuestion de fondo no se
resolvid satisfactoriamente para ninguno de los dos bandos: simplemente se
abandond. En general, las controversias no contribuyeron a una mejor com-
prension, no lograron resolver el origen de la variabilidad ni los mecanismos
selectivos que operan en ella. Simplemente dejaron de ser relevantes, sin ha-
berse resuelto (Crow, 2008).
Origen de la variacion

A principios del siglo XX se desarrollaron las bases de la genética moderna y
de la biologia evolutiva que, al diferenciar entre fenotipo y genotipo, servia de
baluarte para excluir el lamarckismo. La biologia evolutiva moderna se cons-
truyd sobre el modelo genético mendeliano de herencia, aunque se sabe que
este modelo es incompleto al suponer que parte del organismo tiene que ser
copiado en la descendencia e incluir por lo tanto algtin tipo de informacién
codificada. Sin embargo, la evidencia empirica apunta hacia una serie de me-
canismos hereditarios no genéticos que operan en conjunto con los genéticos
(Bonduriansky, 2012). Sus efectos pueden ser transgeneracionales y generar
variacion heredable, como lo ejemplifica la transmision de la variacion epige-
nética, citoplasmica, somatica, nutricional, ambiental y conductual (Bondu-
riansky y Day, 2009). Lo importante aqui es que la informacion existente en
el sistema generativo parental es causalmente responsable de la informacién
del sistema descendiente. De tal manera, se genera otro sistema generativo
de informacion como un patrén especifico o una configuracion de relaciones
arbitrarias pero amistosas entre elementos definidos, como entre organis-
mos, células o moléculas. En tal sentido, la evolucién representa un cambio
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en la informacion (el fenotipo) del sistema generativo de un linaje a través de
las generaciones, independiente del mecanismo generador de linajes (Sala-
zar-Ciudad, 2008). Bajo esta vision, el ambiente constituye todo lo que no es
el sistema generativo en si mismo y en donde los sistemas generativos indivi-
duales no evolucionan, sino que se desarrollan.

El descubrimiento de las leyes de Mendel, los procesos de la meiosis y la
fertilizacion, la estructura del cddigo genético, etc., reforzaron la idea de que
los genes eran el agente exclusivo de la herencia. Se dio inicio asi a un modelo
simple y elegante pero restrictivo, que persiste todavia. Veamos algunos de
estos hitos.

T.H. Morgan contribuyd a la sintesis neodarwiniana y a los problemas de la
herencia cuya fuente tltima de variacion eran las mutaciones. En sus traba-
jos con Drosophila, dio especial relevancia a las mutaciones heredables como
la nica forma de impactar el proceso evolutivo. Al resolver el problema de
la herencia que Darwin no habia logrado esclarecer, estaba convencido de
poder examinar criticamente la teoria de la seleccion natural bajo el prisma
mendeliano (Morgan, 1888). La evolucién ocurria por la incorporaciéon de mu-
taciones beneficiosas, mientras que las deletéreas no tenian ninguna posibi-
lidad de establecerse. Como sabemos, la seleccién natural requiere de la pre-
existencia de variacion para poder efectuar su rol depurador e incrementar la
adecuacion bioldgica. Por lo tanto, el descubrimiento de las mutaciones fue
clave para el desarrollo matematico de la seleccion natural. El desarrollo de
la mutagénesis experimental (fisica y quimica) permiti6 probar la dindmica
de los alelos normales y mutantes a nivel individual y poblacional, sentando
las bases para lo que seria la genética de poblaciones.

En la primera mitad del siglo XX, el estudio de la meiosis y la herencia li-
gada al sexo, en organismos modelo, cobré gran relevancia como fuente de
variacion. El entrecruzamiento y la recombinacion originaban nuevas com-
binaciones de genes, contribuyendo decididamente a la variacion interespeci-
fica. A nivel celular, los cambios cromosdmicos numérico-estructurales eran
otra fuente de variacién y también de aislamiento reproductivo. Se contaba
entonces con toda una artilleria estructural que generaba materia prima pa-
ra que la seleccién natural modelase la biodiversidad mediante eliminacion
de los inadaptados.

En la década de los 70, las fuentes de variacion invadieron el mundo mi-
crobiano al descubrirse la parasexualidad y la recombinacion en bacterias,
mediadas por el factor . También se descubrié la recombinacién genética en
los bacteriéfagos y su asociacion litica/lisogénica por medio de transduccion
bacteriana. Estos procesos mostraron que los microbios realizaban inter-
cambios genéticos no imaginados, al tiempo que sefialaban que ciertos virus
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podian actuar como vectores de alta eficiencia y de pronto transformar su
ciclo de vida hacia la lisogenia.

En la préxima década se descubrieron los elementos genéticos mdviles o
elementos transponibles, las secuencias de insercion y los plasmidios. Estos
hallazgos indicaron que los genes no estaban anclados a los cromosomas y
que existia una variedad de otros elementos que contribuian a la variabilidad
en una forma heterodoxa. Los elementos transponibles son el componente
mas importante de los genomas eucariontes, dando cuenta de aproximada-
mente el 50% del genoma humano y de hasta el 70% en algunas plantas (Ha-
bibi y cols., 2015). Corresponden a fragmentos de ADN que pueden insertarse
en diferentes /ocus cromosémicos y a menudo hacen copias de si mismos du-
rante el proceso. Los elementos transponibles pueden alterar la expresion gé-
nica y reestructurar los genomas al inducir reordenamientos cromosdmicos.
También pueden causar mutaciones, duplicaciones de secuencias y conexio-
nes que ligan la actividad transposénica con las enfermedades (Singh y cols.,
2014). Se les clasifica segiin si el intermediario de la transicion es el ARN o el
ADN (Wessler, 2006). La dindmica de transposicion y la permeabilidad de los
genomas frente a estas particulas infecciosas, al principio se atribuia solo al
mundo microbiano. Mas tarde demostré ser mucho mas generalizada pues se
encontraron en E. coli y el maiz (e.g, los genes saltarines de Barbara McClin-
tock). Los elementos transponibles cambiaron radical y definitivamente la
vision del genoma estético por una de permeabilidad genética y dinamismo
constante. Actualmente sabemos que los transposones operan a todo nivel
de complejidad y que estan involucrados en las mas diversas expresiones de
la herencia nuclear.

Sin embargo, el vuelco mas significativo hacia la comprension de la dina-
mica genética microbiana intra y transespecifica y la variacion interindivi-
dual se inici6 con la TGL (Doolittle, 1999a, b). Estos estudios abrieron una
caja de Pandora y evidenciaron que los 3000 Ma de evolucion bacteriana no
constituyen una insipida stasis evolutiva, sino un crisol donde se origind
gran variacion genética e interacciones gendmicas cooperativas. En cuanto
a su envergadura, la TGL cubre un gran espectro de variacién porque late-
ralmente se pueden transferir genes, cromosomas y genomas en un abanico
taxonomico que cubre desde las bacterias hasta las angiospermas y los ma-
miferos (p 408). En bacterias, la transferencia lateral de ADN no codificante
genera diferencias en el repertorio proteico, altera las capacidades ecologicas
y metabdlicas, y da cuenta de la plasticidad fenotipica. Los genes bacteria-
nos pueden fluctuar rapidamente entre distintos modos regulatorios por la
adquisicion de regiones promotoras divergentes no homologas, transferidas
lateralmente (Oren y cols., 2014). También, las angiospermas han adquirido
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genomas mitocondriales completos y genes provenientes de musgos, algas
verdes y otras angiospermas (Rice y cols., 2013). Por ejemplo, el analisis gend-
mico de Arabidopsis sefialé que 18% de sus genes codificantes se adquirieron
desde las cianobacterias (Martin y cols., 2002).

El origen hibrido o quimérico de los eucariontes (Koonin, 2010; McInerney,
y cols., 2014; Ku y cols., 2015), los nuevos rasgos en los metazoos (Boto, 2015) 0
el incremento del espectro luminico de los helechos (Li y cols., 2014) son cla-
ros ejemplos de la permeabilidad que caracteriza a los genomas. Asi, se incor-
pora permanentemente material genético metagenémico (o de otros organis-
mos), al tiempo que se adquiere una adaptacién practicamente inmediata. En
sintesis, el caudal de variantes genéticas que un linaje de organismos ha acu-
mulado en su trayectoria evolutiva se acopla con el de su apareante o conju-
gante, se fusiona de algiin modo y da origen a una entidad mas compleja que
la suma de sus partes constituyentes. Estos son los fundamentos de la visiéon
endosimbiética, donde la adquisicién de genomas y su integracién coheren-
te genera novedad cooperativa intra o interfilética (Margulis y Sagan, 2002).

Una de las formas mas eficaces de incrementar la variabilidad genética (y
duplicar el tamaiio genémico) lo constituye la poliploidia o duplicacién ge-
némica total. Sin embargo, el fenémeno no se considera relacionado con el
incremento de la variacion. Se argumenta que las grandes transiciones evo-
lutivas (origen de los cordados, de los tetrapodos, de las angiospermas, etc.)
estan asociadas causalmente con este fendmeno. Aunque el proceso es cono-
cido en los animales, se le considera como una peculiaridad mas que como un
proceso eficaz de hibridizacion de linajes que incremente sustancialmente la
variacion genética, el tamarfio del genoma y la diversidad morfoldgica. La hi-
potesis 2R y 3R en los animales, y 5R en las plantas, son claros ejemplos de la
hibridizacién que aumentd la variacién (p 420).

Debido a su permeabilidad celular y gendmica, los organismos intercam-
bian informacién genética codificante o regulatoria y adquieren propieda-
des nuevas sin mediar la herencia mendeliana o las mutaciones. Ahora bien,
si los intercambios genéticos mencionados son interfiléticos, sus efectos son
mads drasticos que lo que postula el gradualismo filético. Asi se pueden origi-
nar animales quiméricos, como lo sugieren algunos fésiles de Burgess Shale
y como se postula respecto del origen de las larvas (Williamson, 2003). El
quimerismo genético se aprecia a niveles tan elementales como en los virus
de hebra simple cuyos dominios funcionales se heredaron desde diferentes
familias. Este hallazgo, sumado al origen quimérico de la célula eucarionte,
no hace sino subrayar el rol de la recombinacién genética en la emergencia
de la variacién mediante nuevos grupos virales en la base del drbol de la vida
(Krupovic y cols., 2015).
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Los ejemplos arriba mencionados y empiricamente comprobados, de-
muestran que el origen de la variacion no es mediante competencia de to-
dos contra todos por el éxito reproductivo. Tampoco parecen ser los factores
abidticos sino los bidticos los que dan cuenta en gran parte de la variacion, de
las adaptaciones, las novedades evolutivas y el cambio macroevolutivo (Voje
y cols., 2015). La genética del desarrollo ha revelado que la arquitectura de
la vida surge a partir de principios organizadores basados en interacciones
moleculares y jerarquias complejas que requieren miiltiples factores que coo-
peran mutuamente (Weiss y Buchanan, 2009). La visién actual trasciende el
rol de las mutaciones aleatorias y puntuales de organismos modelos y deja
atrds la importancia desmesurada que se atribuye a la recombinacién mei6-
tica como fuente de variacion. La sobrevivencia del mds apto, modulada por
seleccion operando incesantemente sobre mutaciones aleatorias, ha servido
como eslogan para una visién que tuvo su auge en el siglo XX. Pero el progre-
so cientifico del siglo XXI sefiala que la transferencia lateral, la hibridizacion,
la poliploidizacién con fusién de genomas son generadores de verdadero flujo
génico através de la biosfera.

Genética cuantitativa

Las ideas de Fischer han tenido un alto impacto en los modelos de evolucion
fenotipica neodarwiniana. La variacién genético-cuantitativa considera el
control genético del fenotipo como una caja negra, limitandose a describir
sus propiedades estadisticas y a predecir el comportamiento de los genes en
o cerca del equilibrio. El andlisis de varianza, que estima el rol de la selec-
cién natural, es un caso especial de un modelo lineal general. Una segunda
presuncion se refiere a la aditividad de los efectos, relegando cualquier inte-
raccion (epistatica o de genes/ambiente) a un rol menor. Estos modelos han
sido utilizados por mas de un siglo para describir y predecir la evolucion de
la plasticidad fenotipica inducida por seleccién natural o artificial (Falconer,
1989; Pigliucci, 1996).

Las presunciones del modelo cuantitativo involucran linearidad entre el
fenotipo y el genotipo, aditividad de los efectos, normalidad de la variacion
y condiciones de equilibrio. Pero ademas asumen constancia de los paisajes
adaptativos, constancia de la matriz G y de la matriz de varianza-covarianza
usada para evaluar los efectos. Recordemos que el andlisis de varianza, usado
para estimar el rol de la seleccion natural, es un caso especial de un modelo
lineal general. Entonces, la descripcion del cambio evolutivo bajo seleccion
descansa en las propiedades de la matriz G y en las estimaciones de la matriz
de varianza-covarianza. Con ello, la evolucién de las normas de reaccién del
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fenotipo se reduce a una descripcion puramente estadistica de las trayecto-
rias evolutivas y no informa acerca de los mecanismos genéticos subyacentes
(Pigliucci y Schlichting, 1997).

La genética cuantitativa es una aproximacion funcional a la evolucion, to-
da vez que intenta comprender la organizacion mostrando que las partes (y
el comportamiento de los organismos) son soluciones a ciertos problemas de
disefio, resueltos por la seleccion natural. Los bidlogos funcionales se pregun-
tan ;Qué problema se resuelve?, ;Por qué este problema es un problema? ;Por
qué esta solucion es mejor que otras? Estas preguntas se responden general-
mente mediante la descripcion de mecanismos inferidos por analogia. Las
conclusiones se obtienen por experimentacion en condiciones controladas y
una aproximacion reduccionista que, para muchos, carece de un punto de
vista biolGgico propio (Wouters, 2005).

Por ejemplo, los efectos epistaticos (resultantes del control génico negativo
y positivo) reflejan ausencia de linearidad en la regulacion génica, de modo
que no se ajustan a la aditividad requerida por el modelo. Consecuentemente,
se incluyen indirectamente en las matrices Gy, por lo mismo, no son detecta-
dos por esa manera de estimar la seleccién natural. Como resultado, se produ-
ce una simplificacion extrema del fenotipo. Aun mas, la trayectoria evolutiva
de los fenotipos se asume lineal, de modo que las predicciones alargo plazo se
basan en iteraciones de las ecuaciones iniciales. Este extrapolacionismo jun-
to a la presuncién de que los cambios poblaciones tienen efectos infinitesi-
males, yace en el corazén de un neodarwinismo funcional que se limita a un
analisis estadistico y no causal (Jablonski, 2000). Ante tal panorama, las con-
clusiones inherentes a la plasticidad fenotipica pueden ser estadisticamente
validas, pero su relevancia bioldgica es cuestionable. Por lo tanto, es necesa-
rio sustituir la vision centrada en la transmision génica por una mas com-
pleja, que integre la genética, la biologia del desarrollo y la ecologia (Pigliuc-
ci, 2007). Para algunos investigadores, el estudio de la plasticidad fenotipica
por un modelo genético cuantitativo clasico estd siendo superado por nuevas
aproximaciones y avances empiricos (Pigliucci, 2005, 2010). Algo similar su-
cede con los modelos de la genética poblacional porque, aunque describen
(con gran precision) la trasmisién de los genes, no pueden explicar cémo se
diferencian las poblaciones para alcanzar el aislamiento reproductivo que li-
ga la microevolucién con la macroevolucion (Jablonski, 2000). El estudio de
la coalescencia encierra la promesa de integrar el componente poblacional
con el genealdgico y asi hacer contribuciones relevantes a la teoria evolutiva.
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Seleccion natural y genética cuantitativa

La genética cuantitativa ha sido de gran apoyo tedrico como aproximacion
funcional a la evolucidn, toda vez que intenta comprender la organizacion
mostrando que el comportamiento de los organismos y sus partes son solucio-
nes a problemas de disefio, resueltos por la seleccion. Estos modelos, basados
enlas ideas de R. Fisher sobre poblaciones grandes, presumen la existencia de
muchos alelos con efectos infinitesimales y aditivos. Pero también establecen
que la adaptacion no es seleccion natural. En este contexto, la diseccion de
los efectos genéticos y las mediciones estadisticas de la heredabilidad presu-
ponen una relacion idéntica entre los genes y su expresion fenotipica (Dan-
chin y cols., 2011). También presumen constancia de los paisajes adaptativos,
de la matriz G y de la matriz de varianza-covarianza. Pero es irreal creer en
la mantencién temporal de dichas varianzas desde el inicio de la divergencia
entre dos linajes (Agrawal y cols., 2001). Como el andlisis de varianza es un
caso especial de un modelo lineal general, la descripcion resultante descansa
en las propiedades de ambas matrices. Entonces, la norma de reaccion se re-
duce a una descripcién puramente estadistica de las trayectorias evolutivasy
no dice nada sobre los agentes genéticos que explican el fenémeno.

Los efectos epistaticos de la plasticidad fenotipica se consideran de forma
indirecta en los andlisis porque no son aditivos, aunque la evolucion a lar-
go plazo de las proteinas estd fuertemente constreiida por las interacciones
epistaticas que afectan a la mayoria de las sustituciones aminoacidicas. Esta
limitante sobresimplifica el fenotipo y extrapola la explicacion por iteracion
de las ecuaciones y algoritmos iniciales. Frente a estas criticas, se propone
la sustitucion del modelo infinitesimal por uno que integre la herencia ge-
nética y no-genética, los factores epigenéticos y la ecologia. Ello se sustenta
porque epistemoldgicamente, la logica y la cuantificacion son herramientas
inapropiadas para describir los organismos, sus interacciones y organizacion
interna. Tal es asi que los mecanismos no genéticos parecen ser la causa de
la paraddjica falta de heredabilidad de las variantes del ADN cuando se rea-
lizan asociaciones genémicas completas de rasgos paradigmaticos como la
estatura y las enfermedades humanas (Maher, 2008). Actualmente, los estu-
dios combinados de genética cuantitativa y gendmica poblacional permiten
identificar inequivocamente los genes involucrados en procesos adaptativos
en vez de elucubrar sobre su rol a partir de correlaciones lineales (Nadeau y
Jiggins, 2010).
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El origen de la endotermia

El origen adaptativo de la endotermia en aves y mamiferos ha generado mul-
tiples hipdtesis mutuamente incompatibles que tratan infructuosamente de
explicar su evolucién (Watanabe, 2005; Kemp, 2006a). Mientras para unos la
termorregulacion habria sido seleccionada, para otros, la capacidad aerdbica
habria sido el blanco de la seleccion. La sustentacién adaptativa del origen de
la endotermia supone beneficios reproductivos sustanciales a priori que com-
pensen el gasto energético porque las plantas y los animales optimizan el uso
de la energia afin de maximizar su adecuacion darwiniana (Nespolo, 2010). En-
tonces, el fundamento adaptivo de la endotermia en mamiferos es paradéjico
porque su adecuacion darwiniana descansa en un mayor gasto energético.
Ademas, si algo deja en claro la preponderancia taxonémica global, la diver-
sidad demogréfica, tréfica, morfoldgica y distribucional de los taxa exotérmi-
cos, es la incapacidad de la seleccién natural para promover la endotermia.

Ninguna hipétesis adaptativa sobre el origen de la endotermia cuenta con
apoyo incontrovertible del registro fsil (Kemp, 2006a). Los perfiles estrati-
graficos, paleogeograficos y paleoecoldgicos seiialan que el origen de los te-
rapsidos obedece a una progresion correlacionada que condujo a mayores ni-
veles de actividad metabdlica y de regulacion homeostética como respuesta
a la estacionalidad de biomas del tipo sabana (Kemp, 2006a, b). Esta inter-
pretacion, puesta a prueba empiricamente, considera al organismo como un
todo integrado dependiente de las interrelaciones y actividades de todas sus
estructuras y funciones (Kemp, 2007a, b). Por lo tanto, sostiene que ninguna
estructura o funcion tiene mas importancia o puede estudiarse en forma in-
dependiente de otras, como se insintia con el aumento de la temperatura de
algunos 6rganos de peces (Dickson y Graham, 2004) o de las flores de la plan-
ta parasita del género Raflesia (Patifio y cols., 2002).

Un reciente intento de resolver la evolucion de la endotermia utiliza la su-
perposicion de datos ecofisioldgicos y secuencias génicas (supuestamente
vinculadas a la termorregulacion) sobre una filogenia que incluye reptiles,
aves y mamiferos (Nespolo y cols., 2011). Para ello, usan la relacién nucleoti-
dica de sustituciones sinénimas/no sinénimas (ds/dN) y asi demostrar el rol
de la seleccion natural sobre el rasgo. Esta implicito en esta proposicion que,
si se detecta seleccion positiva, se ha demostrado el origen adaptativo de la
endotermia y se considera resuelto el problema. Pero la relacion ds/dN 'y las
pruebas estadisticas no necesariamente discriminan la seleccion positiva de
otras causas y soslayan el hecho de que los rasgos pueden permanecer esta-
bles por largo tiempo y aun ser producto de la seleccién natural (Martins,
2000; Hughes, 2007; Lynch, 2011). Ademas, el uso de la teoria sistematica pa-
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ra inferir las raices histdricas de una novedad evolutiva requiere diferenciar
grados de clados en todo analisis filogenético. Un grado es un nivel de adap-
tacién donde los organismos comparten similitudes por convergencia y dan
como resultado agrupaciones polifiléticas. En cambio, el clado es un grupo
natural que desciende de un solo ancestro comin (Mayr, 1969). Por ejemplo,
los reptiles forman un grado (mas no un clado) porque, aunque comparten
ciertos rasgos entre si, las aves y los mamiferos que descienden de ellos tienen
caracteristicas muy diferentes y tinicas. Por el contrario, el clado tetrapodos
se sustenta porque, aunque serpientes y ballenas no tienen extremidades, to-
davia llevan las marcas de su ancestrfa comin con los otros miembros del
grupo.

Como la endotermia es un grado y sus representantes forman una agrupa-
cion parafilética, su andlisis transgrede los fundamentos de la metodologia
filogenética (Hennig, 1956; Griffiths, 1994). Otra presuncion irreal que gravi-
ta sobre los supuestos genes de la endotermia consiste en creer que las se-
cuencias actuales corresponden a las que tenia el ancestro hipotético de los
vertebrados homeotermos, hace mas de 320 Ma. Si consideramos la tasa de
evolucién gendmica total entre ratones y humanos (0,52-0,65 por sitio; Rat
Genome Secuencing Project Consortium, 2004) y un tiempo de divergencia
de 75 Ma, la tasa de sustitucion fluctiia entre 2,2x10° y 4,5x10” (Mouse Geno-
me Sequencing Consortium, 2002). Si extrapolamos estas estimaciones hasta
320 Ma, la suposicion de invarianza gendmica y de las matrices usadas en su
cuantificacion es completamente distorsionada y los resultados carecen de
relevancia bioldgica. Esta extrapolacion ya es conocida y fue duramente cri-
ticada cuando se usé para determinar el origen espacial y calibrar el tiempo
de origen de la Eva mitocondrial. En efecto, dicho andlisis presumio que las
secuencias actuales del chimpancé (usado como grupo externo) eran las mis-
mas del ancestro del linaje Homo-Pan de hace 6-7 Ma (Cann y cols, 1987; Vigi-
lanty cols., 1991; Maddison y cols., 1992; Loewe y Scherer, 1997). Entonces, cabe
preguntarse, ;qué hemos aprendido sobre el origen de la endotermia, del aspec-
to de los ancestros y las presiones ambientales que podrian haber impulsado su
aparicion? ;Evoluciond el rasgo en forma gradual? ;Por qué hay solo dos taxa
endotérmicos y un sinfin de exotérmicos? ;0 es que los bidlogos funcionales han
desarrollado un punto ciego gigante? ;O es que ciertos cientificos fordneos en
la arena evolutiva estdn reinventando un sinniimero de malas ruedas? (Lynch,
2007). En una cdpsula: el origen de la endotermia contintia sin resolucién a
pesar de las publicaciones sobre el tema. Se espera que los editores en jefe y los
revisores cuestionen el valor de estas conclusiones con base estadistica pero di-
vorciadas de los procesos bioldgicos (Hughes, 2007).

Pero no todas las bisquedas de seleccion positiva a nivel molecular han
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sido inconducentes. La evolucion de los pigmentos visuales (rhodopsinas) de
los vertebrados ha marcado un antes y un después en la disciplina (Yokoyama
y cols., 2008). Mediante métodos filogenéticos, técnicas bioinformaticas, in-
genieria molecular y mucho trabajo de laboratorio, se ha establecido el origen
adaptativo de las rhodopsinas en peces. Se disefiaron 11 rhodopsinas ances-
trales, responsables de la sensibilidad luminica. Los resultados indicaron que
el reemplazo de aminodcidos ambiente-especificos ocurrié en solo 12 sitios,
mientras que los 194 sitios restantes evolucionaron neutralmente. Cuando
los mismos datos se analizaron inferencialmente por el método de codones
(ds/dN) y probabilidades a posteriori, el resultado fue totalmente incorrecto.
Asi, el uso de codones como estrategia de buisqueda gendmica parece detec-
tar falsos positivos estadisticos mds que los verdaderos agentes del proceso
(Hughes, 2008). Al respecto, la conversion génica sesgada hacia la predomi-
nancia de GC es a menudo malinterpretada como casos de seleccion positiva
(Ratnakumar y cols., 2010).

Loci de rasgos cuantitativos (QTL)

U na aproximacion moderna al estudio de los rasgos cuantitativos utiliza la informacion
gendmica, pero su andlisis sigue ligado al andlisis de varianza, de modo que el resultado
finalmente es probabilistico. Los /oci de rasqos cuantitativos (QTL) corresponden a hipétesis
donde regiones cromosémicas especificas contienen genes que contribuyen significativa-
mente a la expression de un rasgo cuantitativo. Como toda hipétesis, estan sujetos a rein-
terpretacion y revisién, de modo que su ubicacién es provisional y, por lo mismo, su nomen-
clatura es fluida y transiente.

Los QTL se identifican generalmente por ligamiento y asi se estima el grado de covariacion
entre los marcadores moleculares polimérficos y las mediciones de los rasgos fenotipicos. El
fin ltimo de esta diseccion de los rasgos cuantitativos es identificar los genes involucrados
en su expresion y asi comprender su rol y funcién celular. La fidelidad y precision en la ubica-
cion de los QTL depende en parte de la densidad del mapa de ligamiento que se haya creado.
A mayor densidad del mapa, més precisa es la ubicacién del supuesto QTL. Lamentablemen-
te, contra mds denso sea el mapa mayor en la probabilidad de detectar QTL falso positivos.
Cuando los QTL son mapeados en una o varias regiones cromosémicas relativamente peque-
fas se usa, por ejemplo, el clonamiento posicional para aislar genes especificos. En general,
los rasgos complejos estan condicionados por uno 0 més locus que a menudo interacttan en
formas muy complejas, de modo que su expresién puede ser influenciada por factores no
genéticos. Por lo tanto, su andlisis no es sencillo ni las predicciones son siempre acertadas.
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En El Origen de las Especies Darwin sostuvo que la especiacion y la pre-
sencia de fosiles se explican por procesos naturales, fundamentales en el
proceso evolutivo. Desde entonces, se considera que las especies son unidades
cruciales para aumentar la diversidad organica del planeta. El andlisis de los
fésiles ha destronado la antigua creencia de que todas las especies se forma-
ron al unisono. Se supone que las especies son el punto de inflexion entre la
microevolucién a nivel poblacional y la macroevolucion que se observa a nivel
supraespecifico. En la practica, la especiacion debe reconstruirse a partir de
los resultados. Por tal razén, existe una controversia persistente y desconcer-
tante sobre la definicion de especie. Sin embargo, tres son las aproximaciones
mas importantes: a) fertilidad y aislamiento reproductivo, b) diferenciaciéon
filogenética y c) diferenciacion ecoldgica. Al primer grupo pertenece el con-
cepto de especie bioldgica impulsado por Mayr, quien se enfoc6 en el aspecto
sistematico y biogeografico de la especiacion, enfatizando que las especies
son entes reales y unidades adaptativas fundamentales.

Las especies

Es importante mantener la distincion entre los conceptos de especie y los cri-
terios para reconocerlas. El concepto de especie dice relacion con el tipo de
entidad que esta representada en esa categoria y su designacién. En cambio,
el criterio de especies es un estandar para juzgar si una entidad particular
califica o0 no para ser miembro de esa categoria. Aunque los conceptos y los



criterios de especie estan claramente relacionados, su malinterpretacion
equivale a confundir una enfermedad con sus sintomas (De Queiroz, 1998).

El concepto bioldgico de especie enfatiza las barreras reproductivas entre
individuos de distintas poblaciones. Es decir, usa un criterio basado en los
efectos de la divergencia sobre el apareamiento potencial. Sobrepasado ese
nivel, los organismos ya no pueden aparearse en condiciones naturales ni
dejar descendencia. El énfasis en el aislamiento reproductivo deriva de los
estudios en laboratorio, realizados por Dobzhansky (1970) y Dobzhansky y
cols. (1977), en Drosophila. El objetivo era apoyar la tesis neodarwiniana y de-
mostrar que, bajo un régimen de seleccion divergente sostenido, una pobla-
cién heterogénea (en relacién al niimero de quetas tordcicas) daria origen a
dos especies distintas. Como luego de 30 generaciones los cruzamientos iso-
morficos (alto x alto; bajo x bajo) eran mucho mas frecuentes que los hetero-
morficos (alto x bajo o viceversa), se concluy6 que se habia logrado un estado
incipiente de especiacion y que si la tendencia se extrapolaba en el tiempo, se
completaria el aislamiento reproductivo y se habria demostrado la formacién
de especies. Llama la atencién que aunque el niimero de quetas ha sido criti-
cado como indicador de aislamiento reproductivo, la conclusion extrapola-
cionista sobre el niimero de quetas y su estricto control poligénico, se basé en
resultados contradictorios. Pero el ejemplo se sigue usando en ciertos textos
clasicos y constituye la argumentacién paradigmatica sobre el rol de la selec-
cion en la generacion de nuevas especies.

Con respecto a la aproximacion filogenética, hay variantes. Una de ellas re-
quiere que las especies sean taxa monofiléticos, posibles de discriminar. Se
argumenta que filogenéticamente las especies son grupos de organismos (o
linajes evolutivos), individualizados por un origen evolutivo tinico, causal-
mente integrado mediante la reproduccion. Bajo esta vision, la reproduccién
y el origen evolutivo tinico son propiedades necesarias, relacionales y causal-
mente eficaces para determinar la realidad de las especies (Assis, 2011a). N6-
tese que el origen tinico excluye por defecto a todos los alopoliploides, princi-
palmente vegetales, que tienen origen multiple (Soltis y cols., 2014a, b; p 420).

Una tercera aproximacion define las especies como linajes que ocupan una
zona adaptativa minimamente diferente de otros linajes dentro de su rango
de distribucion. Los linajes evolucionan separadamente de otros linajes simi-
lares por fuera de dicho rango. La distincién entre linajes se asume resultante
de las fuerzas selectivas diferenciales que operan en sus respectivas zonas
adaptativas. Esta presuncion ad hoc carece de soporte empirico generalizado.

Estas tres aproximaciones se refieren a distintos tipos de taxa que, por su
heterogeneidad, no pueden aunarse en una sola definicion certera de lo que
es una especie natural.



Para los proponentes de la aproximacion interreproductiva, los cruza-
mientos y el aislamiento reproductivo son las fuentes mas importantes para
la estabilidad o identidad de las especies. Para los que sostienen una aproxi-
macion ecoldgica, la seleccion natural es el factor mas importante y para los
que profesan la aproximacion filogenética, existen varios procesos responsa-
bles de su cohesion (entrecruzamientos, seleccién estabilizante, canalizacién
del desarrollo, homeostasis genética, etc.). Otra diferencia estructural entre
estas aproximaciones es que las especies filogenéticas deben ser monofiléti-
cas mientras que las especies ecolégicas o las unidades reproductivas pue-
den ser, ademas, parafiléticas. En este contexto, los taxa monofiléticos y las
especies se han conceptualizado como individuos, entendidos como un todo
complejo compuesto de elementos con continuidad espacio temporal y cohe-
sividad sujeta a cambio evolutivo (Assis, 2011b).

La aproximacion reproductiva también requiere flujo génico y aislamiento,
danzando en un delicado balance tedrico. En cambio, la aproximacion ecold-
gicay la filogenética pueden dar cabida a organismos asexuados, resultantes
de seleccion, homeostasis y canalizacion genética. Los taxa parafiléticos no
pueden formar especies bajo la aproximacion filogenética, pero pueden for-
marlas en las otras dos aproximaciones. Una tercera discrepancia tiene que
ver con los factores ecoldgicos. Asi, un linaje de organismos que carece de un
régimen selectivo compartido no puede formar especies bajo la aproxima-
cion ecoldgica; pero puede hacerlo bajo las aproximaciones filogenética o de
unidades reproductivas. Las ideas basadas en la seleccion actuando sobre el
grupo y no sobre el individuo tuvieron poco impacto sobre el concepto biol6-
gico de especie (Mallet, 2010).

Considerando que la mayor parte de los microorganismos no forman cla-
dos de especies debido a la TGL, entonces la condicién de monofilia no es re-
levante parala vida microbiana. Consecuentemente, no existe una propiedad
explicatoria que sea ademds distintiva y comtin para todos los taxa llamados
especie. Cuando los seguidores de la aproximacion reproductiva dicen que los
organismos asexuados no forman especies, estan haciendo un reclamo con-
ceptual u ontolégico, pero no operacional. Y cuando los seguidores de la apro-
ximacion filogenética dicen que los taxa parafiléticos no forman especies, no
aseveran un atributo derivado de la evidencia sino uno relacionado con la
naturaleza misma de las especies. Con todo, algunos autores han sugerido
abandonar el concepto de especie y reemplazarlo por un nuevo sistema que
describa grupos de organismos basados en las diferencias que mantengan
con otros grupos. Esta propuesta se asemeja peligrosamente al feneticismo
de Sokal y Rohlf de los afios 80. Otros, consideran que esta propuesta no es
practica ni necesaria. El pragmatismo de la estabilidad y la continuidad favo-



recen mantener el concepto de especie, aunque enfatizan la necesidad de es-
pecificar claramente con qué aproximacion se esta trabajando. Por ejemplo,
en los estudios de biodiversidad deberia explicitarse claramente si se estan
contando linajes de entrecruzamiento o linajes filogenéticos. Una pregunta
nada de trivial porque podrian estarse comparando cosas diferentes (Eres-
hefsky, 2011). Pero estas precisiones permitirian enfrentar las discusiones que
se refieran a especies bioldgicas, aunque no son la respuesta a la supuesta
realidad del concepto que se utiliza en la biologia actual.

Para el concepto ecoldgico de especie, el criterio usado es la divergencia

Tipo Definicion Referencia
Las especies son grupos de poblaciones naturales
Bioldgico entrecruzables que se encuentran reproductivamente Mayr, 1969
aislados de otros grupos.
. El grupo més incluyente de organismos que poseen Templeton,
Cohesivo o . " :
potencial de intercambio genético o demografico. 1989
Una especie es un linaje (o linajes cercanos) que ocupa una
Ecoldgico zona adaptativa que es minimamente distinta de lade otro ~ Van Valen, 1976
linaje que ha evolucionado separadamente.
Un linaje ancestro-descendiente de poblaciones cuyos
Evolutivo organismos mantienen su identidad y poseen sus propias Wiley, 1978
tendencias histéricas y evolutivas respecto de otros linajes.
" Regiones densas dentro de un espacio ambiental
Fenético . 9 ) . P Sokal y Crovello, 1970
hiperdimensional.
Un conglomerado irreducible (basal) de organismos
Filogenético diagndsticamente distintos de otros conglomerados, dentro  Cracaft, 1989
de los cuales existe un patrdn ancestro-descendiente.
. El menor taxén incluyente reconocido en una clasificacion, Misher y Brandon,
Autoapomorfico ) s
cuyos organismos se agrupan monofiléticamente. 1990
La poblacién més incluyente de organismos biparentales
- ; . Paterson, 1995y
Reconocimiento  que comparten algo en comdn, como su sistema de
I Templeton, 1989
fertilizacion.
_— Las especies son los grupos mds pequefios, .
Taxonomico . P .g . P . p q . - Cronquist, 1988
consistentemente distintos y distinguibles facilmente.
I La mayor unidad en la economia natural, de tal manera que L
Unitario ) L Ghiselin, 1974
la competencia reproductiva tiene lugar entre sus partes.
Tabla6-1 Conceptos de especie, definiciones y fuentes de origen



de los caracteres en relacién a pardmetros ambientales (7abla 6-1). El nivel de
divergencia se logra cuando los linajes ocupan distintas zonas adaptativas.
El concepto de reconocimiento es una variante del concepto de aislamiento
pero que resaltala unidad interna entre los individuos en vez de la separacién
entre ellos. El concepto evolutivo pone el énfasis en la extension temporal de
las especies e intenta acomodar las relaciones de los taxa sin reproduccién
sexual, excluidos del concepto bioldgico de especie. El concepto cohesivo de
especies sintetiza los componentes de las definiciones basadas en reconoci-
miento, aislamiento, aspectos evolutivos y ecoldgicos. Por lo tanto, la diversi-
dad de definiciones y los criterios para definir las especies estan directamen-
te relacionados con los miltiples eventos que ocurren durante la especiacion
(Tabla 6-1).

El concepto bioldgico de especie

En su version concisa, el concepto bioldgico de especie sefiala que son grupos
de poblaciones naturales interfértiles reproductivamente aisladas de otros
grupos afines. La fortaleza del concepto bioldgico consiste en definir a las
especies por un atributo objetivo de discontinuidad bioldgica (aislamiento
reproductivo) que entrega bases sélidas para estudios experimentales y teéri-
cos. Con el tiempo, esta definicion se ha convertido en la mds utilizada.

Para T. Dobzhansky (1935), el concepto de especie era fundamental, anti-
guo y sin una definicion satisfactoria. Por lo tanto, su naturaleza debia enca-
rarse como una categoria biolégica de indiscutible significacion ontoldgica.
Pero la pregunta de fondo, que subyace hasta la actualidad, es si las especies
son parte del orden natural o un constructo de la mente humana. Si es lo pri-
mero, entonces la comprensién que se intenta solo puede lograrse con una
clasificacion jerarquica, donde la categoria de especie tenga un valor prag-
matico indiscutible.

Al parecer, existe una tendencia bioldgica hacia la formacion de conjuntos
discretos, imposibles de deducir a partir de cualquier consideracion a priori.
Es decir, la variabilidad discontinua constituiria el fundamento de la clasi-
ficacion bioldgica y tendria profundas raices fenomenolégicas que deberian
reflejar esas discontinuidades empiricas entre los objetos a ser clasificados.
El pensamiento de Dobzhansky (1935) difiere de la visién darwiniana, pues
considera que las clasificaciones naturales deben basarse en la hipotética
descendencia comtin de los organismos; una restriccion injustificada, segin
sus palabras. Sostiene, ademas, que los grupos discretos corresponden a una
regla universal y que los casos de variabilidad continua no son suficientes pa-
ra invalidarla. Informo al lector que su publicacion carece de citas bibliogra-



ficas y no entrega pruebas, sino aserciones. Para enfatizar mds su distancia
conceptual, Dobzhansky agrega un epigrafe que cita a William Bateson: aun-
que no podemos definir estrictamente a las especies, ellas tienen propiedades
que las variedades no poseen, asi es que su distincion no es solamente un asunto
de grados. Se infiere entonces que las categorias taxondmicas superiores son
arbitrarias y que solo las especies tienen atributos diferenciales que las con-
vierten en una categoria metodolégicamente mas valiosa que el resto. Esta
asercion se sigue manteniendo a rajatabla hoy en dia.

Basandose en que la reproduccion es un obstdculo para la formacién de
grupos discontinuos, Dobzhansky considera a las especies como comunida-
des reproductivas, donde cada grupo discreto de individuos representa una
constelacion definida de genes. Por lo tanto, como entidades de apareamien-
tos libres, establecen un nuevo equilibrio donde las diferentes constelaciones
génicas se fusionan en una sola. De ello se desprende que no puede existir
variacion discontinua en una poblacion totalmente panmixica y la mera exis-
tencia de dos o mas grupos discretos es prueba de que tal condicion esta limi-
tada por algin mecanismo fisioldgico. Curiosamente, menciona el aislamien-
to mecanico derivado de las diferencias en la estructura de los genitales de
Drosophila como un mecanismo fisioldgico. Ademas, sefiala que los cambios
en pocos genes pueden producir variantes tan distintas de la forma original
que sus rangos ya no se sobreponen y seran preservados indefinidamente.
Recordemos que su visién genética es la de 1930. Dobzhansky no creia que los
mecanismos de aislamiento reproductivo pudiesen generarse por selecciéon
natural. Para él eran epifendmenos derivados de otras diferencias interindi-
viduales y que, una vez establecidos, estarian sujetos a seleccion natural. No
obstante, reconocia que la evidencia experimental al respecto es extremada-
mente escasa.

Una critica contundente a este modelo radica en el estado inicial de pan-
mixia poblacional. Porque si el flujo génico es normal, entonces, ;c6mo sur-
gen las diferencias incipientes que conducen al aislamiento reproductivo, defi-
nido como una constelacién de factores? ;Solo por mutacion y fijacién al azar
de unos pocos genes en pequenos demos? Si es asi, habria un alto indice de en-
dogamia y escasa (o nada de) panmixia. Bajo esas condiciones, el aislamiento
reproductivo seria extremadamente lento y dificil de lograr. Debido a ello es
que el modelo impulsado por Mayr y otros neodarwinistas propone que la se-
leccion natural elimina a los hibridos interespecificos por ser maladaptados,
reforzando asi la consolidacion rapida del aislamiento reproductivo.

Algunos intentos recientes por rescatar la categoria de especie la definen
como linajes metapoblacionales, entendiendo por metapoblacion toda enti-
dad inclusiva, compuesta de un conjunto de subpoblaciones medianamen-



te conectadas. Pero se objeta que el concepto es demasiado amplio para ser
pragmaticamente ttil, porque no estipula como se diferencia una especie de
un linaje metapoblacional que no haya divergido suficientemente para ser
considerado una especie.

Otros bidlogos, en cambio, adoptan la vision del parecido familiar y tra-
tan a la categoria de especie como un concepto derivado de sus similitudes
(Pigliucci y Kaplan, 2006). Sostienen que los diferentes conceptos de especie
enfatizan diferentes propiedades (e.g, aislamiento reproductivo, similitud
genética o ecoldgica, proximidad filogenética, etc.). Toda especie ostenta uno
o mas de estos atributos, pero ninguno de ellos es definitorio per se. Enton-
ces, sus miembros se mantienen unidos por una densa red de conexiones. Es-
ta idea del parecido familiar, también conocida como el proceso que origina
grupos politéticos (o concepto de racimo/conglomerado), estd basada en las
ideas de L. Wittgenstein. Bajo esa concepcion, los taxa son tipos de racimos
con propiedades homeostdticas que no necesitan caracterizarse por las con-
diciones necesarias y suficientes que definan su clase. Mas bien, son tipos
distintivos, compuestos de un racimo de propiedades causales compartidas
(sinapomorfias u homologias generadas por ancestria comtin) que de ese mo-
do permiten su homeostasis (estabilidad) y modificacién evolutiva (Assis,
2011a). Este concepto intenta resolver el problema de que ciertas palabras pa-
recen imposibles de definirse en términos de una sola propiedad (o como un
conjunto finito de propiedades) consideradas necesarias y suficientes para
especificar su significado (Pigliucci y Kaplan, 2006). Por lo tanto, el concepto
especie (y su categoria) tampoco puede ser especificado adecuadamente me-
diante una definicién estandar. Ello abre la posibilidad para que diferentes
procesos, en grupos distintos, sean definidos funcionalmente (i.e., sexual o
asexual) o taxonémicamente. Lamentablemente, este concepto no resuelve el
problema de las definiciones alternativas e incompatibles, referidas a la cate-
goria de especie, aunque resuelve el problema de la naturaleza de las especies
(De Queiroz, 2005).

Concepto fenético de especie

Durante la década de los ochenta, los taxdnomos numéricos desarrollaron
diversos métodos estadisticos para estudiar la problematica especiacional.
Para ellos, las especies corresponden a discontinuidades del espectro de va-
riacion fenotipica y consideran que las barreras reproductivas son importan-
tes. Destacaron que el concepto de especie no es operacional ni necesario
para la teoria evolutiva. Los fenetistas suponian que, cuantificando muchos
caracteres, las especies podrian ser definidas en un espacio multidimensio-



nal de variables numéricas. Sostenian que luego de la medicion fenética, la
clasificacion jerarquica apareceria luego de cuantificar muchos caracteres
biolégicamente relevantes. Estas aseveraciones levantaron grandes disputas
entre los bidlogos que veian en el fenetismo una metodologia numérica que
eliminaba la profundizacion y el desarrollo de la biologia evolutiva al confun-
dir especies con morfos. El tiempo ha mostrado que el fenetismo es inadecua-
do para comprender la especiacion, aunque los métodos de andlisis numérico
(componentes principales, andlisis discriminante, etc.) han ayudado mucho
a crear clasificaciones naturales.

Las especies bacterianas

Aun se discute si las bacterias y las Archaea pertenecen a conglomerados ge-
ndémica y fendmicamente cohesivos. Ahora bien, si estos agrupamientos real-
mente existen, ;jcudl seria la definicion de especie que podria identificarlos
con mayor certeza? Y silo hace, ;qué concepto de especie (genético o ecoldgi-
co) explicaria mejor su existencia?

Muchos microbi6logos creen que la ontologia de la categoria de especie es-
ta claramente consensuada en la zoologia y la botdnica, pero aparentemente
dan por sentado que el mundo microbiano es imposible de categorizar debido
a su gran similitud morfoldgica, dificultad para cultivarlos y por carecer de
un sistema sexual regular. Pero esta aseveracion es discutible. El problema
de las especies eucariotas aun no esta definido porque también es inaplicable
si no existe reproduccion sexual. Ante tal limitante, las especies se asignan a
conglomerados cuyos niveles genotipicos y fenotipicos no sean traslapantes.
El problema crucial con los bacteriélogos radica en la dificultad de acoplar
conceptos de especie que sean generalizables (ya sea por procesos genéticos
o ecoldgicos) con las definiciones practicas de especies procariotas cuyos cri-
terios y métodos delimiten el reconocimiento de esos conglomerados. Con-
sensualmente, las especies debieran ser fundamentalmente reconocidas por
su similitud fenotipica, aunque las diferencias genotipicas (i.e., patogénesis)
deberia jugar algiin rol en la diferenciacion.

Aquellos que suscriben el monismo sostienen que debe existir un solo con-
cepto para todos los organismos. Por su lado, los pluralistas aceptan diferen-
tes conceptos que pudiesen ser simultineamente validos. Pero si las especies
difieren en la naturaleza de los procesos que las crearon y/o en los rasgos
que las definen, entonces el concepto de especie en si mismo solo tiene un
significado nominal, y describe una coleccién de entidades arbitrarias. Es-
tas preguntas no son triviales porque, si las especies son una categoria real,
aprendemos acerca de la naturaleza cuando encontramos respuestas. Pero si



no lo son, solo aprendemos algo respecto a los habitos, creencias y dogmas de
los bi6logos sistematicos (Doolittle y Zhaxybayeva, 2009).

Silas especies se consideran como una metapoblacion, las subpoblaciones
pueden no corresponder a un mismo clado y las relaciones filogenéticas entre
tales agrupamientos de individuos se mantendran desconocidos o ambiguos.
Ademas, si la evolucién reticulada y la historia organismica es quimérica, ya
no podemos hablar de linajes significativos porque el concepto de linaje es-
ta inextricablemente unido a la doctrina de arboles dicotémicos. Puede que
esto no sea un problema en ciertos grupos animales pero, sin embargo, lo es
en las plantas y constituye el corazén del problema en las bacterias. Sin duda
que la TGL es una roca insalvable que obstruye la carretera darwiniana. Ante
condiciones de transferencia rampante, la especiacion no tiene nada que ver
con seleccion (Doolittle y Zhaxybayeva, 2009).

Un modelo para especiacion procariota enfatiza el componente ecotipico.
En este modelo, un clon asexual ocupa un nicho infinito cuyos niimeros se
regulan por el ambiente debido a que hay un espacio vital limitado. Los tipos
mutantes mas eficientes que aparecen dentro de la poblacion clonal pronto
sobrepasan a otros clones hermanos debido a las mutaciones que le confieren
ventajas y, finalmente, fijacién. Consecuentemente, una seleccién periddica
seria la fuerza cohesiva que permitiria mantener una relativa homogeneidad
ecotipica y evolucionar en sincronia con el ambiente. A escala mayor, los dis-
tintos ecotipos impedirian que alguno invada el espacio del otro y lo elimine.
De esta forma, los ecotipos hermanos pueden evolucionar cohesionadamente
dentro de sus propias poblaciones y, sin embargo, divergir unos de otros si es-
tan en simpatria. Pero el talon de Aquiles de este modelo es la recombinacion
homdloga. No obstante, si la tasa de recombinacion alélica se da solo en cier-
tas partes del genoma, entonces no es eliminada selectivamente, a excepcion
de los loci bajo seleccion. Entonces, la presencia de un gen en algunas pero no
en todas las cepas podria reflejar una ganancia o pérdida en relacién ala con-
dicién ancestral. Pero, atencion, porque la ganancia por transferencia lateral
en cierta medida se balancea con las pérdidas por otras causas. Ademas, co-
mo muchos genes transferidos residen transientemente en los genomas que
los reciben, el tamafio gendmico de los microorganismos mantiene algo de
estabilidad pero varia de un parche a otro. Curiosamente, los dos procesos
que supuestamente dirigen la especiacion bacteriana (seleccion periddica y
recombinacién homdloga), no parecen ser mutuamente opuestos ya que el
primero puede ser explicado por el segundo, originando nuevas complicacio-
nes al concepto de especie bacteriana (Doolittle, 2012).

El advenimiento de la metagenémica y de las sofisticadas técnicas compu-
tacionales actuales apuntan al desdibujamiento del concepto de especie en la



literatura cientifica. Aun mds, si existen procesos que gobiernen la evolucion
gendmica poblacional con intensidad y consecuencias variables, no deberia
esperarse que todas las bacterias pertenezcan a conglomerados mediana-
mente cohesionados ni criterios para especificar tal nivel.

Especiacion

Es el proceso de formacion de especies y aunque estas son identificadas por
su apariencia, el fendmeno no es observable directamente. La diversificacion
evolutiva produce dos procesos de transformacion de los linajes en el tiempo.
El primero es la anagénesis o el cambio filético que ocurre gradualmente den-
tro de un linaje dado, durante el tiempo geoldgico. Al no ser ramificante, este
proceso no aumenta el niimero de especies. El linaje ancestral se transforma
en otro, descendiente, de modo que al inicio y al final existe una sola entidad
natural (A se transforma en B). En cambio, el segundo proceso, denominado
cladogénesis, corresponde a la diversificacion de los linajes y produce un au-
mento en el ndmero de taxa mediante especiacion (Figura 6-1). Nétese que
la alopoliploidizacion genera y aumenta el niimero de especies. Sin embargo

Tiempo

Figura6-1 Vision esquematica de los procesos de anagénesis (A) y cladogénesis (B)
Mediante la anagénesis se produce la transformacion de una especie en otra, lenta y gradualmente.
La cladogénesis, en cambio, produce multiplicacion de los linajes originales, de modo que se incre-
menta el nimero de especies.



no procede mediante divergencia dentro de una linea filética con herencia
vertical. En muchos casos la alopoliploidia involucra fusién interfilética (i.e.,
reticulacion). Este proceso contraviene la idea del ancestro comuin, dado que
los ancestros de los alopoliploides no son uno solo, sino varios. Como el fené-
meno escapa a la categorizacion de la sintesis moderna, no se considera de
importancia trascendente, sino como una excepcién baladi a la doctrina del
descendiente comun.

Crl’_ti(_:as ala visi(m' »
neodarwiniana de especiacion

Conceptualmente, la especiacion es el puente que une la evolucion de las po-
blaciones con la evolucion de la diversidad taxonémica mediante un proceso
que compensa la pérdida producida por las multiples instancias de extincion
que han afectado la biodiversidad del planeta. Por lo tanto, el neodarwinis-
mo enfrenta un serio problema porque considera que la especiacion es una
consecuencia extendida de la adaptacion a ciertas circunstancias ambien-
tales. Seguin el gradualismo filético, la tasa de divergencia especiacional es
constante durante todo el proceso, de modo que no hay un momento exac-
to en que pueda decirse que dos poblaciones son especies diferentes. En la
préctica, el gradualismo irrestricto produce ambigiiedad filogenética ya que
las especies tienen una existencia arbitraria. Aun mas, implica que la tltima
generacion de un ancestro queda reproductivamente aislada de sus propios
descendientes, o primera generacion filial (Gould, 2002). Este problema ope-
racional ha sido resuelto por la escuela de sistematica filogenética (cladismo)
al proponer que las especies se consideren como unidades operacionales cuyo
nacimiento y desaparicion estd determinado por los puntos de dicotomiza-
cién en un arbol filogenético. Actualmente, se acepta que las tasas de diver-
gencia cambian en el tiempo, pero no se cuestionan sus implicancias.

Especiacion mediante hibridizacion

Las especies naturales a menudo han estado completamente aisladas por mi-
llones de afios. De ello se sigue que gran parte de la evolucion de lo que even-
tualmente es el aislamiento reproductivo ocurre al inicio del proceso, cuando
aun hay flujo génico en simpatria o parapatria. Bajo el concepto bioldgico, las
especies son entidades reales cuyos atributos incluyen mecanismos de aisla-
miento, cohesion interna y complejos génicos coadaptados. El neodarwinis-
mo argumenta que las especies actiian como reservorios para el almacena-
miento y la proteccion de la variacién genética. Ante tal aseveracion, los taxa



que han experimentado una radiacion adaptativa extensa, son mejores con-
tribuyentes a la diversidad y como reservorios de informacion genética. Ba-
jo la visién neodarwiniana, la hibridizacién es maladaptativa, pues produce
disrupcion de los mecanismos de aislamiento reproductivo. Entonces, cuan-
do se reportaba hibridizacion, rapidamente se atribuia a disturbios ambien-
tales que habian alterado el rango distribucional de una especie, usualmen-
te mediante factores antrdpicos. La produccion de hibridos o retrocruzas se
asume inadaptativa debido a supuestos efectos deletéreos. Pero cabe pregun-
tarse ;Como se lleg6 al aislamiento reproductivo a partir de comunidades de
organismos con flujo génico irrestricto? ;En forma gradual por seleccion? Y si
la hibridizacion es inadaptativa, ;como pudo haber evolucionado? Aparente-
mente estamos frente a una paradoja no resuelta.

Contrastando con lo anterior, la botdnica y la genética moderna sefialan
que la introgresion es importante y comtin en la evolucién adaptativa (Stras-
burg y cols., 2012). Es sabido que las invasiones gendmicas ocurren a todo
nivel en el arbol de la vida y son fuente inagotable de informacién genética
redundante que incide en el origen de las novedades evolutivas y en la man-
tencion de la biodiversidad (Mallet, 2005a). Ademas, el limite relativamente
continuo entre las especies y las variedades aparece bien fundamentado y
desacredita la presunta realidad de las especies basada en la comparacion
entre lo que distinguen aborigenes y cientificos (Mallet, 2008). Ademas, la
postura de Mayr, quien afirmé que las especies son necesarias para la diver-
sificacién evolutiva y son vehiculos y albaceas de la variacion, ya esta supera-
da, como también que sean unidades supraindividuales seleccionadas cuyos
complejos génicos interactian arménicamente (Mallet, 2005b).

Los enjambres hibridos son sitios de experimentacion que permiten estu-
diar el rol de los factores ecoldgicos y genéticos en la diversificacion natural
que persiste debido a flujo génico recurrente. Cuando la hibridizacién ocurre
frecuente y espontaneamente, el nivel de introgresion génica es muy alto y
los hibridos se mantienen por su ventaja selectiva (= vigor hibrido). Cuando
ocurre en muy baja frecuencia es porque existirian impedimentos pre o post-
cigéticos, de modo que la seleccion elimina a los individuos maladaptados.

En muchos casos, la formacion de hibridos se reconoce porque tales indi-
viduos presentan un fenotipo o genotipo intermedio (Figura 6-2). Las diferen-
cias cariotipicas, alozimicas o de marcadores moleculares entre las especies
parentales son muy ttiles para reconocerlos y demostrar la existencia de hi-
bridizacion.

El maiz (Zea mays) se compone de varios taxa relacionados, conocidos co-
mo feosintes; sus hibridos se producen en varias zonas de simpatria en Méxi-
co. Para los estudios de hibridizacion se plantaron ambas especies en cerca-



nia. Los hibridos se reconocieron mediante pruebas de progenie. Con ello se
determind la presencia de un alelo de resistencia a herbicidas, especifico del
maiz, y la presencia de un alelo aloenzimatico, especifico de teosinte. Como
el maiz y el teosinte difieren en el tamaio y constitucion de la infrutescencia,
las plantas adultas se usaron para corroborar la morfologia hibrida de la mis-
ma. El porcentaje de hibridizacion fluctué entre 1% y 50%, segtin el teosinte
evaluado. En el primer caso, la introgresion génica es insignificante debido a
la incompatibilidad interespecifica. En el segundo caso, la alta frecuencia de
hibridizacién se debe a que no hay incompatibilidad gamética entre las for-
mas parentales y porque los hibridos tienen ventaja selectiva en relacion a sus
ancestros. De este modo, la tasa de introgresion génica es alta y recurrente
(Ellstrand y cols., 2007).

Las diferencias cromosémico-numéricas entre especies que hibridizan na-
turalmente, permiten una facil deteccion de los hibridos, como ocurre con
las ratas topo (Spalax ehrenberghi) de Israel. Sus poblaciones presentan 2n =
52, 54, 58 y 60 cromosomas. Sin duda, los animales de 53 cromomomas, reco-
lectados en la naturaleza, se han formado por hibridizacion entre individuos
de 52 y 54 cromosomas. Del mismo modo, los de 59 cromosomas se forman
por hibridizacién de las formas parentales de 58 y 60 cromosomas. La esca-
sez de hibridos naturales sefiala que las diferencias cromosémicas imponen
fuertes restricciones al flujo génico (Wahrman y cols., 1969). En cambio, en el
roedor subterrdneo 7Thomomys bottae se ha reportado una profusién de for-
mas hibridas que difieren en el niimero diploide (2n = 74, 75 y 76) y nimero de
acrocéntricos en el cariotipo (Patton y Dingman, 1970; Patton, 1973).

Figura6-2 Hibridizacion entre especies de cuervos en Europa
A: cuervo grande (Corvus corax). B: cuervo negro (C. corone). C: cuervo encapuchado (C. cornix). Estas
especies se diferencian facilmente por su tamafio, forma del pico, de la cola, y del canto. A pesar
de sus diferencias, estas especies pueden producir hibridos con distintos patrones de coloracién en
Europa central.



Especiacion mediante duplicacion
gendmica total: alopoliploidia

La especiacion por hibridizacion es comin y estd bien documentada en plan-
tas y animales. Una variante de este fenémeno ocurre mediante duplicacion
gendmica de linajes independientes. En tales casos, el proceso se denomina
alopoliploidizacién (p 419). La poliploidizacién es fundamental en el creci-
miento cuantico del genoma y en la enorme diversidad de formas de vida que
observamos, independiente de las disputas partidistas.

Evolutivamente, la poliploidia es un medio saltatorio simple de lograr es-
peciacion casi instantdnea. El proceso puede repetirse muchas veces, pro-
duciendo linajes de angiospermas que pueden aumentar hasta 8o veces el
nivel de ploidia. Los linajes poliploides abarcan del 40 al 70% de la represen-
tatividad de las angiospermas, a nivel de familias. Esta informacion genéti-
caredundante puede ser seudogenizada, silenciada rapidamente, eliminada,
o subfuncionalizada, por divergir hacia un nuevo rol funcional (Holland y
Chen, 2001). La redundancia da pie a la formacién de nuevas alternativas de
control epigenético (Pikaard, 2001). Pero los cambios en la expresion géni-
ca estan también relacionados con niveles de organizacién superior como la
estructura de la cromatina. La expresion génica puede modificarse drasti-
camente debido a un efecto de posicion. Es decir, se altera la dindmica trans-
cripcional por su cercania a regiones heterocromaticas (Albert y cols., 2001).

Los poliploides vegetales son conocidos por sus roles adaptativos y espe-
ciacion saltatoria; pero en animales, el fenémeno es menos comtn (Otto y
Whitton, 2000). En general, se asume que la poliploidizacion solo se origina
cuando las barreras reproductivas son débiles. Consecuentemente, se dice
que los poliploides resultarian por fallas en el sistema de control reproduc-
tivo. Pero esta conclusion post hoc se apoya en la consecuencia (menor fre-
cuencia de poliploides en relacién a los diploides) para inferir las barreras
reproductivas (la causa). Asi, para que los genotipos mantengan su distincién
se requiere aislamiento reproductivo. Pero este fendmeno es necesario para
lograr la especiacion en vez de incidir en la definicion de la especie en si mis-
ma (Mallet, 2007).

La hibridizaciéon con duplicacién gendémica es ademads el fendmeno ca-
talizador de las grandes innovaciones evolutivas. La variacion genética es
practicamente duplicada de modo que resulta contraintuitivo pensar que la
biodiversidad existente result solo por ancestria con modificacién y recom-
binacién de la diversidad existente en una misma linea filética (Mallet, 2007).
Al contrario, el origen de las especies y de muchos taxa superiores de proca-
riontes implica mecanismos similares de fusion intergendmica, compuestos
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por genes linaje-especifico y sus innovaciones concomitantes (Nelson-Sathi
y cols., 2015). En tales casos, el fendmeno es convergente y parece que dificil-
mente se encontrara otro modo de especiacion tan bien documentado histo-
ricamente, tan facil de lograr y tan llano a la experimentacién empirica como
la poliploidia (Mallet, 2005a, b; 2008). No obstante, ha sido relegado histé-
ricamente a un segundo plano, atribuyéndolo a una excentricidad bioldgica
intrascendente o a un saco evolutivo ciego. Isomoérficamente, la hipétesis del
origen de las larvas por hibridizacion de linajes ha sido menospreciado por
delirante (p 442). Sin embargo, la doctrina de descendencia con modificacion,
aplicada al origen de los phyla zooldgicos, esta llena de contradicciones y pa-
radojas que no ha sido posible resolver en mas de un siglo de investigaciones
sistematicas (Hinchliff'y cols., 2015).

Especiacion alopatrica

Existen varios modelos alopatricos con diferencias sutiles o drasticas. Entre
ellos se cuenta la especiacion alopatrica convencional o mediante refuerzo, el
modelo peripatrico, el modelo basado en cuellos de botella, etc.

El modelo alopatrico convencional

Sostiene que las poblaciones evolucionan independientemente debido a
aislamiento fisico y asume que el tamaiio es suficientemente grande para que
la deriva génica no juegue ninguin rol importante (Figura 6-3).

Estado inicial

* Segundo estado
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Figura6-3 Modelo de especiacion alopatrica convencional
A partir de una poblacion o un grupo de poblaciones, se originan variedades con diferentes requeri-
mientos ecol6gicos, pero sin aislamiento reproductivo. El aislamiento geografico ayuda a fijar las di-
ferencias genéticas que producen aislamiento reproductivo entre ellas y con el resto de la poblacién
original (adaptada de Dobzhansky y cols., 1977).



El modelo presume que la divergencia genética aparece como resultado de
la adaptacion a las condiciones ambientales prevalentes. La especiacion se
inicia con una gran poblacion o una serie de poblaciones distribuidas en un
ambiente homogéneo. En un segundo estado, las poblaciones se dispersan e
invaden habitats diferenciados fisica o biéticamente. Adicionalmente, las po-
blaciones formadas por los migrantes que llegaron a nuevos ambientes, tam-
bién ayudan a la diferenciacion. El proceso da origen a variedades con diferen-
tes requerimientos ecoldgicos, pero que aun intercambian genes en los bordes
de sus distribuciones porque todavia no se han fortalecido los mecanismos de
aislamiento reproductivo. En el tercer estado, se produce mayor diferencia-
ci6én y la migracion produce aislamiento geografico entre algunas variedades
localmente diferenciadas. En un cuarto estado, algunas subespecies (o varie-
dades geogrificas) adquieren diferencias genéticas que las aislan reproducti-
vamente entre ellas y también con el resto de la poblacion original. Los nuevos
cambios en el ambiente permiten que algunas variantes recientemente for-
madas invadan un area que todavia estd ocupada por la poblacién original.
Debido a la diferenciacion pasada, las dos especies en contacto explotan el
ambiente en forma diferente, pero no pueden fusionarse debido al surgimien-
to de barreras reproductivas. En esta etapa, la seleccion natural actiia contra
la formacion de hibridos estériles o mal adaptados, promueve el reforzamien-
to del aislamiento reproductivo y nuevas formas de explotar el ambiente.

Modelo de especiacion cuantico o peripatrico

Se inicia con poblaciones distribuidas en un ambiente homogéneo, al igual
que el modelo convencional. En la segunda etapa, sin embargo, unos pocos
individuos migran desde la poblacién original hacia un nuevo hébitat y pro-
ducen una poblacién secundaria (fundadora) que tiene un acervo genético
diferente. En un tercer estado, se produce un descenso brusco del tamaiio
poblacional (cuello de botella) que daria origen a individuos atipicos. En una
cuarta etapa, se produce una recuperacion poblacional y también nuevas pre-
siones selectivas que acttian sobre ese acervo genético alterado. Se produce
una nueva poblacion, reproductivamente aislada de la original (Dobzhansky
y cols., 1977). Este modelo de especiacion es rapido y tedricamente requiere
menos tiempo que el modelo convencional para completarse. La nueva espe-
cie carece de un gran porcentaje de las caracteristicas genéticas presentes en
la poblacién preexistente. Por lo tanto, el modelo puede metaforizarse como
un proceso de yemacion en donde el aislamiento reproductivo no requeriria
grandes cambios genémicos (Figura 6-4). El modelo cudntico es mas apropia-
do para organismos con escasa vagilidad y alta fecundidad (plantas anuales,
insectos), caracteristicas que permiten la formacién de demos aislados. La
especiacion alopétrica convencional y el modelo peripétrico no son mutua-



mente excluyentes pues coinciden en suponer que la diferenciaciéon ocurre
gradualmente y no podria completarse si continta el flujo génico con la po-
blacién parental. Pero a diferencia del modelo convencional (guiado o resul-
tante secundariamente de la seleccion natural) la especiacién cudntica siem-
pre resulta por eventos estocasticos (i.e., deriva génica).

Estado inicial

@

Figura6-4 Modelo peripatrico o cuantico de especiacion
La especiacion se inicia igual que en el modelo alopétrico convencional. Posteriormente, la pobla-
cién aislada sufre un cuello de botella. La recuperacién poblacional y los cambios en las presiones de
seleccién —debidos al acervo génico alterado de la poblacién que pasé por el cuello de botella—, pro-
ducen una poblacion reproductivamente aislada de la original (basada en Dobzhansky y cols., 1977).

El modelo de especiacion con refuerzo sostiene que las barreras fisicas deben
colapsar antes de lograrse aislamiento reproductivo en alopatria. Los apa-
reamientos heterotipicos entre subpoblaciones previamente separadas pro-
ducirian descendencia hibrida con baja adecuacion bioldgica. La seleccion,
por lo tanto, favorece los apareamientos dirigidos y a la larga conduce a un
aislamiento precigdtico. Entonces la especiacion que comenzé en alopatria
puede completarse, aunque exista flujo génico entre las subpoblaciones (Rice
y Hostert, 1993).

Silas dos poblaciones diferenciadas suficientemente se mantienen en alo-
patria, la tinica forma de determinar su aislamiento genético es mediante
cruzamientos en condiciones de laboratorio. Por lo tanto, su status (especies
o subespecies) siempre serd subjetivo, porque no se puede aplicar la prueba
de simpatria (i.e. segregacion reproductiva cuando hay confluencia de ambas
poblaciones en una misma area).

Especiacion por efecto fundador

Se produce cuando la nueva especie se forma a partir de unos pocos indivi-



duos. Esta nueva poblacion contiene una pequeiia fraccion de la variabilidad
genética original y su efecto, conocido como principio fundador, tiene asocia-
do el componente estocastico de la deriva génica y de la endogamia. El proce-
so se basa en aislamiento geografico y dispersion. El ejemplo mas conocido es
el de especies de Drosophila en el archipiélago volcanico de Hawai, donde se
han descrito unas 350 especies que se distribuyen desde el nivel del mar hasta
las estepas aridas. El efecto fundador sostiene que el endemismo se origind
por lallegada de una hembra gravida a una isla deshabitada, donde dio origen
anuevas poblaciones endémicas, altamente endogdmicas. Estas poblaciones
habrian divergido en el tiempo debido a seleccion y deriva génica, formando
un grupo monofilético. El modelo predice que las especies mas relacionadas
tendrian que encontrarse en islas adyacentes y que muchos de los eventos de
especiacion deberian mostrar una estrecha correspondencia con la secuen-
cia de su formacion en las islas. Las relaciones filogenéticas por andlisis de
ADN mitocondrial de D. differens, D. silvestris y D. heteroneura, de diferentes
islas, mostraron la misma relacién secuencial de formacion de las islas. Como
también se encontraron hibridos derivados de D. silvestris y D. heteroneura, se
concluye que la hibridizacién ha sido un factor importante en la diferencia-
cién del grupo (DeSalle y Giddings, 1986). Sin embargo, el proceso no se inicié
con varias poblaciones hibridizantes, sino a partir de unos pocos individuos.

Especiacion simpatrica

Es la segregacion de una poblacion original en dos subpoblaciones que
ocupan nichos diferentes o un hébitat diferenciado dentro del rango de dis-
tribucién geografica de la especie. El modelo requiere un cambio conductual
o una predileccion fisioldgica que produce segregacion de las subpoblaciones
en distintos habitats. Este modelo ha sido una fuente recurrente de contro-
versia debido a que es dificil concebir la aparicion de barreras reproductivas
en presencia de flujo génico (Ridley, 1996). Si elegimos un modelo basado en
dos genotipos distintos, las condiciones para iniciar la especiacion deben ser
tales que mantengan la diversidad genética en la poblacion. Bajo estas condi-
ciones, la seleccion natural y el flujo génico no actuarian contra dicho proce-
so. Por lo tanto, cualquier modelo de especiacion simpatrica debe sobrepasar
lalimitante de reducir la frecuencia de los genotipos intermedios que actiian
como hilos conductores para el intercambio génico poblacional. Los datos
mas contundentes se han obtenido del estudio de ciertos insectos fitéfagos
que originalmente predaban sobre los manzanos. Mas tarde extendieron su
rango para explotar las cerezas, las peras y las rosas. El cambio de plantas
hospederas seria el inicio de divergencia genética, aunque para otros autores
esta situacion es un ejemplo de microalopatria (Futuyma, 1998). El ejemplo
mas claro e incontrovertido de especiacion simpatrica es la poliploidia, en



donde la duplicacién gendémica produce aislamiento reproductivo entre la
nueva linea poliploide y sus ancestros diploides.

Es posible encontrar regiones naturales donde dos especies distintas coe-
xisten en una misma area geografica. En principio, podria pensarse que tales
especies se formaron simpatricamente. No obstante, la modificacion histori-
ca del habitat puede producir una distribucion simpétrica de especies forma-
das alopatricamente

La especiacion simpdtrica, como agente diversificador se produce en dreas
donde las poblaciones intercambian genes. Pero como las poblaciones dife-
renciadas no deberian realizar esos intercambios, el fendmeno se ha consi-
derado poco probable y con escasa representatividad bidtica. La especiacién
simpatrica también puede darse por poliploidia, aunque en los casos de di-
seminacion gamética anemofila o acudtica los progenitores pudieran encon-
trarse en alopatria. No obstante, en los organismos de reproduccion interna,
la simpatria es condicion sine qua non para la formacién de poliploides (Ga-
llardo y cols., 2003). La biisqueda de especies hermanas en islas ocednicas ais-
ladas generan escenarios promisorios como el que se aprecia en las palmeras
en la isla Lord Howe, en el Pacifico Sur (Coyne, 2011). También lo es el para-
digmatico ejemplo de los peces ciclidos, originados en crateres volcanicos de
Centroamérica, o en los lagos Tanganica y Victoria en Africa.

Laincomparable radiacién adaptativa en los grandes lagos de Africa orien-
tal ha producido mas de 1.500 especies de peces ciclidos. La secuenciacion del
genoma y transcriptoma en varias especies de cinco linajes de ciclidos ha evi-
denciado un exceso de duplicaciones génicas (comparada con otros teleds-
teos), divergencia de abundantes elementos no codificantes, aceleracion en
la evolucion de secuencias codificantes y divergencia en la expresion génica
asociada a la insercion de elementos transponibles (Henning y Meyer, 2014).
El estudio de 60 individuos de seis especies relacionadas, provenientes del
lago Victoria, muestra que la seleccion divergente ha incidido en la gendmica
de la adaptacion y en la codificacion de variantes regulatorias, reclutadas de
polimorfismos ancestrales (Brawand y cols., 2014). Pero, a pesar del detallado
andlisis genémico realizado, solo se concluye que hay diferencias en las adi-
ciones/deleciones, y en las diferencias/semejanzas intergénicas; no obstante,
sin mayor comprension del fendmeno. Claramente la respuesta a la radiacién
adaptativa no estd en la gendmica estructural. Probablemente ocurran in-
terferencias metabdlicas o en los determinantes de la plasticidad fenotipica
extrema que ha acompafiado al fendmeno. Si es asi, la naturaleza multifacto-
rial del tamario y la forma hacen que el resultado solo sea probabilistico. No
hemos ganado certezas, aunque si una gran sofisticacion en la aproximacion
molecular.



También se ha reportado especiacion simpatrica en bacterias endosim-
bidticas mutualistas que han resultado en interdependencia organismica. En
otros endosimbiontes, se han formado dos linajes celulares absolutamente
distintos, pero metabdlicamente interdependientes. Las transiciones desde
un estado endosimbionte simple a doble generalmente llevan consigo una
degradacion rapida del genoma en ambos linajes bacterianos. Pero ademads,
se produce una complementariedad gendmica irreversible y formacion de
nuevas especies (Van Leuven y cols., 2014). En el caso de las cigarras del gé-
nero Tettigides, la comunidad simbidtica formada por tres miembros se ha
transformado en un conjunto de cuatro vias debido a la particion de un linaje
bacteriano. Estos hallazgos de endosimbiosis y quimerismo gendmico en los
eucariontes ponen en jaque la universalidad del aislamiento reproductivo. La
plasticidad genémica del mundo microbiano sefiala vias abiertas de inter-
cambio en vez de complejos cerrados.

Especies en anillo

Se definen como una cadena de poblaciones que se distribuyen alrededor de
una barrera geografica. Tal distribucion entrega una clara demostracion de
cémo las especies gradualmente evolucionan en dos debido a que solo en una
localidad las formas se encuentran aisladas reproductivamente. En los casos
ideales, las dos formas terminales no intercambian genes directamente sino
a través de una cadena de poblaciones de cruzamiento libre, que las conecta.
Estos casos no son muy frecuentes pero han sido una parte integral de los
estudios de especiacion. La variacion espacial continua puede usarse para
comprender el curso de la divergencia a través del tiempo y también para ilu-
minar el proceso de especiacién a pesar del flujo génico. Sin embargo, no se
sabe con certeza cudl es la frecuencia de aparicién del fenémeno. Se ha suge-
rido que las especies en anillo podrian haber evolucionado durante periodos
de alopatria exentos de flujo génico, para luego retomar el contacto genético.
Tal hipétesis parece probable si consideramos los cambios climaticos ciclicos
que ocurrieron durante el Pleistoceno.

Las currucas (Phylloscopus trochiloides) son aves paseriformes distribui-
das en el Tibet. Dos formas de esta especie, aisladas reproductivamente,
coexisten en el centro de Siberia. Ostentan una gradiente de caracteres fe-
notipicos y genéticos a través de una cadena de poblaciones sureiias que las
conectan. El analisis gendmico de la especie indica que a pesar de la varia-
ci6én genética espacial que concuerda con las expectativas, se han detectado
quiebres del flujo génico en mas de una poblacion del anillo. Todo indica que
hubo un fuerte aislamiento geografico en el norte y en la parte occidental de



los Himalayas, donde ahora se aprecia una extensa zona hibrida entre formas
genéticamente divergentes. También se ha reportado introgresion asimétri-
ca limitada pues no ha producido la fusién de ambas formas. Este hallazgo
sugiere que habia ocurrido seleccion contra los genes introgresados en ese
nuevo trasfondo genético. Los resultados tanto del aislamiento reproductivo
como de la introgresion genética son consistentes con la divergencia fenoti-
pica alrededor del anillo de distribucién en el sur. Pero la similitud fenotipica
a través de la zona de contacto del sur contrasta con la gran divergencia fe-
notipica y virtual aislamiento reproductivo en el norte. Con todo, los analisis
genomicos han puesto en duda la hipétesis inicial de que la divergencia de las
currucas correspondia a un ejemplo de especiacion por distancia (Alcaide y
cols., 2014).

Darwin sostuvo que el andlisis de la distribucion de las especies muestra
gran numero de individuos sobre un gran territorio, pero se hace mucho mas
escaso hacia los limites, hasta que no haya ni un solo ejemplar. Asi, la distri-
bucién en cualquier lugar no dependeria de las condiciones fisicas, sino en
gran parte de la presencia de otras especies que las subordinan, destruyen
o rivalizan (Darwin, 1859). Pero mas adelante dice que si nos imaginamos
una especie adaptada a una zona muy grande, habria una zona con menor
numero de individuos por vivir en una zona estrecha y pequeiia. jEs decir,
que el drea de contacto tendria pocos individuos por ser una pequefia drea
intermedia y que el rea intermedia, por ser estrecha y pequeiia, tiene pocos
individuos!

Experimentos de laboratorio en especiacion

Por mucho tiempo se ha intentado reproducir experimentalmente el proceso.
Una revision bibliografica exhaustiva ha demostrado que las evidencias son
menos que los ejemplos estudiados (Rice y Hostert, 1993). El principal rol de
la separacion geografica es la restriccion al flujo génico mediante seleccion
divergente. Es decir, la separacion geogréfica (con o sin alopatria) facilita la
accion simultanea de factores selectivos. También es una forma simple de re-
ducir el flujo génico. El rol de la separacion geografica para generar alopatria
se ha sobre enfatizado, mientras que la disminucion del flujo génico no ha
recibido la atencion debida. Luego de revisar la evidencia acumulada duran-
te 40 afios, estos autores concluyen que existe suficiente evidencia de aisla-
miento reproductivo por medio de pleiotropia (con o sin alopatria). A pesar
del fuerte énfasis dado a la separacion geografica, los experimentos no apo-
yan esta vision cuando el aislamiento reproductivo evoluciona con efectos
pleiotrépicos. Tampoco existen experimentos definitivos sobre especiacién



con refuerzo mediante seleccién natural. Los modelos basados en cuello de
botella demograficos y deriva génica tienen escaso apoyo. Solo se ha obser-
vado una tendencia estadisticamente significativa hacia el aumento del ais-
lamiento precigdtico a medida que aumenta el niimero de cuellos de botella
experimentales. Pero los indices de aislamiento promedio son virtualmente
idénticos a los de las lineas de control experimental.

Recientemente, se han comenzado estudios genéticos sobre especiacion,
buscando genes que causen aislamiento reproductivo. Entre ellos estan el gen
Xmrk-2, que causa inviabilidad en las retrocruzas de hibridos de peces (Xi-
phosorus maculatus y X. belleri), o el gen OsdH que produce el mismo efecto
entre Drosophila simulans y D. mauritiana. Otros genes (Nupg6, Hmr, Lbr)
causan inviabilidad en los hibridos de distintas especies de Drosophila (Orr
y cols., 2007). La evidencia apoya la existencia de una clase especial de genes
o de procesos genéticos nuevos (i.e., movilizacion y activacion de elementos
transponibles) que explique el aislamiento postcigético. Los genes que cau-
san aislamiento postcigdtico son enzimas, factores de transcripcion, o pro-
teinas estructurales, con una alta tasa de mutacion. Por ejemplo, OdsH ha
sufrido 15 sustituciones de reemplazo en el homeodominio de dos especies de
Drosophila, separadas por aproximadamente 250.000 afios. Igualmente, Hmr
es uno de los loci que evoluciona a la tasa mas alta conocida en Drosophila. Pe-
ro, aunque hay muchas correlaciones, no se han encontrado genes maestros
que produzcan y modulen el aislamiento reproductivo.

Especies y radiacion adaptativa

Este fenémeno corresponde a la diversificacion evolutiva de un grupo de or-
ganismos (o de una linea filética determinada) que conduce en corto plazo a
la formacién de una variedad de morfos a partir de la especie ancestral. Es-
tas morfoespecies presentan adaptaciones cuyos cambios multidirecciona-
les permitieron la divergencia hacia diferentes nichos. Por defecto se sostiene
que el aislamiento geogréfico, la ausencia de predadores y la heterogeneidad
ambiental son factores claves para este proceso explosivo de especiacion. Sin
embargo, la comprension del fendmeno dista mucho de haber sido alcanzada.

Entre los ejemplos mas conocidos, destacan los pinzones de las Galapagos
(Figura 6-5) y el de las especies homosecuenciales de Drosophila en el archi-
piélago de Hawai. Respecto de los pinzones, las modificaciones en la dieta y
en la morfologia del pico y las alas serian responsables de la enorme diversifi-
cacion tréfica hacia omnivoria, carnivoria, frugivoria y granivoria.

La espectacular diversificacion evolutiva de Drosophila en Hawai se habria
iniciado con unos pocos migrantes (o un par de hembras gravidas) que ha-



brian llegado arrastrados por un tornado. Como las moscas de distintas es-
pecies presentan el mismo patrén de bandas cromosémicas (homosecuencia-
les) se infiere que derivan de un ancestro comun (Carson y Templeton, 1984).
FEn los mamiferos, la evolucidn de los roedores subterrdneos sudamericanos
(Ctenomys, tuco-tucos) también ha generado una radiacién explosiva con
mas de 60 especies que ostentan espectaculares diferencias cromosémicas
numérico-estructurales y explotacién del mismo nicho (Pearson, 1960).

Figura6-5 Radiacion adaptativa
La diversificacion evolutiva de los pinzones de las Galdpagos, derivados de una misma linea filética,
condujo en un tiempo relativamente corto a una amplia diversidad morfoldgica. Las variaciones en
la forma del pico corresponden a adaptaciones tréficas que les permiten alimentarse de granos, se-
millas, gusanos, brotes y hojas.

Realidad de las especies

... alfinal, creo que el debate acerca de la realidad de las espe-
cies lamentablemente se resume a diferentes interpretaciones
dela palabra real. ]. Mallet, 20052

El problema acerca de qué es una especie tiene larga data. Igualmente confu-
so es su status como entidades reales, cudles son sus atributos definitorios,
cudl es el proceso responsable de su existencia y los métodos que permiten
inferir sus limites (De Queiroz, 2005). La visién consensuada sostiene que
Darwin no formul6 una teoria al respecto porque no creia en la existencia
de tal categoria, en la naturaleza. Este problema no es menor ya que para los



neodarwinistas las especies son las unidades de la evolucion y el punto de in-
flexion entre micro-y macroevolucién. Darwin consideraba que los biélogos
trataban de definir lo indefinible cuando trataban de encontrar los limites y
diferencias entre las especies y las variedades. Enfatizaba que esas diferen-
cias no eran esenciales sino arbitrarias, basadas en la conveniencia pragma-
tica de juntar individuos muy parecidos. Esta practica no difiere mucho de lo
que se realiza para identificar una variedad. Segun los filésofos de las cien-
cias, Darwin rechaz la distincion entre estas dos entidades bioldgicas y por
eso entregd tantos ejemplos de cruzamientos entre especies y variedades. Y
se entiende, porque estas tltimas tenian que ver mas con ideas creacionistas
que con la seleccién natural. Para los creacionistas, las especies fueron crea-
das por Dios, mientras que las variedades solamente se debian a cambios se-
cundarios accidentales que no alteraban los limites de las especies.

En El Origen de las Especies, Darwin discute el rol de la esterilidad hibri-
da como criterio para distinguir entre especies y variedades, al tiempo que
entrega muchos ejemplos que contradicen ese criterio como atributo defini-
torio. Al respecto, entrega muchos ejemplos donde los cruzamientos entre
miembros de distintas especies producen hibridos fértiles y otros en donde
los miembros de diferentes variedades intraespecificas producen hibridos es-
tériles. Entonces, concluye que ni la esterilidad ni la fertilidad son atributos
validos para la distincion mencionada, poniendo también en duda la distin-
cion entre especies y taxa superiores. La distincion entre variedades y espe-
cies se basa en el principio de divergencia de caracteres y en el de extincion.
La combinacién de ambos principios explicaria el origen de los nuevos taxay
sus respectivas discontinuidades morfoldgicas. También sefiala que los taxa
se originan por seleccion divergente (que produce ramificaciones en el arbol
de la vida), de modo que no existiria ningtin mecanismo especial de especia-
cion. De hecho, nunca usé dicho concepto.

Para Darwin, el concepto de especie basado en el aislamiento reproducti-
vo carecia de significado tedrico, pero el neodarwinismo lo defiende a brazo
partido y propone el concepto de especie bioldgica. Argumentan que el es-
cepticismo de Darwin frente al aislamiento reproductivo (y su énfasis en los
factores ecoldgicos) se debe a su escasa comprension de la naturaleza de las
especies. Pero, curiosamente, el concepto bioldgico excluye a la mayoria de la
vida microbiana y también a ciertos procesos evolutivos importantes (i.e., hi-
bridizacién y TGL) que afectan a los tres dominios de la vida (O "Malley, 2010).

Frente a la pregunta si las especies son reales o constructos mentales, el
argumento neodarwiniano es poco claro y convincente. Se basa en la con-
cordancia entre el niimero de nombres dados por los indigenas del Pacifico
Sur a distintos morfos de aves, y el niimero de especies reconocidas por los



bidlogos. Dice Mayr (1963): hace unos 30 arios permaneci varios meses con una
tribu de soberbios habitantes del bosque y cazadores de las montarias de Arfak
de Nueva Guinea. Tenian 136 nombres verndculos para designar las 137 especies
de aves de la region, de modo que solo confundian dos especies. Indudablemen-
te no es una coincidencia que estos primitivos hombres del bosque hubieran
llegado a la misma conclusion que los taxonomistas de museo. El hecho indica
que ambos grupos de observadores se enfrentaban con las mismas discontinui-
dades, objetivas y no arbitrarias, de la naturaleza. Sin duda un argumento de
escasa monta, pero considerado epistemoldgicamente valido por los biélogos
evolutivos. Pero si el cerebro humano puede reconocer ciertas diferencias, es
irrelevante si la persona que segrega tiene o no educacion formal.

Genomicay especiacion

Este nuevo enfoque se origina por el espectacular avance en la secuenciacion
de genomas completos. Los estudios se han centrado en los diferentes pa-
trones de divergencia gendmica, en la biisqueda de ribricas de introgresion
y seleccion, cartografiado de genes relevantes en especiacion y estudios de
expresion (Nosil y Feder, 2012a, b). También se ha intensificado la busque-
da de genes asociados al aislamiento precigético y postcigdtico de plantas,
en condiciones naturales (Moyle y cols., 2014). Estas nuevas aproximaciones
pretenden iluminar la disciplina, porque se puede estudiar otros organismos,
aparte de los modelos conocidos. Teéricamente, los datos gendmico-pobla-
cionales pudieran ayudar a resolver el rol conflictivo entre la seleccion na-
tural y el flujo génico durante el proceso de divergencia (Sousa y Hey, 2013).

Las especies simpatricas han podido caracterizarse por diferenciacion
heterogénea distribuida laxamente a través del genoma (Seehausen y cols.,
2014). El conflicto gendmico en sus variadas formas parece ser una causa fre-
cuente de aislamiento postcigético intrinseco. Este conflicto define las inte-
racciones antagdnicas entre las secuencias de ADN y sus productos dentro
de un organismo. A este nivel, la evolucion del aislamiento reproductivo se
considera un epifenémeno de la seleccion antagénica entre elementos gené-
micos que difieren en sus supuestos roles adaptativos. El conflicto se expresa
mediante distorsion o interferencia en la transmision hereditaria y replica-
cion desproporcionada de ciertos alelos. Aun son pocos los estudios que han
logrado relacionar conclusivamente estos conflictos con el aislamiento re-
productivo (Crespi y Nosil, 2013).

También se ha estudiado genémicamente a las familias de elementos
transponibles, por su rol en la mutagénesis de los genomas procariotas y por
qué el origen de las familias repetitivas a menudo se correlaciona con la espe-



ciacion. La principal tesis derivada de esta aproximacion es que las secuen-
cias repetitivas se originan primariamente por deriva génica en pequeias
poblaciones, debido a subdivisién poblacional. La hip6tesis implica que estas
subdivisiones constituyen el mayor acicate para el origen de nuevas familias
de elementos transponibles, como también de nuevas especies. El origen de
las nuevas subpoblaciones se supone derivado de la disponibilidad de nuevos
nichos bioldgicos y es consistente con la hipétesis de los equilibrios intermi-
tentes (Jurkay cols., 2011). Como colofén, digamos que los estudios de diferen-
tes componentes genémicos llevan la promesa de aclarar las causas genéticas
de la especiacion. Sin embargo, las respuestas aun son escurridizas, conflic-
tivas y basadas solo en correlaciones. A lo mejor las respuestas son mds bien
funcionales, pero se indagan estructuralmente. Lo que si es claro es que no
existen genes maestros que controlen el aislamiento reproductivo.

Como procede el origen de las especies

La asercién neodarwiniana sobre el origen de las especies sostiene que la se-
leccion natural explica la divergencia entre los seres vivos mediante cambios
graduales y continuos. Respecto del proceso de especiacidn, el aislamiento re-
productivo surgiria como respuesta adaptativa alas condiciones ambientales
donde los més aptos sobreviven (Mayr, 1969). Por el contrario, Dobzhansky
(1970) sostiene que el aislamiento reproductivo postcigético surge por la di-
vergencia de genes independientes que producen disrupcién funcional en los
hibridos, que son eliminados por seleccién natural (Payseur y Place, 2007).

Para conmemorar los 150 afios de la obra de Darwin, la revista Heredity
publicé en 2009 un niimero especial sobre especiacion. El articulo editorial
expresa que muchas preguntas relacionadas con las causas de la especiacion
aun permanecen abiertas y que la especiacion continiia siendo uno de los topi-
cos mds estudiados en la biologia evolutiva moderna (Butlin y Richie, 2009).
Respecto del rol de la citogenética en la especiacion, se expresa que la com-
prension de la especiacion continiia siendo un desafio para la biologia evolutiva
(Qvarnstrom y Bailey, 2009). Con anterioridad se habia afirmado que o se sa-
be casi nada de los genes involucrados en las incompatibilidades o las fuerzas
evolutivas que rigen su divergencia (Presgraves y cols., 2003). Esto implica que
la bisqueda de genes relacionados con la esterilidad ha dado muy pocos re-
sultados. El estudio de los elementos transponibles tampoco ha arrojado evi-
dencias que demuestren que su activacion/movilizaciéon gendmica da cuenta
del aislamiento postcigético (Orr y cols., 2007).

Podemos decir entonces que tenemos descripciones, modelos, tipos, cri-
terios, requisitos, clasificaciones, correlaciones y estimadores (Otte y End-



ler, 1989; King, 1993; Howard y Berlocher 1998); pero carecemos de evidencias
que sefialen inequivocamente el rol de la seleccién natural en el proceso de
especiacion. Nada sabemos del (o los) mecanismos causales del aislamien-
to reproductivo. Los tinicos casos de especiacién en accién (en condiciones
naturales y controladas), lo ilustra la poliploidizacién (Otto, 2007). Pero, ni
la formacién de complejos poliploides ni el aislamiento reproductivo de los
descendientes con sus ancestros, ha sido guiado por seleccién natural (Otto
y Whitton, 2000; Gerstein y Otto, 2009). Es sintomatico que, a pesar de la im-
portancia que Darwin y el neodarwinismo atribuyen al origen de las especies,
no se haya logrado probar que la seleccién natural origina y dirige el proceso
en condiciones naturales. Desde hace 150 afios nos preguntamos lo mismo,
sin ningln avance destacable. Citando a Hamlet, podriamos decir que algo
huele a podrido en el estado de Dinamarca.

Consideraciones epistemologicas
sobre la especiacion

Aunque la teoria de la evolucion bioldgica se refiere a sistemas vivientes, el
paradigma actual no enfatiza el rol de los organismos que evolucionan, sino
el de las poblaciones bioldgicas o de las especies (también consideradas co-
mo individuos, por algunos). Cabe notar que las novedades o innovaciones
evolutivas que reconocemos mediante la paleontologia y la sistematica son
propiedades organismicas, no de las poblaciones, especies o taxa superiores.
Adicionalmente, las nuevas cualidades que aparecen por alteraciones del de-
sarrollo ontogenético se expresan y reconocen como cambios cualitativos de
los organismos, no de las poblaciones.

Ontoldgicamente, son los organismos las entidades que estan especiando,
para luego difundir sus atributos nuevos a nivel poblacional (Mahner y Bun-
ge, 1997). Ergo, el pensamiento poblacional resulta ser un tanto equivocado
con respecto a la especiacion y el concepto de especie. Aun mas, la aproxima-
cion tedrico-poblacional es responsable del error de que las especies deban
ser mutables para que ocurra evolucion. La concepcion evolutiva presupone
un concepto de especie tipoldgico. Los tipos son constructos mentales que no
pueden ser ni mutables ni inmutables.

Ya que los procesos poblacionales dependen de la especiacion organismi-
ca, no habria necesidad de distinguir entre especiacion filética y especiacién
cladogenética. Esta ultima se refiere a la division de las poblaciones en uni-
dades que son genéticamente divergentes al extremo de estar aisladas repro-
ductivamente de otras poblaciones hermanas. En cambio, se entiende por es-
peciacion filética el fendmeno de transformacion gradual de las poblaciones
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a través del tiempo, sin particion por divergencia. En este caso la diversidad
organica no aumenta, porque las especies no se multiplican sino que se reem-
plazan unas por otras.

La especiacion filética o anagénesis fue reemplazada en el tiempo por la
preponderancia del modelo alopétrico que, dicho sea de paso, sirve de justifi-
cacion para utilizar la taxonomia cladista. Pero, independientemente de los
cambios cualitativos que experimente una poblacion en el tiempo, siempre
continuara siendo la misma unidad, a menos que se divida en dos o més enti-
dades reproductivamente aisladas que subsecuentemente evolucionaran di-
ferencialmente. Entonces, la especiacion filética y la cladogénesis se derivaria
de la confusion entre poblaciones y especies. Sin duda que ontolégicamente
el meollo de la especiacion tiene que ver con la aparicion de nuevas variantes,
no con su distribucién subsecuente. Por lo tanto, la especiacion alopatrica
podria ser una especiacion filética facilitada por originar poblaciones hijas
luego de un evento de separacion espacial (Mahner y Bunge, 1997).
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Capitulo 7: Sistematica e Induccion Filogenética

I mundo viviente tiene una organizacion intrinsecamente jerarquica que

se extiende desde las variedades hasta los phyla distintos, o desde bac-
terias hasta organismos multicelulares complejos. La vision actual sostiene
que la diversidad organica se ha originado por divergencia continua de lina-
jes dentro de una linea filética, especificada por derivar de un tronco comtin.
El proceso que origina estos linajes relacionados se denomina filogénesis y
como su devenir es desconocido, su aproximacion es mediante hipétesis fi-
logenéticas.

La sistematica tiene multiples definiciones. La clasica sostiene que la siste-
matica es el estudio cientifico de todos los tipos de diversidad organismicay
de todas sus relaciones (Mayr, 1969). Su objetivo es descubrir las relaciones de
parentesco entre los organismos para luego poder traducir este orden natu-
ral en un sistema equivalente, ideado por el hombre. Pero, aunque el objetivo
es claro, los resultados son muchas veces contradictorios, como sucede en
toda ciencia que basa sus proposiciones en la interpretacion de la evidencia
histérica. Como el mundo externo es independiente de nuestras capacidades
cognitivas para comprenderlo, y siendo la cognicion un producto derivado
del mismo proceso evolutivo, es legitimo suponer que nos entrega una ima-
gen bastante cercana ala verdad. Pero como no sabemos exactamente cual es
ese conocimiento cierto, nuestras afirmaciones siempre estaran confinadas
al dominio del realismo hipotético (Ax, 1996).

La taxononomia es una subdisciplina de la biologia sistematica y estudia
las normas y reglas que rigen la adscripcion de los taxa a una determinada



Capitulo 7: Sistematica e Induccion Filogenética

categoria. Surgié con Linneo, quien ordeno a los seres vivos segtin sus seme-
janzas morfoldgicas, estableciendo el actual sistema nomenclatural o bina-
rio. La taxonomia no solo describe organismos sino que, ademds, organiza la
diversidad bioldgica en forma de clasificaciones jerarquicas.

Las clasificaciones son hipétesis filogenéticas o filogenias simplificadas,
compuestas por una jerarquia de taxa anidados y, por lo tanto, sujetas a co-
rroboracion empirica. Para que dos objetos pertenezcan a una misma clase
deben compartir un grupo de atributos propios de ella. Por lo tanto, usando
el principio de ancestria comuin, se unen en un solo arbol todos los seres vivos
(recientes y extintos) cuya estructura se representa mediante un sistema fi-
logenético. Se espera que estas relaciones sean ramificadas como en un arbol
que integre la derivacion ancestro-descendiente.

La filogénesis se basa en los disefios comunes de las especies presentes.
Pero como no conocemos los disefios de las especies troncales que les die-
ron origen, debemos deducirlos a partir de comparaciones entre las especies
actuales, para luego plasmarlas en una hipotesis filogenética. En este proce-
so buscamos la congruencia evolutiva entre las distintas especies. Existen
tres tipos de congruencias evolutivas: sinapomorfia, simplesiomorfia y con-
vergencia. La sinapomorfia es la congruencia tinica de un caracter apomorfi-
co (derivado) entre dos especies estrechamente relacionadas. En cambio, las
simplesiomorfias seiialan la presencia compartida de un rasgo ancestral en-
tre los taxa. El tercer tipo de congruencia es la convergencia, que corresponde
alapresencia de un rasgo apomorfico en dos linajes independientes, pero que
no estaba presente en el taxon basal.

El sistema filogenético puede representarse de dos formas alternativas
que entregan la misma informacion. Estas representaciones pueden seguir la
estructura de un diagrama de relaciones filogenéticas (cladogramas) o bien
pueden presentarse como una tabulacion jerarquica.

La ordenacién taxonémica tiene una estructura ramificante cuyas ramas
principales se dividen en ramas secundarias y estas a su vez en otras meno-
res. Cada una de las ramas (principales o secundarias) se denomina taxén.
El concepto de taxon hace referencia a un grupo de organismos reales re-
conocidos formalmente en cualquier nivel de la clasificacion jerarquica. Los
taxa son categorizados de acuerdo a surango dentro de la jerarquia linneana,
mientras que las categorias (creadas por Linneo) son las etiquetas de rotula-
cion de los taxa. Estas categorias jerarquicas corresponden al Reino, Phylum,
Clase, Orden, Familia, Género y Especie. En los casos en que no se puede cla-
sificar claramente a los organismos, se crean subdivisiones intermedias (e.g,
Superorden, Subfamilia, etc). Los taxa deben ser suficientemente diferentes
de otros para ser asignados a categorias especificas.
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La unidad fundamental de la clasificaciéon neodarwiniana es la especie,
entendida como el conjunto de poblaciones cuyos miembros son capaces de
aparearse entre si y producir descendencia viable y fértil. El proceso de cla-
sificacion difiere de la identificacion de individuos. En la clasificacion se or-
denan poblaciones o grupos en forma jerarquica mediante un razonamiento
inductivo. En cambio, la identificacion se realiza por un proceso deductivo
que asigna los individuos a clases preestablecidas.

Transformacion de los caracteres

Un concepto fundamental en la biologia comparada es el de omologia, utili-
zado desde Darwin para ilustrar la modificacion evolutiva de los organismos
desde sus ancestros. Estas modificaciones se establecen mediante compara-
cion de caracteres comunes que muestran algunas diferencias entre los orga-
nismos elegidos.

Los caracteres, morfoldgicos o de secuencias nucleotidicas, pueden evo-
lucionar mediante mutaciones que alteran su expresion fenotipica, de modo
que dan origen a variaciones heredables. Estas variantes corresponden a di-
ferentes estados del caracter. Las similitudes y diferencias en los estados del
caracter son la base de la inferencia filogenética porque entregan evidencia
de las relaciones de parentesco entre los taxa que se comparan. Los caracte-
res deben ser claramente identificables, ser tinicos en su tipo y estar libres de
reversion evolutiva. Esto dltimo implica que el cardcter en cuestion ha evo-
lucionado solo una vez y no se ha perdido secundariamente. Si se cumplen
estas condiciones, se dice que el caracter es homdlogo y entrega evidencia in-
equivoca de las relaciones de parentesco. Las homologias corresponden a las
transformaciones de los caracteres a partir de la condicién original y hacen
referencia a la identidad de la estructura modificada. Se reconocen dos tipos
de homologias: apomorfias y plesiomorfias, que corresponden a los estados
derivados y ancestrales de un rasgo, respectivamente. Como ejemplo, pode-
mos decir que la ausencia de alas en los insectos es una condicién plesiomor-
fica, mientras que la presencia de alas representa el estado apomorfico co-
rrespondiente. Las sinapomorfias son apomorfias compartidas por dos o mas
especies con respecto a un rasgo alternativo plesiomoérfico (ancestral) que
aparece en otros taxa menos relacionados. Las simplesiomorfias representan
la posesion comuin de rasgos ancestrales que, en general, carecen de sefial
filogenética. Ahora bien, si los caracteres en comparacién no mantienen rela-
ciones de ancestria (son homoplasticos), su similitud se debe a convergencia
y las estructuras que ostentan esta similitud se denominan andlogas. Las ho-
moplastias carecen de contenido filogenético y no se usan en la reconstruc-
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cion filogenética (Figura 7-1).

Casi cualquier tipo de caracter (morfoldgico, ultraestructural, etc.) puede
usarse para inferir filogenias si es que mantiene la condicién de homologia.
Actualmente, la inferencia filogenética se basa principalmente en el uso de
caracteres moleculares. Estos datos entregan gran cantidad de informacién
porque cada sitio corresponde (teéricamente) a un caracter independiente.
Ademas, las secuencias pueden ser tratadas rigurosamente debido a que exis-
ten cuatro estados del cardcter bien definidos (A, C, T, G), que permiten dife-
renciar entre homologia y analogia.

Lagartijas Humanos

Pelo
A @ Presente

\ Ausente
Sapos T(ambio Perros

0 paso
Lagartijas Humanos
l (ola
B @ Presente
e —

T \ Ausente
Sapos Perros

Figuraz-1  Homologiay homoplastia
Ejemplo de homologia y homoplastia entre distintos vertebrados, en relacion al pelo y la cola. A) El
pelo evoluciond solo una vez en los mamiferos y no ha revertido (i.e., no se ha perdido secundaria-
mente en los grupos aqui especificados). Por lo tanto, es un rasgo homélogo que entrega evidencia
inequivoca de las relaciones de parentesco. B) La pérdida de la cola en humanos y sapos es una rever-
sion del cardcter desde la condicién ancestral caudada. Su evolucion independiente se aprecia por-
que hay dos pasos en el rbol (flechas). Como los caracteres apoyan relaciones filogenéticas conflicti-
vas o incompatibles, la incongruencia implica que uno de ellos es homopldstico y, por lo tanto, falso.

Cuando se detectan inserciones/deleciones entre las secuencias que se com-
paran, deben realizarse correcciones para que sus posiciones relativas sean
homdlogas y el analisis tenga sentido. En el caso de las secuencias nucleo-
tidicas, la homologia se determina por blisqueda de similitudes. Asi, si dos
secuencias son idénticas en sus nucleétidos, se dice que son 100% homoélogas.
Sin embargo, la identidad de secuencias no es sinénimo de homologia, por lo
que el concepto de homologia morfologica no es lo mismo que el concepto de
homologia molecular (Grande y Rieppel, 1994).

Para ilustrar la diferencia entre homologia y homoplastia, tomemos el si-
guiente ejemplo: la presencia de pelo es un cambio heredable que evoluciond
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solo una vez en los mamiferos, a partir de sus ancestros reptilianos cubiertos
de escamas. Por lo tanto, la presencia de pelo (el nuevo estado del cardcter)
constituye una novedad evolutiva que ha sido heredada desde su linaje ances-
tral (Figura 7-14). En este caso, los taxa que comparten esta novedad evolutiva
constituyen el clado Mammalia. Asi, los caracteres homoélogos constituyen
elementos marcadores especificos que identifican a todos los descendientes
de dicho ancestro hipotético.

La utilidad de la evidencia ejemplificada por el pelo en los mamiferos de-
pende de que el rasgo no haya experimentado cambios evolutivos indepen-
dientes, como sucede con la cola de los vertebrados (Figura 7-1B). En los ma-
miferos, los perros presentan cola; pero en los humanos se ha perdido por
reversion del caracter. En los sapos adultos ha ocurrido reabsorcién y, por lo
tanto, tampoco presentan cola. Sin embargo, en las lagartijas el rasgo se ha
mantenido, de modo que son animales caudados. Ahora bien, si agrupamos
a estos organismos en relacion a la presencia (versus ausencia) de cola, el pa-
rentesco que se genera no es homologo porque no se deriva de un ancestro co-
mun (Figura 7-1B). La pérdida de la cola ha evolucionado independientemente
en humanos y sapos porque hay dos pasos (marcados con dos flechas en el
diagrama). Este es un tipico ejemplo de homoplastia, en donde la evolucién
independiente del rasgo se produjo por reversiéon. Como resultado, la homo-
plastia entrega evidencia errdnea de las relaciones de parentesco, pues nos
conduce a construir un arbol que agrupa a los humanos con los sapos y a las
lagartijas con los perros.

Cladogramas y arboles

Los organismos estan relacionados genéticamente formando una red cuya
proximidad puede estimarse con un coeficiente de parentesco dentro de las
poblaciones. Estas relaciones comprenden la derivacion ancestro-descen-
diente y, mas indirectamente, las relaciones basadas en ancestria comtn. Es
importante destacar que dos linajes o especies representadas en un arbol es-
tan mas relacionados entre si que con otros linajes si comparten el ancestro
comuin mas préximo. Este principio cladistico indica que las hipdtesis filoge-
néticas se basan en la doctrina del ancestro comtin. Las relaciones filogenéti-
cas entre las especies deben ser dicotomicas (Figura 7-2).

Los arboles mas sencillos se denominan cladogramas y representan las si-
militudes compartidas (novedades evolutivas o sinapomorfias) de un conjun-
to de taxa a partir de un ancestro comun. En la figura Figura 7-3, el cladogra-
ma indica que las ranas y los humanos comparten un ancestro comin mas
reciente que cualquiera de ellos en relacion a los gusanos (Figura 7-34). Otro
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Figura7z-2 Especificacion de la estructura de un arbol filogenético cladistico
Estos esquemas de ramificaciones estan formados por bifurcaciones (internas o terminales) que re-
presentan la evolucién de un linaje y se unen a otros linajes mediante nodos. En los casos en que
surjan mds de dos ramas (linajes) de un nodo, se habla de politomia (en oposicién a dicotomia). Las
letras (A-J) en la parte superior representan las especies que, mediante ramas internas, confluyen
en la raiz del arbol.

Ancestro hipotético Humano
Rana
Cladograma Gusano
Roble
—
Sin significado
6 Humano Humano
Rana i L Rana
Filograma Gusano Arbol ultramétrico Gusano
Roble Roble
| e—— | N
Magnitud del cambio genético Tiempo

Figura7-3 Tipos de representacion filogenética

A) Cladograma mostrando las relaciones filogenéticas entre 4 especies (humanos, ranas, gusanos
y robles). Los humanos y las ranas estan mas estrechamente emparentados entre si porque compar-
ten el ancestro comdn mds inmediato (flecha negra). El ancestro comdn mds distante es el que une
plantas y animales en la base del diagrama (flecha roja). La longitud de las ramas no tiene ningtn
significado. B) Filograma que muestra las relaciones de las mismas cuatro especies. La longitud de
las ramas representa la magnitud del cambio genético que separa los taxa. C) Arbol ultramétrico
que muestra las relaciones evolutivas en relacién al tiempo de separacion de cada linaje, segin la
hipétesis del reloj molecular.
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tipo de arbol es el filograma, que contiene informacién implicita en la longi-
tud de las ramas (Figura 7-3B). La rama larga que caracteriza a los humanos
indica una alta tasa de cambios en dicho linaje. Por el contrario, una rama
corta (ranas) indica que han ocurrido pocos cambios desde su separacién del
supuesto ancestro comun con los mamiferos. En el caso de comparaciones
que se basen en secuencias nucleotidicas, la informaciéon numérica asociada
a cada rama representa informacioén de la secuencia, como por ejemplo el
ntiimero de sustituciones nucleotidicas que se han acumulado en el tiempo.
Los drboles ultramétricos (Figura 7-3C) pueden representar el tiempo evoluti-
vo de las secuencias (expresado directamente en afios o, indirectamente, co-
mo cantidad de divergencia). En estos casos, se asume reloj molecular (p 349).

Otra forma de representar la divergencia entre los grupos es usando las
propiedades de aditividad de sus distancias genéticas (Figura 7-4). La aditivi-
dad asume reloj molecular, es decir, tasas constantes de cambio. Por lo tanto,
en los arboles aditivos, la distancia entre dos especies (C y D) es la suma de las
distancias de los ejes que las unen.

A\ 0 ~C Ll ] o

A
> e —
0,1 B 0,4 - -
0,3 0,6
C 04 06 -
B D D 08 1 08

Figuraz-4 Arbol aditivo y matriz de distancia
En esta representacion no se indica la raiz del drbol. La magnitud de las asociaciones en la matriz
concuerda con las vias del arbol. Asi, la distancia D = 0,8 es |a sumatoria de las distancias indivi-
duales (0,6 y 0,2).

Arboles enraizados y no enraizados

Los cladogramas y los arboles filogenéticos tienen un nodo que corresponde a
la raiz. Los arboles enraizados tienen una direccion que indica el tiempo evo-
lutivo (Figura 7-5A, B). Cuanto mas cerca de la raiz estd ubicado un nodo, mas
antiguo es su origen en el tiempo. La raiz es el ancestro hipotético de todos
los elementos del arbol y puede estar ubicada en una rama o en un nodo. En
cambio, los drboles no enraizados no permiten especificar las relaciones evo-
lutivas entre los taxa considerados, porque la direccion del cambio evolutivo
es desconocida (Figura 7-5C).
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Se recomienda iniciar los andlisis filogenéticos observando la topologia de
un arbol no-enraizado. La topologia corresponde a la disposicion fisica en
que se conectan los nodos de una red de relaciones y como interactiian sus
componentes. Para enraizar el arbol, se deben analizar los caracteres y asi es-
tablecer la polaridad de cambio. Por ejemplo, si un caracter tiene dos estados
aya’, ;cual de los dos representa la condicion ancestral? Entre los criterios
usados para determinar polaridad estan las comparaciones con grupos ex-
ternos (outgroups). Un grupo externo es un taxon independiente, pero estre-
chamente relacionado al taxa cuya historia evolutiva se estd reconstruyendo
(ingroup). Idealmente, el grupo externo es el taxén hermano del ingroup que
se investiga. Asi, para determinar si la posesion de cinco digitos en los ma-
miferos es ancestral respecto de 2 dedos (como en las vacas), o con un solo
dedo (como en los caballos), se analiza la variacién en el niimero de dedos en
otros taxa (aves, reptiles, anfibios). La presencia compartida de cinco dedos
en los taxa externos indica que su presencia en el ingroup es ancestral. Con-
secuentemente, la posesion de un solo dedo (caballos) es el estado derivado
(apomorfico) del caracter.

La polaridad de los caracteres también se puede determinar por un crite-
rio paleontoldgico o por correlaciones estratigraficas u ontogenéticas. En es-
tos casos, se presume que los rasgos plesiomorficos se encuentran en los fosi-
les mds antiguos, y que los apomorficos estan presentes en sus parientes mas
recientes. El criterio ontogenético de polarizacion de caracteres se asemeja
en cierta manera a la ley biogenética de Von Baer (= la ontogenia recapitula la

wm i hdey
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Figuraz-5 Arboles enraizados y no enraizados
A) y B) Dos formas de mostrar drboles enraizados. Estos drboles tienen un solo nodo para designar el
supuesto ancestro comun, es decir, para mostrar la via que los conecta en el tiempo. C) Los arboles
no enraizados solo especifican las relaciones entre los nodos, pero no entregan informacion sobre la
direccién de los cambios evolutivos.
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filogenia), porque supone que el rasgo mds general es ancestral, mientras que
el mas especializado se considera derivado.

Filogenia, sistematica y homologia

La sistematica como ciencia de las relaciones de parentesco es una disciplina
de sintesis, de abstraccion de conceptos y enunciado de hipétesis explicativas
de los fendmenos observados. Por lo tanto, tiene en si un trasfondo teérico y
una capacidad predictiva que supera a la taxonomia. En efecto, la sistematica
evaliia paso a paso los procesos bioldgicos, considerando que la estructura
jerarquica de la clasificacion es el resultado del ordenamiento causal de la
naturaleza (Hennig, 1968). Como las relaciones filogenéticas entre los linajes
son complejas, la proximidad es un concepto relativo que no puede medirse
con un solo coeficiente. En los casos en que se construyen filogenias molecu-
lares puede haber mas de una hipdtesis que explique los datos. En tales casos
se utilizan las expectativas del neutralismo, consideradas como verdaderas
(H,) y se aplica el método hipotético-deductivo para confrontarlas.

La filogenia, definida como la historia evolutiva de las especies, en prin-
cipio no establece grupos taxondmicos, porque su objetivo solo apunta a co-
nocer las interrelaciones y no su evolucién. En tal sentido, se argumenta que
el uso del registro f6sil para examinar los mecanismos de evolucion de las
moléculas puede traer consigo el vicio de la circularidad de argumentos. Si
tenemos un conjunto de observaciones que son producto de nuestra teoria
explicativa, no pueden usarse esas mismas observaciones para poner a prue-
ba la teoria (Grande y Rieppel, 1994). La circularidad en sistematica surge en
la mayoria de los casos cuando los datos (o fenémenos) se describen en tér-
minos de la explicacion. Por ejemplo, la intercalibracion entre fésiles y mo-
léculas puede convertirse en circular si el registro fosil (el dato) se usa para
calibrar el reloj molecular (la interpretacion), y posteriormente se utilizan
esas estimaciones moleculares para datar el tiempo de origen de los nuevos
taxa. Asi, la causa se ha transformado en consecuencia y viceversa (Cann y
cols., 1987). Otro ejemplo de circularidad se aprecia en lo concerniente al ori-
gen de la Eva mitocondrial (1a primera humana que tenia un haplotipo deri-
vado de los simios). Para determinar cudl es el haplotipo mitocondrial mas
ancestral de los humanos se han usado las secuencias del chimpancé (asu-
miendo que sus secuencias no han experimentado mutaciones en los millo-
nes de afios que los separan de los humanos). Asi, el objetivo (probar que los
humanos descienden de los chimpancés) se inicia con la presuncién de que
el ADN del chimpancé representa la condicion original desde la cual derivd
el ADN humano. El razonamiento circular siempre termina concluyendo que
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la asercion inicial es correcta. Muchas voces sefialan que la incorporacion de
la teorfa evolutiva en la sistematica es peligrosamente circular porque sus
presunciones no tienen justificacién ni soporte empirico; por el contrario, se
derivan del andlisis sistemético (Lee, 1999).

Escuelas de clasificacion

Existen diferentes escuelas de clasificaciéon que pretenden dar cuenta del
ordenamiento jerarquico de los organismos. La escuela con mayor acepta-
cién por su rigurosidad metodoldgica es la Sistematica Filogenética, también
conocida como Cladismo (Hennig, 1956). El nombre cladismo se deriva de la
metodologia usada, que lleva a la formacion de clados, que son grupos mo-
nofiléticos claramente distinguibles por sus diferencias ponderadas. A la luz
del cladismo, un grupo monofilético es una unidad completa, formada por la
bifurcacion de todos los taxa que surgen del ancestro comtin mds inmediato,
independiente de su grado de divergencia o especializacion. El objetivo de la
cladistica es construir cladogramas que muestren las relaciones genealdgicas
entre las especies y otros taxa terminales. La cladistica busca selectivamente
conjuntos ordenados de caracteres derivados, o sinapomorfias. No utiliza los
caracteres ancestrales compartidos (simplesiomorfias) y solo acepta como
validos los taxa monofiléticos y estrictamente dicotémicos. En el caso de que
los clados no contengan uno o més taxa independientes y mantengan el mis-
mo nivel jerarquico que el resto de los taxa, se habla de parafilia. Los grupos
parafiléticos se forman a menudo debido al uso de caracteres ancestrales o
por atender a presunciones erradas. Como consecuencia, ciertos grupos mas
derivados, que pertenecen a una determinada categoria taxondmica quedan
incluidos en otra, con la cual no tienen parentesco verdadero. Tomemos el si-
guiente ejemplo para explicar los conceptos de monofiliay parafilia. Los datos
paleontoldgicos indican que las aves descienden de un grupo de reptiles que
se origin6 después de la aparicion de los cocodrilos (Figura 7-6). Por lo tan-
to, la Clase Reptilia, tal como la conocemos tradicionalmente (formada por
lagartos, tortugas y cocodrilos), es parafilética ya que no incluye a todos los
descendientes de los reptiles ancestrales. Considerando el tiempo de origen
de las aves, esta clasificacion las deja fuera del agrupamiento natural, cuan-
do, en rigor, deberian ser parte de la Clase Reptilia. En cambio, el clado Aves
es monofilético, pues incluye a todos los descendientes del grupo alado deri-
vado de los reptiles. Usando un criterio netamente cladista, el clado monofi-
lético que incluye a las aves y los reptiles deberia denominarse Archosauria.

El cladismo se basa en el principio de parsimonia, que consiste basicamen-
te en buscar los arboles evolutivos mas cortos posibles. El problema radica en
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que, habitualmente, los métodos cladistas usan caracteres codificados de ti-
po 0y 1 (ancestral y derivado, respectivamente) y este cambio se realiza en un
solo paso operacional. Esta estrategia parece ser una sobresimplificacién de
larealidad, ya que no existen caracteres discretos tan sencillos. Como la par-
simonia es una afirmacién metodoldgica y no de la naturaleza, para muchos
autores la parsimonia del cladismo es un epifendmeno de su metodologia.

Otra critica al cladismo es que se estd convirtiendo en un método automa-
tico de obtencién e interpretacion de resultados. Al evitarse cualquier discu-
sion de tipo evolutivo y dejar muchas explicaciones en manos de la parsimo-
nia, el cladismo se asemeja en cierto modo al fenetismo.

La escuela cldsica o de sistemdtica evolutiva se derivé del neodarwinismo y
fue la forma mds popular de crear una clasificacion. Considera todos los ras-
gos homdlogos (tanto ancestrales como derivados), los agrupa y ordena en ta-
xa (Mayr, 1969). Utiliza el marco predefinido del ordenamiento linneano. En
cambio, para los cladistas el criterio de jerarquizacion surge por la inclusién
relativa (o anidamiento) de un clado dentro de otro. A diferencia del cladis-
mo, la sistematica evolutiva toma en cuenta la informacion fenética y acepta
los grupos parafiléticos como naturales.

Una tercera escuela de clasificacion, muy comtin entre 1970 y 1980, es la
fenética o fenetismo, que basa su argumentacion en los procedimientos de la

Aves
Clado monofilético
’ Cocodrilos

elrplentes Reptiles
Wgartos Grupo parafilético
(no es un clado)

Tortugas

% Mamiferos
Clado monofilético

Figura7-6  Conceptos de monofilia y parafilia
(ladograma parcial de los vertebrados. Los reptiles no forman un clado monofilético debido a que los
cocodrilos y las aves comparten un ancestro comin més reciente que el resto de los reptiles (tortugas
y serpientes). Adhiriendo al principio de monofilia, los reptiles deberian incluir a todos los linajes que
desciendan de un ancestro comdn. Como las aves no son incluidas en esta clasificacién, los reptiles
no constituyen un clado natural sino un grupo parafilético.
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taxonomia numérica. Sostiene que el éxito de una clasificacion depende del
contenido informacional de los taxa y que todo caracter tiene igual ponde-
racion (Sneath y Sokal, 1973). En la practica, primero se anotan y registran
muchos caracteres y organismos, para luego calcular sus similitudes fenéti-
cas. El ordenamiento jerarquico surgiria espontaneamente como consecuen-
cia de la agrupacion. Esta asercion ha sido ampliamente criticada porque la
similitud fenotipica no es un indicador infalible de parentesco ni se condice
con el grado de divergencia morfolégica entre los organismos. No obstante,
sus métodos han sido muy exitosos para analizar la morfologia y sirven como
primera aproximacion al andlisis filogenético.

Observaciones, rasgos ly evidencias
en el pensamiento filogenético

La sistematica filogenética exige la existencia de un marco analitico general
ylogico que le permita explicar la variacion bioldgica mediante inferencia de
las relaciones de parentesco entre los organismos y los nexos que los unen.
Paralograrlo, se proponen sistemas de jerarquias filogenéticas empiricas que
usen la evidencia mas amplia posible. Inicialmente, el andlisis filogenético es-
taba basado totalmente en evidencia fenotipica. La incorporacién mas tardia
de caracteres genotipicos necesit6 replantearse la forma en que se realiza la
inferencia y como se ponen a prueba las hipétesis.

Del resultado de los andlisis filogenéticos se pueden inferir funciones
particulares, sus mecanismos subyacentes, adaptaciones, constricciones y
muchos otros procesos moldeados por la evolucién de cada grupo particu-
lar. Operacionalmente, la sistematica procede mediante obtencién de datos
(observaciones) de los organismos; su codificacion permite poner a prueba
escenarios filogenéticos alternativos. En principio, cualquier observacion de
un grupo de organismos puede proveer evidencia de las relaciones histéricas
subyacentes. Sin embargo, la evidencia critica se deriva de rasgos heredables
propios de los organismos. El objetivo es que reflejen la continuidad biol6gi-
ca entre ancestros y descendientes, suponiendo que la evolucion es estricta-
mente vertical (Hennig, 1956). Asi, las transformaciones nos permiten poner
a prueba los méritos relativos de explicaciones histéricas alternativas (pero
basadas en los mismos supuestos). Todas las observaciones son consistentes
con todos los escenarios, pero no en igual grado. Es esta diferencia lo que di-
rige el analisis sistematico y fundamenta las pruebas que se aplican, elevando
y transformando las aserciones histdricas generales en hipétesis empiricas.
Pero cuando se trabaja bajo el principio de evidencia total, toda pieza de in-
formacion posee el mismo grado de discriminacion.
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Es preciso diferenciar entre datos y evidencias. La evidencia implica un
conjunto de observaciones organizadas que pueden usarse para poner a
prueba una hipétesis. Por ejemplo, un grupo de secuencias de ADN o las dis-
quisiciones sobre los apéndices de los crustaceos tienen poco valor por si mis-
mas. Pero si se organizan en rasgos putativamente homdlogos, derivados del
mismo proceso bioldgico, su comprension requiere un analisis exhaustivo.
De este modo, la codificacion transforma las observaciones (caracteres) en
evidencia y permite que las hipdtesis sean ponderadas cuantitativamente.

Como corolario de esta nocion se desprende que los caracteres filogenéti-
cos (i.e., observaciones codificadas) no forman clases logicas basadas en su
habilidad para diferenciar entre hipétesis rivales. Pueden dividirse o agru-
parse en una variedad de clases de observaciones estructurales o funcionales
sin implicancias en el contenido de evidencia que poseen los caracteres por
si mismos. Este razonamiento conduce a la nocién de igualdad con respecto
a las fuentes y tipos de datos, entendiéndose que se derivan de transforma-
ciones independientes. Por lo tanto, los rasgos anatémicos, conductuales o
gendmicos son igualmente informativos. La tinica diferencia es que ciertos
rasgos pueden servir objetivamente para distinguir entre ciertas hipotesis,
mientras que otros no pueden (Wheeler y cols., 2006).

Inferencia filogenética

La inferencia filogenética consiste en la identificacion de los caracteres ho-
moélogos entre especies, para sacar ciertas conclusiones mediante deduccio-
nes logicas que ilustren el devenir evolutivo. El cladismo descubre y presenta
amanera de hipétesis las clases jerdrquicas naturales que se derivan del pro-
ceso evolutivo. Asumiendo ancestria comun irrestricta y especiacién dicot6-
mica, las clasificaciones corresponden a hipétesis provisionales ya que toda
propuesta puede (en teoria) ser puesta a prueba y desechada a consecuencia
de nuevos datos.

La eleccion de la mejor hipétesis de relaciones filogenéticas debe ser enton-
ces una inferencia cientifica, justificada no solo por los datos sino también
por el procedimiento analitico de seleccion de topologias 6ptimas. La prime-
ra etapa es primordialmente empirica y constituye el andlisis de los caracte-
res. Esta fase requiere la experiencia del investigador y un examen minucioso
de la variacion de caracteristicas en muchos organismos muestreados. La se-
gunda etapa consiste en una exploracion de los arboles obtenidos, derivados
de sus postulados, que sefialan cémo ocurre el proceso evolutivo.
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Analisis de los caracteres

Hay dos formas de lograr este objetivo, segtin el algoritmo que se utilice para
construir el mejor arbol.

El primer método entrega una sola respuesta. Sin embargo, no entrega un
criterio de jerarquizacion para los arboles subdptimos.

El segundo método, en cambio, ordena todos los drboles en una serie. Este
procedimiento es computacionalmente mucho mas lento e ineficaz cuando
las matrices de datos son demasiado grandes.

Métodos algoritmicos de
reconstruccion filogenética

Definen un algoritmo especifico para construir el mejor arbol mediante un
criterio de comparaciéon que permite decidir entre filogenias alternativas.
Los métodos algoritmicos combinan en un mismo postulado la inferencia
para construir el arbol y la definicién del mejor arbol. Sus métodos incluyen
todos los analisis de conglomerados de grupos pareados. Son computacional-
mente rapidos para obtener una solucion final. No requieren la evaluacion de
arboles alternativos porque el algoritmo genera una sola respuesta.

Métodos de distancia
Convierten los caracteres en una matriz de distancia que representa la diver-
gencia evolutiva entre pares de especies. El algoritmo de distancia agrupa los
taxa por la menor distancia pareada, usando la aproximacion de los minimos
cuadrados (Figura 7-5). Cuando se calculan las distancias entre un taxén y su
ancestro, la longitud del arbol es la suma de la longitud de sus ramas. Luego,
el arbol se infiere usando algoritmos tales como UPGMA, Uni6n al Vecino mas
Cercano, o el algoritmo de Evoluciéon Minima. Al finalizar el examen de to-
dos los drboles posibles, el programa computacional encuentra aquel con la
menor longitud, que en muchos casos resulta ser el arbol verdadero. Su gran
limitacion es que subestiman la verdadera divergencia porque seleccionan
la filogenia que minimice la discrepancia entre las distancias observadas y
esperadas, usando bondad de ajuste.

Método de distancia Jukes Cantor

Permite calcular la varianza del rasgo y no tiene presunciones sobre las
frecuencias nucleotidicas o las tasas diferenciales de sustitucion. Se usa para
estimar el nimero de sustituciones por sitio en donde el niimero esperado es
d = 30t = -(3/4)In[1-(4/3) p]. En esta férmula, p representa el porcentaje de di-
vergencia entre dos secuencias.
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Ejemplo de un analisis de distancia

La distancia es una medida general de la diferencia pareada entre dos gru-
pos de datos. El valor de distancia (D) entre las secuencias nucleotidicas de
dos especies, se obtiene contabilizando el nimero de nucleétidos iguales (m)
y dividiendo por el niimero total de sitios (2): D = m/t. Los datos se condensan
en una matriz.

La btisqueda se inicia identificando las dos especies con la menor distan-
cia, que es 5. El método supone homogeneidad de las tasas de divergencia y
transforma las distancias para que la longitud de las ramas sea aditiva (Tabla
7-14, B). Luego une las dos especies que tengan la menor distancia (D-E = 5)
formando un grupo tnico, compuesto (DE). En seguida, se computa una nue-
va distancia entre DE y las especies A y C, cuya distancia de 8 unidades es la
segunda mas pequena (7abla 7-1B). Las especies separadas por la menor dis-
tancia, se unen en la nueva matriz formando un grupo de especies compuesto:

d(DE)A = 1/2(dAD + dAE). Asi, d(DE)A = 1/2(12+15) = 13,5
Luego se calcula la distancia entre DE para el resto de las asociaciones:
d(AB)C = 1/2(dAC + dBC) y d(AB)D = 1/2(dAD + dBD)
d(DE)B =% d,, +d, =18 + 15= 16,5
d(DE)C='2d ; +d.,="%13+10=115

Especie A B C Especie A B C D

B dy - - B 9 - - -

C d, dy, - C 8 1 - -

D dyp dgy dgp D 1 15 10 -

A B - 5 18 0B S

Tabla7-1  Matrices de distancia
A) Matriz de distancia pareada entre tres especies, A, B, y C. La distancia (porcentaje de nucledtidos
diferentes) dAB representa la distancia entre las especies A y B, mientras que dAC es la distancia
entre las especies A y C. En B) se muestra cémo el método de distancia UPGMA inicia el proceso de
aglutinacion.

Luego de comparar los grupos compuestos, la tabla luce asi:

Especie A B C
B 9 - -
C 8 11 -

DE 13,5 16,5 1,5
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En esta nueva matriz, la menor distancia es la que separa las especies A-C

(8), de modo que se crea un nuevo grupo (AC). Entonces,
d(AC)B=Yd, . +d,, =% 11+9=10

Esta formacion de grupos contintia, hasta que se han incluido todas las es-

pecies.

Union al vecino (Neighbor Joining)

Este método no asume homogeneidad de las tasas de cambio, de modo que
no requiere que la distancia entre dos taxa sea igual a la distancia de las ra-
mas que los unen. Este método no estima la distancia filogenética por ajuste,
sino por la construccién de un arbol estrellado para luego computar la suma-
toria de la longitud de las ramas de todos los arboles generados. En seguida
elige un par de taxa que sean vecinos, computa la suma de sus ramas y man-
tiene como vecinos a los pares de taxa que reduzcan la sumatoria de todas las
ramas y asi sucesivamente hasta terminar el proceso de union. Finalmente,
se elige el arbol con las ramas mas cortas. Es un método computacionalmen-
te rapido, estadisticamente muy robusto y certero, excelente para cualquier
andlisis inicial.

Métodos de optimizacion

Estos métodos se inician con la definicion de un criterio de optimizacion
(funcidn objetiva) que evaltia un arbol dado. En un segundo paso, se usa un
algoritmo especifico que computa el valor de la funcion objetiva y encuentra
el arbol que tiene el mejor valor de acuerdo al criterio seleccionado. Estos
métodos permiten comparar filogenias alternativas entre si, y luego eligen la
mejor. Por lo tanto, el algoritmo no es mas que la herramienta utilizada pa-
ra la evaluacion de la funcion objetiva. Asi, las presunciones evolutivas de la
optimizacion estan desacopladas del analisis de la funcion objetiva. Pero la
claridad de la estrategia de optimizacion lleva implicita una lentitud compu-
tacional que se deriva del proceso de eleccion de los arboles. Por ejemplo, si m
es el nimero de taxa, el nimero de drboles posibles es: [(2m-3)!]/[2™%(m-2)!].
Esto equivale a decir que para 10 taxa, el nimero de arboles posibles serda
34.459.425.

Maxima parsimonia

Mediante este método de optimizacion, se selecciona el arbol filogenético
que tenga el menor niimero de cambios (= pasos) en el (o0 los) caracteres elegi-
dos para explicar los datos observados. También supone que cada sitio muta-
ble lo ha hecho solo una vez, de modo que la diferencia la comparten todos los
miembros del linaje mutado. El método asume que el arbol més corto refleja
las verdaderas relaciones de parentesco. El criterio de optimizacion del mé-
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todo de parsimonia se basa en el niimero de pasos y su relacion con el indice
de consistencia; por lo tanto, si se contabilizan esos pasos, dan cuenta de los
estados de un caracter, y el indice de consistencia mds alto indica la mayor
congruencia entre los caracteres utilizados.

Evaluacion y confiabilidad de los
métodos de inferencia filogenética

Una hipdtesis filogenética carece de apoyo si es refutada por la evidencia cri-
tica o si se contradice con otra hipétesis igualmente critica. Una hipdtesis
filogenética tiene apoyo si su grado de corroboracion es mayor que el de otras,
aunque el grado absoluto de corroboracion sea bajo. La consistencia es una
forma de evaluacion que permite aproximarse a la verdadera filogenia me-
diante acumulacion de datos (Sytsmay Pires, 2001). La prueba de tasas relati-
vas permite estimar si dos ramas son equiparables. Silo son, se puede utilizar
el reloj molecular. También se puede utilizar la varianza de la longitud de las
ramas o hacer una comparacién no-paramétrica de las distancias.

Los métodos bayesianos estan intimamente relacionados con los modelos
probabilisticos, pues derivan la distribucion de los arboles segtin su probabi-
lidad a posteriori. Para ello, usan la férmula matematica de Bayes, combinada
con la funcién de probabilidad posterior aplicada sobre los drboles (Holder y
Lewis, 2003). Los remuestreos aleatorios son una forma muy usada para vali-
dar los nodos de un arbol y para cuantificar el grado de apoyo (o soporte) de
cadarama. Entre los ejemplos mas conocidos para dar apoyo a una topologia
determinada, estan el bootstrap y el jacknife. El bootstrap consiste en remues-
trear aleatoriamente la matriz original mediante extraccion y reemplazo de
los datos, hasta tener una matriz con igual niimero de filas y columnas que
la inicial. Como el proceso es aleatorio, algunos puntos son remuestreados
varias veces y otros no lo son nunca. El bootstrapping nos da una idea de cuan
probable es que una rama no se afecte si se agregan datos con la misma dis-
tribucion. El valor de bootstrap no es sindnimo de intervalos de confianza,
porque no hay una relacion conocida entre ambos parametros.

El jacknife es una metodologia muy similar al bootstrap, porque elimina
aleatoriamente datos puntuales (filas o columnas) en cada remuestreo de la
matriz original. Después se recomputa la estimacion de cada rama y se entre-
ga un valor de jacknife.

Duplicacion génica y homologia molecular

Teéricamente, las expectativas de la sistematica molecular deberian mostrar
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una correlacion 1:1 entre los arboles de genes y de organismos. Sin embargo
hay una serie de instancias en que esto no se cumple. El caso mds llamativo y
conocido se produce cuando hay duplicacién génica (Figura 7-7). En esos ca-
sos, un gen ancestral produce dos copias (por ejemplo, o y ) y se establecen
dos tipos de relaciones. Se denominan ortélogas las copias de un mismo gen
(ej. @), en distintas especies. Se denominan pardlogas ambas copias dupli-
cadas, dentro de una misma especie (o y 3). Para reconocer si un gen A del
genoma de una especie X es el ortdlogo de un gen B de otra especie, Z, se esti-
ma su grado de similitud. Si el gen A es el mejor homédlogo de B en la especie
X (o viceversa), se concluye que ambos elementos son ort6logos, aunque su
discriminacion no siempre es facil. Respecto de su frecuencia de aparicion,
se ha estimado que las duplicaciones génicas fluctian entre 0,002 y 0,02 du-
plicaciones/gen/Ma. Es decir, que en un par de taxa hermanos con genomas
constituidos por unos 15.000 genes, se espera encontrar entre 60 y 600 copias
duplicadas por cada millén de anos.

A B C
1 2
\ Uy /8 Paralogos
1

o

r

e 1

d6logos Ortologos

Duplicacion génica

Figuraz-7 Homologia por ortologia y paralogia
Relacién filogenética entre las copias de un gen cuando ocurre duplicacion. En el caso de la hemo-
globina, a partir de una copia ancestral se forman las cadenas a y B, que son pardlogas entre ellas.
Las copias pardlogas se diferencian por un evento de duplicacién. Las copias de las cadenas a (1,2 y3)
en las especies A, By C, son ortdlogas entre si. Lo mismo ocurre con las copias 4, 5,y 6 (de la cadena
B) en las especies A, By C. En otras palabras, los genes ortélogos estén separados por eventos de
especiacion, mientras que los genes pardlogos difieren entre si por un proceso de duplicacion génica.

Pasos hacia una nueva concepcion filogenética

El andlisis filogenético tradicional de la zoologia ha tropezado desde sus ini-
cios con incongruencias groseras, tercas e irreconciliables. Las diferentes
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clasificaciones y sus respectivos métodos han corregido algunas de las mul-
tiples inconsistencias zoo-filogenéticas pero, lo que resuelven por un lado, se
desarticula por el otro. La promesa de clarificacion filogenética esperada tras
el advenimiento de las metodologias moleculares y los analisis genémicos
comparados, ha terminado en decepcion.

Una limitante tiene que ver con los algoritmos, que asumen por defecto
herencia vertical y ancestria comun. Contrariando el conocimiento existente,
estos procedimientos son impuestos sobre los eventos de poliploidizacion, de
naturaleza intrinsicamente reticulada (Soltis y Soltis, 2000). Por lo tanto, la
forma de evidenciar la fusion de linajes debe recurrir a la citogenética mole-
cular, aplicando hibridizacién genémica in situ (GISH; Markova y cols., 2007)
o bien andlisis de sintenia genémica (Kohn y cols., 2006). No es posible dia-
gramar eventos de reticulacion mediante algoritmos de divergencia. Recor-
demos que todo alotetraploide tiene al menos dos ancestros. Analogamente,
y con intencién solamente didactica (porque no se trata de poliploidia), el
origen hibrido de la mula (e.g, burro x yegua = mula) contraviene el principio
de ancestria comun pues existen dos ancestros. El trigo actual (2n, 6x) es el
resultado de tres eventos de hibridizacion interespecifica e igual nimero de
ancestros comunes.

Respecto del origen de los poliploides, la respuesta consensuada clasica
presumia su origen mediante fusién de gametos de un solo Adan y una tni-
ca Eva metaforicos (Stebbins, 1971). Esta suposicion implicaba un efecto fun-
dador extremo que reducia drasticamente la diversidad genética del linaje
descendiente. Consecuentemente, la variacién genética era muy reducida y
altamente endogamica. Actualmente sabemos que la poliploidia se inicia por
multiples eventos que involucran distintos progenitores, tanto en el tiempo
como en diferentes lugares de su distribucion (Ptacek, 1994; Holloway, 2006).
Debido ala fusion de linajes, los andlisis filogenéticos de vegetales interpretan
las instancias de polifilia como reflejo de su origen reiterado o multiples ins-
tancias de poliploidizacion (Hedren, 2003; Soltis y Soltis, 2003; Tate y Simp-
son, 2003). El agrupamiento parafilético de los haplotipos cloropldsticos o
mitocondriales en el drbol filogenético, se considera evidencia de origen mul-
tiple. Como el origen recurrente puede darse en cualquier area de la distri-
bucién, involucra diferentes combinaciones genotipicas que amplian osten-
siblemente el espectro de variacion de las especies o complejo hibridizante.
Los analisis moleculares de haplotipos mitocondriales de musgos y helechos
alopoliploides indican origen independiente, con multiples instancias de hi-
bridizacién (Soltis y Soltis, 2000). Este sorprendente hallazgo se ha corrobo-
rado en muchas otras especies animales y vegetales, indicando que el origen
multiple no es una excepcion, sino una regla (Soltis y cols., 2003). El origen
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multiple implica aceptar que en diversos puntos de la distribucion simpatrica
de los ancestros se produjeron eventos independientes de hibridizacion inte-
respecifica. El origen multiple explica por qué los poliploides presentan tanta
variabilidad genética a pesar de los conflictos que se derivan de la fusion de
dos 0 mas genomas dentro de un misma célula (Jones y Pasakinskiene, 2005).

Como la hipétesis de duplicacion genémica (2R-3R) es valida para los ani-
males (p 427), las polifilias también deberian reflejar el origen multiple. La-
mentablemente, el tratamiento que se da a las instancias zooldgicas no es
del mismo tenor metodoldgico que practican los taxénomos vegetales. Mas
bien se discuten como peculiaridades homoplasticas (convergencias, parale-
lismos o reversiones de caracteres), quedandose con el ruido, eliminando la
sefial filogenética e ignorando la interpretacion que realizan sus pares bota-
nicos. Aparentemente, estamos frente a un embarazoso doble estandar que
no parece incomodar. Serfa una sana practica contar con modelos analiticos
que den cuenta del componente reticulado de la evolucion. El origen multiple
no es el tinico problema a resolverse. La fusion de linajes por simbiogénesis
y los conflictos intergendmicos resultantes de la hibridizacién son una reali-
dad que mucho tiene que decir respecto de la especiacion y deberian abordar-
se con ahinco y desarrollos metodolégicos (Comai, 2000; Otto, 2007; Hegarty
y Hiscock, 2008).

Es probable que el desarrollo de la filogenética del futuro implique usar
la descendencia con modificacién como H_ para luego ponerla a prueba me-
diante hipdtesis alternativas que ilustren verdaderamente la diversificacion
bioldgica. La vida no solo es divergencia sino interaccion innata como lo ates-
tigua la TGL, la hibridizacién de linajes, la simbiosis, etc. (Kropotkin, 1972).
Suena sensato ampliar el pensamiento filogenético mas alla de la descenden-
cia con modificacion, porque las vias se cruzan a lo largo y ancho del arbol de
la vida (Oliverio y Katz, 2014).

La practica de la sistematica bioldgica, luego de 150 afios de perseverar
tras la misma metodologia y marco conceptual, aun entrega el mismo esque-
ma difuso de la biodiversidad animal que se planted hace un siglo. El apego
irrestricto a la doctrina de descendencia con modificacion, al estudio de las
homologias, a la norma de divergencia genealdgica dicotémica impuesta por
el cladismo, etc., ha terminado en un embarazoso desencanto. Las explica-
ciones estan plagadas de multiples paralelismos, convergencias, reversiones,
pérdidas y ganancias de rasgos y genes, como si esa fuese la respuesta que
todos esperamos (Hinchliff'y cols., 2015; Figura 8-4). En verdad esas instancias
reflejan la negativa bioldgica frente a un esquema evolutivo que no le es pro-
pio, sino adquirido y eternizado por el uso. El punto clave es que A se parece
a B no por descender del mismo ancestro, sino porque compartieron genes en
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algtin punto de sus historias comunes. La hibridizacion de linajes marinos
puede dar respuesta a esas preguntas punzantes que siguen sin respuesta. Al
observar el panorama vegetal actual, notamos que el misterio abominable de
las angiospermas contintia en casi el mismo punto que reporté Darwin. Su
explicacion es la misma que se esgrime para los Lophotrochozoa.

Pero el problema no es de la disciplina filogenética per se, sino de la teoria
evolutiva actual, que le ha impuesto una metodologia restringida para que las
relaciones de los organismos reflejen su historia genealdgica, independiente-
mente de qué eventos marcaron dicha historia. Si parte de la historia fue ro-
tulada como hibridizacion de linajes, segtin lo atestiguan las hipétesis 2R, 3R
y 5R, entonces los parches a los programas filogenéticos actuales no ayudan
mucho a entender la reticulacién. Solamente estan tratando de resolver un
asunto puntual, porque el problema de fondo es que el diagrama dicotémico
vertical no refleja la dindmica poblacional ni de las especies.

Cuando la sistematica se mire criticamente a si misma deberia pregun-
tarse si es sano seguir en la misma practica o adoptar otra visiéon mas con-
sonante con la naturaleza. La disciplina filogenética no deberia subyugarse
al esquema evolutivo de turno, sino descubrir su propio curso evolutivo, con
independencia del paradigma hegeménico. Solo asi se evitard la circulari-
dad de argumentos entre la teoria evolutiva y la disciplina filogenética. De
lo contrario, el modelo impone la forma en que debe graficarse el proceso y
la representacion grafica pasa a reemplazar a la ciencia en si. En tal caso, el
problema bioldgico se torna un algoritmo matemaético y el curso evolutivo
queda trazado de antemano. La manera de aglutinar especies ya no tiene un
referente en los caracteres ni en los organismos, sino en la derivacion algo-
ritmica derivada de una vision particular de la naturaleza. Aparentemente,
falta andlisis epistemoldgico de lo que implican los datos y las observaciones,
para asi distinguir entre software y biologia.

En 1956 surgid la sistematica filogenética (cladismo) basada exclusivamen-
te en el componente genealdgico mediante descendencia con modificacion.
Para ejecutarla se exige linajes bifurcantes y la biisqueda mitica del ancestro
comun. No obstante, la razon dicta que nuestras presunciones y esquemas
filogenéticos deberian basarse en principios axiomaticos genuinos, derivados
de la observacidn de la naturaleza, no en la conveniencia del método o en la
ideologia cientifica que subyace al desarrollo del mismo. El estudio filogené-
tico con objetivo evolutivo es deseable, pero no por ello la biisqueda filogené-
tica debe subsumirse a la teoria evolutiva. Al hacerlo, la filogenética corre el
riesgo de convertirse en un artilugio circular que, cual ouroboros formado por
secuencias y genomas, gira y se alimenta de una ldgica repetitiva y agobiante.

El estudio filogenético estd indicando, al neodarwinismo y visiones post,
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que la forma de graficar los procesos que dan cuenta de la diversidad organi-
ca temporal estan errados...

Reticulacion

La reticulacion se puede observar claramente en las bacterias, cuyas espe-
cies intercambien genes a través de TGL. También puede resultar mediante
alopoliploidizacion en plantas o durante la microevolucion interespecifica de
eucariontes con reproduccion sexual. El fendmeno ocurre a menudo debido
a la diferenciacion de poblaciones alopatricas que mas tarde intercambian
genes mediante contacto secundario. Los patrones reticulados también pue-
den aparecer en problemaéticas no filogenéticas como en las relaciones parasi-
to-huésped, que involucran transferencia desde los huéspedes. Otra forma es
mediante vicarianza o dispersion biogeografica (Legendre, 2000).

Aunque a nivel microevolutivo las subpoblaciones pueden incurrir en mu-
chos eventos de intercambio genético reticulado, los arboles subespecificos
se basan en un modelo estrictamente divergente que puede conducir a distor-
siones del proceso evolutivo. La insistencia en usar métodos arborescentes se
basa méds bien en la disponibilidad de algoritmos que en larealidad del proce-
so0. Uno de los artilugios que usamos para diluir el problema de la reticulacién
es hacer una distincion entre los arboles de genes ylos arboles de especies. Sin
embargo, la forma de combinar los arboles de genes dentro de un solo arbol
de especies es aun materia de discusién (Smouse, 2000).

El desarrollo de algoritmos, herramientas analiticas y programas compu-
tacionales permite detectar sefiales contradicctorias en los arboles filogené-
ticos e inferir la reticulacion filogenética con certeza (Makarenkov y Legen-
dre, 2004; Makarenkov y cols., 2006).

Cuando se produce ordenamiento de linajes (/ineage sorting) se puede pro-
ducir discrepancia entre el arbol filogenético construido para un gen especi-
fico (0 un segmento gendmico) y el arbol filogenético de la especie. Por ejem-
plo, si una especie ancestral es polimérfica para los alelos A y B y se divide en
dos linajes descendientes, ambos alelos pueden retenerse en los dos linajes
(Figura 7-8). Si uno de estos linajes se divide relativamente pronto, entonces
las tres especies descendientes pueden llevar ambos alelos. En el transcurso
del tiempo, cada linaje pierde uno u otro de los alelos debido a deriva génica
o seleccion, de modo que la especie 1 puede retener el alelo A y la especie 3
puede retener el alelo B. Consecuentemente, la especie 2 puede aparecer mas
relacionada con la especie 1 6 con la 3, dependiendo de si retuvo el alelo A o
el B. A medida que transcurre el tiempo, las consecuencias del ordenamiento
de linajes y de la reticulacion se confunden y pasan a ser considerados rui-
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Figura 7-8

A) La eleccion incompleta de un linaje (incomplete lineage sorting) puede producir discrepancia
entre el arbol filogenético para un gen especifico y el drbol filogenético de especies. Si la especie
ancestral es polimérfica (para los alelos Ay B) y se divide en dos linajes descendientes, ambos alelos
pueden retenerse en ambos linajes filiales. Si uno de estos linajes se divide nuevamente, los tres
linajes pueden llevar ambos alelos. Con el tiempo, cada linaje perderd uno u otro alelo por deriva
genética o seleccion. En nuestro caso, la especie 1 retiene el alelo A y la especie 3 retiene el alelo B.
Asi, para este segmento gendmico, la especie 2 parecerd mds relacionada con 16 con 3, dependiendo
de cudl alelo se ha conservado. La retencién de B implicaria una coincidencia con el drbol global a
nivel de especie. En cambio, la retencion del alelo A generaria discrepancias. Los andlisis de secuen-
cias de los genomas de humanos, chimpancés y gorilas, indican que los drboles de genes para una
parte sustancial del genoma no coinciden con la filogenia global a nivel de especies. Este fendmeno
ubica a los chimpancés mds cercanos a los humanos que a los gorilas. B) Flujo génico entre linajes
divergentes. En varias especies de primates, su origen no consistié en una separacién rapida con
aislamiento genético inmediato. Més bien, los nuevos linajes divergieron y acumularon diferencias
genéticas a pesar del flujo génico. Esta representacion muestra tres linajes especificos que emergen
de un ancestro comdn en presencia de flujo génico (barras horizontales). El alelo B se transfiere, pero
se pierde en el linaje receptor por deriva genética o seleccion. El alelo C se transfiere y aumenta su
frecuencia de manera que se mantiene por mucho mds tiempo, pudiendo influir en la trayectoria
evolutiva del linaje receptor (especie 2). El flujo génico interlinaje en vez de ser un episodio discreto,
probablemente disminuye con el tiempo, hasta desaparecer.

do estocastico. Como resultado, la reconstruccion filogenética se vuelve pro-
blematica debido a que la excesiva homoplastia puede deberse a saturacién
mutacional o a reticulacién no detectada. La evolucién subespecifica es alta-
mente homoplastica y frecuentemente reticulada y debiera tratarse adecua-
damente.
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Andlisis de la diversidad genética mediante redes

I-os diagramas ramificantes representados por un drbol dominan el pensamiento filoge-
nético y la interpretacion de los disefios o patrones genéticos. Pero la evolucién de los
genes de virus y bacterias, los datos gendémicos, o el ruido inevitable de las estimaciones
filogenéticas, siempre dardn origen a disefios mas complicados que lo que pueden acomo-
dar los drboles (Jachiet y cols., 2014). La reestructuracion genética y la trasmision lateral son
generalmente pasadas por alto debido a preferencias metodoldgicas. Las expectativas de
evolucion arborescente estan profundamente enraizadas en nuestra cultura de investiga-
cion, entrenamiento académico y textos de estudio. Ademds, mucha diversidad genética es
aun desconocida ya que los elementos méviles y las comunidades microbianas generalmen-
te no pueden ser cultivadas en el laboratorio (Jachiet y cols., 2014; Bapteste, 2014). Una for-
ma de solucionar estas limitaciones es pensar que los graficos matematicos arborescentes
sean un subconjunto de un espacio mayor de graficos generales, como son las redes. Algo
similar ocurre con el microbioma intestinal humano que alberga 100 veces mas genes que el
genoma humano y en donde aproximadamente el 70% de los genes codificantes no tienen
homdlogos conocidos.

Los estudios exploratorios mediante redes de datos disminuyen el nimero de presuncio-
nes y, por lo mismo, albergan la esperanza de descubrir disefios nuevos y generar nuevas
hipétesis evolutivas. En este sentido, las redes difieren de las aproximaciones tradicionales,
orientadas hacia un blanco. Las redes transitan desde la hipétesis hacia los datos (en este ca-
so del microbioma) y consecuentemente permiten apoyar o rechazar hipétesis preexistentes
que no son manejables mediante drboles (Bapteste y cols., 2012).

Los métodos basados en redes que utilizan las similitudes de secuencias estan entregan-
do esquemas heuristicos y rdpidos sobre los genes, su evolucion y la evolucién de las comu-
nidades en que estan insertos. Tales redes son graficos que conectan nodos por sus bordes,
si es que los objetos en los nodos comparten alguna similitud de secuencias. Por ejemplo,
en una red gendmica dos nodos o genomas se conectan cuando comparten al menos una
familia génica. Asi, dos organismos que compartan una copia de la glucosa deshidrogenasa
podrdn conectarse si tienen mas del 70% de identidad de secuencias. Cabe destacar que
dentro de una red se obtendran muchas sub redes desconectadas, debido a que ciertas fa-
milias génicas no tienen relacion (por no tener homologia con las proteinas). Dado que las
redes son objetos matematicos, la topologia de sus componentes puede filtrar de alguna
manera algunos componentes conectados (en nuestro caso las familias génicas). De esta
forma pueden describir la conectividad y las relaciones con otros nodos, como también sus
coeficientes de conglomeracion.

La complejidad y profundidad de las relaciones entre los tres dominios de la vida tam-
bién desafia los métodos tradicionales. La construccion de una red de similitud génica que
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comprendid el proteoma de 14 eucariontes, 104 procariontes, 2.389 virus y 1.044 plasmidos,
mostrd claramente el origen quimérico de los eucariontes. Esta instancia de fusion entre
arqueobacterias y eubacterias no habria podido observarse usando arboles filogenéticos
convencionales. También indicd que los genes de eucariontes que se conectan con un deter-
minado dominio de procariontes muestran una tendencia a conectarse con otras entidades
del mismo dominio (Alvarez Ponce y cols., 2013). Los genes con ancestria arqueobacteriana
0 eubacteriana tienden a llevar a cabo diferentes funciones y actuar en compartimientos
celulares distintos. Asi, el entrelazamiento complejo de las redes sugiere una temprana in-
tegracion de sus repertorios génicos.

El ndmero de genes bacterianos es muy variable y sugiere una alta plasticidad del grupo.
Los componentes que ligan procariontes con eucariontes incluyen genes virales y plasmidia-
les que son compatibles con la movilidad génica que caracterizé al origen de los eucariontes.
Las redes destacan por su efectividad en el estudio de eventos evolutivos profundos.

Los patrones reticulados también pueden emerger por un andlisis o procesamiento in-
adecuado de los datos, por una especificacién errada del modelo, por error en el manejo de
los datos o por un pobre alineamiento de las secuencias. Pero el andlisis de las redes permite
reducir drasticamente la malinterpretacion de los datos. Mds importante aun, informan que
la hibridizacion gendmica es una explicacion mucho mas probable para capturar las diferen-
cias entre los arboles genéticos (Bapteste y cols., 2013).

Pero las redes no estan libres de desafios interpretativos. Se debe seleccionar consciente-
mente entre los métodos para construir redes y asi interpretar adecuadamente los agrupa-
mientos taxondmicos. La gendmica tiene el potencial de revolucionar las ciencias, pero esta
teniendo més y més problemas debido a que no todo es descendencia con modificacion. Los
bidlogos deberdn entrenarse en los métodos experimentales y su apoyo estadistico. La co-
munidad gendmica humana, por ejemplo, vela por tales estandares, que debieran ser imita-
dos por todos (Nature, 2012). En sintesis, la responsabilidad estd en manos del investigador,
quien debe comprender la metodologia para aplicarla correctamente y hacer inferencias
vélidas.
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l esquema de la Cadena de los Seres estaba organizado linealmente y era
coronado por el hombre como expresién maxima de complejidad y seme-
janza al plan del Creador. La metéfora del Arbol de la Vida tiene sus origenes
en las ideas de Darwin sobre continuidad evolutiva y divergencia con modifi-
cacion a partir de un ancestro comun. En efecto, Darwin (1859) afirmo: las afi-
nidades de todos los seres de una misma clase se representan a veces mediante
un gran drbol; de modo que las yemas habrian originado nuevos brotes que, si
eran vigorosos, se habrian ramificado excediendo por todos lados a las ramas
més débiles. Consecuentemente, a través de las generaciones, el gran Arbol
de la Vida habria llenado con sus ramas rotas o muertas la corteza terrestre,
cubriendo la superficie con su ramificacion continua y hermosa.
Lailustracién metaférica del Arbol de la Vida se basa en la concepcién filo-
genética que desarrollara Ernst Haeckel en 1866. Pero, si la vida no es una es-
cala de progresion aristotélica o lamarckiana, ;cudntos troncos primordiales
forman la base del arbol de la vida? Se supuso que este arbol de ramificacio-
nes dicotomicas representaba el atributo mas fundamental de la naturaleza,
cuya explicacion se basaba exclusivamente en descendencia vertical con mo-
dificacion. El conocimiento actual, derivado de la sistematica bioldgica, ha
corroborado en parte estas ideas, sefialando que los organismos vivientes y
extintos forman una gran red biética, conectada genéticamente.
En 1959, R.H. Whittaker propuso un sistema de ordenacion de la diversidad
organica en cinco reinos (Plantae, Animalia, Fungi, Protista y Monera), reco-
nocidos por sus caracteristicas morfofisioldgicas y formas de vida. No obstan-
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te, este agrupamiento tenia coherencia relativa dentro de cada reino y no po-
diareflejar las conexiones inter reinos, debido a que los rasgos utilizados para
su construccion no eran equiparables entre si. Tampoco se basaba en el grado
de similitud genética inter reinos, porque los organismos difieren en caracte-
risticas que no son equiparables. Por ejemplo, los procariontes se definieron
negativamente porque carecian de ciertos rasgos, particularmente de la com-
plejidad morfoldgica propia de las células eucariontes. La simplicidad estruc-
tural de las bacterias (bacilos, cocos, espirilos) incidi6 en que los bioldgos las
consideraran estrechamente emparentadas entre si, formando el reino Mone-
ra. Lo opuesto sucedia con los eucariontes, que por su naturaleza macroscopi-
caynotables diferencias anatomicas, constituian los cuatro reinos restantes.

Asumiendo que la filogenia representa la evolucion, las ramas del arbol de-
bian converger en un tronco tinico cercano a la raiz. Asi se formul6 el origen
monofilético de la vida, aceptado como verdad inmutable, aunque las para-
dojas persisten. Ademas, no hay evidencias independientes que aseguren una
organizacion jerarquica inclusiva del orden natural, porque las secuencias
génicas usadas para construir el drbol generan resultados particularmente
problematicos en su base. Asi, la nocion del rbol universal de la vida descan-
sa en ciertas presunciones respecto del patron de divergencia cuya validez ha
sido probada rigurosamente. Aun mas, conociendo la naturaleza del proceso
que origina el quimerismo de la raiz, es improbable que la metafora del arbol
se ajuste a la realidad organica (Koonin, 2007). El desarrollo cientifico ha se-
fialado que la descendencia con modificacion parece ser solo uno de los me-
canismos de transferencia génica a través de la biosfera. El otro esta dado por
las interacciones colectivas mediadas por TGL, hibridizacién y poliploidia.

Evidentemente, era necesario usar algiin marcador genético comtn a to-
da la diversidad organica y que fuese escasamente influenciado por el me-
dio ambiente, con el fin de asegurar su objetividad. Este anhelo unificador
se satisfizo mediante los avances y descubrimientos propios de la biologia
molecular. Como la transcripcion es comiin a todos los organismos, los genes
ribosomales implicados en esa funcién son comunes a todo el abanico bidti-
co. Ademas, por ser la transcripcion un proceso tan importante en la sintesis
de proteinas, las sustituciones nucleotidicas que la afectasen dificilmente po-
drian ser aleatorias.

El avance mas sustancial en esa direccion unificadora lo produjo Woese
(1987) quien, entre otros aportes sustantivos, revivié el interés por las filo-
genias bacterianas. Utiliz secuencias nucleotidicas de ARN ribosémico 16S
como crondmetro molecular comiin a todos los organismos, independiente
de su morfologia y forma de vida. El uso de este marcador sefial6 que la biota
terrestre estaba constituida solo por tres Dominios de organismos: Bacteria,
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Archaea y Eukarya (Figura 8-1). Cada Dominio se divide en una multitud de
subgrupos anidados jerdrquicamente segtin sus afinidades genéticas (Sapp,
2009b). Por ejemplo, el dominio Eukarya comprende cuatro de los antiguos
reinos (Plantae, Animalia, Fungi y Protista). Este agrupamiento dejo en claro
que la enorme diferencia celular, fenotipica y de forma de vida, entre plantas
y animales, no era un indicador objetivo de sus diferencias.
Otrasorpresaderivada delasfilogenias moleculares fue darse cuenta de que
las bacterias constituyen un conjunto de linajes mucho mas diverso, numero-
soyheterogéneo que lo establecido porla costumbre. Al respecto, las bacterias
aparecieron aproximadamente 2.500 Ma antes que la biota macroscépica. Por

Figura8-1 Dominios de la vida en base a evidencia molecular
Representacion esquematica reciente del Arbol de la Vida. Se muestran las relaciones consensuadas
de los tres dominios (Bacteria, Eukarya y Archaea). Las lineas punteadas indican relaciones hipoté-
ticas. En rojo y amarillo se muestran las relaciones que se han identificado y confirmado, respecti-
vamente. Las lineas azules muestran relaciones putativas entre los taxa. Los dos eventos de sim-
biogénesis bacteriana que dieron origen a mitocondrias y cloroplastos se destacan en azul y verde,
respectivamente (adaptada de Delsuc y cols., 2005).
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lo tanto, sus caracteristicas comunes asi como sus diferencias deberian ser
mayores que entre grupos de divergencia mas reciente, dentro de Eukarya. En
términos practicos, las bacterias difieren mucho mas entre si que la distan-
cia que separa a un humano de una lechuga. Algo impensado hace 50 afios.

El esquema actual, basado en marcadores moleculares, concluye que la
evolucion no ha sido solamente un proceso diversificante, pues existe TGL
entre organismos no necesariamente emparentados en la base del arbol. Aso-
ciada internamente a la complejizacion de la vida, aparece la fusion de linajes
(poliploidizacién) que es un proceso convergente de antigua data filogené-
tica. Como resultado, se produce anastomosis de ciertas ramas basales. De
acuerdo a la teoria endosimbidtica, la transicion evolutiva representada por
el origen de las células eucaridticas esta intimamente relacionado con la fu-
sion de linajes monocelulares.

El origen de los organelos fotosintéticos y la diversificacion de las algas han
sido hitos evolutivos trascendentales en la diversificacidn del 4rbol de la vida,
pues forman la base de la cadena alimentaria del planeta. La aparicion de
la fotosintesis es imprecisa, con un rango que abarca entre los 4.000 y 2.400
Ma. La evidencia actual sugiere que las cianobacterias fueron los primeros
organismos que liberaron oxigeno como producto de la fotosintesis (Allen y
Martin, 2007). Este proceso usa el agua como donante de electrones y produ-
ce oxigeno molecular como producto final. Se estima que las bacterias ha-
brian sido cruciales en el proceso oxidativo, cuyo devenir se asume similar
a la formacion de depdsitos minerales submarinos que acontece hoy en dia.
Con el transcurso del tiempo, las cianobacterias habrian producido una gran
acumulacién de oxigeno en el agua y la atmésfera. El registro de la aireacién
atmosférica esta asociado con el término de los depdsitos sedimentarios de
piritas y su oxidacién da cuenta de las formaciones de hierro estratificado.
Pero el oxigeno era toxico para las primeras formas de vida, que habian evo-
lucionado en una atmésfera andxica y seguramente era un serio contaminan-
te ambiental. De este modo, la citocromo-oxidasa habria sido un gran avan-
ce evolutivo, al permitir a los organimos prosperar en presencia de oxigeno
(Margulis y Dolan, 2002). Andlogamente, la aparicién de los anillos de porfi-
rinas representa otra transicion evolutiva que habria posibilitado la comple-
jizacién de las vias metabdlicas hacia la quimioautotrofia y la fotoautotro-
fia. Consecuentemente, la transformacion hacia la aerobiosis no obedeceria
acausas externas a la vida, sino que habria sido generada por el metabolismo
de los propios organismos. Estas nuevas directrices ambientales habrian con-
ducido el proceso vital por nuevas vias de exploracion aerdbica, mientras se
mantenia la evolucién anaerdbica.

La aparicion de las células eucariontes es una innovaciéon mucho mas tar-
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diay su punto de inicio es también materia de debate. La hipdtesis del origen
quimérico sugiere la contribucién de multiples fuentes, mientras que la hi-
potesis de fusion genémica propone que el origen se logré por simbiogénesis
(Margulis y Dolan, 2002, Figura 15-2). Se postula que los plastidios se origina-
ron por endosimbiosis simple, asumiendo que un protista heterétrofo engulld
(pero no digiri6) y retuvo, en su citoplasma, cianobacterias fotosintéticas de
vida libre. Con el tiempo, el procarionte se habria reducido a un plastidio de
doble membrana que se transmiti verticalmente a las siguientes generacio-
nes. Los plastidios generalmente contienen un genoma circular que varia en
tamarfo y contenido genético. Tienen aproximadamente 150 kb y codifican
para 100-200 genes. Son comparativamente pequefios en relacion a las cia-
nobacterias de vida libre, cuyo genoma contiene aproximadamente 4.000 a
5.000 kb. Los genes del genoma cloropldstico estan asociados generalmente a
la fotosintesis, transcripcion y traduccion de sus genes. En cambio, aquellos
necesarios para mantener al plasmidio son codificados nuclearmente.

Figura8-2 Composicion del Dominio Eukarya
Esquema de los seis agrupamientos que conforman el Dominio Eukarya. Las lineas punteadas se-
fialan las ramas de posicion incierta. Nétese que Rhizaria es un grupo monofilético. No obstante,
ciertas ramas en los Excavata y Cromoalveolata sugieren origen a partir de dos o mds linajes. Los
grupos fotosintéticos formados por simbiogénesis se ilustran con el aspecto de un alga (basada en
Keeling y cols., 2005).
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Las relaciones filogenéticas del dominio Eukarya se han establecido me-
diante analisis de familias multigénicas, permitiendo reconocer seis stiper
grupos (Figura 8-2). Uno de ellos es Opisthokonta, formado por animales, hon-
gos y coanoflagelados. Contiene ademas ciertos protistas ancestrales y todos
los procariontes multicelares. Los otros grupos son Amoebozoa (amebas lo-
bosas y limos), Plantae (algas verdes, rojas y plantas terrestres), Chromoal-
veolata (diatomeas y ciliados), Rhizaria (amebas fotosintéticas, cercomonas
y foraminiferos) y Excavata (euglenoides, diplomonas y parabasalidos). Los
andlisis filogenéticos dan fuerte apoyo a los grupos Opisthokonta y Amoebo-
zoa, mientras que los Cromoalveolata y los Excavata son los mas controverti-
dos, a pesar de los multiples loci y diversidad de organismos estudiados (Kee-
ling y cols., 2005). Los Cromoalveolata, contienen protistas del tipo cromistas
y alveolados. Se supone que su ancestro pigmentado se origind cuando un
protista no-fotosintetizador engullé un organismo del linaje rojo, después de
la separacion entre las algas rojas y verdes (Reyes-Prieto y cols., 2007) (p 465).

Plantae

El reino Plantae (Embryophyta) incluye fotoautétrofos multicelulares con pa-
red celular de celulosa. Los grupos existentes incluyen: a) briofitos no vascula-
res, predominantemente haploides, que carecen de traqueidas lignificadas; b)
plantas vasculares sin semillas, eminentemente diploides, tales como los he-
lechos ylos licofitos; ¢) plantas vasculares con semillas tales como las gimnos-
permas ylas angiospermas, también eminentemente diploides (Gensel, 2008).

La vida en la tierra no habria sido posible sin la evolucion de las