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PRESENTACION

Con gran satisfaccion la Asociacion Colombiana para el Avance de la Ciencia,
ACAC, presenta a sus lectores este libro dedicado al tema de Evoluciéon y basado
en el namero especial de Innovaciéon y Ciencia sobre este tema. El propésito de
esa publicacion es el de brindar a los cientificos la oportunidad de comunicar a
un publico amplio el resultado de sus trabajos y proporcionar al lector una vision
global del estado de la ciencia y la tecnologfa en un area determinada; por ese
motivo los articulos son un poco mas complejos, sin que por ello dejen de ser
accesibles a un publico bien informado.

Al igual que la fisica contemporanea, que ha aportado una clara comprension
del origen y la evolucién del universo, diseflando un cuadro coherente de su
estructura fundamental, los recientes avances de la biologia y, en particular, los
descubrimientos de la genética moderna, han traido elementos muy valiosos
para la comprension del origen y la evolucion de la vida, al establecer sus bases
moleculares y los procesos fundamentales que la gobiernan. Este tema tiene la
mayor importancia para el hombre, para quien la bisqueda de sus origenes ha
constituido siempre una de las preocupaciones fundamentales.

En nombre de ACAC, queremos expresar nuestro mas sincero agradecimiento a
los editores de esta obra, Francisco Ayala, Andrés Moya y Fernando Fernandez,
cuya extraordinaria labor de recopilacién y revision de los articulos de la edicion
especial de Innovacién y Ciencia que aqui aparecen, constituye una garantfa de
su calidad cientifica y asegura de antemano su éxito.
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Esperamos que este esfuerzo de divulgacién, que se enmarca dentro del gran
Programa Nacional de Apropiacién Social de la Ciencia y la Tecnologia pro-
puesto por la Mision de Ciencia, Educacién y Desarrollo, cumpla su objetivo de
establecer canales permanentes de comunicacién entre la comunidad cientifica
y el publico de lograr que este ultimo conozca, admire y utilice el apasionante
mundo de la ciencia.

EDUARDO POSADA FLOREZ
Presidente ACAC

CARMEN HELENA CARVAJAL L.
Directora Ejecutiva ACAC
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INTRODUCCION

Perspectivas en la teoria de la evolucion

Como corresponde a toda gran teorfa cientifica, la de la evolucion tiene maltiples

dimensiones, ademas de la cientifica. No solo ha tenido profundas influencias
en la sociedad occidental, especialmente al transformar la visién antropocéntrica
de la naturaleza como dispensadora de bienes permanentes e inagotables, bienes
de pertenencia humana, por designio divino o del hombre (que viene a ser
lo mismo), sino que su dimensién social ha llevado al darwinismo social, una
tradicion sociolégica y filosofica del siglo XIX que, con posterioridad, ha tenido
implicaciones éticas de corte peligroso.

De las dimensiones filoséfica y sociolégica no hablaremos. Ni siquiera de cémo
la propia teorfa ha servido para gestar una nueva concepcion de la biologia
como ciencia autbnoma, o permitir reclamar una forma de comprender las
teorfas cientificas de tal manera que pudiera entenderse como una disciplina
la teorfa evolutiva, abandonando asi concepciones excesivamente rigurosas que
consideraban como arquetipos las teorias fisicas. Nos centraremos, en cambio,
en la dimension cientifica de la teorfa evolutiva, a partir de dos aproximaciones
distinta: una la denominamos la de la nueva aplicabilidad organica, y la otra la de
la nueva aplicabilidad tematica y metodologica.

Los modelos biolégicos de los que se ha servido la teorfa evolutiva se estan
ampliando; los hay ya clasicos y también nuevos. Consideremos, por ejemplo,
el caso de la paleontologia, en la que el campo de investigacién no se agota. La
disponibilidad de registro fésil y el recurso a un variado conjunto de hipotesis
y sub-teorfas evolutivas, con diverso grado de elaboracién y mas o menos
antagonicas o contradictorias, ponen de manifiesto la viveza del programa de
investigacion evolutiva en este campo. El caballo y sus antepasados, los roedores,
los dinosaurios, los insectos y otros artropodos, son ejemplos bien distintos en
la escala filogenética que muestran como la teorfa obtiene confirmacion en la
ciencia de la forma fésil.

Apreciamos por doquier la evoluciéon en acciéon. Bien por observacion de la
historia natural, bien por experimentacién; vemos su juego en entidades tan
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variadas como los virus, las bacterias, los multiples linajes de protozoos, los
pluricelulares primitivos, y as{ hasta llegar a organismos de mayor complejidad
estructural y funcional. Estos casos de nueva aplicabilidad organica representan
ejemplos que confirman la teorfa y extienden la dimensién del programa
darwinista.

Pero también existe, como comentabamos antes, una nueva aplicabilidad
tematica y metodoldgica. Examinemos algunos ejemplos. Ahora se reconstruye
la evolucion a partir de las moléculas, es decir, se obtiene y analiza la informacion
procedente de los genomas de los organismos y, por medio de técnicas
algoritmicas basadas en supuestos evolutivos de diferente indole, pasamos a la
reconstruccion filogenética de los genes y, también, a la de las especies portadoras.
El estudio de determinados genes nos lleva, incluso, a hacer hipétesis acerca
de los procesos darwinianos que imperaron en la evoluciéon de las primeras
moléculas autorreplicativas, e inferimos el contexto selectivo en el que pudieron
surgir grandes innovaciones estructurales y funcionales. Las posibilidades que
brinda la teorfa se han ampliado enormemente. De hecho, nos servimos de sus
fundamentos para optimizar productos o procesos, moléculas replicativas de
determinado tipo de composicion, farmacos, etc. Utilizando sistemas adecuados
in vitro con capacidad replicativa y de mutacién, podemos elaborar una molécula
con las caracteristicas finales deseadas, o un producto cuya funcién sea eficaz.

Con respecto al clasico mejoramiento animal y vegetal, ahora disponemos de
la evoluciéon molecular dirigida o, por utilizar un término mas sintético, mejora
molecular. Nos estamos sirviendo de una teorifa tradicional para la elaboracion
de un producto comercial de tipo molecular. Pero existe una segunda aplicacion
de la teorfa que no requiere experimentaciéon material, sino solo informatica.
Hay tecnologfa de informacioén, algoritmos que buscan soluciones a problemas
a partir de reglas especificas, basadas en determinados supuestos de herencia,
mutacion y seleccion. Tales algoritmos encuentran una respuesta adaptativa a un
problema. En resumen, tenemos una teorfa con fundamentos procedentes del
siglo XIX, que se sirve de sofisticadas metodologias provenientes de la biologia
molecular y la informatica para resolver problemas especificos mas alla del
marco para el que venia utilizandose. Esta ampliacion tematica y metodologica
hace mas viva la teorfa.
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¢Y qué hay de los resquicios y posibles inconsistencias? Si no existieran no
habria una teoria cientifica, sino un programa metafisico de investigaciéon. Hay
problemas ahora, asi como en el futuro. Solo es cuestioén de vision en interpretar
los resquicios como elementos que pueden revitalizar el conjunto o servir de
marco para su eliminacién o superacion. Consideremos un ejemplo. La teoria
neutra de la evolucién molecular representa un modelo alternativo al cambio
evolutivo por seleccion natural a escala molecular. Los mutantes se fijan en la
poblacién o la especie, en ausencia de seleccion, por puro azar. La seleccion para
la teoria neutra es un componente negativo que destruye variabilidad molecular,
pero no contribuye a la evoluciéon. La cuestion sigue en debate y la respuesta no
es universal en un sentido u otro. Desde la perspectiva seleccionista la evolucion
neutra representa un modo de evolucién alternativo, y un recuerdo de que no
es un concepto metafisico capaz de explicar todos y cada uno de los cambios
moleculares fijados a lo largo del tiempo.

El debate en torno a las unidades de seleccion es permanente y, aunque pueda
tener una facil caracterizaciéon conceptual y filoséfica, resulta siempre dificil
su contraste empirico en la historia natural o en la evolucién experimental.
Conceptualmente podemos considerar al gen, al individuo, a la familia, al grupo,
a la especie, etc., como unidades de seleccion. La existencia o no de uno solo de
ellos o, por el contrario, de varios o todos los niveles de selecciéon contribuye a
un intenso debate que afecta a la esencia del programa darwinista.

Una dltima aplicaciéon la constituye el campo de la conservaciéon de la
biodiversidad. Tal area no solo se aborda con los fundamentos del programa
darwinista, sino que también nos lleva de la mano hacia consideraciones éticas
en torno a la obligacién o no de conservar especies, o al asunto del derecho de
los animales. Y por haber hecho referencia a cuestiones éticas, podemos también
considerar las presuntas bases bioldgicas (genéticas) de la conducta humana,
concretamente en el papel que la sociobiologfa y la psicologia evolucionista tienen
o estan teniendo en el posible fundamento cientifico de tal supuesto. Ambas son
profundamente evolutivas y consideran la conducta como producto evolutivo, a
pesar de la dificultad que supone hacer una extrapolacion reduccionista al campo
de la evolucion humana.

Resulta dificil, ante tal despliegue de vigor, pensar en la consistencia de las
persistentes y pesadas acusaciones de que la teorfa evolutiva por seleccion natural
es trasnochada. No solo siguen vigentes los programas clasicos de investigacion
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en teorfa evolutiva, sino que se han creado otros que dan cuenta de nuevos
problemas que la teorfa trata de encajar en su seno, siguiendo la dinamica propia
de toda hipétesis cientifica de recurrir a principios auxiliares o modular los
limites de su actuacion.

Hemos pretendido organizar este nimero especial sobre evolucion y sistematica,
primero, en torno a la propia teoria de la evolucion, luego a la sistematica y la
filogenia y, por dltimo, a la biogeografia. El profesor Ayala nos ofrece el marco
ortodoxo de la evolucién como proceso creador, seguido por un acercamiento
al importante problema de la adaptacion en biologia y epistemologfa (Amat y
Vargas).

Sigue luego una disquisicién en torno al concepto de especie (Fernandez,
Hoyos y Miranda), donde se pone de manifiesto la dificultad del concepto, aun
admitiendo ya un contexto poblacional para el mismo.

Un éxito evolutivo por excelencia es el individuo, la individualidad genética, de
tal manera que podemos apreciar su implantacion numérica en practicamente
cualquier entidad biolégica, desde virus (Moya y Cuevas), bacterias y plasmidos
(Pifiero), hasta plantas (Freire y Katinas). Aunque en estos tres trabajos hay
evolucién en acciéon con dimensiones o escalas de tiempo diferentes, en todos
se hace referencia explicita a la seleccion como elemento central del proceso
evolutivo. Los virus son sistemas excelentes de contrastacion de la evolucion
darwiniana por seleccion natural. La simbiosis de cromosomas bacterianos
y plasmidos es un tipico ejemplo de como la integracion de ambas unidades
genéticas ha permitido explorar nuevos nichos a las bacterias. Incluso, formas
y funciones en plantas especificas ponen de manifiesto la accién de la seleccion
natural y su papel en la evolucién del grupo sistematico que se estudia.

La parte sistematica del trabajo de Crisci y Morrone nos lleva al tema de la
conciliacién entre las sistematicas morfologicas y moleculares. Estos autores
plantean ventajas y desventajas de ambos tipos de reconstrucciones filogenéticas,
y llegan a lo que necesariamente es una solucién de compromiso: una gran teoria
como la evolutiva debe integrar todas sus aproximaciones.

La sistematica ha hecho acto de presencia. Hoyos hace referencia al significado
del concepto de f6sil y su relevancia para la reconstruccion de la historia evolutiva.
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Recurre este autor, como otros previos y posteriores, a las escuelas de sistematica
evolutiva, su diferencia con respecto a la taxonomia y qué se pretende, desde
todas estas corrientes, cuando el dato biolégico, una vez probada su significacion,
es el fosil. Se trata de un trabajo que refleja lo que se hace en paleontologia.
Agusti, en un excelente trabajo, se sirve de unos pequefios roedores para hacer
una presentacion del modo de evolucion gradual de los molares, recurriendo
precisamente a la hipétesis de la REINA ROJA, competencia en accién, como
el modo mas plausible de explicaciéon de esta historia evolutiva sin equilibrio
aparente.

Los problemas mas interesantes en biologia estan de una u otra forma ligados
a la palabra especie, desde los topicos de conservacion y biotecnologia, hasta
las hipotesis de biologia evolutiva; dentro de este marco de ideas, una de las
principales preguntas que se debe hacer es ¢Cuantas y cuales especies existenr,
tema que Miranda, Morales y Echeverria nos ponen de manifiesto en su texto.

Por dltimo, dos trabajos nos presentan la biogeograffa, por un lado, desde una

perspectiva histérica (Llorente y Espinosa) y, por otro, desde una critica (Morrone
y Crisci). Incluso, estos ultimos presentan, a modo de ejemplos que podriamos
denominar metodoldgicos, como la sistematica evolutiva de Hennig puede tener
su explicitacion en la reconstrucciéon biogeografica de la “ancestralidad” de las
especies.

EDITORES ASOCIADOS

Andrés Moya

Instituto Cavanilles de Biodiversidad y Biologfa Evolutiva,

Universidad de Valencia, Espaiia,

Centro Superior de Investigacion en Salud Puablica (CSISP), Valencia, Espafia,
CIBER en Epidemiologfa y Salud Publica, Espafa.

Francisco J. Ayala

Departamento de Ecologfa y Biologfa Evolutiva,
Universidad de California en Irvine,

California, Estados Unidos.

Fernando Fernandez C.

Instituto de Ciencias Naturales,
Universidad Nacional de Colombia Bogota, D.C., Colombia.
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Capitulo 1
PROCESOS Y CONCEPTOS EN EVOLUCION

a evolucién es un proceso complejo y con multiples escalas de

accion en el espacio y en el tiempo, se descubre en mindsculas

bacterias o virus y en grandes poblaciones de animales. La
evolucion genera también conceptos ricos en propuestas. En los
articulos de esta seccion se presenta una muestra de la complejidad
y diversidad de escalas de acciéon de aquella, desde la evolucion en el
laboratorio hasta los problemas en la comprension de la adaptacion o
en la definiciéon de especie.



Evorucion
HISTORIA pr1a VIDA

LA EVOLUCION COMO
PROCESO CREADOR

Francisco . Ayala

Departamento de Ecologia y Biologia Evolutiva
Universidad de California en Irvine

California, Estados Unidos

Evolucién y creacion

La explicacion tradicional del origen de las especies se centra en la creacion divina,
de la misma forma que el origen de la Tierra, de los planetas y de las estrellas se
atribuye a Dios. La nocién de creacion en estos casos puede entenderse en dos
sentidos distintos, llamados creacion general y creacion especial. La primera es la
que, justamente, atribuye a Dios el origen del universo y todo lo que en ¢l existe
a partir de la nada; no se considera esta una nocién cientifica sino metafisica o
religiosa.

De hecho, la creaciéon ex nibilo es una nocioén que, por su propia naturaleza,
queda y siempre quedara fuera del ambito. La razoén es la siguiente: la ciencia
investiga un proceso o transicion comparando el estado anterior con el posterior,
e identificando los cambios que tienen lugar durante la transiciéon de un estado al
otro. Pero la creacion a partir de la nada implica precisamente que antes de ella
no habia existencia alguna, y la nada no es algo que la ciencia pueda investigar
para compararla con el siguiente estado: el universo. Otras nociones por fuera
del ambito de la ciencia son la existencia de Dios y de los espiritus, y cualquier
actividad o proceso definido como estrictamente inmaterial. La actividad mental,
sin embargo, no entra en esta categoria, en tanto es un producto de la actividad
cerebral, asi como tampoco entran los rayos x, aun cuando no los podamos
percibir directamente con nuestros sentidos.

La nocién de creacién especial atribuye a Dios no solo el origen del universo
en general, sino también el de entidades particulares en su forma actual como el
gato o el hombre, o cuerpos celestes como la Tierra y el Sol. Asi mismo adjudica
al Creador la configuracion y propiedades de estos seres, tales como los ojos del
gato o los mares y montafias de la Tierra.

La atribucion a Dios de la creacion especial de las realidades del universo es
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un residuo de culturas precientificas. El origen de los planetas, asi como el de
las especies, se puede investigar cientificamente puesto que no se trata de una
creacion a partir de la nada, sino de la transformacién de la realidad material del
universo.

La seleccion natural descubierta por Darwin explica la espléndida
diversificacion del mundo viviente como resultado de procesos estrictamente
naturales.

Darwin y el origen de las especies

La investigacion cientifica del origen de las especies comienza con Darwin. En
su libro £/ origen de las especies (1859) habla sobre la evoluciéon de los organismos,
y por tanto el origen de las especies como resultado de procesos naturales. La
seleccion natural descubierta por Darwin explica la espléndida diversificacion
del mundo viviente, desde los humildes gusanos a las espectaculares aves del
parafso, de las levaduras y hongos a las encinas y orquideas. Segun su teorfa, las
especies no estan disefiadas con antelacion, sino que son un producto incidental,
por asi decitlo, de la reproduccién diferencial de los organismos. Los ambientes,
como observa el mismo, cambian continuamente a través del tiempo asi como
de un lugar a otro. La selecciéon natural, por consiguiente, favorece diversas
caracteristicas en diferentes situaciones. La acumulacién de estas diferencias
produce eventualmente otras especies.

La seleccion natural es, ademas, el proceso responsable de las adaptaciones
de los organismos, porque fomenta la multiplicacién de las variantes genéticas
utiles a sus portadores. Los procesos fundamentales responsables de los cambios
genéticos que se dan enlas especies son la mutacion, la deriva genéticayla seleccion
natural. Esta tltima es el unico de estos procesos que esta “adaptativamente
orientado”, dado que la mutacién y la deriva genética se dan al azar con respecto
a la adaptacion.

El propésito de este trabajo es explorar el papel que juega la seleccién, como
proceso, en la explicacion de las adaptaciones de los organismos, como los ojos,
las alas y las flores, planteando dos preguntas: primero, ¢se justifica considerar
a la seleccion natural como un proceso “creativo”, porque responde al origen y
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configuracién adaptativa de los organismos?, y segundo, ¢por qué hay tantos y
tan diversos tipos de organismos?

La seleccion natural ha sido comparada con un tamiz que retiene las mutaciones
utiles que surgen raras veces, y deja pasar las deletéreas que se producen con
mas frecuencia. S{ actia como un tamiz, pero es mucho mas que un proceso
puramente negativo que se limite a eliminar lo desfavorable. La seleccion natural
es capaz de generar novedad, al incrementar de sobremanera la probabilidad
de combinaciones genéticas adaptativas, que de otra forma nunca se hubieran
producido al ser extremadamente improbables. En ese sentido, como vamos a
ver, la seleccién es un proceso creativo.

Una definicién de “crear” es “producir el ser: causar la existencia”. El papel
creador de la seleccion natural no debe entenderse en el sentido ya mencionado
de creacion “absoluta” o general, y que la teologfa cristiana predica. Aunque la
seleccion natural no es la causa de la existencia, es decir, no crea los genes a partir
de la nada, sf genera combinaciones genéticas adaptativas que de otra manera no
podrian haber existido.

La seleccion natural es creativa en un sentido similar al de un artista. El pintor no

le da existencia al lienzo ni a las pinturas, pero si al cuadro. La seleccion natural
no crea los atomos de los que estan hechos un ojo, un rifién, una persona, pero
s{ es responsable de que lleguen a formarse combinaciones adaptativas de tales
atomos, tal como se hallan en el ojo, en el rifién o en los seres humanos.

La probabilidad de que un cuadro como La Gioconda de Leonardo da Vinci,
apareciese por una combinacién al azar de pigmentos, es tan infinitamente
pequena, que nadie la tomarfa en serio. De la misma forma, la combinacién de
genes que llevan la informacién hereditaria responsable de la formacion del ojo
de los vertebrados no se dio al azar, sino que es resultado del proceso organizador
de la seleccion natural. Aun teniendo en cuenta los tres mil quinientos millones
de anos de vida sobre la tierra, la complicada anatomia del ojo, asi como el exacto
funcionamiento del rifién, no pueden haber resultado de un proceso aleatorio,
sino, mas bien, de uno organizador y creativo de la selecciéon natural.
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La seleccion creadora

Se puede ilustrar con el siguiente ejemplo coémo la seleccion natural, un proceso
puramente material, puede organizar informacion y generar novedad. Algunas
cepas de la bacteria del intestino Escherichia coli necesitan una sustancia para
reproducirse, el aminoacido histidina, que se les debe proporcionar en el medio de
cultivo. Cuando se afladen unas pocas bacterias a un centimetro cibico de medio
cultivo, aquellas se multiplican rapidamente y se producen unos dos mil millones
de bacterias en pocas horas. En las bacterias surgen mutaciones espontaneas que
las hacen resistentes a la estreptomicina, a tasas del orden de una en 100 millones
(1 x 10-8) de células. En el cultivo del ejemplo esperariamos 20 bacterias (2 x
109 bacterias x 10-8 mutaciones = 20) resistentes a la estreptomicina, debido a
mutaciones espontaneas.

Veamoslo que pasa en el cultivo cuando hay seleccién natural. Primero, se afladen
unas gotas de estreptomicina que destruyen a todas las bacterias, excepto a las
20 portadoras de mutaciones resistentes. Segundo, estas bacterias supervivientes
comienzan a reproducirse inmediatamente, y en unas horas resultan, como al
principio del cultivo, 2.000 millones, excepto que ahora son todas resistentes a
la estreptomicina.

Entre bacterias que necesitan histidina como factor de crecimiento, surgen
mutaciones espontaneas que las hacen capaces de reproducirse en ausencia de
histidina, con una tasa de 4 en 100 millones de bacterias (4 x 10-8), es decir,
aproximadamente 80 en el cultivo, las cuales, si se las pasa a un medio de
cultivo sin histidina, seran las unicas capaces de multiplicarse. Sin embargo, se
diversificaran produciendo eventualmente 2.000 millones de bacterias que, ni
seran vulnerables a la estreptomicina, ni necesitaran histidina para multiplicarse.

La probabilidad de que ambas mutaciones ocurran en la misma bacteria es de 4
en 10.000 billones (1 x 10-8 x 4 x 10-8 = 4 x 10-16) de células. Un acontecimiento
de tan baja probabilidad es dificil que ocurra aun en un enorme recipiente de
cultivo (diferente tubo con que se hizo el experimento). Debido a la intervencion
de la seleccién natural terminamos no solo con una, sino con todas las bacterias
cuyas propiedades son las adecuadas para adaptarse al medio en que ahora se
encuentran. Entonces, lo que es improbable se convierte en un resultado comun,
algo asi como con el cuadro: no puede producirse al azar, pero es el simple
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resultado de la actividad del pintor.

La seleccion natural promueve la adaptacion, esto es, selecciona mutaciones
Y combinaciones de ellas que “tienen sentido”, que sobreviven y se multiplican
en el ambiente en que existen.

Los monos mecanografos

Una critica frecuente de quienes desconocen la teorfa de la evolucién consiste
en alegar que los procesos aleatorios no pueden producir entidades organizadas
o con sentido. Por ejemplo, dicen, unos monos golpeando al azar las teclas de
una maquina de escribir nunca lograran escribir E/ origen de las especies, ni siquiera
si los dejamos durante millones de afios aporreando aquellas maquinas.

La critica serfa valida si la evolucién dependiese solo de los procesos al azar,
como son la mutacién y la deriva genética. Pero no son estos los que explican la
evolucién adaptativa, sino el proceso no aleatorio que es la seleccion natural, el
cual promueve la adaptacion. Esto es, selecciona mutaciones y combinaciones
de ellas que “tienen sentido”, que sobreviven y se multiplican en el ambiente en
que existen.

La analogia de los monos serfa mas apropiada si cada vez que un mono
produjera una combinacién de dos o varias letras con sentido, tales palabras
fueran seleccionadas y se convirtieran en las teclas de una maquina de escribir.
Asi mismo, que al aporrear al azar estas teclas, cada vez que se produjera una
combinacién de palabras con sentido, la frase resultante se convirtiera de nuevo
en una tecla de otra maquina de escribir. Y asi sucesivamente. Es evidente
que al final se producirian paginas e incluso capitulos de libros perfectamente
inteligibles, aun cuando no necesariamente E/origen de las especies. Esta observacion
es importante puesto que la selecciéon no tiene objetivos concretos, y tampoco
seres particulares, mas bien crea organismos adaptados a su ambiente sin previa
especificacion de qué configuracion vayan a tener. Esta es una observacion a la
que se retornara mas adelante.

En cualquier caso, no necesitamos llevar la analogfa de los monos muy lejos,
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ya que ninguna analogfa es completamente satisfactoria; pero la cuestiéon por
aclarar no es que la evolucién sea el resultado de puros procesos al azar, sino
que existe un proceso de seleccion que “escoge” combinaciones adaptativas,
simplemente por el hecho de que estas se reproducen en forma mas eficaz. Estas
mezclas constituyen, a su vez, nuevos niveles de organizaciéon sobre los que
siguen operando la mutacién (azar) y la seleccion (direccion), en un proceso que
continia de manera indefinida, parecido a una espiral mas que a un circulo (pues
los eventos posteriores actian sobre los resultados obtenidos con anterioridad).

Como ilustramos con el ejemplo bacteriano, la selecciéon natural actia paso a
paso produciendo combinaciones de genes que de otra manera serfan altamente
improbables. El ojo de los vertebrados no aparecié repentinamente con su
actual perfeccion, es el resultado de la apropiada integracion de muchos genes
que fueron acumulandose con el paso del tiempo, y permitieron que de un ojo
primitivo se llegara a uno cada vez mas complejo y eficaz. Los antepasados de los
vertebrados de hace mas de 500 millones de afos tenian ya 6rganos sensibles a la
luz. La percepcion de la luz y la visién fueran importantes para la supervivencia
y el éxito reproductivo de aquellos organismos. En consecuencia, la seleccion
natural favoreci6 a los genes que se acumularon gradualmente y condujeron por
fin al muy complejo y eficaz ojo de los vertebrados.

La seleccion natural puede explicar la evolucién de 6rganos y de organismos
que bajo la sola accién aleatoria de la mutacion nunca hubieran existido. En este
sentido, aun cuando no crea el material bruto (los atomos y moléculas) sobre el
que actua, es un proceso creativo.

La seleccion natural es enteramente gportunista. La especie o bien
responde a cada desafio ambiental con adaptaciones apropiadas, o se
exctingue.
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¢Por qué existen tantas especies?

Un artista constituye una mala analogfa de la selecciéon natural en un aspecto
importante. Un pintor tiene una preconcepcion de lo que quiere pintar y
conscientemente elabora el cuadro para que represente lo que él quiere. Por el
contrario, la selecciéon natural no tiene prevision, no opera con algun plan, es mas
bien un proceso resultante de las interacciones entre entidades fisicoquimicas
y biolégicas, una consecuencia de la multiplicacién diferencial de los seres
vivos. Si tiene alguna apariencia de proposito, esto se debe a que responde a las
condiciones del ambiente y a las necesidades de los organismos. Pero la seleccion
natural no tiene objetivos preestablecidos ni anticipa el futuro; solo los cambios
ambientales drasticos pueden ser insuperables para los organismos (previamente
prosperos) y llevarlos a la extincion.

Por razones semejantes, y como ya se sefiald, la analogia del equipo de monos
mecanoégrafos no es tampoco aceptable, puesto que asume que hay “alguien”
que selecciona las combinaciones de letras y de palabras que tienen sentido. En
la evolucién no hay nadie seleccionando las combinaciones adaptativas, estas se
seleccionan a si mismas, por decirlo de algin modo, porque se multiplican mas
eficazmente que las menos adaptadas. Pero hay un aspecto en el que la analogia
de los monos mecandgrafos es mejor que la del artista, puesto que no supone
que ha de obtenerse un resultado preestablecido, sino simplemente cualquier
relato que tenga sentido. Como he reiterado, la seleccién natural no trata de
producir clases predeterminadas de organismos, sino solo organismos que estén
adaptados en su entorno.

Las caracteristicas seleccionadas dependen de las variaciones presentes en un
determinado momento y en un lugar concreto. Ello a su vez esta supeditado al
proceso aleatorio de la mutacion, asi como a la historia previa de los organismos
(es decir, de qué tipo son, lo cual es consecuencia de su evolucién previa).
Por tanto, la seleccién natural es un proceso “oportunista”. Las variables que
determinan en qué direccion ira son el ambiente y la constitucién preexistente
de los organismos y las mutaciones.

So la seleccién natural es enteramente oportunista quiere decir que la especie
o bien responde a cada desafio ambiental con adaptaciones apropiadas, o se

extingue. Ademds, la adaptacion a un mismo ambiente puede ocurrir de
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diferentes formas; podemos tomar como ejemplo las plantas que se amoldan
a vivir en el desierto: su adaptaciéon fundamental es la resistencia a la sequedad
que amenaza con el riesgo de desecacion, pues, durante la mayor parte del afio,
a veces durante varios aflos consecutivos, no llueve. Las plantas, entonces, llevan
a cabo la urgente necesidad de ahorrar agua de diferentes maneras. Los cactus,
por ejemplo, han transformado sus hojas en espinas y sus troncos en barriles
que contienen reservas de agua; la fotosintesis, en vez de hacerse en las hojas
se realiza en la superficie del tronco. Otras plantas carecen de hojas durante
la estacion seca, pero después de la lluvia estallan miles de estas y flores que
producen semillas. Hay, ademas, plantas efimeras que germinan, crecen, florecen
y producen nuevas semillas en pocas semanas, mientras hay agua de lluvia
disponible; el resto del afio aquellas semillas permanecen inactivas en la tierra.

El caracter oportunista de la selecciéon natural es también aparente en el
fenémeno de la radiacién adaptativa. La evolucion de las moscas Drosophila, en
Hawai, es una radiacién adaptativa relativamente reciente. Hay alrededor de 1.500
especies de Drosophila en el mundo y la tercera parte de ellas ha evolucionado en
el archipiélago hawaiano, cuya superficie es pequenisima, menor del cuatro por
ciento de la superficie de Colombia. Ademas, la diversidad morfoldgica, ecolégica
y comportamental de las Drosophila hawaianas excede a la de las Drosophila del
resto del mundo.

¢Por qué ocurrié tan “explosiva” evolucion en Hawai? La superabundancia
de Drosophila alli contrasta con la escasez o ausencia de otros insectos. Los
antepasados de la Drosophila hawaiana llegaron al archipiélago antes de que lo
hiciera la mayoria de los otros grupos de insectos y, por tanto, encontraron
muchos recursos inexplorados y lugares en donde vivir, y respondieron a estas
oportunidades con una rapida radiaciéon adaptativa. Aunque los especimenes
actuales derivan de una unica especie colonizadora, aquellos se acostumbraron a
la diversidad de oportunidades disponibles en los distintos lugares y momentos
por medio de adaptaciones apropiadas, creando asi una diversidad de especies
mucho mayor que la que se da en otras partes del mundo.

Los dos ejemplos anteriores muestran el caracter oportunista y creador de la

seleccion natural. La evolucion ocurre en respuesta a las condiciones ambientales
y como resultado de la interacciéon de dos tipos de procesos, uno aleatorio (la
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mutacion) y otro deterministico (la seleccion natural). Es la confluencia de azar
y necesidad la que hace que la evolucién sea un proceso creador; un engranaje
ligado a la creacién de los organismos y a las entidades mas complejas del
universo, capaces de pensar y amar, y aun de analizar el proceso mismo de la
evolucién que las ha creado.

*Este articulo esta adaptado, con modificaciones importantes, de los capitulos

8y 9 de mi libro La teoria de la evolucion. De Darwin a los siltimos avances de la genética,
que sera publicado por la editorial Temas de Hoy, de Madrid, Espafia.
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Introduccion

Los antiguos naturalistas griegos definieron “armonfa” como la perfecta
relacion existente entre los seres vivos y la physis o naturaleza. Esta concepcion
ya entrafiaba los fundamentos que, en el marco de las teorifas evolucionistas del
siglo XIX, dieron origen a la nocién de adaptacion en la biologia. Ia teoria
sintética de la evolucion, al explicar la complejidad adaptativa y sus causas, hace
de la adaptacion uno de los componentes centrales junto con el concepto de la
seleccion natural.

LLa nocién de adaptacion ha tenido un gran desarrollo conceptual en la biologia
contemporanea, y esto es explicable por los multiples objetos de estudio y por el
tratamiento que se le ha dado en las diferentes disciplinas bioldgicas. I.a mayoria
de bidlogos incorporan en sus teorfas explicativas adaptaciones morfoldgicas,
fisiologicas, genéticas, ecologicas y evolutivas, en el sentido de procesos, y
circunscritos a cada una de estas disciplinas.

Un ndamero no reducido de bidlogos y epistemdlogos de la biologia
contemporanea revalidan la base darwiniana de la adaptacion, replantean algunos
problemas de conocimiento en torno a la relaciéon con la selecciéon natural,
sefialan las ambigiiedades metodolégicas en el reconocimiento de adaptaciones,
y profundizan las explicaciones sobre la significacion adaptativa de ciertos
caracteres (programa adaptacionista).

La construccion de modelos tedricos que aclaren como interactdan los factores
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adaptativos, parece ser una de las estrategias orientadas no solo a los propositos
de unificacion tedrica, sino también a generar debates en torno a las imprecisiones
surgidas.

En este ensayo se examinan los antecedentes historicos, las diversas nociones
sobre la adaptacion en la biologfa, y se exponen los principales planteamientos
que, con un caracter que genera problematicas, perfilan visiones holisticas y
pluralistas.

Los antecedentes

Hacia 1809 Lamarck proponia la adaptaciéon como un resultado directo de la
relacién del organismo con “sus circunstancias”. Las modificaciones adquiridas
en esta relacion se perpetuaban generacionalmente, con el propésito de mantener
un impulso interno hacia la perfeccion. A partir de esta tesis lamarckiana de
filiacion teleoldgica, se deducia que las variaciones en los caracteres de los
organismos eran adaptativas.

Aunque Lamarck no utilizé el término “adaptaciéon”, sin duda percibid el
fenémeno y la problematica. El concepto de adaptacion corresponde a un caso
tipico en que la formulacién del problema es anterior al momento en que la
palabra fuera aplicada o importada de otro dominio teérico. Para Lamarck,
si los seres vivos no seguian el plan divino del Creador, es porque tenfan que
seguir al medio en sus cambios, y la alternativa que tenfan era modificarse de una
manera adecuada para vivir en el nuevo ambiente, haciendo uso de su capacidad
adaptativa.

Antes de 1859, afio en que Darwin publicd E/ origen de las especies, 1a adaptacion
era aceptada como un hecho sin explicaciéon de su causa o como una ejecucion
del plan divino. Darwin introdujo el concepto de adaptacion en la teoria de la
evolucioén, con el principio de que las variaciones favorecian la supervivencia
de un individuo y aumentaban su éxito reproductivo (Lewontin, 1984). Sus
multiples observaciones sobre la variacion de los caracteres mediante los
procesos evolutivos, lo condujeron a la idea de una adaptacion diferencial regida
por la seleccion natural; para él las variaciones proporcionaban a los organismos
diferentes grados de adaptacion vy, si se originaban de manera espontanea, no
eran necesariamente adaptativas (Limoges, 1976).
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Definiciones en torno a la adaptacion

Una vez postulada la teorfa sintética de la evolucion, los bidlogos empezaron
a proporcionar explicaciones “generalistas” y “disciplinares” con referencia a la
adaptacion.

Lewontin (1984) se expresaba de manera “generalista” sobre la adaptacién
biolégica: “Es el proceso del cambio evolutivo mediante el cual el organismo
‘procura’ una solucion cada vez mejor al problema impuesto por el ambiente”.

Existen definiciones “disciplinares” que se inscriben dentro del cuerpo tedrico
de un 4rea de conocimiento particular en la biologfa:

1. En fisiologfa se define como un ajuste fenotipico del organismo a un factor
del medio que puede ser medido en condiciones experimentales (Marx, 1977). Se
considera aqui la aparicién progresiva de respuestas frente a modificaciones del
estado funcional normal. En la nocién “fisiolégica” de la adaptacion se retoma
el pensamiento de Bernard (1959) en torno a las regulaciones del organismo,
y se descubren en la biologifa las acepciones “euri” y “esteno”, conocidas hoy
ampliamente por el biblogo contemporaneo (Hill, 1980).

2. En genética el tratamiento que se da al fenémeno adaptativo aparece a
partir de la premisa darwiniana, segun la cual la seleccién natural actda sobre la
variaciéon genética, dando origen al incremento del valor adaptativo o eficacia
biolégica (fitness). El valor adaptativo, en el sentido darwiniano, es la contribucion
de descendientes a la proxima generacion, esta determinado por la constitucion
genética del individuo y se le considera una medida de la seleccion natural. En
esta tesis se nota la preponderancia de la supervivencia y la reproduccién como
elementos explicativos de la adaptacion genética. Autores como Levins (1968)
y Valentine (1985) denominan estrategias adaptativas a aquellas adaptaciones
regidas por sistemas genéticos, mediante las cuales los organismos hacen
frente al influjo de un elemento ambiental. Factores causales de la variabilidad
genética como la edad del individuo, el tamafio de la poblacién, su distribucion
geografica y el grado de estabilidad del habitat ocupado, son responsables de
tales estrategias adaptativas y desencadenan la expresion de uno o mas alelos
calificados desde muy generalizados hasta muy especializados. Para mas detalle
se puede consultar a Valentine (1985), quien describe un modelo molecular de
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las estrategias genéticas de la adaptacion.

3. En ecologia, las adaptaciones cobran su expresiéon en las llamadas teorfa
del nicho y teorfa de las estrategias del ciclo de vida (Ufe hbistory trats). Para el
ecologo un nicho es un espacio dimensional en el que se contemplan tanto los
requerimientos abidticos de una especie, como los factores de interaccion con
otras especies; constituye asi una
unidad o rango a la que se ajusta una
unica especie en un ecosistema.

Segin el modelo explicativo de
Hutchinson (1981), existen dos tipos
de nichos: el actual y el potencial.
Este dltimo representa la suma de
las adaptaciones en términos de
tolerancias ambientales y de relacion
con otras especies. Colinvaux
expresa: “Todo lo que la especie hace
para sobrevivir y para mantenerse
adaptada, en sentido darwiniano,
es un nicho” (Coddington, 1988).
El  bidlogo contextualiza las
adaptaciones en la ecologia al
afirmar que “[...] no ocurren en el
vacio sino en los ecosistemas, que
son las maquinas de la evoluciéon”
(Backer, 1966; Margaleff, 1986)

El estudio de las estrategias de
adaptacion también tiene como
objetivo investigar como las fuerzas
evolutivas “disefian” el ciclo de vida

FIGURA 1

El tiburén (a), el ictiosaurio (b) y el delfin (c) pertenecen
a tres clases diferentes de vertebrados; sin embargo, sus
formas son muy parecidas (hidrodindmicas), por ejem-
plo, su ajuste al medio de vida marina. Este es un caso
de convergencia y quiza un ejemplo de “adaptacién” de
diferentes grupos a un mismo medio.
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de los organismos. Las caracteristicas del ciclo de vida son aspectos individuales
y cuantitativos que pueden expresarse como variaciones no solo intraespecificas
sino también interpoblacionales e intrapoblacionales; todos estos aspectos estan
contemplados en los parametros demogrificos clasicos. Los componentes
principales de una historia de vida son el tamano, las tasas de crecimiento y
desarrollo y la reproduccion (Morales, 1988).

En la teorfa de las historias de vida se analiza como las caracteristicas fenotipicas

interactian y afectan la eficacia del individuo (medida de su reproduccion
y supervivencia). Se relacionan las ecuaciones demograficas como las de
reproduccion, crecimiento y supervivencia; también se estudian con frecuencia
la edad de maduracion sexual, el nimero de descendientes, la longevidad y la
mortalidad (Barbault, 1988).

La teoria de la evolucion de las historias de vida, acompafiada de una infinidad
de modelos, solo tiene un fin: explicar la variacién de animales y plantas de
acuerdo con la teorfa de la seleccion natural.

4. En biologia evolutiva, se considera que las variaciones de los organismos se
explican por razones de genealogia, es decir, de su relaciéon con los ancestros.
La otra explicacion es adaptativa o de relacion con los mecanismos de seleccion
natural y con las condiciones de vida. Esto ultimo obliga a diferenciar las
adaptaciones de origen genético y las de origen ambiental; las primeras, o
adaptaciones “evolutivas”, estan determinadas por un incremento de la eficiencia
biolbgica (fitness o adecuacion) de las especies y por la accion de fuerzas selectivas
actuando a nivel génico, individual o de grupo. El individuo con su genotipo es
por excelencia una unidad de seleccién, mediante la cual poblaciones y especies
evolucionan en el espacio y en el tiempo (Dobzhansky, 1977; Futuyma, 1980).

Seleccion natural y adaptacion: la piedra angular del debate biolégico

Dilucidar la relacién entre la seleccion natural y la adaptacion es uno de los
problemas centrales en la biologfa evolutiva. Como elementos aclaratorios en el
debate se exponen las siguientes tesis:

1. La seleccion natural, en su concepto moderno o genético, se define como la
reproduccion diferencial y no al azar de los genes.
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2. La seleccion natural es el dnico factor hasta hoy conocido que explica las

adaptaciones favorecedoras de la supervivencia de los individuos y las especies
(Grasse, 1977).

3. Seleccién y adaptacion estan estrechamente ligadas, aunque no de manera
reciproca; se puede afirmar que la segunda es el resultado de la primera y que la
seleccion no conduce necesariamente a una adaptacion (Lewontin, 1984).

4. Se reconocen diferentes niveles jerarquicos en los cuales actaa la seleccion:
génico, individual y de grupo (Williams, 1966).

5. La seleccién natural se ejerce por medio de los complejos de genes que
estan ensamblados en los genotipos, y que se expresan en los fenotipos de los
individuos. La presion de seleccion actua al interior de una poblacién especifica
y actual, ocupando un ambiente determinado (Ayala, 1970).

La busqueda de adaptaciones

Los fundamentos metodolégicos que el bidlogo ha empleado para el
reconocimiento delasadaptaciones estanbasados enlacomparacion, el apriorismo
y la comprobacién hipotético-deductiva de la supervivencia diferencial en una
poblacién. Por otra parte, es indudable que la prediccion central de la explicacion
darwiniana sobre la evolucion es la adaptacion.

La observaciéon comparativa del cuello largo de las jirafas y el cuello corto de los
bufalos, las preferencias alimentarias por los brotes arbéreos en los primeros y
de las gramineas en los dltimos, permite pensar que el cuello largo esta adaptado
para la busqueda de alimento en sustratos arbéreos. Darwin y otros bidlogos
evolucionistas hicieron su aporte con base en explicaciones fundamentadas en
estos tipos de comparaciones; sin embargo, estas explicaciones eran dadas ad
hoe, imposibles de ser contrastadas en la realidad y menos aun de conducir a
generalizaciones.

Un enfoque pluralista podria reubicar en el seno de la teoria
evolutiva a los organismos enteros con toda su complejidad
desconcertante, pero arin inteligible.
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En el apriorismo se parte de la funcién hasta llegar al 6rgano para argumentar la
adaptacion; “[...] animales que viven en regiones articas en las que el suelo esta
cubierto de nieve resultan mas dificiles de ver si son blancos, y un gran numero
de ellos de hecho lo son. En este caso, algunas adaptaciones son mas complejas
que lo que el mas imaginativo de los naturalistas podria haber visto” (Maynard-
Smith, 1975).

El caso de las hipotesis comprobables sobre la supervivencia diferencial se ha
demostrado experimentalmente en condiciones de laboratorio, pero muy rara
vez en la naturaleza.

Segun sea el nivel de analisis, para los bidlogos evolucionistas las tesis explicativas

de la adaptacién son tesis infaltables; si las ventajas adaptativas de un 6rgano
pueden ser demostrables, entonces tienen la razoén, y si no son demostrables,
suponen que de alguna manera existen (Ruse, 1972, 1980).

Actualmente se postulan hipétesis de adaptacion con enfoques cladistas; bajo
este criterio se construyen predicciones basadas en comparaciones de caracteres
apomorficos (derivados) con caracteres plesiomorficos (primitivos) (Coddington,

1988).

En estas metodologfas de naturaleza filogenética se discriminan las adaptaciones
a partir de las explicaciones sobre la evoluciéon de un caracter. Para constituirse
en adaptativo, un caracter debe proveer al organismo de una utilidad y haberse
generado histéricamente mediante la accion selectiva (Baun, 1991).

Obstaculos de comprension

El problema légico en la identificacién y el reconocimiento de las adaptaciones
radica en factores intrinsecos, dada la complejidad de las condiciones reales en
las cuales operan los mecanismos de la adaptacion, y en factores de caracter
externalista, relacionados con el sujeto que postula hipétesis acerca de las formas
de expresion adaptativa. En unos casos los bidlogos tienden a identificar los
caracteres que le confieren una aptitud particular a un organismo, pero en otros,
o bien no parece claro el fenémeno ante sus 0jos o no existen tales adaptaciones.
A continuacion se sefialan algunos problemas logicos:
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1. Existen desaciertos frente a la nocién de funcién ya que con frecuencia se
confunde una adaptaciéon con un proceso funcional (Pranger, 1990).

2. El caracter en cuestion es adaptativo pero no evidente. Al respecto, se sabe
que no todas las adaptaciones son en principio morfolégicas o fisioldgicas;
pueden estar en el ambito de la conducta, independientemente de que su factor
generador sea ambiental o genético.

3. El caracter no es adaptativo, pero es el resultado directo de la accion de la
seleccién natural.

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

5. El caracter no es adaptativo y surge como una consecuencia secundaria de los
cambios en las velocidades de crecimiento de los 6rganos.

En las tesis explicativas de las adaptaciones existen problemas metodolégicos
como las interpretaciones subjetivas; en este caso, las interpretaciones acerca de
la utilidad adaptativa varfan de un biélogo a otro, o de una época a otra.

Otro caracter metodologico es la “atomizacion” del organismo, con lo que se

pretende comprender la utilidad adaptativa de cada una de las partes tomadas
aisladamente (Gould y Lewontin, 1979). Son bien conocidas las criticas de
Gould y Lewontin (1983) al programa adaptacionista, en el cual se considera que
todos los caracteres responden a una adaptacién particular. Ellos demuestran
que los obstaculos de comprension responden a concepciones utilitaristas y a
reduccionismos.

Finalmente, estos autores (Gould y Lewontin, 1983) expresan: “El programa
adaptacionista nos ha conducido frecuentemente a una biologia evolutiva basada
en las partes de los organismos y en sus genes, pero no tiene en cuenta a los
organismos mismos. Este programa subestima la importancia del desarrollo y
la arquitectura. Un enfoque pluralista podria reubicar en el seno de la teorfa
evolutiva a los organismos enteros con toda su complejidad desconcertante,
pero aun inteligible”.
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Conclusiones

El caracter problematico en la busqueda de una nocién unificada sobre la
adaptacion en la biologifa es uno de los elementos centrales en las reflexiones del
bidlogo actual en torno a la evolucion de la vida y de los organismos. Si bien es
cierto que la genética y la biologia de poblaciones han esclarecido en los ultimos
diez afios serias dudas sobre las expresiones del fenémeno adaptativo, todavia
se vislumbran nuevas respuestas a partir de las tesis actuales, lo que ensancha
el panorama en el terreno de la epistemologfa. A manera de conclusiones, se
puntualizan los siguientes aspectos:

* No existe una unica definiciéon sobre la nocién de adaptacién en la biologfa.

* La adaptacion deberfa definirse por sus efectos y no por sus causas (factores
intrinsecos), ya que estas son excesivamente dificiles de precisar y cuantificar. En
el primer caso, las adaptaciones son la expresion de los mecanismos de seleccion
al interior de las poblaciones.

* Cuando un sujeto lanza hipotesis acerca de las adaptaciones se requeriria
conocer el contexto que le da a la dimensiéon temporal, ya que existen
adaptaciones a corto y a largo lazo (estudios microevolutivos y macroevolutivos
de la adaptacion). Asi mismo, es primordial conocer las categorias a las cuales se
restringen las explicaciones adaptativas.

* La “compartimentalizacion” de los caracteres en un organismo es uno de los
obstaculos extrinsecos mas importantes en la elaboracion de explicaciones sobre
fenémenos adaptativos.

* La casi incapacidad en la comprobaciéon de ventajas adaptativas en casos
concretos posibilita la prevalencia del programa adaptacionista.

* El peligro de mantener un circulo 16gico (problema de la circularidad 16gica) en
las explicaciones adaptativas radica en definir la vida por la capacidad adaptativa
y viceversa
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Introduccion

Si existe un concepto que es objeto de invocacion continua en diferentes esferas

del quehacer humano, y que es aludido en infinidad de formas de comunicacién
académica e informal, es el de especie. La especie, como ente biologico, esta en
boca e intereses de bidlogos, conservacionistas, politicos, economistas y muchas
mas personas, e implica multiples puntos de vista.

Es tan comun esta palabra en nuestros entornos que podriamos inclinarnos a
pensar que la especie es una de las entidades mas faciles de delimitar y entender
en biologfa. Si no fuera asi, ¢por qué todos hablamos tanto de especie?, spor qué
largos catalogos y monografias de, por ejemplo, las aves de un pais o regiéon? Un
gato es un gato, y todos los gatos son una misma especie. ¢Donde estd, entonces,
el problema de la especie, tal como se ha planteado en diferentes publicaciones,
encuentros y claustros?

Infortunadamente, aquello de lo que mas hablamos no necesariamente es de
lo que mas conocemos. Y la especie es un problema importante, no solo en la
sistemadtica y en la evolucién, sino incluso en esferas aparentemente distantes
como la conservacion, la ecologia, la economia o las leyes. El problema de una
delimitacion de especie puede afectar a todos, sin importar si el grupo en cuestion
tiene algin interés econémico, agricola, médico o biotecnolégico.

Desde hace mucho tiempo filésofos y naturalistas han entendido este problema y
han propuesto soluciones. Desde la revolucion darwiniana la discusién adquirié
mayores dimensiones, y los dltimos afios han sido testigos de propuestas firmes,
dominadas, por un lado, por el concepto bioldgico de especie de Ernest Mayr
y, pot otro, por las nuevas aproximaciones filogenéticas de los bidlogos de la
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escuela cladistica. Como resultado, tenemos un mosaico de definiciones, cada
una enfatizando diferentes aspectos (Tabla 1) y cada una con puntos a favor y
en contra.

La definicién de especie: una aproximacion biolégica y filogenética

Que la especie exista como cualquier otro taxén o tenga existencia diferente a
la de taxones supraespecificos, o aun que no exista en absoluto sino que sea una
construccion de nuestras mentes, es un problema que llega al terreno filoséfico,
y de él no nos ocuparemos ahora. Sin embargo, vale la pena enfatizar en el
hecho de que hay quienes piensan que el problema de la especie es mas filoséfico
que empirico (Pigliucci y Kaplan, 20006), pero se puede presentar evidencia
que muestra que es un problema empirico de dificil resolucién: para la especie
Astraptes fulgerator, Herbert y colaboradores (2004) usaron una secuencia de ADN
como cddigo de barras y encontraron diez especies, sin embargo, al realizar un
analisis de nuevo de los mismos datos por parte de Brower (2006), se demostrd
que solo existe soporte para maximo siete especies.

La Tabla 1 presenta una pequefia muestra de definiciones de especie propuestas
desde comienzos de siglo: de mayor relevancia actual son el concepto bioldgico de
especie (BSC, por su sigla en inglés) y una de las versiones del filogenético (PSC,
idem). El primero fue popularizado por Mayr en 1963 y después modificado por
Ashlock (1991), y el segundo por Eldredge y Cracraft (1980), con modificaciones
como la propuesta por Wheeler y Platnick (2000); actualmente se usa una
aproximacion molecular a este dltimo en la forma del analisis cladistico de
haplotipos o CHA (Brower, 1999).

Como podemos ver, no hay mucha diferencia entre la primera y la tltima de
las versiones del BSC, ya que ambas estain fundamentadas en el aislamiento
reproductivo, por lo que las criticas que ha recibido siguen siendo validas.
Estas criticas han sido reforzadas por autores modernos, involucrados en un
tratamiento diferente de este concepto.

Bock, en 1979, escribe: “Ya que el concepto de especie es no-dimensional, no es

posible hablar de edad de las especies u origen de las especies o de vida y muerte
de una especie”.
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Esta critica es recogida por Ax (1987), para quien todo lleva a pensar que una
condicién basica, y necesaria, para resolver la historia de los organismos vivientes,
es probar que los taxones objeto de sistematizacién son reflejos reales de la
naturaleza viviente y no, tal vez, una creacion arbitraria del hombre. Por tanto,
necesitamos por lo menos una definiciéon de especie que nos permita reconocer
esta realidad directa o indirectamente en la naturaleza.

Es obvio que estas definiciones deben poseer unas condiciones espacio temporales
especiales que permitan incluir a todos los organismos de la naturaleza, con el
fin de consideratlos como entidades evolutivas. El concepto biologico de especie
no cumple con algunas de estas caracteristicas esenciales, puesto que carece de
delimitacion espacio-temporal, es decir, es un criterio no-dimensional (Panchen,
1992; Ax, 1987).

La principal objecién de Ax se centra en que el concepto no es suficiente para
interpretar la especie como la unidad basica de evolucién. Ello, por la falta de
delimitacion objetiva de las especies en espacio y tiempo; sin embargo, es posible
identificar estrategias de filogeografia con limites para la especie biologica (Avise,
2000).

Como consecuencia de la definicién, el BSC puede extenderse solo a poblaciones
que coexisten en el tiempo, y asi a especies sincronicas, alopatricas o simpatricas,
dentro de las cuales los cruces son posibles en el presente, y entre las que pueden
operar de hecho los mecanismos de aislamiento reproductivo.

De esta forma, el BSC deja por fuera cualquier idea acerca de los fésiles como
especies, debido a la imposibilidad de analizarlos desde el punto de vista de sus
potencialidades reproductivas y, por tanto, de su capacidad de entrecruzamiento.
Entonces los fosiles dejaran de ser considerados especies para pasar a set tan solo
restos de los individuos actuales. Desde el punto de vista estrictamente espacial,
el obstaculo reside en que no se pueden identificar poblaciones como de una
misma especie si no se establece su realidad de entrecruzamiento, que solo se
lograrfa hacer con el trabajo en laboratorio, y que no siempre es concluyente,
ya que puede presentarse en caso de organismos que produzcan descendientes,
pero infértiles mas alla de la primera generacion.
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| concepTO AUTOR

Evolutivo Simpson, 1961
Evolutive Wiley, 1979
Biologico (BSC)

3 : Mayr, 19401942
o de aislamiento =
Biologico (BSC)

; : Mayr, 1941
o de aislamiento L

Biologico (BSC)  Dobzhansky, 1935

Binldgico (BSC) Grant, 1981

Biologico (BSC)
Eldridge v Cracraft,
Filogenctico 9810); racraft,
1983, 1989
D‘." Parerson, 1985
Reconoomicnto

Cohesivo Templeton, 1989

Ecolagico Van Valen, 1976

Ecologico Du Rietz, 1930)

Agimico Cain, 1954

Selectivo Slobodehikoff, 1976

FEeondmico Ghiselin, 1975
.\-inrfnluwct_) Cain, 1954
(morfoespecie)
Palentolagico Simpson, 1961
Fenét Michener, 1970,
Sose0 Sokal, 1973
Pragmatico Cronguist, 1978
Autoapomdrfico Qllcimxlt'm[;nnqzuc,
Genético Lotsy, 1914
Geneti Escuela de Britton
cetico v Uvarov
Reitivist Mishler y Brandon,

1987

TABLA 1.

Recoge la formulacion con la fecha més conocida y/o reciente de tal definicion, sin contemplar la primera fecha de formulacion. Dentro del concepto evolutivo se

han separado las ideas de Simpson y Wiley por considerarlas diferentes, lo mismo que las formulaciones de Dobzhansky y Mayr, aunque en ambos casos se utilicen

los mismos rotulos.
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Evolunvo
Evolumvo
Aislamiento
reproductive
Adslamiento

reproductivo

Aislamienio
reproductivo

Aislamiento
reproductivo

Cladistice

ema de
fertilizacion

Cohesidn
fenotipica

Ecoligico

Feologico
Reproductive

Presion de
seleccion

Econdmico

Semejanza
morfoldgica

Cronoldgico
Numérice
Utilitarista

Folclar
Cladistico
Genotipico
Fenotipico

Utilizarista

DEFINICION
Conjunto de poblaciones que comparten un desting evolutive eomiin,

Linaje individual de poblaciones ancestro-descendientes que mantiene
su identidad frente a otros linajes v que tiene su propia tendencia
evolutiva y desting histarico,

Grupo de poblaciones naturales real o potencialmente entrecruzables,
aisludas reproductvamente de otras.

Conjunto de poblaciones que comparten un mismo lugar v estin
reproductivamente aisladas de otras,

La especie es la mis grande ¢ inclusiva poblacion mendeliana
(poblacion feliana: cc idad reproducriva de individ
sexuales con fertilizacion erwada que comparten un pool
comin de genes)

La unidad basiea de la clasificacion formal

Los grupos mis pequefios consistente y
e JisHrarullI s e Pendse idi
Conjunto basal ¢ irreductible de organismos diagnosticablemente
distintos de orros conjuntos, v dentro del cual existe un patrdn
parental de ancestro-descendiente.

La poblaciin mis inclusiva de organismos biparenmales
que comparten un mismo sistema de fertilizacion.

Conjunto mas inclusivo de organismos que comparten los mismos
meeanismos de cohesitn fenotipica.

Linaje o conjunto de linajes afines que evoluciona en forma
independiente v ocupa una zona adaptariva determinada
(ocupa un nicho)

Las poblaciones naturales mis pequefias permanentemente separadas
de otras por una discontinuidad distine en las series de biotipos

Grupo de poblaciones con reproduceitn uniparental

Poblaciin genéticamente homogénea que mantiene su coherencia por
presiones selectivas,

La mds amplia unidad en la economia natural en la cual existe
competicion reproductiva entre sus mieml

Individuos que forman una poblacion morfologica v geogrificamente
independiente de otras,

Linaje cronolagicamente definido.

Poblaciones frenéticamente similares por cualquier caricrer medible.

3 PR

Conjunto mis p

T 2 dc" Lad o
diferenciables de otros
Lo que cada poblacion local, etnia, ete, asimila como “especie”

Unidad mis pequena cladisticamente resuelta (que posee al menos un
caricter que la diferencia de otras)

Cada genotipo reconocible que puede ser trarado come una especie,

Cualquier entidad merecedora de un nombre puede considerarse
de nivel especie (no referido a subespecies v razas)

Lo que cada investgador juzgue para cada grupo bajo su estudio.
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Para Panchen (1992), el concepto no-dimensional de Mayr de su BSC serfa aquel
utilizado al considerar una serie de especies simpatricas relacionadas. El interés
del taxbnomo serfa entonces decidir si dos 0 mas poblaciones coexistentes son o
no de la misma especie. El énfasis se harfa en descubrir diferencias significativas
entre ellas y, particularmente, evidencias de aislamiento genético.

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

Procesos y conceptos en evolucién

La critica mas clara que se le ha hecho al BSC es la que hace alusién a la
imposibilidad de identificar como especies individuos no sexuales y sin
fertilizacion cruzada. Tales organismos formarfan clones y la cladogénesis en
el sentido normal no podria ocurrir. La posiciéon de Panchen es muy clara en
el sentido de que el término especie no debe utilizarse sin una cualificacion
sistematica de tales organismos, posicién que compartimos sin reservas. Sin
embargo, dentro de las diversas definiciones de especie, ninguna es explicita en
esto ultimo.

El BSC entrana otros problemas, como la enmarafiada creacién y aplicacion
de términos como superespecie, semiespecie, para especie, subespecie y toda
una variedad de calificativos de especie para ajustar los datos sobre poblaciones
y todo el edificio de definiciones, bajo la égida del ommipresente BSC. Ademas,
existen problemas en la misma estructura del concepto: confunde un producto
—el aislamiento—, con el proceso —Ila especiacion—. De otro lado, se presenta
el aislamiento reproductivo como la causa de especiacién y no como una de las
tantas consecuencias de este fenémeno.

La creciente suma de reparos al BSC, junto con el surgimiento y expansioén de
la escuela cladistica de clasificacion, han propiciado una alternativa al problema
de la definicién de especie. En 1980, Eldredge y Cracraft proponen el concepto
filogenético de especie (PSC), el cual privilegia la idea de reconocimiento y no
la de aislamiento reproductivo (Tabla 1). Esta definicion, recoge, obviamente
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la idea de patrén ancestro-descendiente, formulada afios atras por Simpson y
después por Wiley, que es diferente a la concepcién darwiniana de ancestro-
descendiente.

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

BSC, tales como el aislamiento reproductivo, un criterio que ya no es decisivo. Sin
embargo, como toda propuesta, no escapa a sus propios problemas y dificultades;
por ejemplo, desde el punto de vista morfolégico no es facil definir de forma
diagnosticable la diferencia en especies o poblaciones con amplia variedad. De
hecho, una consecuencia extremadamente importante de la aplicacion de este
concepto en la biologfa, podria ser la multiplicacién inmediata del numero de
especies. Por ejemplo, muchas poblaciones categorizadas como subespecies
cambiarian su estatus por el de especie, y en grupos donde es comun la presencia
de especies politipicas (con varias subespecies) se podrian dar subitos aumentos
en la diversidad.

Otro aspecto importante en los anteriores conceptos de especie esta en su
influencia sobre el descubrimiento y comprensioén de los procesos evolutivos.
Para los cladistas, el BSC tiende a enmascarar u ocultar procesos evolutivos en
las poblaciones, constituyéndose en un obstaculo al estudiar la filogenia.

Como ejemplo de las consecuencias empiricas de la aplicacion del BSC o del
PSC a procesos de diversificacion en la naturaleza, veamos brevemente uno de
los casos presentados por Cracraft (1989) sobre especiacion. Existe un género de
aves australianas, Daphoenositta, que se ha estudiado con detalle desde hace varios
afios, y del cual se conocen cinco grupos bien diferenciados geograficamente
(Figura 1A). Hacia finales de los cuarenta, estas cinco poblaciones eran
consideradas alopatricas (sin contacto entre si) y se definfan como cinco especies;
estudios posteriores mostraron que sus rangos eran mayores a los conocidos
y que incluso estas especies hibridizaban en ciertos lugares. La hibridacion
implicaba la no existencia de aislamiento reproductivo, lo que condujo a
algunos investigadores a considerar a todos estos grupos como una sola especie
politipica (con varias subespecies), y se llegd a proponer una compleja historia
en la génesis, contraccion y ulterior expansiéon de los cinco grupos, debido a
cambios climaticos en el continente.

44



Evorucion
HISTORIA pE1a VIDA

Cracraft duda de que este sea un caso ilustrativo del BSC. ;Cual es aqui la unidad
de evolucion?, ¢la especie en conjunto o cada una de las subespecies? Un analisis
cladistico (Figura 1B) muestra las relaciones filogenéticas dentro de los taxones.
Esta hipotesis indica relaciones entre las especies que sugieren procesos que en el
pasado provocaron una separacién de algunas poblaciones que constituirfan las
actuales especies. Esta propuesta puede compararse conla de otros grupos donde
se busca congruencia entre los patrones de relacion historica y la distribucion
espacial. Al parecer, el analisis filogenético en el género, y la aplicacién del PSC,
muestra una historia compleja y muy diferente al cuadro observado bajo el
criterio del BSC. Colocar todo este proceso bajo la etiqueta de una sola especie

FIGURA 1.

Figura 1. Distribucion geografica (A) e hipétesis de filogenia (B) de las especies de sitelas australianas (género Daphoeno-
sitta) (Tomado de Cracraft en Otte, y Endler, 1989).
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enmascara patrones y procesos que merecen la atencion del investigador. La
hibridacién no reforzaria la idea de una sola especie, sino de especies diferentes
que retienen la capacidad de cruzamiento como un recuerdo del pasado.

Naturalmente, no todos los casos se ajustan a la situacion expuesta. La inmensa
variedad de formas de vida implica procesos y patrones que en muchos casos
no se pueden entender facilmente bajo las miras de las definiciones de especie
discutidas. Tanto los adeptos al BSC como los cladisticos encuentran buenos
ejemplos para defender sus posiciones, pero en estos casos, COmMoO en tantos
otros, probablemente las conclusiones de los investigadores estan sesgadas por
los resultados que se espera obtener o por la posicion que se defiende.

Ningun investigador puede evitar cada teoria, o conjunto de datos, sin el matiz
de su propia interpretaciéon. El concepto de especie, cualquiera que sea, debe
incluir (pero no basarse exclusivamente) en su definicién el punto de vista de
esta como una unidad de evolucion, tal como lo sugiere Wiley (1981), sin que por
ello tenga que aceptarse de inmediato su concepto de especie evolutiva.

Algunas preguntas acerca de nombres, conceptos e ideas

El problema central de una definicién de especie esta en lo que esperamos de
ella; al fin y al cabo hay quienes dicen (e.g. Mishler y Brandon, 1987) que especie
es lo que cada investigador piensa que es. Por otra parte, puede ser que, como
recientemente lo ha hecho notar O "Hara (1993), el problema de la especie como
objeto de definicién sea simplemente insoluble: no por falta de conocimiento
sino por el problema mismo de la definicién. ;¢Hemos de dejar este problema de
lado?

Si se habla de distintas cosas, surge la pregunta de si es necesario algiin concepto
sobre la cosa, en este caso la especie. Cuando nos referimos a la naturaleza,
vemos en ella una serie de situaciones y fenémenos continuos, sin limites o
distinciones entre ellos; a su vez, vemos una serie de discontinuidades que nos
obligan a pensar que dentro de ese mar casi homogéneo existen diferencias que se
pueden hacer explicitas, y por tanto puede aplicarse un sustantivo a ellas generan
comunicacién. Tal diferenciacion entre pedazos del mundo es un concepto
referencial, dado por el marco o el instrumento para observar. Tomemos el
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caso de una fotografia en tres visiones distintas: a cien metros de distancia, a
distancia normal o vista bajo el estereoscopio. Una unidad es, en relacién con las
demas partes, de acuerdo con aquello (propiedades) que posee la unidad y no las
otras o viceversa, pero esta diferenciacion que nos permite distinguir en primera
instancia algo de los demas, nos ciega a otras propiedades que unen y distinguen
las partes.

La respuesta a la pregunta hecha antes es afirmativa, ya que no es posible hablar
de un continuo, sino que debe aplicarse un criterio (cualquiera) de reconocimiento
de la realidad; pero algunos conceptos (todos) sobre la diferenciacién ocultaran
parte de los fenémenos que unen y desunen las partes, ya que distinguir es
relacionar (se es en relacién con, y nunca en el vacio), dependiendo, ademas, del
nivel de referencia/resolucion del observador y siempre ligado al que obsetva.

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

1. Aunque se supone que el criterio (concepto versus definiciéon) tiene que ser
operativo, debe a la vez sospecharse de la alta instrumentalizaciéon de la idea,
en ese sentido el “cédigo de barras” (barcoding en inglés) lleva al maximo el
pragmatismo y la hiperinstrumentalizacién hasta llegar a la especie que es su
cédigo de barras.

Corolario: los criterios deben asumirse o suponerse y no pueden ser hechos
explicitos de facto en la descripcion de la especie; no deben ser usados, a riesgo
de vivir asumiéndolo todo.

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

3. Ya que no se puede privilegiar un tnico punto de vista para la definicion
de especie, debe tomarse alguno como referencial y clarificarse en relacién con
quién es especie o quiénes son especies.

¢Existe (o existira) algin concepto que considere tales problemas?
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Las metaforas basadas en el lenguaje natural agotan la verdadera dimensién
del concepto, y se convierten en teorfas o modelos totalmente aceptados que
olvidan la labor temporal de la metafora; en algunos casos se llega a plantear la
ontologia de la especie.

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

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

2. Eludir el problema y no preocuparse por definir la especie. Es la posicion de
O’Hara, quien sugiere quitarnos esa pesada cruz de encima.

3. Generar una definiciéon para cada grupo o situacion biolégica, puede ser quiza

la mejor respuesta. Obviamente, para cada caso se pueden clarificar los limites
espacio-temporales de la definicién. Esta dltima apreciacion indica que las
especies no son comparables al considerar distintos trabajos o puntos de vista,
aspecto que esta en contraposicion con la primera propuesta. Quiza esta sea la
mejor recomendacion para el trabajo transdisciplinario: varias concepciones que
permiten un trabajo enriquecido desde multiples perspectivas.

4. Considerar la especie como un concepto (como, por ejemplo, el concepto
“mesa”) cuyas diferentes definiciones construidas se basan en criterios disimiles.
Aqui nos atenemos a la propuesta de Pigliucci, quien lo ve mas como un problema
filosofico que empirico.
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La individualidad genética y el éxito evolutivo

La biologfa siempre ha tenido por delante, cuando se ha enfrentado al problema
de la explicacion, el reto de la complejidad, especialmente la de las formas o la
de las estructuras. La biologia, segin Garcia-Bellido (1994), estudia las formas
(moléculas, células y organismos), sus interacciones y transformaciones. La
complejidad de aquellas puede abordarse de manera numérica, simplemente
evaluando el tipo y ndmero de estructuras que aparecen dentro y entre
diferentes niveles de organizacién bioldgica. Se trata de un interesante ejercicio
que nos va a llevar a una conclusién relevante.
Hay 4 nucleétidos, y 64 codones para
el cédigo genético universal que son
constantes. La longitud de las secuencias

nucleotidicas de los genes, en cambio,
varfa enormemente, desde apenas
una centena hasta varios 6rdenes de
magnitud mayor. También es variable
el nimero de genes en los diferentes
organismos, aunque el rango de
variacién no es tan elevado como
en el caso anterior. El rango para el
numero de clases de células, tejidos
y 6rganos no va mas alld de uno a

unos cientos y cuando accedemos al ' R -
de 1 individ Estructura tridimensional del serotipo C del virus ARN de
e los individuos nos encontramos la fibre aftosa
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desde especies con nimero minimo a especies con cifras astronémicas. Lo
mismo puede decirse del rango de variacion del numero de especies, que, siendo
menor que el de la variaciéon del anterior nivel, va desde pocas especies para
grupos concretos, a grupos millonarios. Si seguimos con escalas superiores,
encontramos que el numero de categorias taxonémicas disminuye, asi como el
rango de variacién de las mismas.

El ejercicio del que hablabamos anteriormente es el de tomar los maximos
(correspondientes a los diferentes conjuntos establecidos para los diferentes
niveles de organizacién biolégica) y compararlos. El resultado es el siguiente: si
hacemos abstraccion de las categorias para clasificar por niveles de organizacion
y comparamos solamente los nimeros maximos a que tales categorias nos han
llevado, observamos el caracter preponderante, numéricamente hablando, que
tienen los individuos. En comparacién con ellos, hay pocas clases de nucleétidos,
a la vez que pocos codones, genes, tipos celulares, tejidos y 6rganos, pocas
especies y categorfas taxonémicas superiores. La forma de la distribucion de este
numero no es necesariamente piramidal, pero el maximo de estos maximos, es
indudable, corresponde al individuo. Se puede argumentar que esta clasificacion
por maximos es falaz, atendiendo a que la introducciéon de nuevas categorias en
la clasificacion harfa que el maximo correspondiera ahora a una nueva categoria.
Por ejemplo, si introducimos la categorfa de especie molecular, nos encontramos
con que el maximo en un momento dado de una molécula concreta, relevante
biolégicamente, puede ser de varios 6rdenes de magnitud mayor que la del
numero de individuos de la especie mas numerosa. O también el numero de
células de un organismo, o el nimero de un tipo celular concreto.

Hay, no obstante, un criterio auxiliar para seguir haciendo preponderante la
cantidad deindividuos de una especie. Se trata de cualificar el nimero de individuos
o individualizar. De una especie molecular puede haber cifras astronémicas en
un cierto momento, pero son formas de un tipo dado. Lo mismo puede decirse
de, por ejemplo, la cantidad de células de un tipo especifico. Es otra cuestién
decidir qué es eso de individualizar, y es el motivo de preocupacion de mas de
un bidlogo (Buss, 1987)). El individuo parece un éxito evolutivo, una conquista,
al menos numéricamente hablando. La teorfa de la selecciéon natural, aunque no
exclusivamente ella, puede darnos cumplida respuesta sobre por qué las especies
varfan tanto numéricamente: ello tiene que ver con el éxito relativo, en términos
reproductivos, que tienen los individuos componentes de unas frente a otras
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(Williams, 1993). La individualidad biolégica es, en buena medida, genética, y
esta formada por un conjunto de genes con sus variantes alélicas, mas o menos
particulares.

Es también una propiedad de las entidades bioldgicas, y tiene nombres
particulares dependiendo del nivel de organizacién bioldgica en el que nos
movamos. Si atendemos a la individualidad genética, la forma de reproduccion
clonal, que asegura copias idénticas en los descendientes, puede hacernos suponer
que especies con esa forma de reproduccion carecen de la propiedad. Esto no
es absolutamente cierto, pues los cambios mutacionales que acontecen en los
descendientes hacen que, con el tiempo, exista diferenciacién genética. El grado
de esta propiedad de una especie se puede plantear te6ricamente en términos de
probabilidad, de forma tal que especies donde dos de sus individuos, tomados al
azar, e idénticos, tienen individualidad genética nula, y especies donde dos de sus
individuos al azar son totalmente distintos tendrian una individualidad genética
uno. Ambos extremos son dificiles de conseguir. La mutacién en uno hace
distintos dos individuos que, por ejemplo, vienen clonalmente de un ancestro.
Las relaciones de parentesco genético hacen que el otro extremo sea dificil
también, pues un porcentaje de los genomas de dos individuos sera idéntico, al
proceder de un ancestro comun hace determinada cantidad de tiempo.

Los virus de ARN

Parece, por tanto, que el numero de individuos, matizado con la individualidad
genética, suponen un logro y definen el éxito evolutivo. Si nos atenemos a este
doble criterio encontramos que los virus de ARN han tenido gran éxito evolutivo.
Siguiendo el criterio de nimero, dificilmente vamos a encontrar concentraciones
mayores de particulas por unidad de volumen, que las que se estiman para este
tipo de estructuras. El tamafio, puede pensarse, ha debido actuar negativamente
en contra de aquella variable, pues, en general, grandes tamafios requieren
mayores recursos, y pequefios tamafos, recursos menores, de tal suerte que
para la misma unidad de volumen de recursos podemos tener mayor nimero de
pequenos. Pero parece cierto, también, que la individualidad genética, en general,
acompafia mas a los individuos de gran tamafio, matizando apropiadamente
el éxito numérico del que hablabamos antes. Los virus de ARN constituyen
estructuras de gran éxito en ambos sentidos: no solo por su capacidad para
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generar mayores NUMEros en poco tiempo y espacio sino, y lo que puede ser mas
interesante, porque son de un elevado grado de individualidad genética.

De la primera propiedad no es necesario dar detalles. Solo hay que mirar datos

relativos a la productividad en los sistemas clonal y asexual. Pero si merece algun
detalle la segunda propiedad. El elemento clave para entenderla es la tasa de
mutacién. Un virus de ARN tiene alrededor de 10 kilobases, con estructura y
modo de reproduccién variable, en cuyos detalles no entramos. Lo cierto es
que, siendo conservadores, una nueva particula viral tendra al menos 1 de cada
10.000 nucleétidos distinto del de la secuencia original. En otras palabras, la
probabilidad de que dos nucleétidos, original y derivado, sean distintos, es 10
(es importante hacer notar, no obstante, que hay estimaciones del orden de 1
cambio cada 100 nucledtidos, y otras de 1 cambio cada 1000 nucleétidos).

Teniendo en cuenta que es despreciable la probabilidad de que el nucleétido
mutado sea el mismo en dos particulas virales descendientes, nos enfrentamos
a la situaciéon de que si una particula viral infecta una célula, las eventuales
100 particulas virales descendientes seran distintas en un nucleétido entre si
y con respecto a la particula paterna. En otras palabras, tendremos un nivel
uno de individualidad genética en nuestra poblacién. La razén que explica tan
elevada tasa de mutacién es que la polimerasa viral, l]a molécula encargada de
la replicacion del virus, no tiene un sistema de reparacion de errores, como el
de las polimerasas que replican ADN, que corrija la incorporacion errénea de
nucleétidos en la replicacion de la cadena paterna. Un virus de ARN no puede
llevar volumenes de informacién muy superiores al numero de kilobases antes
mencionado. Su propia capacidad de generar mutaciones a alta frecuencia le
llevaria a perder la capacidad de tener codificados eficazmente todos y cada uno
de sus genes si tuviese tamafno mayor. Hay una conocida relacion entre el tamano
maximo que puede tener un genoma y la tasa de mutacion a la que esta sometido.
Es lo que se conoce como umbral de error (Maynard-Smith, 1989). Los virus
de ARN, como posiblemente otras estructuras replicativas en las primeras fases
de la evolucién prebidtica, tienen unos limites de tamafio (no mayor a unas 15
kilobases) y, por tanto, de complejidad genética. De hecho, la existencia tedrica
de este umbral de error ha llevado al desarrollo de una nueva terapia antiviral
conocida como mutagénesis letal, donde se emplean agentes mutagénicos
especificos de ARN, con el fin de obtener un incremento artificial en la tasa de
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mutacion. Sin embargo, incluso esta estrategia antiviral presenta inconvenientes,
ya que se ha observado que los virus pueden generar mecanismos potenciales
de resistencia a la accién de compuestos mutagénicos, como por ejemplo un
aumento en la fidelidad de la polimerasa viral.

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

Nada nuevo decimos que no esté enmarcado en el programa neodarwinista
de investigacion. Estudios clasicos en Drosgphila han mostrado que la
variabilidad genética, un parametro estimable en las poblaciones, tiene un
papel predominante en el éxito relativo de las mismas frente a situaciones que
supongan nuevas adaptaciones. De hecho, el éxito de la relativamente mas alta
individualidad genética de una poblaciéon o especie de Drosophila frente a otra,
se traduce en una mayor productividad de individuos por unidad de recurso.
No obstante, el problema asociado a este tipo de trabajo con organismos es el
de la nitida dilucidacion de cuales son los genes que estan contribuyendo a que,
genéricamente, exista tal incremento en la productividad relativa. Ademas, de
la presencia continua de tal variacién se hace una extrapolacion muy verosimil,
avalada por infinidad de ejemplos tomados de la historia evolutiva, a saber:
se puede llegar a nuevas situaciones bioldgicas, incluso nuevas especies. Sin
embargo, dos cuestiones hacen siempre duro el programa neodarwinista: una
es determinar cuales son los cambios genéticos que se han producido y que
implican mayor éxito selectivo, y la otra es demostrar que la accién continuada
de la seleccion de una poblacién frente a la otra pueda tener relevancia evolutiva
como la que, por otra parte, se observa cuando se mira la historia evolutiva
misma —y que lleva a pensar de una manera muy consistente que, por ejemplo,
la apariciéon de nuevas especies es producto de la accién positiva de la seleccion
diferencial a favor de poblaciones mas variadas genéticamente—. Es el clasico
problema de que no hay experimentador que pueda vivir los tiempos geoldgicos
necesarios, para asistir a la transformacion explicable en los términos que supone
la teoria de la seleccion natural.

E/ niimero de individuos matizado con la individnalidad genética,
suponen un logro y definen el éxito evolutivo.

El estudio de los virus de ARN puede ayudar en gran medida a la resolucion de
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estos dos problemas. El primero, el de la complejidad genémica, queda reducido
necesariamente, pues hay unos limites impuestos a la capacidad de los virus
de ARN de poder generar sistemas mas complejos, en términos de longitud
genémica. Pequenos genomas permiten abordar el problema de cartografiar
qué cambios genéticos estan determinando modificaciones en la capacidad
reproductiva de una estructura viral, mejor que los genomas estructural y
funcionalmente mucho mas complejos, donde siempre se puede argumentar
el papel desempefiado por la ontogenia (es decir, el desarrollo), asi como la
relevancia de la individualidad genética. Por tanto, el problema de las leyes
de transformacién que regulan el paso del genotipo al fenotipo, y que ponen
de manifiesto que no se pueden hacer faciles extrapolaciones de un espacio
al otro sin conocer las citadas leyes (Lewontin, 1974), queda sustancialmente
mitigado con este tipo de organismos, puesto que, o bien la correspondencia
es bastante biunivoca, y un cambio a nivel genotipico supone un cambio a nivel
fenotipico, o es menos dificil la determinacién de la relacién entre ambos tipos
de cambios que en organismos mas complejos. De hecho, en virus de ARN hay
que destacar la frecuente aparicién de convergencias, a nivel molecular, en linajes
independientes con dinamicas adaptativas similares. Esta aparicién recurrente
de un numero relativamente reducido de mutaciones concretas, evidencia el alto
grado de restriccion funcional presente en virus de ARN, en contraposicién con
su enorme variabilidad potencial.

El segundo problema es el de la experimentacion. La individualidad genética
de los virus de ARN es bastante general, y esa propiedad es similar a la de
organismos mas complejos, aunque sea un logro evolutivamente convergente. La
cuestion es si podemos probar los efectos evolutivos en las poblaciones de virus
de ARN, de la citada propiedad, disponiendo, por ejemplo, de poblaciones con
diferente grado de individualidad (variabilidad genética). La cuestién se puede
enfocar de otra manera, y es recurriendo a la tasa de mutacion y a la acumulacion
(fijacién) de mutaciones con el tiempo. Un virus de ARN puede sufrir, en un
periodo de un afio natural, cambios genéticos equivalentes a los que sufriria un
organismo de ADN en un millén de afios.

El razonamiento es el siguiente. Entendemos por sustituciéon nucleotidica

el proceso por el cual un cambio mutacional de un nucleétido se extiende o
fija a toda la poblacién o especie. La comparacion de conjuntos de genes de
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un virus de ARN aislados en momentos diferentes, proporciona estimaciones
de sus tasas de sustitucién nucleotidica del orden de 107 sustituciones por
nucleétido y afilo —como se ve, del mismo orden que la tasa de mutacién.
Kimura (1983) es una excelente referencia para entender la teorfa neutral de la
evolucién molecular—. LLa misma aproximacion, llevada a cabo con grupos de
genes de organismos de ADN de diferentes especies, aunque muy variables en
sus tasas, provee valores de alrededor de 107 sustituciones por nucleétido y afio
(Nei, 1987). A escala molecular la leccién parece clara: los genomas de ARN
consiguen transformaciones evolutivas en tiempos seis 6rdenes de magnitud
mas bajos que los genomas de ADN. En otras palabras, un virus de ARN puede
conseguir en un ano los cambios que experimenta un organismo de ADN en un
millén de afos. La capacidad exploradora de un virus en el espacio de secuencias
es un millébn de veces mayor para la misma unidad de tiempo que la de un
organismo de tipo ADN. Lo interesante en este caso es que la unidad de tiempo
puede ser aceptable para un observador humano: podemos llegar a ver grandes
acontecimientos evolutivos en el mundo de los virus de ARN.

Hay evidencias en la historia evolutiva de los virus de ARN que hacen
verosimiles las cifras que estamos dando. En la actualidad la mayor parte de
las patologias humanas, animales y vegetales que resisten con persistencia a
los tratamientos con vacunas, proceden de organismos de tipo ARN (gripe,
hepatitis C, sida, fiebre aftosa, tristeza del naranjo, por ejemplo). Incluso somos
capaces de apreciar la supuesta apariciéon espontianea de nuevas patologias que,
muchas veces, vienen asociadas con la identificacién de un nuevo tipo viral (virus
emergentes) (Holmes, 2009). En consecuencia, no resulta descabellado pensar
que los virus de ARN, en especial si estan desarrollando estrategias de resistencia
frente al sistema inmune o sistemas de vacunacion, lo que hacen es sondear en su
espacio genotipico, a una velocidad mucho mayor que la de los organismos tipo
ADN. La leccién evolutiva puede ser importante, y también su conexion con la
génesis de novedades evolutivas, incluidas especies virales nuevas (si es que es
definible en estos términos).

Tenemos unas entidades altamente individualizadas que generan poblaciones
muy heterogéneas desde el punto de vista genético. Para describir la heteroge-
neidad se habla de las poblaciones de virus de ARN como cuasiespecies, término
acuflado inicialmente por Eigen, y que ha tenido relativo éxito en el campo de
la literatura virologica sobre variabilidad genética. La leccion que se extrae de la
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observacion a corto plazo de los cambios genéticos de los virus de ARN, es que
la seleccion darwiniana parece tener un papel preponderante en la evolucion de
estas entidades, de tal manera que la fijacién de mutaciones (sustituciéon nucleo-
tidica, de la que habldbamos antes) se produce como consecuencia de la superior
ventaja selectiva de variantes que aparecen con cierta periodicidad. Su frecuen-
cia, relativamente alta, hace dificil el camino de la investigacion a aquellos grupos
empefiados en el desarrollo de vacunas antivirales.

Las propiedades arriba mencionadas inherentes a los virus de ARN, permiten
diseflar experimentos de evolucién de una forma relativamente sencilla. Para el
comienzo del experimento se requiere una poblacién o clon ancestral, a partir
del cual se derivan varios linajes, a modo de réplicas experimentales. De este
modo se inocula un primer conjunto de botellas donde han crecido las células
susceptibles de ser infectadas. Este conjunto agrupa las réplicas experimentales
de los tratamientos analizados, tales como presencia de antivirales, distintos ti-
pos celulares, o tamafos poblacionales variables. Una vez completado el efecto
citopatico de este primer “pase”, las muestras obtenidas se diluyen conveniente-
mente para iniciar el segundo pase de la evolucién en botellas con células nuevas,
y asi sucesivamente a lo largo de todo el experimento. Dado que los virus pueden
ser conservados en congelacion, una vez finalizado el experimento se pueden
estimar los cambios que surgen mediante la comparacion directa de las formas
ancestrales y derivadas en la eficacia bioldgica. Para ello, se suele hacer uso de
marcadores fenotipicos o genéticos que permiten distinguir entre las poblacio-
nes ancestrales y evolucionadas en un mismo cultivo.

Nuevas entidades para viejos principios

Los virus de ARN parecen acomodarse adecuadamente a los principios
te6ricamente bien establecidos en la genética de poblaciones, y que han tenido o
tienen dificil “contrastabilidad” experimental en otros organismos. Uno de estos
principios es el conocido en inglés como Muller’s ratchet, y que nos permitimos
traducir como Rueda dentada de Muller. Este indica que una poblacion finita de
organismos con reproduccion asexual, una vez que pierdan, como consecuencia
de un cuello de botella, la clase de organismos con bajas mutaciones, pasaran
a formar una poblacién menos eficaz que la original, precisamente porque la
mayor parte de las mutaciones existentes son de tipo deletéreo. Cuando los virus
de ARN han sido sometidos a tal tipo de dindamicas experimentales, haciendo
pasar a sus poblaciones por cuellos de botella peridédicos, se ha observado una
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caida sistematica en la eficacia de las poblaciones, en una forma funcionalmente
dependiente del tamafio efectivo de la poblacién, parametro muy sensible a la
presencia de cuellos de botella.

El juego evolutivo no se ha acabado aqui. Esas mismas poblaciones, con una
gran merma en su eficacia biol6gica, han sido sometidas, de nuevo, a expansiones
o crecimientos exponenciales, aprovechando en buena medida todo el potencial
de los virus de ARN para generar variantes esporadicas. En tales circunstancias
se ha podido comprobar la recuperacion de la eficacia de las poblaciones. Aque-
lla recuperacion fue tan rapida y espectacular como lo fue la pérdida, y todo en
intervalos de tiempo accesibles a un experimentador humano. Adicionalmente
ha sido posible ver que, agrupados en clases por su proximidad genética, los
componentes de una poblacién viral sufren incrementos progresivos en la efecti-
vidad de su adaptacion al medio celular donde viven, con respecto a las clases de
partida; en otras palabras, no solo hay competencia viral, pues las clases difieren
en eficacia entre ellas, sino que las clases en cuestion cambian mas o menos a la
par su efectividad, y siempre en incremento, hasta el momento en que aparece
una mutacién de gran eficacia en una de ellas, que determina la desaparicion
rapida del resto de clases, simplemente porque son mucho mas efectivas en su
capacidad de dejar réplicas. El incremento en efectividad de las clases virales
de una forma paralela esta conforme con la hipétesis de la Reina Roja, de gran
trascendencia, por ejemplo, para la comprension de la evolucion de especies que
compiten por recursos similares en los ecosistemas naturales. El hecho de que
una clase viral desplace al resto resulta del principio de exclusién competitiva.

Contingencia y teoria evolutiva

La historia evolutiva es contingente. Cierto, no parece ser facil encontrarse con
regularidades o repeticiones en ella. En ese sentido no podemos garantizar que
los mismos principios darwinistas que parecen controlar la evolucién de los vi-
rus de ARN sean aplicables a organismos mas complejos. Pero tenemos una
serie de observaciones que nos pueden llevar a una conclusién relevante, aunque
sea por induccién. Asi, si, primero, tenemos evidencia experimental de que los
virus de ARN operan en forma darwiniana, de que generan transformaciones
evolutivas relevantes siguiendo la seleccion natural; segundo, tenemos eviden-
cias, mas dificiles de probar estadisticamente, de que la selecciéon también opera
en organismos basados en ADN vy, tercero, vemos que la numerosidad y la indi-
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vidualidad genética parecen ser propiedades comunes de éxito evolutivo en enti-
dades tan alejadas como un virus de ARN, una bacteria, un protozoo, un insecto
o la especie humana, entonces, ¢por qué no podemos razonar inductivamente
y decir que la evolucién por seleccion natural es la teorfa mas consistente para
explicar el cambio biolégico?

La segunda observacion puede parecer muy reductiva y hacer poco énfasis en
todo lo que se conoce sobre la evolucion clasica de las diferentes especies. Pero
esta junto con la tercera observacion tratan de poner de manifiesto que los di-
ferentes niveles de organizacioén biolégica por debajo del individuo, son logros
evolutivos parciales que han llevado a la individualizacion, de tal forma que los
virus de ARN, las bacterias, los protozoos y los organismos unicelulares tienen
individualidad, pero no la tienen aquellas organizaciones biolégicas por debajo
del nivel del individuo pluricelular ni, por supuesto, por encima de él.
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Capitulo 2
FILOGENIA Y SISTEMATICA

xisten multiples formas de ver y estudiar la evolucion.

Tradicionalmente hemos acudido, y lo seguimos haciendo,

a importantes fuentes de informacién como la morfologia
comparada y el registro fosil. Pero recientemente se han propuesto
nuevas metodologias —como el cladismo o el uso de técnicas de
biologia molecular— para responder a la inquietud de las relaciones de
parentesco de y entre los organismos. Ritmos y mosaicos en evolucion,
el problema de los fosiles y la conciliacion entre datos morfologicos y
moleculares, constituyen los articulos de esta seccion.
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El término mosaico estd definido como lo relativo a Moisés, como un nombre
proveniente de un verbo que se refiere a las musas y, en su ultima acepcion, el
diccionario lo define como aquello que esta compuesto de piezas de diferentes
colores. En la teorfa evolutiva, el origen en mosaico significa que las diferentes
partes de un individuo tienen origenes distintos (Ridley, 1993). Esta es la historia
en mosaico de los genomas de bacterias fijadoras de nitrégeno en frijoles.

Los frijoles y sus bacterias

Hay cuatro especies de frijoles que se cultivan: Phaseolus vulgaris, el frijol comun;
Phaseolus acutifolins, frijol de zonas aridas norteamericanas; Phaseolus lunatus, el
frijol de zonas bajas, y Phaseolus cocciuneus, el trijol de alta montafia que ademas
sobrevive por varios afios (Velasquez y Gepts, 1994). Hasta hace poco se habia
estudiado solo unas cuantas poblaciones de Rhzzobium que hacen nédulos en
las rafces de los frijoles y fijan nitrégeno. Cada bacteria aislada de ftijoles se
denominaba Rhizobium phaseoli. De la misma manera, las bacterias aisladas de
habas (el género Vicia) se llaman Rhigobinm viciae. Esta era una clasificacion
ecoldgica de los tipos de bacterias.

Las clasificaciones de las especies

Existen otras maneras de clasificar a las especies de plantas y animales. Por
ejemplo, por la apariencia (la existencia de pelo, de vértebras y de placenta
describe a los mamiferos; la existencia de flores con partes masculinas y femeninas
describe a las plantas, etc.)

Una de las formas mas aceptadas por los evolucionistas para clasificar a las
especies de plantas y animales es mediante sistemas que tomen en cuenta el
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origen de las especies. En ese sentido, la clasificacién de especies cercanas se hace
con base en si tuvieron un ancestro comun mas reciente que con otras (Figura 1).
Asi, por ejemplo, el hombre comparte un antepasado comuin mas reciente con
los perros que con los peces: con los primeros, el ancestro comun mas préoximo
vivié entre hace 50 y 100 millones de afios, mientras que el antepasado comuin
mas reciente entre nosotros y los peces vivio entre hace 300 a 400 millones de
afios aproximadamente. Por eso en las clasificaciones estamos mas cerca del
perro que del pez.

No hay que olvidar que ademas es comuin encontrar una correlacion entre la
similitud en la apariencia de dos especies y el tiempo desde que existié su ancestro
mas proximo. Es decir, las clasificaciones basadas en la morfologia normalmente
son indicadores de la historia evolutiva de las especies.

La clasificacion de las bacterias fijadoras de nitré6geno

En algunos casos, como en el de las bacterias fijadoras de nitrégeno, la
clasificaciéon se hace con base en caracteristicas metabdlicas y de apariencia de
las colonias que se forman en una caja de petri en medio de un cultivo (Segovia
et dl., 1993). Por ejemplo, si una bacteria crece en este o en aquel aminoacido, si
crece o no con cierto metal, si produce cierto polisacarido, entonces se describe
como una especie en particular. Entonces, Rhizobium se define como una
bacteria aislada de nédulos fijadores de nitrégeno en leguminosas, que crece en
un medio especial (PY, de que estd compuesto) y forma colonias mucilaginosas,
normalmente de color crema.

La especie como un mosaico de genes

El concepto de especie se ha ido haciendo cada vez mas abierto durante
la segunda mitad de este siglo (Ridley, 1993). En el siglo XVIII y el XIX la
concepcion de aquel término era tipoldgica y muy fija (todos los individuos de
una especie eran casi iguales y habia barreras muy fuertes entre ellas): se basaba
en el hecho de que las especies mas conocidas entonces eran los mamiferos,
animales con barreras bastante solidas que los mantienen aislados.

Posteriormente, durante el primer tercio de este siglo y como consecuencia
de la teorfa de la selecciéon natural de Darwin, la especie se concibi6 como un
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término que abarcaba no solo una alta variabilidad al interior, sino individuos
que podian intercambiar material genético a través de la reproduccion sexual.
Se dice entonces que comparten una poza génica comun. En este contexto, la
dinamica filogenética del genoma se concebia de la misma forma, pero habia
un limite al mecanismo por medio del cual se ponen juntos genes diferentes en
un individuo. Por ejemplo, consideremos el caso de los genes que determinan
el color de los ojos en el hombre. Si un individuo tiene un padre con los ojos
claros y la madre es de ojos oscuros, tendra entonces una de las copias del gen
(alelo) de su madre y del de su padre. En otras palabras, los origenes de los dos
alelos seran diferentes (Figura 1), pero la reproducciéon sexual los pone juntos y
forma combinaciones novedosas que pueden enfrentar condiciones ambientales
distintas.

Es la reproduccion sexual el mecanismo por medio del cual se crean nuevas
combinaciones, pero siempre en colaboracién con otros fendmenos evolutivos.
Por ejemplo, si las poblaciones con cierta caracteristica son asiaticas y se
desplazan hacia Africa, donde esa caractetistica no existe, entonces, a través de
la reproduccion sexual, la poza génica africana puede incorporar la caracteristica
asiatica. Elindividuo, la poblacién yla especie son mosaicos de genes provenientes
de sus ancestros, ya sean estos sus ancestros individuales, los abuelos, tatarabuelos,
etc., las poblaciones ancestrales de ellas pero pertenecientes a la misma especie,
o las especies que dieron lugar a la especie que nos interesa o que estamos
estudiando. Los mecanismos de migracion y reproduccion sexual generan estos
mosaicos que, desde el punto de vista evolutivo, son “provenientes de las musas”
en el sentido en que son experimentos novedosos o nuevas creaciones génicas,
que en algunos casos se adaptan a condiciones ambientales diferentes.

El genoma de las bacterias fijadoras de nitr6geno

Rhbizobium, y en particular Rhizobium phaseoli (que hace nédulos y fija nitrégeno
en frfjol), tiene un genoma sencillo como muchas de las bacterias que conocemos.
Tiene un cromosoma circular (Figura 2) y otros elementos genémicos también
circulares que se llaman plasmidos. De los plasmidos de Rbizobinm solo nos
interesa uno para fines de este trabajo, el llamado plasmido Sy, en el que se
encuentran los genes que ayudan en la simbiosis de esta bacteria formando
nédulos y fijando nitrégeno en frijol.
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Figura 1. 1a reproduccién sexual (representada en la parte inferior de la figura) genera arboles
familiares que unen distintos linajes (el linaje A y el B) en un solo individuo (marcado
aqui como AB). Este proceso es opuesto al fenémeno de diferenciaciéon entre clones
distintos (parte superior de la figura); a medida que la evolucién avanza hace cada vez mas
diferentes a los clones.

Hace algunos afios se observé que Rhzzobium que no tenfa el plasmido Sy
no era capaz de formar nédulos y fijar nitrégeno en el frijol. Recientemente se
ha encontrado y descrito que, efectivamente, los genes Nod, responsables de
la especificidad del hospedero, y los genes Nz, responsables de la produccion
de la enzima nitrogenada que fija el nitrégeno atmosférico y lo convierte en
compuestos que pueden ser tomados por la planta para su metabolismo, se
encuentran en el plasmido Sy» (Cevallos ez dl., 1989).
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Las bacterias fijadoras de nitr6geno de México

Desde principios de la década de los ochenta, en la Universidad Nacional
Auténoma de México, en particular en el Centro de Investigacion sobre Fijacion
de Nitrégeno, los doctores Esperanza Martinez y Rafael Palacios, y sus grupos
de investigacion, se dedicaron a estudiar cepas de Rhizobinm phaseoli aisladas en
campos de cultivo de frijol en México, y encontraron dos fendmenos relevantes
relacionados con la evolucion del genoma de esta bacteria. El primero de ellos
tue que Rhizobinm phaseoli es capaz de hacer nédulos y fijar nitrébgeno en varias
especies de leguminosas (por ejemplo, en plantas del género Lexcaena, lamado
comunmente “guaje”, de donde proviene el nombre del estado mexicano de
Oaxaca, lugar de los cuajes) y no solamente en frijol (Martinez-Romero, 1994;
Young y Johnston, 1989). Esto sugiere que o bien es una especie con genes muy
flexibles, o que es un aglomerado de linajes filogenéticos que tienen genes muy
diferentes pero comparten aquellos que les permiten nodular y fijar nitrégeno
en frijoles.

El segundo fenémeno que se encontro, y en el que yo inicié mi participacion en
el proyecto, se refiere a que si se analizan los origenes filogenéticos de genes que
no tienen que ver con la nodulacién ni con la fijacién de nitrégeno, que estan
fisicamente localizados en el cromosoma, se encuentra que los linajes de Rhizobia
mexicanos son my antiguos, de hecho extremadamente antiguos. Ademas, por
la comunicacién que se habia establecido con el grupo del doctor Peter Young,
en el John Innes Institute en Inglaterra, sabfamos que los Rhizobia mexicanos de
phaseoli eran tan disimiles de los ingleses que parecian dos especies diferentes.
El trabajo de clasificacion se inicié bajo esa hipotesis y, efectivamente, hasta la
fecha se han descrito otras dos especies nuevas de Rhizobium que nodulan y fijan
nitrégeno en frijol. A una de ellas se le llamo #ropici (porque se aislé originalmente
de suelos acidos de Colombia y Brasil), y a la otra se le llamé ez, que significa
frijol en nahuatl (Segovia, ez dl., 1993).
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Figura 2.
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células de Rhbizobinm vi-

. ] ceae 'y Rhigobium phaseoli.
~ RHIZOBIUM Cv }377 Cp ?epresgntan el

PHASEOLI cromosoma, y Sy es el

lasmido  simbidtico.
os demis circulos re-
presentados son otros

plasmidos (a, b, d y e).

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

¢Qué son, entonces, las bacterias nombradas Rhizobinm viceae que hacen nédulos
y fijan nitrégeno en frijoles en Inglaterra? Esta es una pregunta que se habia
eludido porque cada vez que se trataba de hacer un estudio de las bacterias
llamadas Rhizobinm phaseoli de Inglaterra y otros paises, y de las bacterias fijadoras
de nitrégeno de México, se encontraba que eran extremadamente diferentes vy,
como se demostr6 después, de hecho pertenecian a diferentes especies.

Una posible explicacion a esto se le ocurrié a Peter Young, en ese entonces en
el Instituto John Innes en Inglaterra, quien propuso que los Rhizobinm viceae de
Inglaterra tienen el cromosoma de ziceae, pero ademas poseen el plasmido Sy»
de Rhizobinm phaseoli de México (es decir, comparten el plasmido con especies
como Rhizobinm etli o Rhizobinm tropici) (Figura 2). Este fendmeno solo puede ser
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posible si en algin momento en el pasado, el plasmido Sy» de Rhbizobium phaseoli
paso a las células de Rhizobium viciae de Inglaterra, y las habilité para nodular y
fijar nitrégeno en plantas de frfjol.

Es claro que para el grupo de especies de Rhizobium estudiado, la
evolucion en mosaico es un fendmeno permitido en su proceso evolutivo.

La sexualidad de los plasmidos Sy

Hay varias maneras de averiguar si un plasmido ha sido transferido entre
diferentes cepas. Una de ellas es poner ambas cepas, aquella con el plasmido y
la otra sin él, en condiciones de laboratorio, y propiciar que haya transferencia,
cambiando las caracteristicas del medio del cultivo. Este fenémeno ha sido
observado por varios grupos de investigaciéon que trabajan con Rbizobium.
Pero, ¢cémo saber si en concentraciones menores tiene importancia evolutiva
la transferencia de plasmidos? Esto es, nos interesa saber no solamente si se
transfiere el plasmido sino también si, después del traspaso, las bacterias con el
plasmido sobreviven y sobreviven mas que aquellas a las que no se les transfirio.

Una manera de entender este fenémeno consiste en analizar los origenes
evolutivos de los plasmidos y compararlos con los de los cromosomas. Si
los origenes son diferentes, podremos argumentar que en algin momento
en la evolucion de Rhigobinm hubo transferencia de un plasmido de una cepa
bacteriana a un linaje alejado, que hizo que la evolucién fuera un fenémeno en
mosaico (Figura 3).

Ana Maria Valdés desarroll6 su tesis en mi laboratorio, haciendo simulaciones
acerca de como se pueden hacer estimaciones de la proporcién de cepas que han
estado sujetas a una transferencia de plasmido, ya sea como donadora o como
receptora. Este andlisis se basé en la idea de estudiar los origenes del plasmido
y del cromosoma de una misma cepa aislada de un campo de cultivo, mediante
marcadores genéticos localizados en cada uno de los dos replicones.

El estudio de Ana Marfa consisti6 en simular en un computador las condiciones
en las que diferentes origenes nos podfan ayudar a estimar la transferencia de

plasmidos. La simulacién mas sencilla traté de en generar arboles filogenéticos
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FILOGENIA Figura 3.
DEL CROMOSOMA La evoluciéon en mosaico

es el resultado de la
transferencia de  genes.
Las topologias mostradas
son un ejemplo de lo que
se esperaria al reconstruir
filogenias con marcadores
cromosomicos y
plasmidicos.

FILOGENIA
DEL PLASMIDO

de 30 cepas que solo estuvieran sujetas a transferencia, y se compararon las
filogenias del plasmido y del cromosoma. Se pudo entonces estimar la diferencia
en la topologia de los arboles y compararla con el nimero de eventos de
transferencia definidos para cada simulaciéon. Al incrementar el nimero de
eventos de transferencia se aumentaba también la diferencia en la topologia
o forma de los arboles. Este fenémeno se puede describir con una funcion
particular (Figura 4).

El paso siguiente fue analizar la simulacién a la que se le anadian otros
fenémenos evolutivos que podrian afectar nuestra estimacién. Por ejemplo, si
simulamos una situaciéon en la que ademas de haber transferencia de plasmidos
hay mutacién aleatoria, ¢se afecta nuestra estimaciéon de transferencia?
Encontramos que ni la forma de evolucién, ni la mutaciéon, ni el nimero de
cepas involucradas ni otras variables importantes afectan nuestra estimacion de
transferencia usando la topologia de los arboles reconstruidos. Entonces nos
valimos de los datos para Rhizobinm viceae generados en el grupo de Peter Young
(Young y Johnston, 1989), y nos preguntamos si a partir de aquellos podriamos
estimar la transferencia ocurrida en los ultimos cientos de afios. Usando nuestro
método pudimos calcular que en promedio del 30% al 40% de las cepas del
campo de cultivo estudiado por Young, han sido la fuente o el destino de un
evento de transferencia de genes del plasmido Syz.
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A partir del principio que dice que diferentes origenes de genes configuran
topologias evolutivas, pudimos mostrar y estimar la frecuencia con la que se
producen estos fenémenos de transferencia de genes asociados a la nodulacion
y fijacion de nitrégeno del plasmido Sy en Rhbizobium, 1o que genera un proceso
de evolucién en mosaico en estas bacterias. Este descubrimiento ha sido apoyado

por otros datos obtenidos por Valeria Souza, quien trabaj6é en poblaciones de
Rhizobinm etli en poblaciones del estado mexicano de Morelos.

DISTORSION ENTRE

Figura 4. LAS FILOGENIAS

Funcién esperada de la distorsion entre las

filogenias y los eventos de transferencia de

plasmidos.
EVENTOS DE TRANSFERENCIA
DE PLASMIDOS

Perspectivas

Quedan muchas preguntas por responder en este proyecto. Sin duda, la mas
importante ya ha sido contestada, pero saber si la transferencia afecta a todo el
plasmido o a solo una parte, averiguar qué tanto este fenémeno es general en
otras bacterias del suelo y encontrar los mecanismos por medio de los cuales
esta transferencia persiste, es decir, es seleccionada en condiciones naturales, son
algunas de las cuestiones que debemos enfrentar en el futuro. Es claro que para
este grupo de especies de Rhigobinm, la evoluciéon en mosaico es un fenémeno
permitido en su proceso evolutivo y probablemente seleccionado para que,
como en los mamiferos, la combinacién de genes que no se conocian durante su
historia evolutiva, sea uno de los mecanismos mas importantes en la adaptacion
de las especies a los ambientes cambiantes.
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Hasta finales del siglo XVII predominaba la idea del mundo y los seres vivos
como producto de la creacion. Se crefa que la Tierra, al permanecer inmutable,
permitfa la existencia de tantas especies como aquellas creadas en el origen. Hasta
ese siglo las clasificaciones de los organismos eran artificiales, sin establecer
ningun tipo de afinidad natural entre estos. Sin embargo, esta acumulacién de
informacioén fue el primer paso necesario para la construccion de un sistema
basado en las relaciones de parentesco entre las especies.

Una explicacion simple y comprensible de la diversidad de los seres vivos sobre

la tierra fue la propuesta por Charles Darwin y Alfred Russel Wallace, hace mas
de cien anos. A partir de la teorfa de la evolucion, formulada por estos autores,
el analisis de la forma (similitudes y diferencias entre los organismos) se realiza
a través del concepto del tiempo, es decir, de la filogenia o historia evolutiva
de los organismos. Para Darwin y Wallace, los organismos semejantes estaban
emparentados y descendian de un antepasado comun.

Sin embargo, la similitud morfologica no siempre es debida al antecesor comun
(similitud homologa). En otras palabras, la mera similitud morfologica entre
diferentes especies no implica siempre la existencia de parentesco. Un ejemplo
de ello lo constituyen las plantas insectivoras, en las que géneros de distintas
familias y aun subclases (Dilleniidae y Asteridae) adoptaron este tipo particular
de alimentacién para sobrevivir en suelos pobres en nitrégeno (Figuras 1y 2).
En este caso, la semejanza de ciertos 6rganos —resultado de su desempefio en
una misma funcién—, se debe a una convergencia adaptativa o analogfa. Otro
ejemplo interesante es la semejanza de las flores individuales de algunas familias,
como las aizoaceas o cactaceas, con la inflorescencia (grupo de flores) de las
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compuestas, el capitulo o cabezuela (Figuras 3 y 4). Formado de numerosas
flores, el capitulo semeja una sola (“pseudoflor” o “pseudanto”), mientras que
las flores del margen simulan pétalos, las del centro estambres, y las bracteas
involucrales los sépalos. El capitulo constituye una adaptacion funcional a la
polinizaciéon por los insectos, dado que, atraidos por la “falsa flor”, pueden
polinizar un gran numero de aquellas en una sola visita. Entonces, la similitud por
s sola no permite el establecimiento de relaciones de parentesco o filogenéticas.

El cladismo o escuela taxonémica cladista, desarrollada por el entomdlogo
aleman Willi Hennig, a mediados de este siglo, sostiene que las relaciones que
permiten la cohesiéon de organismos y especies vivientes y extintas, son las
relaciones de tipo genealégico. Para el cladismo es importante solamente el
parentesco reciente de los taxa, por ello desecha el parentesco lejano, esto es,
solo reconoce la formacién de grupos monofiléticos o naturales (que incluyen
a todas las especies descendientes de un antecesor comun). Por el contrario,
los caracteres heredados de un antepasado muy alejado o resultado de una
convergencia, definen grupos no naturales, parafiléticos (incluyen al ancestro
y algunos de sus descendientes) o polifiléticos (con diferentes ancestros),
respectivamente. Segun esta escuela, la filogenia se representa en forma de un
diagrama jerarquico ramificado o cladograma, en donde aparecen los caracteres
homologos evolucionados compartidos o sinapomorfias. Para determinar si un
caracter es evolucionado o primitivo, se usa el método del grupo hermano, es

Figura 1.y 2.

Analogia en el tipo de alimentacién:
1. Dionaea sp. (familia de las nefentaceas), planta insectivora de la subclase Dilleniidae.
2. Pinguicula sp. (familia de las lentibularidceas), planta insectivora de la subclase Aseridae (Fotos: ].V. Crisci).
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Figura 3. y 4.

Analogfa en el tipo de inflorescencia:
3. Flot de Mesembryanthemnm sp., de la familia de las aizodceas (subclase Cagopgy//iidae) (Foto: J.V. Crisci).
4. Capitulo de Chaetanthera sp., de la familia de las compuestas (subclase Aseridae) (Foto: L. Katinas).

decir, el mas afin al estudiado. Si un caracter esta presente en los dos grupos (el
grupo en estudio mas el grupo hermano) es primitivo, ya que se infiere que se ha
heredado de un antepasado lejano. Si, por el contrario, el caracter esta presente
solo en el grupo estudiado, se supone que es una novedad evolutiva y por tanto
es derivado.

La Figura 5 muestra que la presencia de un cormo y de un embrioén son los
caracteres en comun (homologfas o sinapomorfias) que hacen evidente la
historia tnica que comparte el grupo monofilético de las “cormofitas” (Reino
Plantae). Estas representan la conquista de la tierra firme gracias a la adquisicion
de raiz, tallo y hoja. Es un grupo que abarca desde los musgos y hepaticas hasta
las plantas con flores mas evolucionadas. Lla adquisicién de un cormo permitié
en las plantas una mejor division del trabajo: un érgano para la absorcion de agua
y minerales (raiz), uno de sostén y conducciéon (tallo) y otro laminar adaptado
para el proceso de fotosintesis (hoja). Los restantes caracteres sefialados en los
puntos de ramificacion del cladograma justifican grupos monofiléticos menores.
Un ejemplo es el de las angiospermas o “plantas con flores”, definido por un
gran numero de caracteres, donde se destacan la presencia de un caliz y una
corola, las semillas encerradas en un ovario (que mas tarde se transformara en
fruto) y la doble fecundacién en el saco embrionario.
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Cladograma simplificado de las plantas terrestres.

Un ejemplo en la familia de las compuestas

Las compuestas (Compositae o Asteraceae) constituyen una de las familias mas
grandes de plantas vasculares, con alrededor de 1.500 géneros y 23.000 especies,
distribuidas en casi todos los habitats de la tierra. Las compuestas se distinguen
facilmente de otras familias por una inflorescencia unica, y el capitulo por estar
formado por numerosas flores sésiles en un recepticulo comun rodeado de
bracteas. En muchos casos, los capitulos de algunas compuestas se reunen a su vez
en capitulos de segundo orden, formando cabezuelas llamadas pseudocefalios.

Dentro de la familia, la subtribu Guaphaiinae de 1a tribu de las Inuleae representa un
buen ejemplo para interpretar la filogenia, forma y funcién de los pseudocefalios y

estructuras florales asociadas, en un contexto cladistico. Para ello se han mapeado
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Cladograma simplificado de las Gnaphaliinae.
Las ilustraciones representan solo los
estados evolucionados de los caracteres (las
inflorescencias laxas pluricéfalas, flores del
disco hermafrodita y papus libre representan la
condicién primitiva).

79



ASOCIACION COLOMBIANA
PARA EL AVANCE pE 1.4 CIENCIA

los tipos de inflorescencias, papus (vilano o pelos que ayudan a la diseminacion
del fruto), flores y paleas (bracteas u hojas modificadas que protegen a cada una
de las flores del capitulo) en el cladograma de las Gnaphaliinae, simplificado del
trabajo del botanico sueco Arne Anderberg (Figura 06).

Variabilidad de los caracteres: forma

Capitulos: en las Graphaliinae se encuentran los siguientes tipos de agrupacion
de capitulos: 1. inflorescencias laxas de muchos capitulos (pluricéfalas)
(Syncephalum, Catatia); 2. inflorescencias laxas con pocos capitulos (paucicéfalas)
(e.g. Syncarpha); 3. capitulos solitarios con numerosas flores (Helichrysum,
Chevrenlia); 4. inflorescencias densas (e.g. Achyrocline, Trichogyne); 5. pseudocefalios
globosos o alargados (e.g. Gamochaeta); 6. pseudocefalios con involucro, rodeados
por bracteas folidceas muy desarrolladas que pueden ser consideradas como un
segundo involucro (e.g. Mzcropsis, “grupo Stuartina

7, “erupo Filago”).

Numero de flores: junto con la agregacion de los capitulos en pseudocefalios,
generalmente hay una disminucién en el nimero de flores por capitulo; por
ejemplo, en el género Micropsis hallamos capitulos con nueve flores y en
Psilocarphus, con diez. Por el contrario, cuando los capitulos son solitarios, hay un
aumento en el numero de flores, como ocurre en Chevreutia (cerca de 100 flores).

Sexualidad de las flores del disco (o del centro): en las Gnaphaliinae los
capitulos son heterégamos, es decir, con flores femeninas en el margen y flores
hermafroditas en el disco. En el grupo Filago, por ejemplo, las flores del disco
son “funcionalmente” masculinas; esta esterilizacién de la parte femenina de las
flores ademas trae como consecuencia la disminucion en el nimero de frutos
por cabezuela.

Paleas: la mayor parte de las especies de la subtribu Gnaphaliinae carece de
paleas. En el grupo Filago estas se forman a expensas de las bracteas mas internas
del involucro, que rodean y envuelven a las flores femeninas del margen. En
Stylocline, las paleas encierran completamente a las flores marginales, y sus bordes
se vuelven hialinos y transparentes otorgandole un aspecto “samaroide” (que
recuerda al aparato de dispersion de los frutos del arce, Acer sp., o del fresno,
Fraxcinus sp.)
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Papus: en las Gnaphaliinae existen los siguientes tipos de papus: 1. papus
formado por numerosas cerdas libres (e.g. Helichrysum); 2. papus formado por
varias cerdas unidas en la base que configuran un anillo (e.g. Gamochaeta; el
nombre alude justamente a este caracter, “gamos” = unién y “chaeta” = cerda);
3. papus palmaceo “coroniforme”, reducido a una corona en el apice del fruto
(e.g. Micropsis). En algunos casos el papus esta ausente, como ocurre en el grupo
Filago.

Evolucion de los caracteres: filogenia

De los caracteres mencionados, los mas interesantes para analizar la evolucién
son los capitulos y el papus, debido a la gran variabilidad morfolégica.

Capitulos: existen dos vias evolutivas a partir de la condicién primitiva, es decir,
de la inflorescencia laxa: 1. el capitulo solitario por reducciéon del nimero de los
capitulos, y 2. el pseudocefalio por la agregacion y compactacion gradual de los
capitulos, segtin ha sefialado Stebbins.

PSEUDOCEFALIO CON INVOLUCRO
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Figura 7.

Diferentes hipétesis sobre la evolucién de las inflorescencias en las compuestas.
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En cambio el cladograma de las Graphaliinae muestra que los distintos tipos de
inflorescencias tuvieron un desarrollo independiente en la historia evolutiva de la
subtribu, a partir de la condicién primitiva inflorescencias laxas y pluricéfalas, y no
en una secuencia lineal (Figura 7). Solamente los pseudocefalios con involucro se
originaron a partir del pseudocefalio sin involucro, con excepcion de Leucogenes y
Leontopodinm que se originaron a partir de la inflorescencia primitiva.

Papus: la ausencia de papus ha sido interpretada por Zohary, en su analisis
evolutivo de las cabezuelas fructificadas de la tribu Lapsanae (compuestas),
como resultado de un proceso de reduccién a partir de un papus formado por
numerosos pelos libres. En una primera etapa los pelos se fusionan en un anillo
en la base, después solo queda este anillo basal a modo de corona en el apice
del fruto, hasta que finalmente desaparece el papus por completo (Figura 8). El
cladograma de las Graphaliinae se corresponde en parte con esta evolucioén, dado
que desde un papus libre se llega al coroniforme; sin embargo, la ausencia del
mismo se dio a partir del papus con anillo basal. Ademas, en algunos casos como
en Guaphalinm y en Filago, se retiene la condiciéon primitiva del papus piloso y
libre.

Valor adaptativo de los caracteres: funcion

En un contexto evolutivo, los cambios morfolégicos ocurridos en los
pseudocefalios podrian estar relacionados con tres aspectos funcionales del
sistema reproductivo en los capitulos: 1. defensa y proteccion; 2. polinizacion, y
3. dispersion.

Defensay proteccion: los capitulos deben protegerse de los frecuentes ataques
de los insectos que depositan sus huevos en los ovarios de las flores (futuros
frutos), y de los efectos del ambiente tales como la desecacion. Esta proteccion
se puede lograr a través de estrategias morfoldgicas de la flor, de los capitulos y
de los pseudocefalios.

Uno de los elementos de la flor que podria cumplir con la funcién de proteccion
es el papus piloso, cuyas cerdas dificultan la entrada apical de los depredadores
en el capitulo. A medida que ocurre una reduccién hacia un papus coroniforme,
hasta llegar a su completa desaparicién, son las bracteas mas internas del
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involucro (paleas) las que envuelven y protegen lateral y apicalmente a los frutos.

Otra estrategia de proteccion es la disminucién en el nimero de flores por
capitulo. En condiciones favorables, una cabezuela con numerosas flores es
ventajosa pues su periodo prolongado de maduracion atrae una amplia gama de
polinizadores. Sin embargo, cuando las condiciones del medio son desfavorables,
ya sea por depredadores o por estaciones inestables, un capitulo con pocas flores
es una ventaja, porque su rapido desarrollo significa menor tiempo de exposicion
a estos factores.

La reunién de capitulos paucifloros en un pseudocefalio serfa otra estrategia de
proteccion, la menor exposicion de los capitulos centrales, porque al reducir el
numero de frutos por capitulo (disminucién del numero de flores o esterilizacion
de las flores del disco) el nimero de flores dafiadas es menor.

Polinizacién: la reducciéon en el nimero de flores del capitulo trae consigo

AUSENTE ‘N CORTINA|

Figura 8.

, o CURSO DE LA HIPOTESIS A LA LUZ DEL
peivagi bl EVOLUCION DEL PAPUS Jll  ANALISIS CLADISTICO EN LA
grolucign del papus en s SEGUN ZOHARY SUBTRIBU GNAPHALIINAE
compuestas.
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la pérdida de su funcién como unidad de atraccioén de los polinizadores. Para
recuperar el tamafio de la inflorescencia, Stebbins postulé que es mucho mas
eficiente la unién de cabezuelas pancifloras que la adquisicion de nuevas flores en
un solo capitulo, lo que da origen a los pseudocefalios. En los géneros Lexcogenes
y Leontopodinm, las bracteas que rodean el pseudocefalio se disponen en forma
radiada, y su aspecto aterciopelado asemeja la corola de una flor, reconstituyendo
nuevamente la “pseudoflor”.

Dispersion: una de las funciones primarias atribuidas al papus es la de
dispersar a los frutos. Si bien esto sucede en muchas compuestas, en otras
como las Gnaphaliinae el papus falta por completo, o bien si esta presente es
tempranamente caduco. En estos casos, ;como se lleva a cabo la dispersion de
los frutos? Una respuesta posible es que en ocasiones las paleas caen junto con
los frutos que encierran, diseminandolos a corta distancia por simple gravedad.
Un caso de dispersién a una mayor distancia es el del género S#ylocline, en el cual
las paleas “samaroideas” colaborarfan en la anemocoria (dispersion de los frutos
por el viento).

Si ahora se analiza detenidamente el cladograma de la Figura 6, se observa que
el grupo Filago comparte en su mayoria el siguiente conjunto de caracteres: flores
sin papus, las del disco estéril y las del margen envueltas en paleas, y capitulos con
bajo nimero de flores reunidos en un pseudocefalio con involucro. s;Podemos
acaso considerar que este conjunto de caracteres constituye una ventaja adaptativa
para el “grupo Filage”?

Una respuesta posible podria hallarse en la exploraciéon de los factores
ecologicos, es decir, en las relaciones de las plantas con su ambiente bidtico
(polinizadores, depredadores) y abidtico (suelo, viento, humedad), y asi
corroborar si determinados caracteres representan estrategias exitosas a un nivel
microevolutivo.

Todos los aspectos mencionados permiten evidenciar que las compuestas
son un grupo de plantas de gran complejidad, y a la vez muestran la amplia
gama de estrategias y relaciones que se establecen entre los organismos para la
supervivencia.
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El famoso bidlogo George Gaylord Simpson en su frase: “La historia de la
vida es una extrafia fusién de lo dirigido y lo casual, de lo sistematico y lo no
sistematico”, resumio la controversia existente entre lo estatico y lo dinamico,
lo mediato y lo inmediato, los patrones y los procesos. La historia de la vida es
compleja y es mucho lo que queda atn por conocer de su trama. El misterio final
esta quiza fuera del alcance de toda ciencia y, posiblemente, mas alld de la mente
humana. Entretanto, los cientificos seguiran postulando hipétesis con el fin de
quitar el velo que envuelve inexorablemente a la verdad.
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El explosivo crecimiento en el empleo de caracteres moleculares es quiza el
evento de mayor magnitud e influencia en la biologfa comparada de los ultimos
diez afios. Para apreciar este hecho, basta observar que en cada entrega de las
revistas de biologia mds importantes existe alguna contribucién en la que se
utilizan caracteres moleculares.

Este dinamico crecimiento de la sistematica molecular ha generado una
atmosfera cargada de esperanza, aunque no exenta de controversias, como la
perenne cuestion del valor que poseen las distintas fuentes de caracteres y la
tebril busqueda del “mejor” tipo de caracter. Hace tres afos la revista Science
publicé un articulo en su seccién Noticias Cientificas, titulado “Systematics Goes
Molecular” (Gibbons, 1991), que describia la llamada “revolucién molecular”,
producto de la apariciéon de la tecnologia del ADN recombinante. Un joven
curador de la Smithsonian Institution cerraba el articulo declarando: “Creo que
en 20 o 30 afos el viejo estilo de curador de museo sera cosa del pasado”.
Esta controvertida frase, una aparente herejia, es sintoma de un tiempo dificil
en la biologfa comparada. Por ello mismo, puede ser una ocasion excelente para
nuevas reflexiones en torno a viejas cuestiones fundamentales.

El problema

Sin temor a equivocarnos, podemos decir que la discusion sobre el valor de
distintos tipos de caracteres nacié con la clasificaciéon. Cada vez que en los
2000 afios de historia de la taxonomia bioldgica, un avance metodolégico o
una innovacién tecnoldgica permitieron contar con un nuevo tipo de caracter,
la controversia renacié con fuerza y las rivalidades produjeron ortodoxias y
herejias (valdria la pena recordar que muchas veces el hereje de hoy constituye el
ortodoxo de mafana).
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La aparicion en los ultimos afios de las técnicas moleculares y el extraordinario
desarrollo de los métodos de reconstruccion filogenética—tanto en sus aspectos
teéricos como computacionales, han creado una situacion inédita en la historia
de la biologfa, donde la controversia acerca del “mejor” tipo de caracter puede
ser analizada en profundidad y desde distintos angulos. Repasemos entonces la
controversia entre la “morfologia” y las “moléculas” tal como esta planteada hoy
dfa. Para ello, examinaremos las ventajas que se adjudican uno y otro lado.

Una de las grandes ventajas de los caracteres morfolégicos es que se pueden
tomar a partir de ejemplares conservados, ya que, a pesar de que ciertainformacion
molecular podria ser obtenida por medio de muestras de colecciones, la mayor
parte de las técnicas moleculares (por el momento) requiere material fresco o
crio-conservado. Por otro lado, es posible tomar caracteres morfologicos de
tosiles, en clara ventaja sobre los moleculares. Y aquella se acrecienta cuando se
trata de caracteres relacionados con el desarrollo del organismo, pues usualmente
las moléculas carecen de ontogenia. Esta falta de conocimiento impide ademas la
aplicacion del criterio ontogenético para la determinacion de estados primitivos
en caracteres moleculares.

Un punto importante en esta controversia, y no siempre considerado, es el tema
del muestreo. Un estudio sistematico ue utiliza caracteres morfologicos revisa
cientos y hasta miles de ejemplares, mientras que uno molecular se restringe a
unos pocos ejemplares por taxon.

No menos importante, y asociado con el tema anterios, es el hecho de que el
estudio molecular de un grupo siempre esta basado en identificaciones de los
taxbnomos empleando caracteres morfolégicos (salvo en virus y a veces en
bacterias).

Un aspecto final a favor de la morfologia es el tema del costo econémico de
los estudios moleculares, el cual siempre es mayor que el de los morfologicos.
El tema del valor carece de fundamento bioldgico, pero eso no le quita la
importancia que tiene en la iniciaciéon de proyectos, especialmente en los paises
en via de desarrollo.

Las ventajas de los caracteres moleculares son muy sélidas y tan convincentes

88



Evorucion
HISTORIA pr1a VIDA

como las esgrimidas por los morfélogos. En primer lugar, el nimero de
caracteres moleculares producido en un solo estudio es siempre mucho mayor
que en uno morfolégico de ese mismo grupo taxonémico. En segundo lugar,
los caracteres moleculares reflejan, ademds, un amplio espectro de niveles
filogenéticos que van, de acuerdo con la molécula analizada, desde relaciones
interpoblacionales (e.g. ADN mitocondrial) hasta relaciones entre grandes
grupos (e.g. ADN ribosémico). Este espectro no siempre se obtiene con los
caracteres morfologicos. Por ultimo, la plasticidad fenotipica y otros procesos de
variacién no heredable que afectan principalmente a los caracteres morfologicos,
pueden causar enorme confusién taxonémica.

Como se ve, ambos lados de la controversia parecen presentar evidencia casi
irrefutable en su favor. Tal vez una revision de estudios empiricos comparativos
entre los resultados moleculares y los morfolégicos de un determinado
grupo, ayude a definir con claridad el problema, pues, si los resultados fueran
congruentes, la controversia carecerfa de sentido.

La Onagraceae como ejemplo

La familia de plantas Onagraceae constituye uno de los taxa mejor analizados
en la historia de la sistematica y de la biologia comparada. Estudios detallados
acerca de esta familia comprenden los morfoldgicos (anatomia, palinologia y
embriologfa) y los moleculares. LLos analisis filogenéticos llevados a cabo sobre
la base de distintos tipos de caracteres han producido los seis cladogramas de
tribus que se observan en la Figura 1 (Conti e d/., 1993). Estos son congruentes
en indicar a la tribu Jussiaceae como el grupo hermano del resto de la familia, pero
muestran cierta incongruencia en las relaciones entre las otras tribus.

Esta congruencia parcial es comun en muchos de los estudios donde se han
comparado resultados basados en distintas fuentes de caracteres y obliga a
preguntarnos, ;qué deberfamos esperar biol6gicamente?

¢Congruencia o incongruencia?

Todos los caracteres heredables de un organismo, ya sean moleculares o
morfolégicos, son el producto de una misma historia evolutiva, por lo que cuando
se los analiza con los métodos apropiados, debetia esperarse que condujeran
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al mismo cladograma. Dicho de otra forma, la
congruencia deberfa ser la norma. Sin embargo,
muchos ejemplos empiricos nos muestran que
esto no es totalmente cierto y que siempre existe
un cierto grado de incongruencia entre distintos
tipos de caracteres. Cabe entonces preguntarse,
¢qué causa la incongruencia?

Una posible causa de incongruencia es la
existencia de errores metodologicos en la
obtencién y el andlisis de los datos (muestreo,
determinacién de homologias, algoritmos de
construccion de los arboles y seleccion del tipo
de molécula). Sin soslayar la importancia de las
causas metodologicas, las causas mas interesantes
son, a nuestro entender, aquellas que tienen un
fundamento biolégico.

Existen diferentes tipos de homologia en los
genes, que deben ser distinguidos al analizar datos
moleculares. Secuencias homologas son aquellas
que se originan a través de la especiacion, en cuyo
caso hablamos de genes ortélogos. Cuando las
secuencias homologas se originan por duplicacion
de genes, sin que ocurra especiacion, se habla de
genes paralogos.

Esta distincién es necesaria porque solo las
secuencias ortélogas pueden utilizarse para inferir
la filogenia de las especies. La confusién entre
secuencias ortélogas y paralogas puede resultar en
una filogenia de las moléculas que no coincida con
la de las especies que las contienen. Consideremos

Figura 1.

Cladograma de las tribus de la familia de plantas Onagraceae con base en
distintas fuentes de caracteres.
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el ejemplo de la Figura 2, donde la duplicacién de un gen en el antecesor de las
especies 1, 2 y 3 da origen a dos secuencias paralogas A y B. Subsecuentemente,
dos eventos de especiaciéon dan origen a tres especies. Podemos recobrar la
“correcta” filogenia de las tres especies si examinamos solo la secuencia ortéloga
A, o solo la secuencia ortéloga B.

Pero si examinamos una secuencia paraloga (por ejemplo, A en las especies 1y
3,y B en la especie 2) los resultados seran incorrectos con respecto a la filogenia
de las especies, aunque correctos en la filogenia de los genes.

La hibridacion entre dos especies (generalmente asociada con la poliploidia)
es un fenémeno comun en plantas que puede causar un cierto grado de
incongruencia entre distintas fuentes de caracteres. Esta reunioén de genes puede
llevar a situaciones donde el material génico heredado maternalmente de uno de
los padres (cloroplastos y mitocondrias, por ejemplo), puede mostrar relaciones
mas estrechas con una tercera especie distinta de la otra especie parental.

Finalmente, las diferentes tasas de cambio en diversos tipos de caracteres es
un fenémeno que no deberfa producir incongruencias si el método de analisis
de datos es cladistico. Sin embargo, grandes cambios ocurridos en un breve

Figuta 2.

Filogenia de genes y filogenia

e especies utilizando gene
d espectes uti S SN nnnnnnnnnnn =
ortélogos y paralogos.
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lapso que afecten a un unico tipo de caracter, podrian llegar a provocar ciertas
incongruencias incluso bajo un analisis cladistico.

¢Conflicto o compromiso?

En contraste con la frase del curador de la Smithsonian Institution con la que
iniciamos esta contribucién, la mayoria de los autores hoy dia tratan de eludir el
conflicto y asumen el compromiso cuando analizan varias fuentes de caracteres
simultaneamente. La manera en que este “compromiso” puede ser llevado a la
practica es a su vez motivo de controversias.

Existen dos grandes enfoques de este compromiso: la particion y la
combinaciéon de caracteres (Figura 3). Basicamente, la particiéon consiste en
analizar independientemente las matrices de datos basadas en distintas fuentes
de caracteres, obtener los respectivos cladogramas y luego combinar los arboles
de las diferentes fuentes en un unico cladograma de consenso. La combinacién
consiste en reunir en una unica matriz de datos la informacién de todas las

MATRICES DE DATOS

alol1]o Al1]1]0 i
"PARTICION' Bl1/1]0 B(1[1]0 [ COMBINACION |
clofof1 clofo[1
Dl1]/1]0 Dl1]1]1
alo[1]o Al1[1]o0 Alol1]o][1][1]0
Bl1[1]0 Bl1[1]0 Bl1/1|0[1]/1]0
clofof1 clofof1 clofof1]o]ol1
D/1[1]0 D[1]1]1 pl1/1]of1[1]1
ANALISIS CLADISTICO
A A A

B B
B
¢ c
D
D D
CLADOGRAMA DE CONSENSO
A

Figura 3.
Alternativas  para el tratamiento

simultineo de varias fuentes de
caracteres: particion y combinacion.
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fuentes y analizar filogenéticamente esa matriz.

Hay argumentos en contra de uno u otro enfoque. Por un lado, la combinacién

podria producir una matriz donde la mayorfa de los caracteres provenga de una
sola fuente y, por tanto, dar un excesivo peso a la misma. Por otro lado, si las
fuentes de caracteres presentan un alto grado de incongruencia, la particiéon
podria derivar en un cladograma de consenso con escasa resolucion.

El final de 1a historia

A pesar de los argumentos a favor de una determinada fuente de datos, hoy dia
los sistematicos reconocen que los distintos tipos de caracteres tienen cada uno
sus ventajas en la reconstruccion de la historia de la vida. Durante los tltimos
afios se ha visto un incremento en la calidad y en la cantidad de trabajos que
emplean caracteres moleculares, a pesar de lo cual la morfologfa no ha perdido
vigencia. Por ello creemos que el futuro no sera moléculas o morfologfa, sino,
por el contrario, moléculas y morfologfa. Como si se tratara de sombras chinas,
percibimos la filogenia y el espacio-tiempo donde ella ocurrié separada de su
naturaleza intrinseca, pues solo vemos las sombras delineadas en la morfologia o
el ADN, pero ambas son proyectadas por un mismo fenémeno, por lo que resulta
estéril dejar que un muro separe a los morfélogos de los bidlogos moleculares.

Queremos concluir recordando un cuento de Jorge Luis Borges “Los
teblogos”. Este narra la historia de dos tedlogos, Aureliano de Aquilea y Juan de
Panonia, quienes intentan resolver un mismo problema religioso. Muy pronto las
rivalidades entre ellos son mas importantes que el propio problema, y se embarcan
en una feroz competencia que olvida ortodoxias y heterodoxias para hundirse en
argumentaciones estériles. Al cabo de multiples peripecias, Aureliano convence
a un tribunal eclesiastico de que Juan ha incurrido en herejia y que merece la
hoguera. Aureliano padece luego idéntica muerte a la de su adversario, abrasado
por el incendio de un bosque. Allf el vencedor de la controversia descubre que
su triunfo habfa sido estéril o, mucho peor, acaso ni siquiera habia existido como
tal. Dejemos a Borges que relate el fin:

El final de la historia solo es referible en metaforas, y que pasa en el reino
de los cielos, donde no hay tiempo. Tal vez cabria decir que Aureliano
converso6 con Dios y que Este se interesa tan poco en diferencias religiosas
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que lo tomo por Juan de Panonia. Ello, sin embargo, insinuarfa una confu-
si6n de la mente divina. Mas correcto es decir que en el paraiso, Aureliano
supo que para la insondable divinidad, él y Juan de Panonia (el ortodoxo y
el hereje, el aborrecedor y el aborrecido, el acusador y la victima) forma-
ban una sola persona.
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FOSILES, SISTEMATICA Y EVOLUCION

Julio Mario Hoyos Hoyos
Unidad de Ecologia y Sistematica
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Facultad de Ciencias

Pontificia Universidad Javeriana
Bogotd, Colombia

Fésil es una palabra que siempre ha estado asociada a organismos o estructuras
petrificadas y que nos dicen algo acerca de los seres del pasado. La palabra como
tal fue “inventada” por el médico aleman Georg Bauer, mas conocido como
Georgius Agricola, a mediados del siglo XVI. También hay quienes piensan que
el término se originé con la publicacion del libro O fdsi/ objects, del suizo Conrad
Gesner, en el ano de 1565.

ey o= e
e F e
o = - = Ty

-~ Esta denominacién

i — proviene del latin

/ fossa, que  significa

“excavada”, por lo que era

utilizada para sefialar cualquier objeto

extraido de la tierra o encontrado en la

-~ superficie, sentido que de cierta manera se ha
conservado hasta nuestros dias.

La idea de que los fosiles eran restos de
seres vivientes del pasado viene desde
el siglo VI, antes de nuestra era, de
los filésofos e “investigadores”,
griegos como  Empédocles,
Pausanias y Herédoto.
Igualmente, Leonardo da Vinci
pensaba que los fosiles tenian
que ser restos de seres vivientes.
Segun el historiador Herbert

~ Wendt, Leonardo pens6 que
~_ ~ las terras firmes actuales
habfan  sido  inundadas
repetidamente  en  épocas
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pasadas por el mar. En estas marismas habian vivido toda clase de especies de
fauna marina. Cuando las aguas se retiraban, la capa que habia constituido el
suelo del mar se iba endureciendo cada vez mas, hasta que se volvia en piedra. Las
conchas de los moluscos se llenaban de fango, que a su vez se iba convirtiendo
en piedra en el transcurso de largos periodos.

Como se puede ver, la nocién actual de lo que son y significan los fésiles no
difiere mucho de la antigua, por lo que podriamos decir que desde entonces
ya se estaba creando la ciencia que los estudia, la paleontologia, que se ocupa
precisamente del descubrimiento y estudio del registro fésil, en funcién de
reconstruir la historia de los seres vivos, en particular, y de la vida en general.

La idea de que los fisiles eran restos de seres vivientes del pasado viene
desde el siglo VT antes de nuestra era.

Pero, en realidad, scuanto nos dice un fosil acerca de la vida pasada? ¢cuanto
acerca del organismo, individuo o especie del cual se supone que son los restos
encontrados? La imagen general es que los fésiles dicen a veces mucho mas que
los organismos actuales acerca de la evoluciéon de un grupo, como por ejemplo,
que si no fuera por aquellos, nunca podriamos determinar los ancestros de éstos.
Aunque parezca obvio, es importante resaltar el hecho de que la inmensa mayoria
de los fésiles corresponden a las partes duras de los organismos; digo la mayoria,
porque ya se han encontrado fésiles de las partes blandas, aunque en mucha
menor proporcién y en sitios muy precisos donde se llevaron a cabo procesos
de fosilizacion muy especiales, diferentes a los conocidos tradicionalmente para
la petrificacion de las partes duras.

Asi que, aunque parezcan evidentes las respuestas a estas dos preguntas, lo
cierto es que no lo son. Como de todos es sabido, estas partes, encontradas
en un numero bastante bajo (en la mayoria de los casos), han sido suficientes
para elaborar toda una historia de la evolucién de los seres vivos, desde los
“primitivos” unicelulares hasta los llamados “avanzados” vertebrados o plantas
superiores (fanerégamas o plantas con flores conspicuas), aun sin que estas
ultimas tengan un registro tan amplio como el de los animales, principalmente, y
por razones claras, de los vertebrados.
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Las partes mas duras, como son los huesos y los dientes, han sido las evidencias
mas claras, y en muchos casos las tnicas, para crear los escenarios evolutivos, es
decir, las historias de las causas y consecuencias del cambio (Iéase evolucion) a lo
largo de la vida de un grupo (tax6n) de especies, géneros, familias, 6rdenes, etc.
Igual ha sucedido con los restos vegetales hallados, como hojas, partes lefiosas
y, fundamentalmente, el polen y las esporas, esto es, las células reproductoras
simples que a su vez estan guardadas en los 6rganos sexuales (como las flores o
los esporangios) que dificilmente se fosilizan. Esto ha sido tan importante para
el desarrollo de la paleontologia y de la ecologia de los grupos extintos, que se ha
creado toda una ciencia conocida como palinologia, que se encarga de estudiar
el polen fosil.

Es tipico entre los especialistas desarrollar historias como esta:

En el Mesozoico, la radiacion adaptativa de los reptiles les condujo a ocupar
practicamente todos los ambientes viables, incluida la vida en los mares y en
el aire. Algunos volvieron a los mares, adaptandose al medio acuético en sus
funciones vitales y reproductoras. Ello les obligd al parto de ctias vivas do-
tadas de la mayoria de las capacidades de los adultos. Presentaban esa adap-
tacion los ictiosaurios, segin atestigua el descubrimiento de una infortunada
madre, que quedé enterrada y fosilizada durante el parto (Simpson, 1985)

Este extracto nos muestra la relacién que se ha establecido entre paleontologfa,
ecologfa, habitos reproductivos y, en general, la evolucién de las especies en
conjuncién con su medio.

La respuesta a las dos preguntas formuladas arriba serfa que los fésiles nos
dicen muy poco, porque a su vez no es mucho lo que muestran. Entonces, spor
qué son tan fundamentales para la mayoria de los bidlogos y paleontélogos? ¢Por
qué pensar que sin ellos no hay manera de estudiar la evolucién (transformacion)
o la filogenia (parentescos)? Tal vez por una simple razén, porque la mayoria de
ellos buscan siempre respuestas precisas acerca de los origenes de los taxa (plural
de taxon), o, dicho de otra manera, de las relaciones ancestro-descendiente en
las que el f6sil siempre es el ancestro y el grupo actual el descendiente de forma
necesaria e irrefutable. Las palabras exactas, respectivamente, son primitivo y
avanzado.
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Esta forma de utilizar y analizar los fésiles es la usual en una escuela de
sistematica conocida como clasica o evolutiva. Cuando hablamos de sistematica
nos estamos refiriendo al campo de la biologia que se encarga de buscar las
relaciones de parentesco entre la diversidad bioldgica, diferente a la taxonomia
que trata de la descripcion de la diversidad (aunque hay quienes aplican este
término para referirse a ambas cosas). Asi, la sistematica evolutiva maneja los
fosiles como algo muy especial porque es la respuesta a nuestras incognitas
acerca de la procedencia de los organismos que hoy conocemos.

Los evolutivos, asi como los paleontélogos, consideran que la dataciéon mas
antigua significa la edad maxima de los organismos fosiles, pero tal vez seria
mejor decir que es la edad minima, pues no podemos estar seguros de que haya
existido antes también, solo por el hecho de una supuesta imposibilidad generada
por una scala naturae, es decir, por aquella que nos dice que la evolucién se dio de
acuerdo con lo que muestran los propios fésiles, por ejemplo, que los “reptiles”
aparecieron antes que los mamiferos, o que estos aparecieron después que los
“peces”.

Otro tipo de “empleo” de los fosiles en sistematica es el que le da la cladistica
o sistematica filogenética. Esta escuela tiene como objetivo fundamental el
hallazgo de grupos monofiléticos, es decir, de grupos con un ancestro comun
y que incluya a este y a todos sus descendientes. Pero de ninguna manera este
ancestro es un fosil; por el contrario, los antepasados no son identificados y los
tosiles son tratados como una especie mas, como si fueran un taxén actual.

Uno de los requisitos para identificar a un ancestro de manera expresa es que
posea todos sus caracteres primitivos (cosa que, aparentemente, han logrado los
paleontoélogos y los sistematicos evolutivos), lo cual es imposible de demostrar
pues cada organismo no es mas que un conjunto de caracteres primitivos y
derivados. De la misma manera, dentro de ese lenguaje se oye con frecuencia
hablar de grupos o especies primitivas (como los fésiles) o “avanzadas”, cuando
los que son primitivos o “avanzados” (o mejor, derivados) son los caracteres y
no los taxa. Todo esto entra dentro de las falsas interpretaciones en lo referente
al valor de los fésiles en el descubrimiento de las filogenias.

Como ya se dijo antes, los registros fésiles tan solo son partes de los organismos
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y, peor aun, nosotros nunca podemos saber cuan completo es el registro conocido
en su representacion de taxa extintos porque, obviamente, se supone que los
tosiles representan grupos ya desaparecidos: en otras palabras, esto significa que
los ancestros siempre son extintos.

ARCHAEOPTERYX

| | 181 | 1| NOTHARCT
1 Ave del Jurdsico Medio

Primate primitivo del Eoceno

ORNITHOSUCHUS
Tecodonto del Tridsico Superior

i N \ . LYCAENOPS
[ | i | | Reptil Pérmico parecide a un mamifero

,ﬁ S Figura 1.
: g : Reconstruccién de la evolucion

de los vertebrados “superiores”
de acuerdo con Simpson (1985).

En cladistica la forma de representar las relaciones de parentesco es mediante
hipétesis o cladogramas, en los que los ancestros son igualmente hipotéticos
y tacitos. Son diferentes a los drboles filogenéticos que muestran siempre
relaciones ancestro-descendiente, con estos ultimos expresos, pero dicen poco
o nada acerca de las relaciones de parentesco entre los taxa, a no ser aquellos
que se supone provienen del mismo ancestro pero que en algin momento de la
historia de la tierra se separaron. Podemos entonces considerar realmente que
la “escuela” evolutiva no es de sistematica, sino tan solo que agrupa a todos
aquellos especialistas dedicados a inventar historias no demostrables de los
procesos evolutivos, generando asi los escenarios sobre los cuales se habl6 antes.

100



Evorucion
HISTORIA pr1a VIDA

Por ejemplo, autores como Tattersall y Eldredge (1977) han reconocido desde
hace tiempo, con respecto a la evolucién del hombre, que aunque se ha propuesto
una enorme variedad de “arboles” filogenéticos (comillas de los autores) para
expresar los diversos puntos de vista del proceso de evoluciéon humana, la mayor
parte de esos “arboles” es mas escenarios, ya que los datos en los cuales se
basan incluyen los elementos precisos para la construcciéon de estos, pero no
para aclarar las relaciones entre los “ancestros” fésiles y el Homo sapiens actual.

Desde el punto de vista evolutivo, la mayorfa de los paleontélogos y de los
evolucionistas clasicos siguen viendo a los fésiles tal como los vio Darwin,
quien, segun Joel Cracraft, vefa en estos: 1. una prueba de que la evolucién es
un proceso excesivamente lento; 2. una prueba de que la transformaciéon de
una especie en otra es gradual, no solo temporal sino también morfolégica, y 3.
que las especies no son discretas sino segmentos arbitrarios de una continuidad
evolutiva.

Un punto de vista diferente ha sido presentado por Niles Eldredge y S.J. Gould,
paleontélogos del Museo Americano de Historia Natural y de la Universidad
de Harvard, respectivamente, quienes, con base en el analisis de los registros
tosiles, generaron el modelo conocido como Equilibrio puntuado, mediante el
cual sugieren que la evolucién de los organismos pasa por momentos cortos
de dinamica de transformacién (especiacién) y momentos largos de estasis. En
otras palabras, y de acuerdo con Joel Cracraft, se deben hacer dos presunciones
del modelo del Equilibrio puntuado: que la especiacién puede considerarse
como un fenémeno geoldgico instantaneo y que la diferenciacion morfolégica
es concentrada cerca del momento de aislamiento, con la mayoria de especies
mostrando estasis morfoldgica a lo largo del tiempo. El propio Gould compara
este modelo con la guerra: hay periodos muy cortos de batalla junto a otros
muy largos de silencio. Como conclusién evidente se puede entonces decir que,
para probar y estudiar el modelo del Equilibrio puntuado, se requiere un buen
registro fosil, tanto espacial como temporalmente, aunque este no sea un modelo
gradualista de la evolucion.

La pregunta que se sigue entonces es, ¢son necesarios los fésiles para reconstruir

la historia de la vida?
Antes de responder a este otro interrogante hay que resaltar el hecho de que
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existen dos clases de relaciones entre las especies: ancestro-descendiente y
relaciones por ancestro comun. Como ya hemos visto, para los paleontélogos y
los sistematicos clasicos los fésiles nos dan la respuesta a la primera: pero, ¢y qué
son respecto a la segunda?, ¢no sirven para establecer esta relacion?

Uno de los puntos de vista mas interesante es el propuesto por el paleontélogo
Colin Patterson del British Museum (Natural History) de Londres, uno de los
que mas critican la forma como sus colegas “manejan” los fésiles. Una de las
principales objeciones es que aquellos tratan a los grupos actuales como si
estuvieran ya fosilizados, ademas de que muchas de las relaciones establecidas
para numerosos taxa han sido determinadas por el registro f6sil exclusivamente,
aunque este sea minimo o, en muchos casos, ausente.

La principal razén porla que se ha seguido esta tradicién, de acuerdo con Patterson,

La mayor parte de los “drboles” filogenéticos que se han propuesto para explicar la
evolucion humana, no incluyen los elementos precisos para aclarar relaciones entre los
“ancestros” fdsiles y el Homo sapiens actual.

ha sido las ideas darwinianas, como, por ejemplo, que los fésiles son la clave para
encontrar la relacién ancestro-descendiente, algo que no parece haber sido lo
mas importante para sus predecesores. Dicho de otro modo, los naturalistas
predarwinianos tenfan ideas que hoy en dia estan siendo evaluadas como mas
cientificas por su capacidad de ser probadas, tal como lo hace la sistematica
filogenética. Asi, lo que les interesaba a los paleontélogos predarwinianos (como
Geoffroy St. Hillaire) era como estan relacionados los fésiles con los grupos
actuales, y no lo contrario, ni como estos son relacionados a través de los fésiles
(como parece ser el método paleontolégico darwinista).

Es muy comun dentro de la paleontologia —y este es uno de los mas fuertes
cuestionamientos de los cladistas— considerar relaciones de ancestro-
descendiente entre grupos supraespecificos (como reptiles ancestros de las aves
y de los mamiferos, etc.). El propio Patterson es muy critico en este sentido y
anota que este punto de vista no es consistente con la teorfa evolutiva porque
son solo las especies, y no los grupos, las que pueden tomar parte en una relaciéon
de ancestro-descendiente (aunque este no es el momento para discutir acerca de
la realidad de la existencia de las especies, si es importante resaltar que estas son
las unicas entidades evolutivas en la naturaleza, cuando se trata de fendmenos
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macroevolutivos, como lo que estamos haciendo en este momento).

Porque, ¢qué es un grupo supraespecifico si no tan solo un conjunto de especies,
independiente de si es un género, una familia, un orden, una clase, etc.? De esta
manera no es posible hipotetizar que un conjunto de especies da origen a otro, ya
que dentro de un grupo monofilético (o natural, es decir, que posee un ancestro
comun) hay especies muy diferentes unas de otras. Mucho menos aun cuando,
como con los fosiles, para establecer estas relaciones, se utilizan algunas partes
no definidas con claridad en muchos casos. Y ya que la informacién disponible
de los foésiles es siempre mucho menor que en los organismos actuales, las
relaciones entre aquellos son siempre mas dificiles de especificar o de probar.

Ya sea con fésiles o sin ellos, la idea es encontrar patrones, crear cladogramas
que no son mas que hipétesis de parentesco, y que se construyen con base en
sinapomorfas o caracteres derivados compartidos, los Gnicos que pueden generar
patrones de relacion entre los taxa. Allf los fosiles tienen cabida, pero uno de los
supuestos es que su disposicion no puede cambiar la clasificacién y deben ser
tenidos en cuenta como grupos actuales. De ninguna manera los fésiles son
tratados como ancestros en los cladogramas, porque no podemos probar que
lo son. La tnica manera de demostrar la relacién ancestro-descendiente es que
el primero exista y sea plenamente identificado, al tiempo que posea todos los
caracteres primitivos.

Entonces, debemos considerar los fésiles como especies actuales, en la medida

en que los caracteres que podamos tomar de ellos nos permitan utilizarlos
para elaborar hipétesis de parentescos, y no como elementos resolutorios en
la busqueda de la procedencia de los taxa conocidos; de hecho, esta siempre
sera una exploracion sin sentido ya que, como hemos visto, nunca podremos
probar (ni corroborar, ni refutar) una relacion de este tipo. Para Patterson, antes
del desarrollo de la cladistica y del método cladistico, la paleontologia fue un
obstaculo mas que una ayuda, debido a que se habia convertido en la base para
promulgar injustificadas inferencias acerca de los patrones de evolucién en los
grupos y, por tanto, habfa convertido en un mito el que los fosiles fueran los
unicos medios para determinar las relaciones evolutivas.

Un caso es suficiente para ilustrar en parte lo dicho anteriormente. Siguiendo el
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razonamiento clasico, podemos tomar el ejemplo de los “reptiles” como ancestros
de los mamiferos y de las aves (Figura 1). Simpson hace alguna reconstruccion
de algunos vertebrados fosiles, a partir de los cuales presenta la evolucion de los
grupos “superiores”. Se ha reconocido desde hace tiempo que los cotilosaurios
(“reptiles” mas primitivos) son los ancestros de los “reptiles” extintos, como
los dinosaurios, y que a su vez los reptiles lo son de las aves y de los mamiferos,
debido a que sus registros fosiles son mas antiguos. Sin embargo, aqui vemos un
“reptil mamiferoide” cuyo registro es mas viejo que el de los tecodontos, a los
que se considera los verdaderos ancestros de las aves y de los dinosaurios. De
aqui, entonces, se desprenden varias inconsistencias:

1. ¢Cémo es posible que un “mamiferoide” sea mas primitivo que un “reptil”
(va que el registro fosil es del Pérmico, y el de los tecodontos del Triasico)? Si se
revisa el tipo de articulacion, ¢el de los terapsidos es mas “avanzado” que el de
los “reptiles”?

2. Ya que el reconocimiento de los ancestros implica que estos posean todos los
caracteres primitivos, y si seguimos una secuencia hasta los grupos actuales de
los cuales los fosiles lo son, significa que todos ellos son primitivos y aquellos
“avanzados”, sin importar la especie como tal, pues un taxén como Cotilosauria
es un conjunto de especies que da origen a otros taxa supraespecificos.

3. Si una especie es suficiente para hablar de ella como el grupo que da origen a
otro supraespecifico, se pierde la individualidad de las especies como tales.

4. Aun cuando en este caso concreto los “reptiles mamiferoides” son mas
primitivos que los tecodontos y que los dinosaurios, a su vez los reptiles son mas
antiguos porque se supone que los pelicosaurios son los reptiles mas primitivos
(Carbonifero). Entonces la contradiccién aumenta, los ancestros son primitivos
y avanzados al mismo tiempo, y dan origen a un grupo (“reptiles mamiferoides”)
que a su vez es mas antiguo que su ancestro.

Por dltimo, si todos los caracteres de los fésiles son primitivos (porque son
ancestros reconocidos), scémo los emparentamos con los grupos actuales si no
hay caracteres derivados compartidos?

Por consiguiente, los fosiles son ttiles si se les da el mismo tratamiento que a los
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grupos actuales y no se emplean para fosilizar a los presentes.
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A la memoria de Oswaldo Reig

La evoluciéon de los équidos (o caballos) constituye uno de los ejemplos mas
divulgados dentro de la casuistica de la paleontologia evolutiva. Al contrario
de lo que sucede con el registro f6sil de Europa, en donde esta familia aparece
representada intermitentemente, la documentacién recogida en Norteamérica
permitié elaborar, desde finales del siglo pasado, uno de los primeros modelos
de gradualismo filético o evolutivo. Presentado en muchos manuales como una
“prueba de la evolucién”, este ejemplo se repitié hasta la saciedad en forma
de esquemas bidimensionales, en los que, desde el primitivo Eobippus, del
tamafio de un perro, hasta el caballo moderno, era posible constatar un cambio
aparentemente lineal y progresivo en algunas caracteristicas anatomicas: ademas
del aumento de talla, las patas reducian sus dedos de tres o cuatro hasta uno, el
craneo se hacia cada vez mas largo, a la vez que el cerebro aumentaba también
su volumen.

Este aparente gradualismo era
roto tan solo por un caracter, a
saber, la forma de los molares.
En efecto, en los representantes
del Mioceno tardio, estas piezas
dentarias parecfan suftrir una rapida
transformaciéon que afectaba a
la altura de sus coronas. Asi, los

Figura 1.
Los atvicdlidos (o microtinos) constituyen un caso
excepcional entre los roedores, se trata de una familia
de dispersion holartica que en el dltimo medio millén
de afios ha alcanzado una extraordinaria diversidad de
géneros y especies. En la foto, Arvicola sapidus (rata de
agua europea).
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molares de las formas eocénicas y oligocénicas eran de corona baja, parecidos
a los de los actuales tapires y rinocerontes. Su alimentacién, se supuso, debid
componerse basicamente de hojas y frutos, cuyo caracter blando no debid
ocasionar un desgaste muy pronunciado sobre los dientes. Por el contrario, en
las formas de finales del Mioceno y hasta la actualidad, la altura de la corona del
diente crecié de manera considerable, el esmalte se replegdé en numerosas crestas
y los huecos fueron rellenados con cemento dentario, a fin de proporcionar una
mejor fijacion de la pieza en la mandibula.

El paso de molares de corona baja (o braquidontos) a molares de corona alta (o
hipsodontos) reflejaba un cambio drastico en las condiciones ambientales, con
la apertura de grandes praderas herbaceas. Ahora bien, las gramineas, principales
componentes vegetales de este nuevo biotopo, contienen una alta proporcion de
sflex en sus tallos, lo que darfa lugar a un rapido desgaste de los molares. En este
contexto, las poblaciones con molares cada vez mas hipsodontos habrfan tendido
a prevalecer, por encima de aquellas con molares braquidontos. El aumento de
altura de los molares y el progresivo repliegue de sus crestas debi6 suponer un
neto incremento de la superficie cortante, a lo largo de la vida del individuo.

Lo interesante en el caso de los arvicdlidos es que su diversificacion en
géneros y especies se ha producido en el siltino medio millon de aios.

El caso de los pequefios comedores de hierba

Aunque menos divulgados en los manuales de teoria evolutiva, el proceso
seguido por la denticién de los équidos se ha repetido también en otros grupos
de grandes y pequefios herbivoros. Este es el caso de la familia de los arvicélidos,
entre los roedores (Figura 1). Este grupo, que toma su nombre de la actual rata de
agua (Arvicola), fue durante mucho tiempo confundido con la familia que agrupa
a ratas y ratones, los muridos con los que, no obstante, guarda un parentesco
lejano. Los miembros mas famosos de entre los arvicélidos son, sin duda, los
lemmings, conocidos por su comportamiento suicida que, en situaciones de
estrés, les lleva a precipitarse al mar. Menos famosos que estos ultimos, pero
tan interesantes como ellos, son los cominmente llamados topillos, formas
subterraneas pertenecientes a los géneros Microtus o Pitymys.
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Los arvicélidos constituyen un caso excepcional entre los roedores desde
muchos puntos de vista. En primer lugar se trata de una familia de dispersion
holartica que ha alcanzado una extraordinaria diversidad de géneros vy
especies. Lo interesante en este caso es que esta espectacular diversificacion
se ha producido, en su mayor parte, en el tltimo medio millén de afios. Su
cladogénesis, por tanto, es un fenémeno relativamente reciente que, a diferencia
de otros grupos, puede ser estudiado con un elevado nivel de detalle. Por decitlo
de alguna manera, constituye uno de los pocos casos en que la evolucion puede
ser estudiada “en accién” (por cuanto la expansion y diversificacion del grupo
todavia no ha concluido).

Pero es que, ademas, los arvicélidos tienen una importante significacion de tipo
paleoecoldgico, ligada a su propio origen

como grupo. En efecto, el origen
y evolucioén posterior de los
arvicolidos  parecen
estar estrechamente
vinculados a la
evolucién climatica de
finales del Terciario y del
Cuaternario (enlos periodos
conocidos como Plioceno y
Pleistoceno). Es bien sabido

que este lapso de tiempo, que
agrupa los dltimos tres millones
de afios, se ha caracterizado por
la alternancia de fases climaticas de
tipo frio, junto a otras mas calidas. A
lo largo de toda su historia evolutiva, las
sucesivas expansiones de los arvicolidos
parecen ligadas a las primeras de estas fases.
Este es el caso de algunos representantes ¥
actuales, como los ya mencionados lemmings,

Figura 2.

El estudio de los arvicélidos cuenta con precedentes tan ilustres como el propio
Georges Cuvier, el fundador de la paleontologia, quien en sus Recherches sur les
ossements fisiles desctibe y figura un esqueleto de Arvicola (figura 13 de la limina).
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o algunas especies de topillos (por ejemplo, Microtus Novalis). Otras especies, sin
embargo, como Microtus cabrerae, aparecen ligadas al desarrollo de un clima de
tipo mediterraneo.

Lo que sin duda une ecolégicamente a todos los topillos, como en el caso de
la evolucion de los caballos, es su aclimatacion a praderas herbaceas, en las que
desarrollan sistemas de galerias que les permiten nutrirse de los tallos de hierba.
Como en los caballos, también entre estos pequefios herbivoros encontramos
molares de de coronas anormales altas, que forman repliegues complicados y
que en muchos casos se encuentran reforzados por cemento. Como en el caso
de los équidos del Mioceno, la expansion de aquel tipo de hébitats durante el
Cuaternario ha debido favorecer la dispersion y diversificacién de este grupo de
roedotes.

El estudio de los arvicolidos cuenta con precedentes tan ilustres como el propio
Cuvier, quien, en sus Recherches sur les ossements fisiles, describe y figura un esqueleto
de Arvicola (Figura 2). La segunda mitad del siglo XIX y los primeros afios del
XX vieron incrementarse notablemente el numero de especialistas y trabajos
monograficos dedicados a los arvicolidos fésiles. Esta tradicion cobré un rapido
auge en los paises del centro y norte de Europa, gracias a las monografias de
Reinhold F. Hensel en Alemania (1855, 1856), Lajos de Méhely en Hungria
(1914) y Chatles I. Forsyth Major (Figura 3) y Martin A. C. Hinton en Inglaterra
(1902 y 1926, respectivamente).

Varios de estos primeros especialistas eran en realidad zodlogos que habian
extendido su interés por las especies actuales al terreno de los arvicolidos
tosiles. Si bien en otros grupos este es un salto arriesgado, no ocurre asi con esta
familia de roedores dadas sus peculiares condiciones de fosilizacién. En efecto,
los arvicolidos constituyen la dieta predominante en la mayoria de las rapaces
nocturnas, las cuales regurgitan las partes esqueléticas de sus victimas en forma
de unas acumulaciones ovoides llamadas “egagropilas”. Estas regurgitaciones
pueden llegar a formar enormes acimulos de restos de varios metros de espesor
(Figuras 4 y 5). Muchos de estos depositos, pertenecientes a la parte superior
del Terciario o del Cuaternario, han llegado hasta nuestros dias fosilizados en
el interior de cuevas y macizos calcareos. No es de extrafar, por tanto, que
zooblogos como Hinton o Miller se interesasen también por las extraordinarias

110



Evorucion
HISTORIA pE1a VIDA

acumulaciones de restos procedentes de este tipo de yacimientos, maxime
cuando buena parte de las especies estan estrechamente emparentadas o son
practicamente idénticas a las poblaciones actuales.

Figura 3.
El estudio de los arvicélidos cobré un rapido auge en Europa, gracias a las
monografias de autores como Chatles 1. Forsyth Major (1902).

Ademas, a diferencia de lo que ocurre en relacién con otros grupos de roedores,
zooblogos y paleontélogos podian permitirse el lujo de hablar el mismo lenguaje
sistematico. En efecto, se da la circunstancia de que los caracteres que permiten
el reconocimiento de las formas actuales de arvicolidos son los mismos que
utilizan los paleontélogos para diferenciar a sus especies fosiles, a saber, la
peculiar morfologfa de sus molares. Asi, a pesar de que los dientes constituyen
uno de los elementos mas caracteristicos de un mamifero, los zodlogos rara
vez atienden a los caracteres dentarios para definir y reconocer a las especies
actuales. Lo mas frecuente es que los bidlogos recurran a caracteres externos
como el color del pelaje, la forma de la oreja o la longitud de la cola. Estos
caracteres, por el contrario, son dificilmente reconocibles en el registro fosil. Sin
embargo, en el caso de los arvicolidos, muchas de las especies actuales presentan
un aspecto externo muy parecido y, en estos casos, la forma de sus molares
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constituye uno de los criterios taxonémicos mas fiables. Por tanto, ni Hinton
ni Forsyth Major tuvieron especiales dificultades para iniciar sus estudios sobre
las faunas de arvicolidos fésiles del Cuaternario, ya que el tipo de analisis por
realizar era muy parecido al que habian utilizado en sus trabajos sobre las faunas
recientes de micromamiferos.

Los molares de los arvicélidos son muy caracteristicos, formados por una
sucesion de crestas alternantes que rebanan limpiamente los tallos que quedan
atrapados entre ellas. En este sentido, los conjuntos de crestas superiores
e inferiores actian como los filos de unas tijeras (Figura 6). Es por ello que,
a diferencia de los équidos y otros herbivoros, los molares de los arvicolidos
presentan una superficie perfectamente plana o, a lo sumo, ligeramente céncava.
Disefos dentarios de este tipo con molares de superficie plana compuestos por
una sucesion de crestas, se encuentran ya hace unos diez millones de afios en los
géneros Rotundomys y Microtocricetus. Aunque ambos pertenecen a la familia de los
cricétidos, que a su vez dio origen a los arvicolidos, no es probable que exista una
relacién directa entre ellos.

Los primeros arvicélidos verdaderos tuvieron su origen probablemente en
algin lugar de Asia central, hace alrededor de 6 o 7 millones de anos. Es en
ese momento cuando se detectan los primeros indicios de una incipiente crisis
climatica, crisis que en las regiones mas septentrionales debié favorecer la
sustitucion de la flora subtropical tipica del Mioceno por otra de caracter mas
estépico. En ese contexto, los primeros arvicolidos, pertenecientes a los géneros
Microtodon, Celadensia y Promimomys, presentan ya las caracteristicas propias del
grupo, pero su disefio dentario es aun muy proximo al de los cricétidos, con
molares simples de corona relativamente baja.

El aumento de superficie cortante se produjo en los arvicélidos de manera algo
diferente a como hemos visto en los équidos. En primer lugar, la situacion de
una partida de este grupo de roedores era claramente mas precaria que en el
caso de aquellos grandes herbivoros. Mientras los équidos mantenfan su serie
molar y premolar completa, el grupo que dio origen a los arvicélidos presentaba
una formula dentaria en extremo reducida. En efecto, precisamente cricétidos y
muridos se caracterizan entre los roedores por carecer de premolares, quedando
toda la serie yugal reducida a tres molares por hemimandibula. En la mayor parte
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Figura 4.

Vista general del relleno carstico de Moreda, en el sur de
Espafia, uno de los yacimientos de micromamiferos mas
importantes del Plioceno europeo.

Figura 5.

Detalle de una brecha osifera, repleta de restos de
micromamiferos.

de los équidos, los premolares, lejos de reducirse o desaparecer, se molarizan,
es decir, adquieren la misma forma y dimensiones de los molares, aumentando
por tanto significativamente la superficie de abrasion. Sin embargo, esta férmula
no ha podido ser seguida por los arvicolidos, dotados tan solo de tres molares
por hemimandibula. En su lugar, los primeros molares inferiores (y, en menor
medida, los terceros superiores) se han ido haciendo cada vez mas largos,
multiplicando progresivamente el nimero de l6bulos dentarios. Esta férmula
no es exclusiva de los arvicolidos. Asi, Microtia, una especie de rata endémica
de lo que un dia fue la isla de Gargano, en el sur de Italia, muestra también
una tendencia a la multiplicacién de sus I6bulos dentarios, de una manera que
recuerda extraordinariamente a la de aquellos.

Evolucién gradual en los primeros arvicolidos

El esquema del primer molar en los primitivos arvicélidos (Figura 7) es todavia
muy similar al de sus antepasados, los hamsteres del Mioceno: cuatro 16bulos
dentarios (que corresponden a las cuatro cispides principales de cualquier molar
de mamifero) mas un I6bulo anterior redondeado. Los representantes del género
Promimomys, originarios de las planicies centrales de Asia, protagonizaron un
amplio proceso de expansion a principios del Plioceno, hace unos 4 millones de
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afios, extendiéndose desde el extremo occidental de Europa hasta Norteamérica.
Esta primera fase de dispersion fue probablemente debida a alguna incipiente
crisis climatica de tipo frio. Con todo, a principios del Plioceno las faunas de
Eurasia contintan denominadas por los muridos, el grupo que incluye las
actuales ratas y ratones. En este ultimo continente, Prominomys es sustituido por
Mimomys, una forma con molares algo mas altos que dara lugar a un gran numero
de especies distintas, las cuales desplazaran definitivamente a las faunas de
muridos persistentes del Mioceno superior. Los arvicolidos devienen entonces,
hace unos 3 millones, de afios los roedores dominantes en las asociaciones de
micromamiferos de la region holartica.

Paralelamente, las distintas lineas de Mimomys sufriran, a lo largo del Plioceno,
una progresiva tendencia al aumento de la hipsodontia y a la adquisicién de
cemento dentario. Este proceso gradual ha podido ser seguido en detalle por
el paleontdlogo francés Jean Chaline, en el seno de un grupo particular de
Mimomys, la linea M. occitanus-M. pliocaenicus, que se desarrollé en Europa hasta el
Plioceno superior. Aunque el esquema propuesto por Chaline es probablemente

Figura 6.

Los molares de los arvicélidos son
muy caractetisticos: formados por
una sucesion de crestas alternantes
que durante la masticacién actian
como los filos de unas tijeras (en
la foto, primer molar inferior del
arvicolido  pliocénico  Mimomys
medasensis).

114



Evorucion
HISTORIA pr1a VIDA

muy simplista, el proceso general de transformaciéon puede considerarse
paradigmatico para otros arvicolidos. Los representantes mas primitivos de este
grupo, pertenecientes a las especies Mumomys davakost y M. occitanus, presentan
molares todavia muy préximos a su antecesor Prominomys: corona relativamente
baja, formada por una serie de 16bulos alternos. Mzmomys, sin embargo, muestra
un primer molar inferior en el que se ha producido ya una modificacion
sustancial del plan de los cricétidos, con una notable ampliacion de la superficie
de abrasion del molar, que ve incrementado el nimero de l6bulos dentarios de 5
a 7. Alo largo del Plioceno, ademas, asistimos a un proceso por el cual la altura
de la corona tendera a aumentar ininterrumpidamente, al hilo de un también
progresivo aumento de tamafio.

Este aumento de la hipsodontia va a tener a su vez otros efectos sobre la forma de

los dientes. De un lado, a partir de algunos representantes del Plioceno superior
(Mymomys polonicus), se encuentra ya cemento en los repliegues que forman
los distintos lobulos dentarios. Esta adaptacion, que aparece mas o menos
simultineamente en distintas lineas de arvicolidos, se produjo para proporcionar
una mayor superficie de anclaje de la pieza dentaria en el alveolo. El segundo
efecto asociado a este aumento gradual de la hipsodontia es la tendencia a la
simplificacion del disefio dentario. Asi, los molares de los primitivos Minomys (y
en especial el primer molar inferior) se caracterizan por la presencia de una serie
de pliegues e islotes accesorios, de escaso valor adaptativo y que probablemente
constituyen estructuras heredadas de sus antecesores cricétidos. Pues bien, a
lo largo de la evoluciéon de Mimomys es posible observar como estos rasgos
morfolégicos tienden a quedar relegados a los estadios mas juveniles de desgaste,
desapareciendo definitivamente en las especies mas evolucionadas del Plioceno
superior.

Como el lector ya habra apreciado, el proceso evolutivo asociado a esta
modificacién corresponde a un mecanismo heterocrénico, esto es, a un cambio
que modifica el ritmo de desarrollo del individuo. Mas concretamente, el proceso
seguido por estos arvicolidos corresponde a un fenémeno de aceleracion
evolutiva, por el cual los caracteres adultos del ancestro aparecen en los estadios
juveniles del descendiente. De este modo, de una manera irreversible, Mzmonzys
fue modificando gradual pero espectacularmente su morfologia dentaria, con
molares cada vez mas altos y simples, proceso que llega al maximo en los dltimos
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representantes del Plioceno superior y del Pleistoceno inferior. Con todo, hay
que decir que, a pesar de todas estas modificaciones, el nimero de lébulos
dentarios de los molares inferiores de Mimomys no varia a lo largo de su periplo
pliocénico.

A partir de aquel momento, que coincide grosso modo con el transito Plio-
Pleistoceno, se va a producir una inflexiéon en la evolucién de los arvicolidos
en Eurasia, y mas particularmente dentro del grupo de los Mzmomys. En efecto,
en su mayor parte, los arvicolidos del Pleistoceno (y, por supuesto, los actuales)
difieren de sus ancestros pliocénicos por la ausencia de raices, uno de los
ultimos caracteres dentarios que todavia permitia identificarlos como formas
derivadas de sus antepasados, los cricétidos. Ademas, como ya ocurriera con
la aparicion de cemento dentario, este fenomeno de pérdida de las raices se
produce mas o menos de manera simultinea en diferentes lineas a la vez. En
realidad, mas que hablar de una estricta “pérdida” de raices, habria que decir

que estas dejan de aparecer o no
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mecanismo de modificacion de la morfologia dentaria de Minomys). Aun cuando
puedan existir dudas sobre el caracter neoténico de la ausencia de raices en los
arvicolidos pleistocénicos, la influencia de la neotenia (esto es, la retenciéon de
caracteres juveniles en el adulto) es evidente a lo largo de la evolucién de este
grupo durante el Cuaternario.

A principios del Pleistoceno un tnico arvicolido, Alophaionys (asimilado
a veces a los actuales Microtus), va a extender su area de dispersiéon a toda la
region holartica, desde el sur de la peninsula Ibérica hasta las montafias Rocosas,
pasando por el norte de Siberia y Europa central. A partir del Pleistoceno
medio, este amplisimo rango de distribucién va a desembocar en la apariciéon de
numerosas lineas vicariantes, precursoras de las numerosisimas especies actuales
de topillos, que se reparten entre los géneros Microtus, Pitymys y Phaiomys. A
excepcion de este ultimo género, que ha retenido el primitivo disefio dentario
de Allophaiomys, 1a evolucion del resto de especies de este grupo a lo largo del
Cuaternario se caracteriz6 por la multiplicacion de 16bulos dentarios en el primer
molar inferior, un “tema evolutivo” que habfa quedado “aparcado” desde el
transito Promimomys-Mimomys.

Y,

b

efectivamente, dicha multiplicaciéon de l6bulos dentarios se produce
mediante un mecanismo heterocrénico de tipo neoténico. La evolucién de una
especie concreta de Alophaiomys en la peninsula Ibérica, A. chalinet, constituye
un caso claro en este sentido. Alophaiomys chalinet como su pariente holartico A.
Ppliocaenicus, muestra molares inferiores relativamente sencillos, parecidos a los
del actual Phaiomys. Sin embargo, en algunos yacimientos del Pleistoceno inferior
donde aparece esta especie, es posible comprobar la existencia de molares con
l6bulos complementarios, extraordinariamente parecidos a los de distintas
especies de los géneros Microtus y Pitymys, que aparecen en el Pleistoceno medio
y superior. Ahora bien, si observamos estos molares practicamente virgenes
por su parte inferior (esto es, la morfologfa adulta que va a aparecer cuando
el desgaste avance), nos encontramos de nuevo con un disefio simple de tipo
Phaiomys. Asipues, laaparicion de nuevos I6bulos dentarios en los géneros Microtus
y Pitymys puede explicarse a través de la retenciéon en el adulto de caracteres
presentes en los individuos juveniles de sus antecesores del Pleistoceno inferior,
y corresponde, por tanto, a un proceso heterocrénico de tipo neoténico (Figura

8).
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Figura 8.

En estado adulto, los molares de la especie
Allophaiomys chalinet (Figura 5¢) muestran una
morfologia sencilla, tipica de los microtinos del
Pleistoceno inferior. Sin embargo, la morfologia
juvenil del diente sin desgastar muestra un
extremo anterior complicado (Figuras 1, 2 y
5a), que se consetva en el estado adulto de sus
descendientes del Pleistoceno medio (Figuras
3 y 4). Tal evolucién se explica por un proceso
/ B¢ heterocrénico de tipo neoténico, por el cual los
» caracteres infantiles del ancestro se conservan en
el estadio adulto del descendiente.

Modalidades de la evolucion en los arvicéolidos

A lo largo de este repaso de la linea evolutiva que desde Promimomys ha
llevado hasta los actuales topillos, es posible distinguir distintas modalidades de
evolucion, las cuales, por lo demas, pueden ser igualmente transplantadas a la
filogenia de otros grupos de arvicélidos.

Los primeros representantes de esta familia (Microtodon, Baranomys, Celadensia
9 Promomys) dificilmente pueden ser separados de sus antecesores directos, los
cricétidos (la familia que incluye a los hamsteres), si no es por una innovacion
fundamental, a saber, la adquisicién de una superficie plana de desgaste dentario
que se superpone a un disefio preexistente a base de crestas; esta innovacion
en si no entrafia cambios estructurales o morfolégicos importantes, por cuanto
solo afecta, en el fondo, a la direcciéon predominante de los movimientos
masticatorios. Asi, en la mayor parte de cricétidos, un disefio dentario a base
de cuspides (o bunodonto) o de crestas (lofodonto) con relieve, se asocia a un
proceso masticatorio complejo en el que muchas veces son dominantes los
movimientos de tipo labial-lingual (o transversales), como ocurre en la mayor
parte de los grandes herbivoros (como en los équidos o en los rumiantes). Por
el contrario, cuando, como sucede en los arvicélidos, se introduce como vector
dominante una componente antero-posterior, el resultado previsible sobre la
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denticién es la tendencia a desarrollar una superficie plana de desgaste. De
hecho, esta innovaciéon no ha sido exclusiva de los arvicolidos, ya que este tipo
de adaptacién se observa también en otros grupos de hamsteres foésiles. En
todos los casos, sin embargo, se constata que la adopciéon de una superficie de
desgaste plana debi6 ser un proceso sumamente rapido, que aparece como un
“salto evolutivo” en el registro fosil.

La multiplicacion del niimero de lbulos dentarios en el primer molar
inferior fue un mecanismo clave en la evolucion de los arvicdlidos.

Filogénia y sistematica

El transito de los arvicélidos primitivos a las formas dominantes del Plioceno
medio, como Mimomys, no dio lugar a grandes modificaciones: un ligero aumento
de talla e hipsodontia, y una mayor complicaciéon del primer molar inferior que
adquiere un lébulo suplementario. Como hemos visto, sin embargo, la evolucién
posterior de Mimomys no va a seguir esta via de la multiplicacién de 16bulos
dentarios, por el contrario, a lo largo de esta linea evolutiva se observa un gradual
incremento de la talla e hipsodontia y una progresiva simplificacion del disefio
dentario, ligado a un proceso heterocréonico de aceleracion. En realidad, dentro
de los roedores, este patron de cambio no es exclusivo de los arvicélidos, sino
que se encuentra también en otras familias. En todos los casos el esquema
basico es muy parecido, con formas de corona baja que adquieren una superficie
de desgaste plana y en las que se produce un gradual aumento de la altura de
la corona, a la vez que sube el nimero de l6bulos dentarios. Ahora bien, el
analisis de los casos mencionados muestra que esta evolucién gradual solo afecta
a determinados caracteres de la corona dentaria. En otras palabras, los casos
registrados de evolucioén gradual en roedores pueden reducirse a:

* Variaciones de talla (generalmente, en crecimiento).

* Aumento de la altura de la corona (hipsodontia).

* Homogenizacién de la morfologia dentaria, que puede ir acompafiada de una
gradual multiplicacién del numero de 16bulos o crestas dentarias.

* Pérdida de raices.

En realidad, los cuatro procesos aparecen con frecuencia asociados: un aumento
de hipsodontia va normalmente ligado a un crecimiento de talla y a la eliminacién
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de diversos elementos accesorios de la corona (homogenizacién). Ademas, a
excepcion de la pérdida de raices (que parece ligada a un fenémeno neoténico
o de retardo evolutivo), un unico mecanismo heterocronico, la aceleracion,
permite explicar todo este conjunto de modificaciones. Aun asi, es innegable que
la evolucion de Mimonys en el Plioceno, asi como la de otros grupos, constituye
un ejemplo claro de cambio gradual y progresivo en una determinada direccion.
¢Cual puede haber sido la causa de este cambio, desarrollado a lo largo de mas
de 3 millones de afios? Ante nosotros se presentan cuatro escenarios posibles:

a) Ortogénesis y canalizacion

Algunos paleontblogos europeos de la primera mitad del siglo XX, crefan
que los casos de evolucion regular y rectilinea a lo largo de millones de afios
venfan provocados por la existencia de tendencias internas en el organismo, que
abocaban a este a una evolucioén predeterminada. Aunque la version ingenua de
la ortogénesis nacié evidentemente de una concepcioén finalista de la evolucion,
existe lo que podrfamos llamar una idea actualizada de la ortogénesis, basada en
la existencia de constricciones al desarrollo. En efecto, bien pudiera ser que, para
un determinado organismo, no todas las soluciones evolutivas fuesen posibles.
Ello determinarfa que cualquier cambio que tuviese lugar, por ejemplo, en la
denticién, solo podria producirse en algunas direcciones determinadas y no
en otras. En el caso de la evolucion de Mimomys, ello supondria que, una vez
encauzados en el camino de la hipsodontia, no habria mas salida que continuar
desarrollando molares de coronas cada vez mas altas, sin posibilidad de retorno.

b) Seleccion direccional u ortoseleccion

La seleccion direccional (a veces denominada “ortoseleccion”) constituye, en
cierto sentido, la respuesta del neodarwinismo al problema de las tendencias
evolutivas y de las largas series filogenéticas de cambio gradual y progresivo.
Supone que la selecciéon natural, aplicada constante y progresivamente a la
evolucién de un grupo, permite explicar estos fenémenos de cambio evolutivo
gradual durante millones de afios. En el caso de la evolucion de Mimomys, habria
que admitir, de igual manera, una permanente y gradual degradacién del ambiente
que, a lo largo de 3 millones de afios, habria forzado también en las especies
de este género un cambio asi mismo gradual y progresivo. Sin embargo, para
cualquier persona con minimos conocimientos en biologia de las poblaciones, se
hace extremadamente dificil imaginar un tipo de presion de seleccion, aplicada
de una manera constante a lo largo de millones de afios.
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¢) Gradualismo puntuado

Con este término queremos indicar una posible variante del modelo de
Equilibrios puntuados de Eldredge y Gould, que no difiere sustancialmente de
la interpretacion dada por estos autores en 1972, para explicar las largas series
filéticas de transformacion gradual. Segun este patrén, podriamos suponer que
el gradual aumento de hipsodontia de Minomys es solo aparente. En realidad, se
tratarfa de un proceso de reemplazo por el cual, de tanto en tanto, poblaciones
mas hipsodontas desplazarfan a sus predecesoras de corona mas baja. Como en
el caso de la ortogénesis, también aqui se generarfa un mecanismo de evolucién
“sin retorno”, ya que la presiéon de seleccion en los momentos de cambio
favorecerfa a las poblaciones algo mas hipsodontas. La unica objecién que
podemos oponer a esta explicaciéon es que, con los datos existentes, es posible
afirmar que Mimomys responde realmente a un caso de cambio gradual en una
linea evolutiva.

d) Efecto Reina Roja o Ley de VVan 1 alen

El personaje de la Reina Roja procede de la obra de Lewis Carroll Alicia a
través del espejo. En ella, Alicia emprende una vertiginosa carrera con la tal Reina
Roja a lo largo de un tablero de ajedrez imaginado. Sin embargo, al final de
su recorrido el personaje de Carroll comprobara con sorpresa que, después de
todo, continda en la misma casilla de la que habia partido. La Reina Roja se
encarga de proporcionar a Alicia la solucién al aparente enigma, ya que al otro
lado del espejo hay que correr continuamente para permanecer en el mismo
sitio: no avanzar supone retroceder. La metafora pretende sintetizar lo que seria
el escenario posible de la evoluciéon: cambiantes condiciones ambientales o,
mas simple, la competencia entre especies hace que estas se vean impedidas
constantemente a evolucionar. L.a permanente presion de seleccion que se ejerce
sobre ellas obliga a las distintas especies a mantener una carrera sin fin en pos de
la eficacia biolégica. No cambiar supone la extincion.

Van Valen lleg6 a la formulacion de su ley después de comprobar que numerosos
grupos zoologicos presentaban, a lo largo de su historia, una tasa de extincion
constante. Como si se tratase de una poblacion experimental, este autor calculd
las tasas de supervivencia, es decir, la frecuencia de especies supervivientes en el
tiempo para diferentes grupos de moluscos y mamiferos, hallando una tasa mas
o menos regular. Lo que en una poblacién natural de individuos se convertiria
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en un proceso normal de reemplazo por muerte de nacimiento, en los ejemplos
de Van Valen se convirtié en tasas constantes de extincion y aparicion de nuevas
especies, dentro de lo que se denomina una misma “zona adaptativa” (es decir,
un grupo o un conjunto de estos que ocupan la misma posiciéon funcional o
“nicho” dentro del espacio ecolégico). Ello implica que en el seno de cada una
de las zonas adaptativas existe una tensién constante por su ocupacion, que
obliga a las especies a adaptarse constantemente o a extinguirse. En definitiva,
segun esta concepcion, el denominado “progreso evolutivo” existe porque
“progresar” significa, simplemente, sobrevivir: hay que avanzar para que todo
siga igual (y, sobre todo, hay que avanzar mas que los demas para no perder la
plaza, la casilla).

En el caso de los arvicélidos del Plio-pleistoceno, el proceso de cambio gradual
que se observa en la denticién serfa el resultado de la permanente interaccion
entre las distintas especies que se encuentran en cada momento, y que dificilmente
llegarfan a un equilibrio estable. Las fluctuaciones climaticas caracteristicas del
Cuaternario y las sucesivas olas de superpoblacion que todavia hoy muestra este
tipo de roedores, forzarfan una competencia constante tanto por los recursos
limitados del ambiente como frente a posibles depredadores.

Aunque probablemente varios de los mecanismos han influido en algun
momento en la evolucién de los arvicélidos, la dltima de las hipotesis citadas tiene
la ventaja de ofrecer una explicacién para la peculiar secuencia de modificaciones
que se observa en Mimomys y otros géneros afines. En efecto, como hemos
visto antes, el aumento de superficie de abrasion se ha producido a través de
dos mecanismos basicos: incremento de la hipsodontia y multiplicacién de
l6bulos dentarios. Ambos aparecen, no obstante, desacoplados y mutuamente
excluyentes entre si en el linaje evolutivo que, desde Mizzomys, lleva a los actuales
topillos. La multiplicacién de l6bulos dentarios parece jugar un pequefio pero
significativo papel en las primeras etapas de transformaciéon de los arvicélidos,
particularmente en el transito Promimomys-Mimomys. Por el contrario, a lo largo
de la linea evolutiva que desde Mimomys occitanus Neva a Mimonys pliocaenicus, no
se aprecian modificaciones sustanciales en el disefio oclusal, y un nuevo tipo de
adaptacion, la hipsodontia creciente, va a caracterizar la evolucion posterior de
este grupo. Por lo demas, sorprende comprobar que las mismas modificaciones
(tasa de hipsodontia, aparicién de cemento, pérdida de raices) se producen,
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mais o menos simultineamente, en distintas lineas, confirmando un efecto
predicho por la hipétesis de la Reina Roja. Finalmente, una vez agotada la via
de la hipsodontia creciente y convertidos los molares en piezas de crecimiento
continuo, las especies de los géneros Microtus y Pitymys abren de nuevo, a partir
del Pleistoceno medio, la vida de la multiplicacién de los l6bulos dentarios, a
través de un mecanismo heterocrénico de neotenia o retardo evolutivo.

Asi pues, la evolucion de los topillos del Plio-pleistoceno aparece pautada
por una setie de peldafios sucesivos: supetficie de abrasion plana/hipsodontia
creciente/multiplicacién de lébulos dentarios en el primer y tercer molar. Cada
peldafio es superado tnicamente cuando se ha alcanzado el anterior. Asi, no
existen molares de morfologia primitiva que hayan perdido sus raices y, a la
inversa, la multiplicacién de lébulos dentarios no se observa a la altura de sus
coronas. En realidad, estos peldafios mutuamente excluyentes aparecen como
las etapas de una carrera en la que jamas se llega a un final, y en la que se
encuentran implicados varios jugadores simultaneos. Todo parece indicar
que, a lo largo del Plioceno y del Pliestoceno, el equilibrio entre las distintas
especies competidoras no llegd nunca a establecerse, tal vez como resultado de
las numerosas fluctuaciones climaticas a las que se ha visto sometida la region
paleartica en los ultimos millones de afios, las cuales, de alguna manera, “han
roto siempre la baraja”. En cualquier caso, si este escenario es correcto, también
los arvicélidos pueden proclamar, como el personaje de Sartre, que “el infierno
son los otros”. Un infierno, naturalmente, evolutivo.

* Una version previa del presente ensayo fue incluida en la obra La evolucion y sus

metdforas (Tusquets Editores, Barcelona, 1994). Para su inclusion en este numero
ha sido debidamente revisado y actualizado.
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¢Cuantos Somos Y Cémo Nos Cuantificamos?

Daniel Rafael Miranda Esquivel,
Adriana Marcela Morales Guerrero y
Susy Echeverria Londoio

Laboratorio de Sistematica y Biogeografia
Universidad Industrial de Santander
Bucaramanga, Colombia

Los problemas mas interesantes en biologia estan de una u otra forma ligados
a la palabra especie, desde los tépicos de conservacion y biotecnologia, hasta las
hipétesis de biologia evolutiva; dentro de este marco de ideas, una de las princi-
pales preguntas que surge es, scuantas y cuales especies existen? Para resolverla
es necesario conocer los caracteres y la distribucion geografica de los organis-
mos, adicionalmente debe consideratrse la forma como se usa tal informacion,
por lo que es necesario cuestionarse acerca de cuales son las reglas de decision
que se deben aplicar para determinar los limites de una especie. En este articulo
presentamos algunas reglas de decisioén para aquella delimitacién, discutiremos
ciertos acercamientos que utilizan de manera implicita o explicita una topolo-
gfa, similar a un andlisis filogenético, tales como la filogeografia segin Avise, el
analisis cladistico de haplotipos, ademas del analisis de clados anidados basado
en redes haplotipicas. Por ultimo discutiremos el analisis de varianza molecular
para evaluar la significancia estadistica de los grupos previamente definidos. En
primera instancia haremos una breve explicacién de los métodos, expandida en
cajas que explican como funcionan las técnicas y, posteriormente, presentaremos
dos evaluaciones empiricas de delimitacién de especie en chinches y grillos que
nos mostrara las fortalezas y debilidades de cada método.

La pregunta sobre como decidir ha tenido innumerables respuestas. Inicialmen-
te, la decision de los taxonomos se consideraba la regla sobre la cual se debian
sopesar todas las decisiones, sin embargo, la habilidad de estos investigadores
mostréd ser en muchos casos poco eficiente: se describia una especie que era
en realidad un conjunto de especies y se creaban problemas nomenclaturales,
cuando dentro de los tipos efectivamente existfan dos o mas especies. Adicio-
nalmente, no siempre el juicio del taxénomo era el mismo y se podian encontrar
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errores al asignar distintos nombres a la misma serie de organismos, asi como
cambios nomenclaturales al tener un mejor conocimiento de la variacién o sim-
ples “cambios de opinién”. Al tiempo que ocurrian estas cosas, es claro que
existen especies de dificil identificacién con las primeras herramientas dispo-
nibles de morfologfa tradicional, por ello la taxonomia basada exclusivamente
en morfologia ha dado paso a la inclusiéon del ADN como una fuente adicional
de caracteres, pero, incluso asi, el uso de caracteres morfolégicos o moleculares
debe seguir una regla o reglas para definir cuando dos organismos son asignados
a la misma unidad.

En 1949, Amadon implementa la regla del 75%, como una aproximacién para
la delimitaciéon de subespecies. En este estudio se establece que el 75% de los
individuos de una poblacion de aves (de la especie Falipennis canadensis), que ma-
nifiestan el mismo caracter, se les asigna el estatus de subespecie morfolégica.
Esta regla de corte es considerada arbitraria y puede ser contradicha por algin
otro caracter de la poblacion. Esta regla se aplica mas o menos de manera literal
en virus en los que, dependiendo del grado de variacién, se asigna el nivel taxo-
némico, y tal y como se presenta para virus, en algunos otros grupos se sigue
este esquema de porcentaje de variaciéon o similaridad molecular. Sin embargo,
se deben mencionar otros acercamientos.

Filogeografia (filogenia+geografia)

Este analisis se desarroll6 a partir del trabajo de Avise y colaboradores, en el afio
de 1987, como resultado de la importancia del ADN mitocondrial como herra-
mienta molecular util para delimitar grupos en organismos eucariontes, debido
a su rapida tasa de cambio y modo no recombinante (por su herencia materna).
En este campo de investigacion, la variacién genética, como medida del flujo de
informacioén entre organismos, se delimita a partir de un arbol filogenético en el
que las especies biolégicas son reconocidas como ramas separadas o unidades
filogeograficas, definidas por altos limites de confianza de los nodos, y por una
fuerte orientacién geografica de los grupos. En otras palabras, las especies son
reconocidas como unidades geograficas y genéticas discontinuas.

El esquema propuesto por Avise muestra que la formacion de dos nuevas es-
pecies, a partir de una especie o poblacion ancestral, involucra distintos estados
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de “especies incipientes”. Inicialmente se generan dos “grupos” polifiléticos;
posteriormente, una de las dos “especies incipientes” se convierte en parafilética
y la otra en monofiletica, hasta llegar a la monofilia reciproca de las dos unidades
en consideracion (Figura 1).

Especie 2 Especie 1

Monofilia

Parafilia Figura 1.

La figura muestra los tres estados propues-
tos por Avise por los que deben pasar dos
Polifilia especies: desde polifilia (los haplotipos son
derivados parentales de ambas especies),
pasando por parafilia (una de las especies
tiene haplotipos derivados de las dos es-
pecies parentales) hasta monofilia, donde
todos los haplotipos de cada una de las es-
pecies ya no se hallan relacionados con los
de la otra especie.

Dentro de los trabajos empiricos en el neotrépico que implementan el analisis
filogeografico para la delimitacién de especies, encontramos a Venegas-Anaya
y a sus colaboradores quienes, en el ano 2008, evaltan la existencia de cuatro
subespecies de la especie de cocodrilo Cazman crocodilus, a partir de secuencias
de ADN mitocondrial y su rango geografico. En este estudio se encuentra que
las subespecies taxonémicas constituyen filogrupos significativos y, por lo tanto,
corresponden a especies biolégicas. Otro estudio empirico representativo del
neotroépico es el desarrollado por Weir y colaboradores, en el afio 2008, quienes
evaltan la estructura filogeografica en una especie de aves del neotropico, Chio-
rospingus ophthalmicus; los autores hallaron evidencia para separar esta especie en
tres nuevos clados o filogrupos que constituyen las nuevas especies: C. semzfuscus,
C. inornatus y C. tacarcunae.

El procedimiento para realizar un analisis filogeografico siguiendo la idea de
Avise, se describe en la Caja 1.
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NCA

En 1995, Templeton y colaboradores proponen el analisis de clados anidados
para delimitar la especie cohesiva con un enfoque filogeografico; esta técnica
evalta la asociacion existente entre los clados y la distribucién geografica por
medio de una prueba estadistica. En el analisis se infiere el tipo de procesos que
dan lugar a la asociaciéon de los organismos por medio de una clave de inferencia
dicotémica; la hipotesis nula aqui es que los organismos muestreados son una
unica especie (un linaje evolutivo), y puede ser refutada solo si se infiere algun
evento de fragmentacion alopatrica, con el cual se predice la existencia de varias
especies (linajes separados).

Dentro de los trabajos realizados para delimitar especies que implementan el
analisis de clados anidados, se encuentra el realizado por Turner y colabora-
dores, en el afio 2000, quienes evaluan los limites de divergencia genética del
mejillon de agua dulce, Lampsilis hydiana, por medio de los analisis de varianza
molecular y clados anidados; este estudio encuentra que ambos métodos identi-
fican una estructura genética significativa entre especies. Otro trabajo realizado
para determinar el limite de las especies mediante NCA, es el de Alexandrino
y colaboradores, en el afio 2002, quienes delimitan especies en salamandras del
Norte de Iberia. Este método también ha sido usado para inferir la estructura
poblacional, asi lo utilizaron Cheviron y colaboradores en el ano 2005, quienes
evaluaron el origen de la biodiversidad de las aves del neotrépico.

El procedimiento para realizar un analisis de clados anidados siguiendo la idea
de Templeton en 1995, se describe en la Caja 2.

CHA

En 1999, Brower propuso el analisis cladistico de haplotipos para delimitar la
especie filogenética. Aqui la especie es definida como todos los haplotipos que
forman una seccién continua en un analisis de agrupamiento (sin presentar pa-
sos mutacionales), separada de otros grupos haplotipicos por una tnica rama.
Por lo general, el analisis de agrupamiento se realiza con una red haplotipica o
un cladograma no enraizado.

Entre los trabajos realizados que delimitan la especie filogenética se puede citar
el de Eaton y colaboradores en el ano 2008, quienes prueban la hipétesis de
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delimitaciéon taxonémica de los cocodrilos africanos del género Osteolaenus, y
encuentran que CHA provee evidencia de 3 linajes evolutivos divergentes (3
especies). Otro trabajo que implementa esta metodologia es el de Pons y cola-
boradores en el afio 2000, quienes delimitan especies en el escarabajo tigre del
género Rivacindela, y hallan evidencia de 47 especies.

El procedimiento para realizar un analisis cladistico de haplotipos, siguiendo la
idea de Brower en el afio de 1999, se describe en la Caja 3.

AMOVA

El analisis de varianza molecular es un método desarrollado por Excoffier y
colaboradores en el afio de 1992, su principal objetivo es evaluar la estructura
genética poblacional dentro de una especie, con base en un analisis de varianza
usando datos moleculares (AMOVA); la hipétesis nula de este es la homogenei-
dad entre los componentes de variacién y por ende, la falta de efecto de estos
componentes sobre la variacion total; la hipétesis alterna es la influencia de algu-
no de los componentes sobre esta variacion total y, por lo tanto la delimitacion
de grupos. El andlisis de varianza molecular se considera un analisis de varianza
(ANOVA) jerarquico, es decir que evalia el efecto de los componentes sobre la
variacion total entre grupos, poblaciones dentro de grupos y haplotipos de las
poblaciones. Este método no delimita la especie directamente, sino que evalda
la significancia estadistica de los grupos predefinidos como especies, dependien-
do de otros métodos que infieren especie biologica, como es el caso de NCA y
filogeografia.

Dentro de los trabajos empiricos en el neotropico que usan el analisis de va-
rianza molecular para evaluar el limite de especies encontramos el estudio de
Schmidt-Lebuhn y colaboradores en el ano 2007, quienes evaluaron la estructura
y limites genéticos significativos para los géneros Polylepis y Minthostachys de plan-
tas de la familia Rosaceae.

El procedimiento para realizar analisis de varianza molecular siguiendo la idea
de Excoffier y colaboradores en el afio de 1992, se describe en la Caja 4.

La evaluacién empirica
Presentamos a continuacion dos trabajos empiricos para delimitar los limites de
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las especies en dos grupos taxonémicos distintos.
1. Delimitacion de especie en Triatoma dimidiata

Triatoma dimidiata es el principal vector de la enfermedad de chagas y se en-
cuentra distribuido desde México hasta Bolivia. En el articulo de Bargues en
2008 se afirma que existen dos clados principales del vector, los cuales inicial-
mente podrfan ser asignados a distintas especies. El primer clado situado en
Yucatan, Guatemala, Chiapas y Honduras, que corresponde a la subespecie T.
aff. Dimidiata, y un segundo clado distribuido en México, Centro América y Sur
América, conformado por cuatro subespecies: 1. d. dimidiata, . d. capitata, T. d.
maculipennis y T. d. hegneri. Para delimitar las posibles especies dentro de Triatoma
dimidiata se evaluaron las 137 secuencias citadas en el articulo mencionado, con
dos criterios operacionales para la delimitacion de la especie biologica (NCA y
filogeografia, segun Avise), y un enfoque cladistico para la especie filogenética
(CHA). Por ultimo, para derivar la significancia de los grupos definidos como
especie biologica se utilizé el analisis de varianza molecular (AMOVA).

En el anilisis de clados anidados (NCA) se presentan dos grupos/clados defi-
nidos, que merecen estatus de especie 1. d. capitata y . aff. dimidiata. Esta Gltima
tiene una distribucion restringida hacia Yucatan y las Islas de Holbox y Cazumel,
donde la cadena montafiosa de la Sierra Madre probablemente tiene un papel

Figura 2.

Delimitacién de especies en Triatoma dimidiata.

Figura 2a.

Distribucién geografica de Triatoma dimidiata:
cada forma sobre el mapa representa una sub-
especie: los circulos pequefios corresponden a la
subespecie T. dimidiata maculipennis; los cuadrados
corresponden a T. dimidiata dimidiata; la figuras
alargadas pertenecen a la subespecie T. aff. dimi-
diata y las x corresponden a T. dimidiata capitata.
Cada una de estas subespecies se encuentra de-
limitada dentro del grupo del mismo color. El
circulo grande representa un evento de fragmen-
tacion alopatrica entre 1. affe dimidiata y los otros
grupos.

Brasil

129



ASOCIACION COLOMBIANA
PARA EL AVANCE pe1a CIENCIA

importante en el aislamiento de esta subespecie. La subespecie 1. 4. capitata es
un grupo distribuido en Colombia y Panama, cuyo aislamiento y diversificacion
se deba al rol importante que juegan los procesos de separaciéon de Norte y Sur
Awmérica en el Plioceno; la Figura 2a ilustra la distribucion geografica de T. dimi-
diata con un evento de fragmentacion alopatrica que separa a 1. d. dimidiata de
los otros grupos.

En el analisis filogeografico segun Avise, se revela la existencia de cuatro grupos
diferentes, pero solo T. aff. dimidiata tiene un valor alto de limite de confianza
(80%), por ende, dado este anlisis, solo T. aff. dimidiata merece estatus de especie

(figura 2b).

T. d. maculipennis

T. d. capitata
T. d. dimidiata
Figura 2b.
Relaciones filogenéticas  ge-
80 % = = o nerales de las subespecies de
T. sp. aff. dimidiata Triatoma dimidiata.

El nimero sobte la rama re-
presenta el valor de limite de
confianza de bootstrap.

Los resultados del analisis de varianza molecular muestran que la mayor varia-
cién se presentd al comparar la subespecie 1. aff. dimidiata con el resto de los
grupos (74,52% del total de la variacién), con una baja porciéon de variacion
asignada a diferencias entre poblaciones dentro de grupos (16,23%) y dentro de
poblaciones (9,25%). Esto justifica considerar a T. aff. dimidiata como un grupo
independiente.

En el analisis cladistico de haplotipos se corrobora la hipétesis a priori del agru-

pamiento, como consecuencia las subespecies 1. aff. dimidiata y T. d. maculipennis
se consideran como especies filogenéticas independientes (Figura 2).
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En este analisis, el supuesto de que los haplotipos muestreados de Triatoma
dimidiata pertenecen a una sola especie, tambien es refutado.

2. Delimitaciéon de especie en el género Laupala

En 1999, Shaw analiz6 los limites de flujo genético entre 4 especies del género
Laupala (Gryllidae, Gryllodae, Triginodiinae), distribuidas en cuatro localidades de
Hawai (Figura 3a).

Figura 3.

Delimitacién de especie del géne-
ro Laupala.

Figura 3a.

Distribucién de 4 especies taxoné-
micas del género Laupala en cua-
tro localidades de la isla de Hawaii
(AF= Akaka falls, KW= Kaiwiki,
ET= Eukalyptus Toe y KI= Ki-
puka) consideradas por Shaw,
en 1999. Triangulo=Laupala
cerasina, Cuadrado=Laupala
pruna, Circulo=Laupala nigra y
Estrella=Laupala paranigra. Las-
diferentes tonalidades correspon-
den a los grupos geograficos for-
mados a partir de los haplotipos.
La estructura geografica entre
haplotipos es evidente.

Shaw plante6 que las 4 pertenecian a diferentes entidades de flujo genético, ya
que cada una de las especies tenfa diferentes sefiales acusticas de cortejo, lo que
promovia el aislamiento reproductivo entre las especies. La autora evalud esta
hipétesis mediante un analisis de clados anidados (NCA), y hallé soporte para
su hipétesis; los haplotipos de cada una de las especies estaban asociados a los
grupos taxonémicos y a la distribucion geografica (Figura 3b).

En un nuevo analisis se tomaron las mismas 4 especies de Laupala consideradas
en el estudio de Shaw, pero teniendo en cuenta tres localidades adicionales en el

muestreo para asi obtener siete localidades en total (Figura 3c).

Se realiz6 un analisis filogeografico segun Avise, un analisis de clados anidados
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Figura 3c.

Distribucién de cuatro especies
taxondémicas del género Laupala en
siete localidades de la isla de Hawaii
(AF= Akaka falls, KW= Kaiwiki,
ET= Eukalyptus Toe, KI= Kipuka,
NEF= North East Forest, KA=
Kalopa y PO= Pololu) consideradas
en el segundo analisis. No se obser-
va una estructura geografica clara
entre haplotipos.
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Figura 3b.

Relaciones filogenéticas entre
los haplotipos de las especies
de Laupala consideradas por
Shaw, en 1999. Los grupos
geogrificos de la Figura 3a
corresponden a clados o gru-
pos independientes dentro del
arbol. La estructura genética
entre haplotipos es evidente.
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(NCA) y, por ultimo, se evaluo la significancia estadistica entre los grupos con un
analisis de varianza molecular. Contrario a lo observado por Shaw en 1999, aqui
no se not6 ningun tipo de estructura entre especies, ni limites genéticos entre
ellas. Los resultados indicaron una estructura genética discontinua, que por la
presencia de intercambio genético forman una sola entidad bioldgica partir de
las cuatro “especies” (Figura 3d).

99

Figura 3d. ——s3 A

Relaciones filogenéticas entre los ha- {Cﬂ A
cs4 A

plotipos de las especies de Laupala
consideradas en el segundo analisis.

7 A
El valor sobre las ramas corresponde —:(5
pr3 W

al valor del limite de confianza Boots-

trap. A pesar de tener un valor alto no —cs5 A
se observa un grupo definido entre A
los haplotipos, por lo tanto no existen ._:css

unidades histéricas independientes. pr2 m

Los resultados divergentes entre ambos analisis de Laupala muestran la impot-
tancia de una apropiada toma de datos en los analisis de delimitacion de especie.
En general, el muestreo con un nimero limitado de poblaciones geograficas
tiende a generar una estructura mas pronunciada, como en el caso del trabajo
de Shaw, contrario a lo que se obtiene con un muestreo mas amplio, en los que
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puentes de intercambio entre poblaciones son mas probables, aumentando la
posibilidad de flujo genético.

Discusion

A partir de los dos ejemplos tratados se observa que no se puede esperar la
congruencia de resultados entre los distintos métodos, los cuales, a pesar de que
comparten el objetivo inicial de determinar especie, tienen distintos supuestos; a
la vez, cada método tiene diferentes dificultades, desde problemas conceptuales
hasta practicos. En primer lugar, como se observé con el segundo analisis de los
datos de Laupala, todos los métodos dependen de un muestreo apropiado, pues
se corre el riesgo de sobreestimar la variacion al no tener datos de zonas donde
se encuentren formas intermedias a las que se han colectado previamente.

En general, hasta ahora los estudios para delimitar las especies se han basado
sobre un unico locus, y confiar en un solo gen para delimitar la especie tiene
consecuencias problematicas; incluso distintos marcadores nucleares y mitocon-
driales pueden mostrar diferencias profundas. LLa monofilia reciproca propuesta
por Avise es dificil de obtener y los estudios empiricos no muestran tal tipo de
resultado, de hecho es extrafia la monofilia de una especie con respecto a la otra.
Esta afirmacion es dificil de encontrar en los datos, dados los tiempos de espe-
ciacién necesarios; los resultados de algunas simulaciones sugieren que muchas
especies derivadas recientemente pueden ser evaluadas con precisiéon por estu-
dios de coalescencia, antes del tiempo requerido para lograr monofilia reciproca.

Aunque existen criticas a la concordancia genealdgica para la delimitacién de
especie, en 1997 Sites y Crandall afirman que la falla en aquella se debe a no con-
siderar los caracteres morfolégicos y moleculares, ya que la concordancia usada
se ha basado exclusivamente en caracteres moleculares de organelos como ADN
mitocondrial o cloroplastico. En ese sentido, muchas especies validas hubieran
podido ser morfolégicamente distintas, aun en ausencia de divergencia de algun
marcador molecular, mientras que otras hubieran podido ser morfolégicamente
similares, pero caracterizarse por grandes discontinuidades genéticas. Debido a
que se requiere que marcadores independientes de muestras separadas lleguen a
un mismo arreglo, como consecuencia del aislamiento a largo plazo, es posible
que se pasen por alto barreras intrinsecas de separacion reciente de linajes, pues
la concordancia todavia no es evidente en algunos marcadores. Se presenta ade-

134



Evorucion
HISTORIA pr1a VIDA

mas la evaluacion subjetiva de niveles intermedios de congruencia y divergencia,
donde no es claro si la concordancia entre dos caracteres es suficiente para diag-
nosticar especies.

En el afio 2004, Templeton afirma que NCA es un método preciso y valido para

la inferencia estadistica filogeografica, pero que existen algunos problemas en los
procesos derivados de la clave de inferencia, ya que “estima” procesos que no
han ocurrido. En un estudio realizado por Knowles, en el afio 2008, se muestra
que NCA identifica incorrectamente asociaciones geograficas significativas, lo
que lleva a la inferencia de procesos que nunca se produjeron.

Cada método tiene distintos problemas que los hacen inutiles en algunos casos
para determinar especies, es imposible obtener especie basados en el concepto
filogenético con herramientas disefiadas para evaluar la especie bioldgica y vice-
versa; en general, los métodos no son robustos y las violaciones de los principios
o supuestos de cada uno de ellos puede llevar a conclusiones erradas; quizas tal
y como lo proponen Sites y Crandall, el principio de concordancia permite reco-
nocer diferentes poblaciones dentro de especies, y esta diversidad filogeografica
puede y debe ser reconocida por su propio valor de conservacion, valor que esta
claramente protegido por el Acta de especies en peligro de EUA, al menos en
vertebrados.

Caja 1. Analisis filogeografico segun Avise

En el analisis filogeografico existen tres patrones o hipotesis empiricas (Avise y
Walker, 1998):

1. Las poblaciones de varias especies muestran una estructura filogeografica
significativa. Esta puede evidenciarse en especies cuyas poblaciones geograficas
ocupan diferentes ramas de un arbol filogenético intraespecifico.

2. Las especies con altas tasas de dispersion y que no estan subdivididas podrian
tener una estructura filogeografica limitada, determinada por aquellos organis-
mos que ocupan habitats libres de barreras al flujo génico, y que han tenido
episodios de dispersion entre sus poblaciones.
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3. Las principales unidades filogeograficas dentro de una especie reflejan barre-

ras historicas para el flujo génico, determinado por grandes barreras biogeogra-
ficas que evitan el intercambio genético a largo plazo. Para evaluar esta hipotesis,
en el ano de 1990, Avise y Ball proponen evidencia adicional en forma de con-
cordancia genealdgica, formada por cuatro aspectos:

a. El acuerdo entre caracteres dentro de un mismo gen, se indica por la sig-
nificancia estadistica de grupos dentro de la filogenia de ADN mitocondrial o
cloroplastico, por medio del soporte de multiples caracteres de diagndstico (por
ejemplo, nucleétidos o sitios de restriccion), mediante un tipo de soporte filoge-
nético como son los valores de Bootstrap (Figura 1a, Caja 1).

A
S,
Especie 1 _ L Valores altos Caja 1. Figura 1.
Gen 1 de bootstrap Concordancia genealdgica.
o Figura 1a.
B Acuerdo entre caracteres den-

tro de un mismo gen.

b. El acuerdo entre genes, se evidencia por loci independientes (diferentes genes)
que producen los mismos grupos de poblaciones geograficas (Figura 1b, Caja 1).

Especie 1

—_)

n Gen 1 Gen 2 I~

. B Figura 1b.

[
_.:I :’_ Acuerdo entre genes.
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c. El acuerdo entre especies hace referencia a especies que comparten elemen-
tos historicos que forman una arquitectura filogeografica intraespecifica similar
(Figura 1c, Caja 1).

Gen 1
=5
A
7 Espec:: Especie 2
"l -
Figura lc. _: b B :_
J

Acuerdo entre especies.

d. El acuerdo con otros datos biogeograficos se evidencia cuando un analisis
filogeografico esta integrado con informacién biogeografica y sistematica in-
dependiente, es decir, cuando los grupos filogeograficos son concordantes con

evidencia morfologica, barreras geograficas historicas o geolégicas de dispersion
(Figura 1d, Caja 1).

—

— Provincia A
_ Provincia B
Figura 1d. = — Provincia B
Prol.li.r.ici.a A L

Acuerdo con otros datos biogeo-
graficos.
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Pasos para un analisis filogeografico:
Paso 1: agrupar las secuencias de ADN mitocondrial o cloroplastico en haplo-
tipos.

Paso 2: calcular la divergencia entre haplotipos.

Paso 3: realizar una analisis filogenético de los haplotipos de ADN mitocondrial
o cloroplastico.

Paso 4: relacionar la filogenia con patrones de distribuciéon geografica de los
haplotipos.

Paso 5: evaluar los resultados filogeograficos por medio de los criterios de con-
cordancia genealdgica descritos previamente.

Para ilustrar los anteriores pasos partimos de la figura 2a, Caja 1, donde estan
determinadas las condiciones iniciales de un analisis filogeografico (distribucion
de los haplotipos). Las relaciones filogenéticas de los haplotipos de ADN mi-
tocondrial se ilustran en la figura 2b, Caja 1, donde los valores de Bootstrap, 99
y 100, determinan la significancia de los dos filogrupos de ADN mitocondrial,
los cuales, por su fuerte orientacion geografica, constituyen unidades histéricas
o especies, segun Avise.

Figura 2a.
® He ®H7 Analisis filogeografico a partir de un ejemplo
hipotético
Colombia
Figura 2a.

Distribucion geografica de los haploti-
pos. Triangulo=Caribe, Circulo=Andes y
Cuadrado=Amazonia.
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97

Especie 1

Hom

H11H

—He.-\

Flgura 2b. 100 —‘-—H7‘

Analisis filogenético de los haplotipos H24 >Especie2
ilustrados en la figura 1a. Los nimeros

sobre las ramas corresponden a los valo- Hah
res del limite de confianza de Bootstrap.
Estos valores soportan la delimitacion HsA

de dos especies. La especie 1 distribuida
en la Amazonia y la especie 2 distribuida J
en el Caribe y los Andes. H1A

Herramientas de soffware:

Debido a que el analisis filogeografico consiste en un analisis filogenético con
estructura geografica, el soffware disponible para este tipo de analisis es el utili-
zado para realizar un analisis filogenético, como TNT (Goloboff et 4, 2003);
luego sus resultados son contrastados con la distribucion geografica. A su vez,
esta distribucion puede ser analizada con mayor facilidad en programas como
Geophylobuilder 1.0 (Kidd y Liu, 2008).

Caja 2. Analisis de clados anidados (NCA por sus siglas en inglés, Nested
Clade Analysis)

Para realizar un andlisis de clados anidados, Templeton y colaboradores, en el
afio de 1995, definen los siguientes pasos:

Paso 1: elegir algunos organismos como representantes de ciertos sitios geogra-
ficos (Figura 2a, Caja 1, filogeografia segin Avise).

139



ASOCIACION COLOMBIANA
PARA EL AVANCE pe1a CIENCIA

Colombia

B HN

Figura 2a, Caja 1

Distribucién  geografica de los haploti-
pos. Triangulo=Caribe, Circulo=Andes y
Cuadrado=Amazonia.

Brasil

Paso 2: obtener las secuencias de ADN de los organismos y reconocer los ha-
plotipos presentes en las muestras.

Paso 3: construir una red haplotipica para agrupar las secuencias nucleotidicas
mediante pasos mutacionales, por medio de parsimonia estadistica (Figura 1a,

Caja 2).
w P
H 1 @
_ Extremo de
Flgura 19.. Ia rEd ) .utipu

Fraccion de la red haplotipica gene-
rada por parsimonia estadistica. @ { ::I
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Paso 4: agrupar los haplotipos de la red a partir de sus extremos (tips) e iniciar

con el agrupamiento de los haplotipos “paso 17, para esto hay que moverse un
grup plotip p > P Yy q

paso mutacional hacia el interior de la red hasta que todos los haplotipos sean

agrupados (Figura 1b, Caja 2), después se debe continuar el agrupamiento con
las mismas normas, pero utilizando los haplotipos “paso 17 como unidad. As{
se obtienen los grupos de haplotipos “paso 2 (Figura 1c, Caja 2). Este procedi-
miento se repite hasta que toda la red se encuentre agrupada en un tnico nivel

superior.

H)—@9

1 Y,

1-2

D
@ -

Figura 1c.

Agrupacién de los haplotipos “paso 2” (los re-
sultados del anidamiento son denotados por
A-N, donde A es el nivel de anidamiento y N
el numero del clado particular, dado el alinea-
miento).

Figura 1b.

Agrupacion de los haplotipos “paso 1.

1-1

H1

241
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Paso 5: evaluar la significancia estadistica de la asociacion entre clados y geogra-
fia. Para esto se compara la hipétesis de asociaciones haplotipicas aleatorias con
los datos observados, por medio de una prueba que usa un analisis de permuta-
ciones al azar. En esta se mide el entorno geografico de un clado particular (Dc),
el rango geografico en relacién con sus clados hermanos (Dn) y el contraste de
la distancia entre clados internos y externos. Los patrones de asociacién son
significativos cuando el dato estadistico de contraste es menor al esperado por
azar; asi se rechazarfa la hipotesis nula de distribucion al azar y los haplotipos se
encontrarfan asociados geograficamente.

Paso 6: derivar el tipo de asociacion geografica de los clados a partir de la clave
de inferencia dada por Templeton, en el afio 2004. Esta clave permite discrimi-
nar el papel que han jugado los patrones actuales de flujo génico de los patrones
histéricos como fragmentacion alopatrica y expansion de rango (Figura 2).

Para ilustrar los anteriores pasos partimos de la Figura 1a de la Caja 1, filo-
geografia segun Avise, en donde se muestra la distribucion geografica de 11

FONN

Colombia

Figura 2.

Red haplotipica agrupada, en
donde se encuentran los even-
tos de asociacién entre los
clados y la distribucién geo-
grafica. El circulo representa
el evento de fragmentacion
alopatrica y la linea un evento
de flujo génico entre las po-
41 Brasil blaciones.

EHo \ HH10
“mHs ~
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haplotipos en 3 diferentes localidades entre Colombia y Brasil (Caribe, Andes y
Amazonia). A partir de esta distribucioén se construye un red haplotipica (Figura
1a, Caja 2) y se agrupan los haplotipos (Figura 1b y 1c, Caja 2), y asi se genera
un cladograma anidado, como se describe en el paso 4; la evaluacion estadisti-
ca muestra que todos los clados estan asociados geograficamente. Finalmente
la clave de inferencia desarrollada por Templeton deduce la existencia de un
evento de flujo génico entre los clados 1-2 y 1-1, y un evento de fragmentacioén
alopatrica entre los clados 2-1y 3-1 (Figura 2, Caja 2). Estos eventos predicen la
existencia de dos especies en el analisis (una formada por el clado 2-1 y otra por
el clado 3-1).

Herramientas de Software:

Existen varios programas para realizar NCA, entre los mas destacados se en-
cuentran TCS (Clement et 4., 2000), Geodis (Posada et 4., 2000) y ANECA
(Panchal, 2007).

Caja 3. Analisis cladistico de haplotipos (CHA por sus siglas en inglés,
Cladistic Haplotype Aggregation)

En 1999, Brower define los siguientes pasos para el analisis cladistico de haplo-
tipos:

Paso 1: repetir los pasos 1, 2y 3 del analisis de clados anidados presentados en
la caja 2.

Paso 2: identificar los grupos haplotipicos en secciones continuas de la red, don-
de los miembros de una especie se encuentran separados de otras poblaciones
por una Gnica rama que representa las transformaciones de caracter derivadas de
parsimonia estadistica (Figura 1a, Caja 3).

Paso 3: realizar un analisis cladistico comparando los distintos grupos de haplo-
tipos agregados (Figura 1b, Caja 3). Brower afirma que los resultados cladisticos
de CHA no involucran necesariamente una filogenia, sino mas bien que estas
filogenias representan patrones parsimoniosos de agrupacion empirica que eva-
laan la hipotesis especifica a prior de limites de especie.
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' ™ Hiom

®\ § 3 " Lo
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g Especie 1 He®
Especie 2

H7®
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Especie 2

P H2A

STy | Especie 3
" ™~
Hsh
L 1A

Figura 1b.

Analisis cladistico de la red para comparar los
grupos haplotipicos.

.

Figura 1a.

Red haplotipica agrupada mediante las reglas
de CHA.

Paso 4: Seleccionar los grupos topoldgicamente distintos dentro de especies
filogenéticas separadas, infiriendo un patrén jerarquico de haplotipos.

Para ilustrar los anteriores pasos partimos de la Figura 2, Caja 3, donde se
presentan tres redes haplotipicas no enraizadas y agrupadas de diversas formas
(los poligonos representan las agrupaciones). En la red 1 la hipétesis general
de agrupamiento es aceptada y se delimitan dos especies filogenéticas; en la red
2 también se acepta la hipotesis de agrupamiento y se delimitan tres especies,
mientras que en la red 3 la hipétesis de agrupamiento es rechazada, debido a que
las agregaciones de haplotipos estan conectadas a cada una por dos ramas. En
la Figura 1a, Caja 3, se representa el agrupamiento de una red hipotética en tres
secciones continuas en diferentes colores (verde, violeta y azul), y al realizar el
analisis filogenético, el agrupamiento muestra que los tres grupos son topologi-
camente distintos y por consiguiente, especies filogenéticas separadas.
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No existen herramientas de soffware explicitas para CHA, ya que el analisis se
puede realizar con un soffware de agrupamiento estandar con paquetes como TCS
(Clement et 4., 2000) y TNT (Goloboff et 4., 2003).

1.

/
AN
/ J 1

A
N
:
N
Va

N

Figura 2.

3
- T\

Representacién de tres agrupamientos
hipotéticos en una red no enraizada.

Caja 4. Analisis de varianza molecular (AMOVA por sus siglas en inglés,
Analysis of Molecular Variance)

El analisis de varianza molecular es descrito por los siguientes pasos:
Paso 1: obtener las secuencias de DNA de los organismos predefinidos como
grupos y reconocer los haplotipos presentes en las muestras agrupandolos de

una manera jerarquica en poblaciones, que a su vez se disponen en grupos.

Paso 2: calcular la distancia genética entre pares de haplotipos.
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Paso 3: calcular los indices de fijacion. Estos indices representan el numero de
mutaciones entre haplotipos como una medida de distancia genética.

Paso 4: evaluar la significancia estadistica de cada uno de los indices de fijacion
para aceptar o rechazar la hipétesis nula de homogeneidad entre componentes
de variacion. Esta significancia se evalua por medio de permutaciones, las cuales
no necesitan la asuncién estadistica de distribucién normal, comun para los ana-
lisis de varianza pero inadecuada para datos moleculares.

Grupos Especie 2
Poblaciones Caribe ** Andes Amazonia
H1= 1 HB6= 3 H8=5
H2 ;ft H7=4t HEJ=Bt
Frecuencia de haplotipos| H3= 4 t H10= 2#
(H) Ha=5% Ha=5%
H5= 3 3
Tabla 1.

Estructura jerarquica poblacional de los haplotipos ilustrados en la Caja 1, Figura 2a. La Especie 1 y la Especie 2 co-
rresponden a los grupos predefinidos en el analisis de clados anidados de la Caja 2, Figura 2. La porcién oscura y clara
ilustran el clado 2-1 y 3-1, respectivamente.

Las flechas indican los componentes de variacién entre grupos, poblaciones dentro del grupo y haplotipos dentro de
las poblaciones.

Para ilustrar los anteriores pasos partimos de la Figura 2a, Caja 1 (filogeografia).
Esta figura muestra la delimitacién de dos grupos formados por dos especies
predefinidas, tanto en el analisis filogeografico (Figura 2b, Caja 1), como en el
de NCA (Figura 2, Caja 2). En la Tabla 1, Caja 4, se presenta la estructura pobla-
cional (formada por tres sitios geograficos: Caribe, Andes y Amazonia) y las fre-
cuencias de los haplotipos dentro de cada poblaciéon. En este caso el objetivo de
AMOVA es evaluar la significancia estadistica de estos dos grupos (Especie 1 y
Especie 2), a partir de la variacion genética entre ellos. Los indices de fijaciéon que
se presentan en la Tabla 2, Caja 4, muestran la variacién genética entre cada uno
de los componentes, donde el p-valor, grado de significancia (< 0,005 es signi-
ficativo para rechazar la hipétesis nula, y >0,005 no es significativo, por lo tanto
se acepta la hipétesis nula), muestra que todos los componentes de variaciéon son
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significativos y que la variacién genética encontrada entre grupos (75,39%) es
mayor a la hallada entre poblaciones dentro de grupos y haplotipos en las pobla-
ciones. Por lo anterior, y tomando la estructura intraespecifica inferida por NCA
y filogeografia, se puede concluir que los grupos Especie 1 y Especie 2 son en-
tidades de intercambio genético independientes, o posibles especies bioldgicas.

Componentes de .

mpo indices ® %Total P-valor
varianza
Entre grupos (L:o: t= 0.246 75.39 <0.000
Entre poblaciones tDs = 0.044 3.49 <0.000
dentro de grupos
Dentro de Qst: 0.211 21.12 0.000
poblaciones

Tabla 2.

Analisis de varianza molecular. El p-valor < 0,005 es significativo para rechazar la hipétesis nula de homogeneidad entre
componentes, es decir que hay una diferencia significativa entre la variacién genética de los componentes. El nimero en
rojo muestra que el componente con mayor variacién es entre grupos, por lo tanto se acepta la hipétesis de discontinui-
dad genética entre la Especie 1y la Especie 2.

Existen varios programas de sofivare para realizar AMOVA, entre los mas des-
tacados se encuentran Arlequin (Excoffier et 4., 2005) y R con el paquete ADE
(Dray y Dufour, 2007)

Sitios en la red para soffware:

Atlequin: http://cmpg.unibe.ch/software/atlequin3

ANeCA: http:/ /www.rubic.rdg.ac.uk/~mahesh/software.html
Geodis: http://darwin.uvigo.es/softwatre/geodis.html

Network: http://www.fluxus-engineering.com/sharenethtm
Phyml: http:/ /www.atge-montpellier.fr/phyml/versions.php
R+ade4: http://cran.t-project.org/web/packages/ade4/index.html
TCS: http://darwin.uvigo.es/software/ tcs.html

TNT: http://www.zmuc.dk/public/Phylogeny/ TNT
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, Capitulo 3
LA DISTRIBUCION DE LOS SERES VIVOS

¢Por qué las grandes dreas continentales tienen floras y faunas
diferentes? ¢Por qué algunas zonas comparten determinadas especies
con otras? ;Por qué en los continentes del norte existieron faunas que
ahora solo se encuentran en el sur? El interrogante acerca del como
y por qué de la actual distribucién de los seres vivos (y las pasadas
distribuciones de los seres extintos) ha intrigado a naturalistas y
bidlogos desde antes de que la teoria de la evolucion hiciera presencia
en el mundo. Con Darwin y Wallace se fundamenté una aproximacién
evolutiva a este problema vy, recientemente, han surgido nuevas
propuestas para el estudio de la distribuciéon de las biotas. En esta
seccion repasaremos los largos cuatrocientos afios de la biogeografia
histérica y leeremos sobre nuevas propuestas, incluyendo la aplicacion
de la escuela cladistica a la geografia de los seres vivos.
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LA DISTRIBUCION DE LA BIOTA, 400 ANOS DE
HISTORIA DE LA BIOGEOGRAFIA HISTORICA

Jorge Llorente Bousquets
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El descubrimiento del Nuevo Mundo y de las regiones: un fundamento
de la biogeografia hist6rica

Antes del descubrimiento del Nuevo Mundo se reconocia que los animales
vivian en un lugar determinado, de acuerdo con las condiciones fisicas de su
entorno. Luego del establecimiento de las primeras colonias en América, algunos
naturalistas, al observar detenidamente la morfologia de los animales del Nuevo
Mundo (que antes habian bautizado con los nombres de sus semejantes que
habitaban el Viejo Mundo), notaron que no eran en realidad iguales. Un pionero
de estas observaciones fue el padre jesuita Joseph de Acosta, quien destaco en
su Historia Natural y Moral de las Indias, en 1590, que los animales del Nuevo y
del Viejo Mundo pertenecian a “castas” diferentes. Ello provoco en el jesuita
una inquietante pregunta: si las plantas y animales fueron creados por Dios al
mismo tiempo y en el mismo lugar, spor qué tendrian que ser diferentes en
ambas costas del Atlantico? Este interrogante era, por demas, angustiante para
el padre Acosta, considerando que habia otra casta, el hombre, que si existia
en ambos lados del océano. ;Por qué una especie si pudo cruzar el mar y las
demas no? El jesuita someti6 a prueba las posibles explicaciones de este hecho,
y tanto sus procedimientos de analisis como sus conclusiones resultaron audaces
e increibles de concebir en su tiempo. Entre otras cosas, se le puede considerar
como un cientifico que predijo la existencia de un corredor entre América y
Eurasia, el Estrecho de Bering.

Pasaron casi 200 afios para que el gran naturalista y filésofo Luis Leclerc, conde

de Buffon, durante la etapa de consolidaciéon de la nomenclatura taxonémica
3 bl
pudiera hacer un analisis anatémico riguroso de las especies de mamiferos de
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los tropicos del Viejo y del Nuevo Mundo, y concluyera que, en efecto, entre
ambas areas no hay una sola especie en comun. Buffon explicé estas diferencias
como producto de las transformaciones sufridas por las especies durante largas
migraciones milenarias, a través de grandes extensiones continentales, de tal
forma que cuando sus poblaciones alcanzaban las mismas condiciones fisicas
desde las cuales partieron, pero en un continente distinto, su morfologia ya no
era la misma. El redescubrimiento de Buffon se confirmaria también con las
investigaciones: en plantas por Alejandro de Humboldt, en reptiles por Georges
Cuvier y en insectos por Latreille. Asi, desde el tultimo tercio del siglo XVIII y
hasta finales del florecimiento del darwinismo, este hecho se hizo popular como
la Ley de Buffon: entre los trépicos del Viejo y el Nuevo Mundo no hay una sola
especie en comun.

En 1820, Augusto de Candolle, al estudiar la distribucién geografica de las plantas
con flores, descubrié que habia dreas donde dos o mas familias y/o géneros
de plantas mostraban un solapamiento casi completo en sus distribuciones.
De Candolle llamé a estas areas “regiones botanicas”, y a las especies que
las conformaban o les daban identidad “aborigenes” o “endémicas”. Ambos
conceptos, region y endemismo, subsisten hasta nuestros dias y son de relevancia
para la biogeografia contemporanea. De Candolle reconocié un total de veinte
regiones botanicas, que en trabajos posteriores de su hijo se elevé hasta cuarenta.
El encontr6 que la reparticién endémica era comin entre las plantas y que eran
muy contadas las especies con distribuciéon cosmopolita. Asi, con el trabajo de
De Candolle, la ley de Buffon adquirié un mayor grado de generalidad y soporte:
areas diferentes contienen, en general, especies diferentes.

Algunos autores posteriores a Augusto de Candolle, como Prichard y Lyell,
postularon ideas para explicar la ley de Buffon. Hasta ese momento asomaban
en la biogeografia dos reglas generales: 1. en lugares muy distantes con las
mismas condiciones fisicas (suelo, clima, altitud y otros parametros geograficos),
los taxa animales y vegetales distintos exhiben analogias morfofisiologicas, y 2.
en lugares distintos hay taxa diferentes y, por lo general, entre mas distantes
estan estos lugares, mas difieren los taxa. Estas reglas de convergencia-geografia
similar y divergencia-lejania, permitieron plantear a los autores citados que es
en la historia, mas que en las condiciones fisicas, donde se puede encontrar la
explicaciéon de las regiones naturales o areas de endemismo. Las causas geoldgicas
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pasadas —antes que las climaticas— son las que explican los procesos y patrones
de distribucién, sefialé6 De Candolle adelantaindose a su tiempo; no obstante,
reconocio a esos dos factores de modo complementario como explicacion a las
distribuciones de taxa, a los que denominé con las estaciones o factores fisicos
(hoy conocidos globalmente como ecolégicos) y las habitaciones o factores
histéricos (principalmente geolégicos).

Mas tarde, hacia 1834, Joseph D. Hooker, botanico y explorador inglés, reconocio
que las floras de las areas surefias del mundo, disyuntas entre si, compartian una
gran cantidad de familias y géneros, muchos mas que si se comparaban con los
de los continentes del norte. Hooker, ademas, plante6 la posibilidad de que esa
gran afinidad en las floras australes se debiera a las capacidades dispersoras de
las plantas: realiz6 algunos experimentos al respecto y concluyé entonces que
la dispersiéon no era un factor importante para explicar la gran relacién entre
las floras de la Patagonia, la Antartida, Australia y Nueva Zelanda. Propuso
luego que todas las floras australes pudieron haber estado una vez conectadas o
relacionadas, mas aun, pudieron haber formado una flora unica, continua y sin
disyunciones, que posteriormente se fragmento, proposicion que no sostuvo e
incluso cambié por la influencia darwinista, especialmente poco después de la
publicacién de la celebérrima obra de Darwin, E/ origen de las especies (1859).

Phillip Sclater, en 1858, realiz6 la clasificacion del medio terrestre en seis regiones
zoogeograficas, con base en la distribucién de las aves, que mas tarde retomd
Alfred Russel Wallace en su The Geographical Distribution of Animals, convirtiéndola
en el sistema de regiones biogeograficas mas popular hasta nuestros dias (Figura
1). En su trabajo, Sclater reconocié los mismos hechos que De Candolle y
Hooker, y sugirié que un analisis de la distribucién geografica no podia detenerse
simplemente en la clasificacién y reconocimiento de regiones, habfa que ir mas
alla. Se puede reconocer, proponia Sclater, que cuando comparamos a las areas
por los taxa que comparten, siempre hay dos de ellas que se relacionan mas entre
sf que con cualquier otra. Lo que Sclater propuso era nada menos que el método
comparativo en la biogeografia, que se consolidaria solo 100 afnos después, a
partir del trabajo de Willi Hennig, en sus Fundamentos para nna sistemitica filogenética.

Curiosamente, la biogeografia observé un cambio brusco en la linea sugerida
por autores como De Candolle, Hooker y Sclater. En 1859, con la aparicién de
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Figura 1.

Mapa de regiones

zoogeograficas del mundo, |-

segun Wallace (1876). g
E/ origen de las especies, y posteriormente con la obra de Wallace, se sentaron las
bases de los estudios en biogeografia que predominaron hasta nuestros dias,
durante mas de 100 afios. Algunos autores recientes postulan que la historia de
esta disciplina puede concebirse como la de la Ley de Buffon y, en consecuencia,
pueden reconocerse dos elementos en el estudio de esa historia: a) el desarrollo
delaley, y b) el desarrollo de las explicaciones causales de la ley. En este contexto,
el cosmopolitismo (distribucion de una especie en la mayoria de los continentes)
caracterizaba las excepciones a la ley y se podia recurrir a la dispersién como
factor de explicacion; sin embargo, las concepciones evolutivas y biogeograficas
de Darwin y Wallace los llevaron a plantear que las dispersiones generaban areas
de endemismo, en palabras de Darwin (1859): “Los grandes hechos de distribucion
geogrdfica se explican por la teoria de la migracion (generalmente de las formas dominantes
de vida) junto con modificacion subsecuente y la multiplicacion de nuevas formas” |italicas
nuestras|. El concepto central de la tradiciéon darwiniana en biogeografia fue
el de la dispersion sobre una geografia estable en sus principales rasgos; la idea
predominante era la dispersion “improbable” sobre una barrera pre-existente,
con el subsecuente aislamiento y la posterior diferenciacion.
Asi, la existencia de las areas de endemismo fue explicada por la dispersion
improbable como el factor causal. Segun Darwin, las areas de endemismo
estan constituidas por diversos elementos con distintas historias de dispersion;
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especies provenientes de lugares y tiempos diferentes. Este fue el mismo esquema
biogeografico adoptado por autores como Darlington en 1957 (Figura 2), Reig
en 1962 y Halffter en 1976, entre otros, quienes definieron esos elementos con
términos como horofauna, cenocron y patron de dispersion, respectivamente.
Tanto el esquema como los términos deben conservarse en uso, pues son
relevantes ad hoc en areas bidtica y geolégicamente complejas, esto es, areas que
son producto de numerosas vicisitudes histéricas y consideradas como nodos de
convergencia tectonica en el sentido de Croizat (Marius, 1964); ejemplo de ellas
son el area Indoaustraliana y la Zona de Transicion Mexicana.

Wallace, en 1876, retomo el sistema de seis regiones de Sclater sin hacer énfasis
en las relaciones taxonémicas entre sus elementos endémicos. Le importd
mas circunscribir y caracterizar a las regiones, quedandose ahi, sin analizar sus
interrelaciones; las consideré como areas generales que creaban anomalias a la
dispersion y que debfan explicarse por otras causas. Tales irregularidades podrian
considerarse meros artificios metodolégicos para buscar la naturalidad de las
areas. Sclater, en cambio, sefial6 que la similitud bidtica entre regiones —basada
en la comparacion de presencia y ausencia— solo debia ser una gufa, y que
el problema debia tratarse en términos de mayor relaciéon o afinidad natural,
aunque sin sefialar el significado de esto. En los ultimos tiempos se han hecho
muchas criticas de importancia biolégica y metodologica (estadistica) a los
indices binarios y coeficientes de similitud.

La semejanza no expresa automaticamente una interpretacion de las relaciones
bidticas, tampoco se trata de inventar aparentes soluciones estadisticas a los
problemas de relacion investigados por la biologia comparada.

La clasificacion en biogeografia: sparecido o parentesco?

Al comienzo de la segunda mitad de este siglo se retomé la discusion acerca
de la forma de realizar clasificaciones biogeograficas. El mismo dilema de la
sistematica bioldgica se trasladé a la biogeografia: para reconocer y relacionar
areas biogeograficas, squé vale mas, el parecido o el parentesco? La cuestion,
desde luego, no era nueva. Sclater, en 1858, consideré que el problema de
encontrar las divisiones primarias de la tierra no era con base en el parecido
(proximidad fenética) sino en el parentesco (proximidad historica), que en
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términos evolutivos es la historia geografica de las areas de endemismo. Sin
embargo, la idea de que las areas de endemismo son reales e interrelacionables
histéricamente sucumbi6 ante la creencia darwinista de que la dispersion sigue
en un curso determinado por una geografia estable. El retraso de 100 afios en el
analisis del problema de Sclater se ha calificado como una lamentable desventura
en el desarrollo de la biogeografia. Las ideas de Darwin y Wallace condujeron a
un siglo de predominio de los conceptos “dispersorios” en la biogeografia; no
obstante, deben verse como respuestas necesarias a las ideas de los creacionistas
medievales y a los contemporaneos de Darwin y Wallace, que postularon
fantasticos puentes terrestres intercontinentales como explicaciones de primer
orden en la biogeografia.

/EURASIA TEMPLADA N. AMERICA

oy A A |
e o
AFRICA é:@uj\arilc‘n
$.‘.-
1 Figura 2.
i g
) Historia general de

\ \ e o dispersion de los peces

| de agua dulce, segin
Datlington (1957).

Originalmente, Hooker, en 1853 y 1860 coincidi6, de modo indirecto, con las
ideas de Sclater, pero pronto abandond y siguié a Wallace y a Darwin, quienes
enfatizaron un origen nortefio de las “formas dominantes de vida”, lo cual se
equiparaba con el espiritu colonialista de la época expresado por la hipétesis del
relicto monoboreal, o por las teorfas holarticistas de la época victoriana a las
que Nelson y Platnick (1984) denominaron como “efecto Sherwin-Williams”,
en relaciéon con el logotipo de esta fabrica de pinturas. Hooker fue uno de los
primeros en sugerir la intervencién de cambios tectonicos para explicar los
patrones de distribucién bidtica septentrionales (Nelson y Platnick, 1984); su
propuesta original de pensar en movimientos continentales para explicar la
similitud entre las biotas endémicas de la Patagonia, Australia y Nueva Zelanda,
fue abandonada por él a favor de explicaciones de dispersién a grandes distancias
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de la flora y fauna de dichas areas.

En ausencia de teorfas geofisicas que explicaran la deriva continental, la teoria
wegeneriana tuvo impacto casi nulo en la geologia y en la biologia de la primera
mitad del siglo XX. Entonces, las concepciones de una tierra estable en sus rasgos
continentales y oceanicos, aunadas a dispersiones a través de grandes barreras,
continuaron sosteniendo las ideas biogeograficas victorianas, enraizadas —de
acuerdo con Bueno y Llorente (1991)— en las concepciones biblicas o, ain mas,
en concepciones culturales antiguas (Papavero y Balsa, 1986).

A partir de los afios cincuenta, el método panbiogeografico y la escuela
sistematica de la cladistica mantenidos por Croizat y Hennig, respectivamente,
retomaron la idea de encontrar el patréon de interrelacion de las areas de
endémicos. Mas tarde se consolidaron tales escuelas y sus fundamentos, debido
al debilitamiento de la biogeografia darwinista, a las posibilidades explicativas
de las nuevas ideas en biogeografia, y como resultado de la aceptacion de la
tectonica global, del desarrollo de metodologias de analisis filogenético y del
rechazo a las concepciones de centro de origen darwinista y de mecanismos
de dispersion aleatorios. En suma, a las concepciones fenéticas y azarosas que
pretendian explicar el patrén de interrelacion de las areas de endémicos por
medios meramente estadisticos.

La biogeografia historica de hoy

Los procesos y los patrones de evolucion de los taxa y las biotas son de interés
fundamental enla biogeografia histérica; el estudio de interrelaciones filogenéticas
entre especies y grupos monofiléticos con cierto grado de endemismo es
basico para el entendimiento de patrones en biogeografia histérica. De modo
esquematico, los taxa son endémicos a sus areas por una de dos razones: 1) sus
antecesores originalmente ocurrieron ahi, no ha habido modificacién o expansion
de la distribucion y sus descendientes sobreviven allf hasta la actualidad, excepto
cuando una barrera se genera y fracciona la poblacion ancestral (vicariancia),
y 2) sus antecesores se originaron en otro lugar y después sus descendientes
migraron a las areas que actualmente ocupan (dispersioén) (Figura 3). En el
primer caso la poblacién ancestral se divide en subpoblaciones cuando aparece
una barrera que las aisla y provoca su separacion; supone cambios tectonicos,
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climaticos y extinciones que fragmentan y afslan a las comunidades originales,
con la subsecuente diferenciacion de sus especies y biota. En el segundo son los
medios de dispersion los que permiten superar las barreras ya existentes, esto es,
hay un origen (centro) a partir del cual se dispersan los taxa. Ambos esquemas
se han usado para responder, en forma complementaria, a una de las preguntas
medulares en la biogeografia contemporanea: si hay un patrén de interrelacion
entre las areas de endemismo o regiones naturales, ¢cuales fueron los procesos
que condujeron a ese patrén?

La biogeografia de Darwin y Wallace, o biogeografia dispersionista, continuada
por Matthew (1915), Darlington (1957) y Simpson (1965), entre los exponentes
principales, funcioné como un paradigma en concordancia con la teorfa de
la seleccion natural, fuera en su expresion darwinista o neordawinista. En
su momento “super6” a las explicaciones que sostenfan los constructores
de fantasticos puentes terrestres y a las de los creacionistas multiples que
consideraban que una especie o un taxén mayor podia originarse varias veces
en lugares distintos y disyuntos (politopismo). Las criticas a la biogeografia
darwiniana y el desarrollo de novedosos ideas teéricas en la biologfa comparada
condujeron a nuevos programas de investigacion en la biogeografia historica
contemporanea (Funk y Brooks, 1990).

Hay cuando menos tres escuelas alternativas que surgieron en las tltimas décadas:
la biogeografia filogenética-hennigiana, la biogeografia de la vicariancia y la
panbiogeografia; tienen distintos enfoques, métodos y técnicas para estudiar la

(a) Dispersion (b) Vicariancia

M1 Figura 3.
A A Dos hipétesis para explicar el
| endemismo: a) dispersion, b)
vicariancia.
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Figura 4.

Mapa de trazos generalizados de Croizat.

interrelacién de areas endémicas y el problema de la jerarquia de taxa vicariantes
que ocurren en las areas de endemismo. En las tres se expresan las relaciones
entre las areas por lineas que se grafican en mapas, y ninguna tomo los modelos
e hipotesis geoldgicos como pruebas irrefutables que definieran las relaciones
de las biotas, sino mas bien buscaron congruencia entre ambas proposiciones de
relacion entre las areas; hipotesis biogeograficas e hipotesis geoldgicas. Aunque
algunos pensaron en el principio metodolégico de la iluminacién reciproca entre
geologia y biologia histéricas, otros —principalmente los panbiogeograficos y
los vicariancistas— han postulado la posibilidad de predecir acontecimientos y
patrones geologicos a partir de hipdtesis de relacion bioldgica, y sefialado que la
gens y sus biotas evolucionan juntas.

Los conceptos biogeograficos subordinados a la geologia como ciencia rectora
en la historia natural, fueron parte de la herencia que dejé la historia previa de la
biogeogratia de Darwin y Wallace. Sin embargo, algunos autores mas cercanos al
campo de la geologia (como Donelly y Michaux), consideran que el papel de la
geologia en las controversias biogeograficas es desarrollar y comparar modelos
de historia geoldgica, que permitan evaluar hipétesis bioldgicas de acuerdo con
limitantes de tiempo-espacio geoldgicos.

as tres escuelas citadas han sido confundidas por varios autores, pues en un
Las tr las citadas han sid fundid t vari tores,
principio hubo intentos de fusién tedrica y conceptos que mas bien prosperaron
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en separaciones mas tajantes (Croizat ef dl., 1974); actualmente, cada escuela
sigue principios, conceptos y métodos distintos, los cuales son abordados en el
siguiente capitulo por J. J. Morrone y J. V. Crisci. No obstante, se ha propuesto que
las escuelas vicariancista y panbiogeografica (neozelandesa) no son excluyentes
sino complementarias.
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EL CLADISMO Y £.A TRANSFORMACION
DE LAS ESTRATEGIAS BIOGEOGRAFICAS
HISTORICAS

Juan J. Morrone y Jorge 1. Crisci

Laboratorio de Sistematica y Biologia Evolutiva (Lasbe)
Museo de La Plata

La Plata, Argentina

“Discursos como la economia, la medicina, la gramatica, la ciencia
de los seres vivos, dan lugar a ciertas organizaciones de conceptos,
a ciertos tipos de enunciacion, que forman segun su grado de
coherencia, de rigor y de estabilidad, temas o teorias [...] se llamara,
convencionalmente, ‘estrategias’ a estos temas y teorfas”

La arqueologia del saber (Foucanlt, 1969).

La biogeografia es la disciplina encargada de analizar la distribucién espacio-
temporal de los seres vivos, y dentro de ella existen dos enfoques basicos: el
ecoldgico y el histérico. El enfoque ecoldgico explica los patrones de distribucion
geografica recurriendo a causas actuales, relacionadas con el medio en que
se hallan las especies, o a sus relaciones interespecificas. El enfoque histérico
recurre a causas mas remotas en el tiempo, generalmente postulando como
procesos causales a eventos del pasado geoldgico.

La biogeografia integra —junto con la sistematica, la ecologfa histérica, la
embriologia y la paleontologia— la biologia comparada. La metodologia basica
de esta es el cladismo, formulado inicialmente por el entomdlogo aleman Will
Hennig. El mismo considera que una clasificacion natural debe reflejar las
relaciones genealdgicas entre los organismos. No solo es el cladismo el método
sistematico mas ampliamente empleado en la actualidad, sino que ademas
constituye una herramienta eficaz para varios programas de investigaciéon en
biologia comparada, en especial la biogeografia historica.

Existen cinco estrategias (en el sentido de Foucault) para reconstruir la historia

de la distribucién de los seres vivos: el dispersalismo, la biogeografia filogenética,
la panbiogeografia, la biogeografia cladistica y el analisis de simplicidad de
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endemismos. Su vision, individual o en conjunto, admite diversas lecturas. Una
de ellas, quiza poco explorada, consiste en analizar la influencia que ha tenido el
cladismo en el desarrollo tedrico y practico de estas estrategias.

La estrategia dispersalista

La estrategia biogeografica mas antigua es la dispersalista, cuyas primeras
explicaciones se hallan ya contenidas en los mitos biblicos. El dispersalismo
ha sido el paradigma dominante hasta la primera mitad del siglo XX, con las
fundamentales contribuciones de un grupo de autores norteamericanos, entre
los que se cuentan Darlington, Simpson, Mattew y Mayr. A partir de la década de
los afios sesenta, entré en competencia con la panbiogeografia y la biogeografia
cladistica, y actualmente es considerado como un programa de investigacion en
regresion.

De acuerdo con el dispersalismo, el mecanismo basico a través del cual los
seres vivos alcanzan su distribucion geografica es la dispersion activa a partir de
centros de origen. La identificaciéon del centro de origen de un taxén constituye
el punto de partida de todo analisis dispersalista, una vez hecho esto, los autores
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Figura 2.
Estrategia filogenética.
Cladograma y mapa
de distribucién de un
tax6n hipotético.

dispersalistas reconstruyen la historia biogeografica del taxén, postulando rutas
de dispersion, corredores bidticos, barreras y centros de evolucion.

La estrategia dispersalista no tuvo inicialmente relacioén alguna con el cladismo.
En 1992, el botanico sueco Kare Bremer propuso una formalizacién de la
misma que permite, si se parte de la hipotesis de que la distribucion de un taxon
se ha debido a dispersion, emplear el cladograma del mismo para estimar sus
areas ancestrales. Para ello comenzamos por reemplazar los taxa terminales del
cladograma por las zonas ocupadas por los mismos. Luego representamos el
origen de cada area en el cladograma, considerando que todas las presencias se
deben a ganancias y todas las ausencias a pérdidas, y determinamos para cada
territorio el cociente entre las ganancias y las pérdidas. Asi podremos identificar
las areas ancestrales del taxén estudiado, dado que cuanto mayor sea el valor del
cociente obtenido, mayor sera la posibilidad de que esta sea un area ancestral.

En la Figura 1 tenemos representado un grupo monofilético con cinco taxa
terminales, distribuidos en Eusaria (EUR), Africa (AFR), América del Sur (AS),
Nueva Guinea (NG) y Australia (AUS). Si analizamos las distintas zonas, vemos
que el cociente entre ganancias y pérdidas para Furasia y Africa es de 1, para
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América del Sur es de 0,33, y para Nueva Guinea y Australia es de 0,25. Podriamos
afirmar entonces que el area ancestral del grupo se hallarfa muy posiblemente en
Eurasia o Africa; la probabilidad de serlo de América del Sur es menor, y la de
Nueva Guinea y Australia, minima.

La biogeografia de Hennig y Brundin

Unasegunda estrategia, la biogeografia filogenética, fue desarrollada directamente

a partir de las ideas de Will Hennig, principalmente por Lars Brundin, con su
importante trabajo sobre las Chironomidae australes, publicado en 1966. Al igual
que la dispersalista, esta estrategia otorga gran importancia a la identificacion de
centros de origen y a la dispersion. Los biogedgrafos filogenéticos asumen que
especies relacionadas taxonémicamente tienden a reemplazarse entre si en el
espacio. Sobre la base de los cladogramas de los taxa analizados y valiéndose de
dos reglas auxiliares —la progresioén corolégica y la desviacion—, identifican los
centros de origen.

La regla de progresion corolégica estima que existe una correspondencia estricta
entre la progresion en los caracteres del cladograma y la progresion en el espacio
a partir del sitio donde los taxa se originaron, por lo que los taxa mas primitivos
se hallaran mas cerca del centro de origen que los evolucionados. La regla de
la desviacién considera que en cada evento de especiacién una de las especies
hijas tiene mas novedades evolutivas que la otra, la cual es mas “conservadora”,
es decir, semejante al antecesor. En el cladograma de un grupo hipotético con
una especie en Africa, dos en América del Sur y una en Nueva Zelanda (Figura
2), dado que la especie de Nueva Zelanda es la que posee mas autapomorfias
(=mas “desviada”), podemos concluir que el grupo se origino en Africa, de allf
se dispersé hacia América del Sur, y finalmente a Nueva Zelanda.

La panbiogeografia de Croizat

En forma paralela a la biogeografia filogenética, se desarrolld la estrategia
panbiogeografica, formulada por el botanico italiano Léon Croizat, en 1958.
Esta hace énfasis en descubrir los patrones de distribucién comunes a diferentes
taxa animales y vegetales, en lugar de buscar los centros de origen de taxa
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particulares. Entre sus principales seguidores se cuenta un grupo de bidlogos
neozelandeses, como Craw, Heads y Henderson.

La panbiogeografia se basa en el principio de la vicariancia, suponiendo que las
barreras geograficas evolucionan junto con las biotas, lo cual se resumen en la
frase “tierra y vida evolucionan juntas”. Basicamente, el método panbiogeografico
consiste en marcar en un mapa las localidades donde se distribuye un taxén
determinado, conectando los puntos marcados mediante la linea de menor
distancia, denominada trazo individual. En los sitios donde se superponen
varios trazos individuales se delinea un trazo generalizado, el cual indica una

TRAZOS INDIVIDUALES

EUR EUR NG AUS
NZ

AS

CLADOGRAMAS

Figura 3.

Estrategia  panbiogeografica.
Trazos individuales de cuatro
taxa hipotéticos, sus respectivos
cladogramas y los dos trazos
genetralizados resultantes.

TRAZOS
GENERALIZADOS
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biota ancestral ampliamente distribuida en el pasado y fragmentada por eventos
fisicos (= homologia geografica). Si dos o mas trazos generalizados convergen
en una misma area, esta se identifica como un nodo, es decir, una zona compleja,
donde se encuentran distintos mundos geolégicos o bibticos.

Los métodos cladisticos no jugaron inicialmente un papel importante en el
desarrollo de esta estrategia. Sin embargo, autores mas recientes han considerado
que es posible emplear la informacién cladistica para determinar la direccién
que poseen los trazos individuales, esto es, para orientarlos. En la Figura 3
vemos un ejemplo hipotético en el que se han empleado los cladogramas de
los taxa estudiados para determinar la orientaciéon de sus trazos individuales. La
superposicion de los mismos muestra que existen dos trazos generalizados: uno
que va de Africa a Eurasia, de alli a América del Norte y finalmente a América del
Sur; y otro que parte de Nueva Guinea, de alli va a Australia y Nueva Zelanda,
y termina en América del Sur. Esta tltima area, donde llegan ambos trazos, es
identificada como un nodo.

La estrategia cladistica

La panbiogeografia fue ignorada por los biogedgrafos dispersalistas y
filogenéticos. Sin embargo, a principios de la década de los afios setenta, un
grupo de bidlogos del American Museum de Nueva York, entre ellos Donn
Eric Rosen, Gareth Nelson y Norman Platnick, asocié las ideas de Croizat de
buscar patrones vicariantes comunes a varios taxa, con la metodologia cladistica
de Hennig, dando origen a la biogeografia cladistica.

La biogeografia cladistica parte de los cladogramas de diferentes taxa animales
y/o vegetales, reemplazando los taxa terminales por las areas en las cuales los
mismos se hallan distribuidos, para obtener cladogramas de zonas particulares. La
congruencia entre estos cladogramas particulares permite obtener un cladograma
general de areas, en el que la secuencia de estas indica su separacion historica.
Esto, en apariencia sencillo, se complica a la hora de obtener los cladogramas
particulares de areas, debido a distintos problemas:

1. Taxa ampliamente distribuidos: cuando un taxén se halla presente en dos o

mas de las areas estudiadas (el taxén presente en Nueva Zelanda y Nueva Guinea
en la Figura 4A).
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2. Areas ausentes: cuando en un cladogramas de areas falta una de las zonas que
se halla presente en los demas (América del Sur en el cladograma de la Figura

4B).

3. Distribuciones redundantes: cuando una misma area es habitada por mas de
un taxo6n terminal del cladograma (Australia en el cladograma de la Figura 4C)
El analisis de los componentes de Nelson y Platnick es uno de los métodos
propuestos para resolver estos problemas. Basicamente permite analizar los
cladogramas particulares de areas y obtener conjuntos de cladogramas de zonas
resueltas. A partir de la interseccién de dichos conjuntos se obtiene el cladograma
general de areas (Figura 4)

Si tuviéramos varios cladogramas generales de areas alternativos, habria que
elegir el mas simple. Eso significa que el escogido sera el que requiera el menor
numero de dispersiones y extinciones para explicar las incongruencias con los
cladogramas de areas iniciales.

AFR

‘ F igura 4.

AUS II \\

o E[EEEEEE Estrategia cladistica. Cladogramas particulares de areas de
tres taxa, conjuntos de cladogramas resueltos obtenidos a

C AS partir de ellos y cladograma general de areas que resulta de
su interseccion
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El analisis de simplicidad de endemismos

La estrategia biogeografica mas reciente, el analisis de simplicidad de
endemismos, fue propuesta en 1988 por el paleontdlogo britanico Brian Rosen.
Esta analiza directamente la informaciéon contenida en la distribucién de los
taxa, construyendo un cladograma de las areas de acuerdo con la presencia de
los taxa estudiados. De esta manera los taxa son los caracteres de las areas que
habitan.

Se parte de una matriz de localidades por taxa, donde un 1 correspondera a la
presencia del taxon, y un 0 a su ausencia, en la cual también se incluye un area
hipotética codificada con ceros para determinar la raiz del cladograma. Se aplica
luego a esta matriz un algoritmo de simplicidad para obtener un cladograma
de 4areas. En la Figura 5 se presenta un ejemplo hipotético simple, donde seis
especies se hallan distribuidas en cuatro zonas de América del Sur. Sobre la base
de la informacién proporcionada por dichas especies, construimos una mattiz
de taxa por areas, a partir de la cual obtenemos un cladograma que indica la
secuencia de areas (A, (B, (C, D))).
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Figura 5.
Andlisis de simplicidad de endemismos. Mapa con seis

taxa distribuidos en cuatro dreas, matriz de taxa por dreas
y cladograma de areas obtenido.
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CLADOGRAMAS GENERALES DE AREAS COMO RESULTADO
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Figura 6.

Cladograma de las estrategias biogeogrificas historicas.

La transformacion de la biogeografia histérica

Ya que este trabajo fue planteado desde una perspectiva cladistica, desearfamos
concluirlo con un cladograma de las estrategias biogeograficas historicas
(Figura 6). De acuerdo con este cladograma la secuencia de las estrategias
es: (dispersalismo, biogeografia filogenética, (panbiogeografia, (analisis de
simplicidad de endemismos, biogeografia cladistica))). Esta secuencia muestra un
progresivo incremento en el andlisis de patrones, ya que a partir de narraciones
dispersalistas, con fuerte carga de procesos (centros de origen, dispersion),
pasamos a la panbiogeografia que solo contempla la vicariancia, para finalmente
llegar a la biogeografia cladistica, en que el analisis no considera procesos a priori.

Las estrategias dispersalista y filogenética han sido criticadas por asumir
inicialmente centros de origen y emplear la dispersién como proceso basico para
explicar las distribuciones observadas. Aunque el empleo explicito de hipotesis
cladisticas puede ser considerado un avance de la estrategia filogenética, la
aplicacion de la regla de progresion coroldgica y la aceptacion de los centros
de origen son cuestiones problematicas. Por otra parte, si diferentes grupos
no relacionados muestran patrones repetidos, la explicaciéon mas simple es la
vicariante y no la dispersalista.

La panbiogeografia y la biogeografia cladistica son quiza las dos estrategias que

han concitado mayor atenciéon. En la década pasada se debatié intensamente
sobre el valor relativo de ambas. Nosotros creemos que, a pesar de sus diferencias,
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es posible integrarlas como parte de un mismo analisis, donde la estrategia
panbiogeografica permite determinar homologias geograficas entre las areas, y
la estrategia cladistica, determinar luego su secuencia de separacion.

El analisis de simplicidad de endemismos, la mas reciente de las estrategias,
permite investigar si hay informacion jerarquica sobre relaciones entre areas en la
distribucién geografica de los taxa mismos, sin requerir cladogramas taxonémicos
iniciales. En algun sentido, resultarfa intermedio entre la panbiogeografia y la
biogeografia cladistica.

Desde su formulacién, el cladismo ha sido un motor fundamental para el
desarrollodelabiogeografia. Para dos delas estrategias historicas—Ila biogeografia
filogenética y la cladistica— resulta una herramienta imprescindible, pues los
cladogramas constituyen el punto de partida de los analisis al aplicar dichas
estrategias. Para otras dos—Ia panbiogeografia y el dispersalismo—constituye
un elemento accesorio. Para el analisis de simplicidad de endemismos, es la
fuente del algoritmo computacional, aplicado a las distribuciones geograficas y
no a los taxa.

Nuestro analisis intenta mostrar la transformaciéon que el cladismo ha
provocado en las estrategias biogeograficas historicas. Como resultado de esta
transformacién, la biogeografia histérica es en la actualidad una disciplina
orientada a la comparacion de patrones y a la identificaciéon de incongruencias,
mas que al analisis de los procesos que han causado dichos patrones.

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

Los patrones de distribucién geografica de los seres vivos forman parte de la

arquitectura del universo mencionada por Caillois. El gran mérito del cladismo
es haber descorrido el velo que los ocultaba de nuestra vista.
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