Especiacion:
teorias, modelos y polémicas

ROSAURA RUIZ G.*

rnst Mayr (1969) ha definido como especiacion al -

mecanismo por el cual una especie puede llegar a

formar dos o mds especies. Lo distingue de otros
procesos que originan especies como 1o son la evolucion filética,
via por la cual una especie se tranforma en otra, asf como de la
fusidn de especies, por la cual el ndmero de especies disminuye.

Aungue Lamarck fue el primer bidlogo preocupado por
dar una explicacién de la transformacién de las especies en

el tiempo, nunca se planted la especiacidn como problema.
Es decir, no intentd explicar las causas de la separacidn
dc dos poblaciones de la misma especie, las cuales llegan
posicriormente a formar dos especies distintas. Esa necesidad
de separacién para la reproduccitn, que es la dnica posibilidad
para la especiacidn, no es analizada ni mucho menos teorizada
por Lamarck, para quien la separacidn en diferentes lugares
produce especies diferentes s6lo si las condiciones ambientales
son distintas: “...si algin grano de alguna de las hierbas de
la pradera...es transportado a un lugar elevado, sobre un
césped seco, drido, pedregoso, muy expuesto a los vientos y
pucde germinar, la planta que pueda vivir en esic lugar, al
encontrarse siempre mal nutrida y si los individuos que ella
produzca continGan existiendo en estas malas circunstancias,
resultard una raza verdaderamente distinta de la que vive en
la pradera y de la que sin embargo serd originaria” (Lamarck,
1873, TL, p. 226).

En general, para Lamarck las especies s¢ modifican a fin
de adapiarse a mucvas condiciones ambicntales, ya sea porque
€slas cambian o bien porque aquéllas s¢ (rasladan a otro lugar.

Sin embargo, aunque no profundiza en ¢l tema, si sugiere
que la separacién reproductiva mantendrd las diferencias ad-
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quiridas: “Si habiendo adquirido particularidades de forma o
cualquier defecto, dos individuos se unieran, siempre repro-
ducirfan las mismas particularidades; y si las generaciones su-
cesivas se restringieran a semejantes uniones, se formarfa una
raza particular y distinta. Pero las mezclas perpetuas entre in-
dividuos que no tienen las mismas particularidades de forma,
hacen desaparecer todas las particularidades adquiridas en cir-
cunstancias particulares” (fbid 'I.L, p. 259).

Su concepeidn sobre |a mezcla de los materiales hereditarios
de los progenitores, hace a Lamarck pensar que la constante
reproduccién entre individuos que han adquirido distintas
adaptaciones, llevard a la desaparicion de tales diferencias.
Pero nunca lo conduce a tratar de explicar de qué mancra
podrian adquirirse mecanismos de aislamiento reproductivo
que evitaran ese regreso a la misma especie. Lo que sucede
es que Lamarck no estd tratando de explicar este momento de
la evolucidn. Su intencidn es mads bien explicar la evolucién en
general.

Tampoco puede afirmarse (como hace Mayr, 1976 p. 119)
que la Unica forma de evolucidn que Lamark tiene en mente
es la filética, es decir, la transformacién de una especic cn
otra, pues no debe olvidarse que Lamarck no admite la
posibilidad de extincion de especies. Esto significa que una
especie transformada en otra coexistird siempre con Ja especic
original, lo cual no es el caso en la evolucidn filética.

La especiacion se constituye en problema con el darwinismo.
Darwin si planted la cuestién, posiblemente debido a que
el estudio de la'competencia, en especial de la competencia
intraespecifica, lo lleva primero a la nocidn de adaptacitn
diferencial y de ahf a la de seleccidn natural. Si hay individuos
de una especie con diferencias en la adaptacion a su ambicnte,
también puede haber variedades que tengan mayor adecuacidn
en un habitat y que esto las separe de otras variedades de la
misma especie para la reproduccidn. Esto ya estd dentro de la
problemdtica de la especiacion.

Antes que Darwin otros naturalistas intentaron explicar no
sdlo los mecanismos de transformacion de los seres vivos, sino
también esc momento particular del proceso evolutivo el cual
lleva a la produccitn de nuevas especies. Uno de ellos fue Leo-
pold Von Buch, un naturalista muy leido por Darwin. Von Buch
defendid la idea que las especies pueden originarse por separa-
cion geografica, lo que necesariamente provoca el aislamiento
para la reproduccién. En su Description physique des iles Ca-
naries, Von Buch escribe: “En los continentes los individuos de
un género se dispersan a distancia y, por la diversidad de las es-
taciones, de la alimentacitn, del suclo, forman variedades que
alejadas entre si, no habiéndose cruzado con otras variedades y
habiendo alcanzado por eso ¢l tipo primitivo, se convierten al
fin €n cspecies constantes, particulares(. . . ) En un lugar aislado
por obstaculos naturales, por cadenas de montafias que estable-
cen una scparacion més efectiva que los espacios considerables
interpuestos por ¢l mar, siempre se puede esperar encontrar
alli especies de plantas enteramente nucvas y qué no crecen
en otras partes de la isla. Un azar favorable, por un encadena-
mieénto particular de circunstancias, ha quizd transportado se-
millas por encima de las montafias. Abandonada a si misma, la
variedad resulte de las nuevas condiciones a las que estd cx-
pucsta constituird alli, al transcurrir €l tiempo, una especic dis-
tinta que se aleje mucho méds de su forma primitiva en la medida

€n que permanczca més Liempo en esa region, aislada, exenta
de otras influencias” (Citado en Limoges, 1976).

Esa separacion geografica permite la acumulacion de dife-
rencias que conducen al aislamiento reproductivo. Continda
Von Buch: “Entonces, si por azar en otras direcciones se en-
contraran con alguna variedad igualmente alterada en su ca-
mino, por ser ambas especies muy diferentes, no liegarian a
mezclarse”™ (Idem).

En una primera ctapa de su concepeién evolucionista, Dar-
win cree, como Von Buch, que el aislamiento es indispensable
para la especiacidn. Posteriormente, pese a mantener la nocion
de herencia mezclada, no cree que sea imprescindible la sepa-
racion geografica. Darwin presenta oltras soluciones que ense-
guida veremos. A nivel de especic la evolucion es para Dar-
win resullado, sobre todo, de la competencia entre Organismos
de especies cercanas o de la misma especie. De ahf que la se-
leccién natural favorezca la especializacion en la explotacién
de un lugar en la economia natural (nicho). Tal especializacidn
ecolGgica puede provocar la separacion para la reproduccidn
sin necesidad de barreras geograficas: “en un mismo territorio,
dos variedades del mismo animal pueden permanecer distintas
mucho tiempo por no [recoentar los mismaos lugares, por criar
en €pocas algo diferentes o porque los individuos de cada va-
ricdad preficran unirse eptre si” (Darwin, 1969, p. 114). El pro-
biema fundamental es que cuando Darwin se refiere al aisla-
miento geogrifico piensa en islas y entonces le preocupa mds la
magnitud del drea y el tamafio de 1a poblacidn que ésta es capaz
de soportar. En una poblacién reducida, el nimero de varia-
ciones posibles disminuye: “si un territorio aislado es muy pe-
quefio, ya por estar rodeado de barreras, ya porque tenga condi-
ciones [isicas muy peculiares, el nimero total de sus habilantes
serd pequefio, y esto retardaré la produccidn de nuevas especies
por seleccion natural, ya que disminuyen las probabilidades de
que aparezcan variaciones favorables™ (Idem p. 116).

En cambio “en un territorio extenso y abierto no solamente
habrd mas probabilidades de que surjan variaciones favorables
de entre el gran ndmero de individuos de la especic que
lo habitan, sino que también las condiciones de vida son
mucho mds complejas, a causa del gran ndmero de especies ya
existentes; y si alguna de éstas sc modifica y perfecciona, otras
tendrédn también que hacerlo en la medida correspondiente, o
serdn exterminadas™ (fdem p. 117).

En condiciones de simpatrfa, entonces bien puede ocurrir
la separacion para la reproduccion, debido a condiciones am-
bientales o a caracteres conductuales que a la larga produzean
las barreras de esterilidad entre las nuevas especies surgidas. E
aislamiento geografico —por lo drastico de la restriccion de in-
lercambio de material hereditario—, tendré una cierta eficacia
en la produccitn de especies nuevas. Sin embargo, su eficicncia
se verd disminuida cuando se trate de poblaciones pequeiias de-
bido a la menor aparicion de vaniaciones. Esta problemdtica de
la variacidn, nunca resuelta por Darwin, lo llevd a considerar la
especiacion simpdtrica como la mds frecuente.

Mayr (1976) ha demosirado que Moritz Wagner (1813-
1887) fue el mayor defensor del aislamiento como condicidn
sine qua non para la formacién de nuevas especics. En 1841
(cuando Darwin tenia ya su teoria pero todavia no la hacia
publica) Wagner publicd las observaciones de sus viajes por
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Asia, Africa y América; durante los cuales desubrid que
casi invariablemente las especies cercanas ocupaban rangos
adyacentes, separadas de otras por rfos, montafias, valles o por
alguna barrera a su dispersion. '

Para Mayr, las observaciones originales de Wagner, su
relacidn geogrifica de las especies incipientes y su conclusidn
empirica: la importancia del aislamiento geogrifico para la
especiacion, siguen siendo vdlidas actualmente.

Darwin se inclina mds por la especiacion simpdtrica y parece
creer que el aislamientro geogrifico bastaria para explicar
la formacion de dos especies a partir de dos poblaciones
separadas; sin embargo su eterno problema, la herencia,
no le permite resolver la cuestidn de la necesidad de una
gran cantidad de variaciones en las pequefias poblaciones
que generalmente exislen en islas. Entonces, como se dijo
antes, piensa que se requieren tamaios de poblacién muy
grandes para tener presentes NUMEerosas variaciones y que estas
poblaciones sdlo pueden encontrarse en dreas continentales
{por su mayor tamafio) y no en islas.

DE LA ESTERILIDAD A LOS MECANISMOS
DE AISLAMIENTO

El efecto Wallace

Antes de que aparecicran los términos de aislamiento re-
productivo, los naturalistas interesados en el asunto se referian
en general a la adquisicion de esterilidad. Darwin, Wallace
y Wagner no diferenciarian entre el aislamicnto geografico o
ecoldgico que provoca por separacidn la ausencia de repro-
duccion, y los mecanismos intrinsecos que producen el aisla-
miento reproductivo, como serian por ejemplo, las diferencias
en comporiamiento scxual. La clave de la especiacion para esos
autores enlonces ¢ra la esterilidad, pero la esterilidad de los

hibridos es sdlo uno de los diversos mecanismos por el que dos
especics no pueden reproducirse.

Uno de los problemas todavia no resueltos es ¢] involucrado
en aquella historica polémica entre Darwin y Wallace; me re-
ficro a la participacitn de la seleccidn natural en la adquisicién
de los mecanismos de aislamiento. Darwin sostenfa que la se
leccidn natural no podfa jugar su papel en el desarrollo de la
esterilidad ya que no crefa que la esterilidad pudiese favorecer
en algo a los hibridos. Consecuente con su concepeitn gradua-
lista y seleccionista de la evolucidn, se pregunta cémo podria
haberse adquirido la esterilidad a partir de la conservacidn de
grados sucesivamente venlajosos a esle cardcier, es decir de dis-
minucitn gradual de la fertilidad, tal y como defiende su teorfa

cualquier otro cardcter: “Cuando se considera la probabi-
lidad de que la selecciGn natural haya entrado en accidn para
hacer a cierlas especics mutuamente estériles, se verd que la
dificultad principal consiste en la existencia de muchos pasos
graduales desde una fecundidad levemente disminuida hasta la
esterilidad absoluta” (Darwin (1859) p. 201).

Es evidente, reconoce Darwin, que para una especie inci-
piente seria benéfico adquirir cierto grado de esterilidad con re-
lacion a la especie madre, ya que se producirian menos descen-
dientesque presenten algiin deterioro. Sin embargo, su posicidn
no admite dudas, sostiene que la seleccién natural no puede fa-
vorecer la esterilidad de un individuo si con esto no se produce
como resultado un mejoramiento en la adaptacidn, sino de €l
mismo, de su comunidad, como s el caso de los insectos socia-
les (Ibidem).

En suma, para Darwin la adquisicidn de la esterilidad, “gra-
cias a la cual se mantienen las especies separadas . . _ya que las
especies que viven juntas dificilmente podrian haberse conser-
vado distintas si hubieran sido capaces de entrecruzarse libre-
mente . .. Es un resuliado incidental de diferencias en el sistema
reproductor de las especies progenitoras™ (Ibid, p. 197). Es-
tas diferencias serian consecuencia de la acumulacién de otras
modificaciones. Darwin nunca admitid que un cardcter que re-
quicre una varicdad o especie para aumentar su adaptacidn pu-
dicse aparecer en otro; o para explicarlo mds, la seleccidn na-
tural no tiene manera de favorecer una modificacion ¢n una es-
pecie que favorezea a otra especie. Tal parecerfa ser su posicion
respecto a la concepeidn de Wallace, por ello afirma: “La se-
leccidn natural no puede provocar lo que no es bueno para el
individuo”.

Wallace estaba en este punto totalmente en desacuerdo con
Darwin. En su opinidn, la esterilidad entre especies cercanas
e5 resullado de la accidn de la seleccion natural. (Esto se
llama hoy efecto Wallace). Wallace considera que los distintos
grados de esterilidad pueden ser pasos graduales que conlleven
a la esterilidad absoluta y que esas variaciones en los niveles
de esterilidad pucden ser acumuladas y favorecidas por la
seleccion natural: “Me parece que, dada una diferenciacion de
una especic de dos formas, cada una de ellas se habrd adaplado
a una forma cspecial de cxistencia, cualquier grado ligero de
esterilidad tendria una ventaja, no para los individuos que
presentan la csterilidad, sino para cada forma”,

La visibn de Wallace tiene ldgica. Si dos poblaciones
aledafias estdn adaptadas cada una a un sector del ambiente,
los hibridos producidos por una mezcla no lo estardn a ninguno
de los dos ambienies. Esta situacidn va en detrimento de
los individuos de ambas poblaciones que tienden a cruzarse
no con individuos de su misma variedad sino con la oftra.
La eliminacién de la descendencia hibrida va acabando con
la tendencia a la mezcla. Los organismos favorecidos por la
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seleccion natural son los que prefieren reproducirse con los de
su propia poblacidn.

Los argumentos de Darwin no hacen mella en la explicacion
de Whallace, en realidad giran en torno a otros aspectos (como
¢l que la seleccidn natural no puede actuar para ¢l bien de
oftra especie) pero no atacan el centro de la concepeion de su
contrincante.

Se manifiesta aqui la concepeion de seleccidn natural como
una fuerza que sGlo puede actuar cn forma posiliva para las

especies.
AISLAMIENTO

AISLAMIENTCG REPRODUCTIVO  F5.
GEOGRAFICO

En términos actuales, el proceso de especiacion liene como
resultado ¢l aislamiento reproductivo entre al menos dos
especies hermanas. Asi el aislamiento reproductivo es el efecto
y no la causa de la especiacidn.

Reconociendo que las especics no necesariamente estdn se-
paradas por barreras de esterilidad, Dobzhansky (1937a) pro-
puso ¢l término de “mecanismos de aislamiento”, en el que
errneamente incluye ¢l aislamiento geogrifico al lado de los
mecanismos de aislamiento reproductor que son realmente
mecanismos intrinsecos por los cuales las especies diferentes
no pueden reproducirse. Posteriormente, Dobzhansky (1937h)
cambid el término a “mecanismos fisioldgicos de aislamicnto™
para designar a todas las causas que impiden ¢l intercambio
de genes y dejar aparte el aislamiento geogrdfico. La forma
usada actualmente: “mecanismos de aislamiento reproductivo”,
fue ideada por Mayr (1942). Mayr separa rotundamente los
fenémenos de aislamiento geogrdfico y aislamiento reproduc-
tivo: “El término “mecanismo de aislamiento” se refiere solo a
las i de poblaciones de especies que sirven para sal-
vaguardar el “aislamiento reproductivo” entonces pueden defi-
nirse como “propiedades biolGgicas de los individuos que impi-
den que se crucen poblaciones real o potencialmente simpétri-
cas” (Mayr, 1968 p. 106).

Los mecanismos de aislamiento reproductivo mds estudia-
dos son: aislamiento por ocupacidn de habitat distinto; aisla-
miento estacional o temporal (maduracién sexual desfasada);
aislamiento mecénico (falta de correspondencia estructural en-
tre Grianos genitales); aislamiento por tener diferentes medios
de polinizacidn; y aislamientos etoldgicos (cuando comporta-
mientos sexuales variantes no permiten el cruzamiento). To-
dos estos mecanismos evitan la copula; los que s¢ mencionan
en seguida reducen el éxito de los cruzamientos interespecifi-
cos: mortalidad gamética, mortalidad cigbtica, inviabilidad del
hibrido, esterilidad del hibrido.

AISLAMIENTO REPRODUCTIVO Y SELECCION
NATURAL

La polémica entre Darwin y Wallace acerca del papel que puede
jugar la seleccion natural favoreciendo el desarrollo de los me-
canismos de aislamiento ha perdurado hasta nuestros dias. Mayr,
Daobzhansky, White, Grant y otros son los principales persona-
jes discrepantes.

Fundamentalmente se encuentran dos teorias. Una, aun-
que en términos modernos, sostiene con Darwin que los me-
canismo de aislamiento son un producto incidental de 1os cam-
bios genéticos que ocurren cuando dos poblaciones estdn sepa-

radas. La otra defiende como Wallace, que los mecanismos de
aislamicnto aparecen en aislamiento pero s¢ perfeccionan por
la accidn de la seleccidn natural cuando las especies incipientes
reestablecen ¢l contacto con las especics parentales.

Para Mayr (1975, p. 133) la cvidencia cientifica actual in-
dica que la gran parie de la base genética de los mecanismos de
aislamiento ¢s resultado incidental de la divergencia genélica
de acervos genéticos aislados y cs adquirida durante su aisla-
micnto. Esta posicidn es totalmente compatible con el plantea-
miento mayeriano de la imposibilidad de realizacién de la espe-
ciacion simpdtrica, pucs para que la seleccion natural pudiera
favorecer la aparicidn de mecanismos de aislamiento, tendria
que tratarse de poblaciones aledafias.

Dobzhansky (1975, p. 356) tiene la posiciOn contraria.
Considera —como en su liempo hizo Wallace— que la
scleccidn natural favorece la aparicidn y preservacion de
mecanismos de aislamiento. Sostiene que el genotipo de una
especie €5 un sisiema integrado que s¢ adapta a los nichos
ecoldgicos en que vive la especie. La recombinacidn de genes en
la descendencia de especies hibridas puede llevar a la formacidn
de agrupamientos de genes discordantes que disminuyan los
potenciales reproductivos de las dos poblaciones que se cruzan
entre si”. En suma, para que la seleccidn natural pueda
fortalecer los mecanismos de aislamiento reproductivo debe
haber una pérdida de aptitud a causa del flujo de genes entre
las poblaciones, en ese caso la seleccidn natural favorece los
cruzamientos homogamicos.

Granl (1951, 1963, 1977) ha defendido esta segunda hipdte-
sis y ha aportado valiosos datos a su favor. En sus estudios de
las hierbas anuales del género Gilia (Polemoniaceae), Grant
ha mosirado evidencias de que los mecanismos de aislamienio
pucden ser originados por seleccion natural. Este géncro tienc
nueve especies, cinco de las cuales son simpdtricas (en las fal-
das de cerros y valles de California) y las otras cuatro son com-
pletamente alopdtricas entre elias (en la costa ¢ islas cercanas)
y s6lo raramente simpdtricas con las poblaciones periféricas de
los valles y faldas de cerros. Los hibridos producidos experimen-
talmenie entre las nueve especies son altamente estériles, con
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esterilidad cromosdmica en todas las combinaciones (Grant,
1977, p. 226).

Grant enconlrd que estas plantas son anuales y florecen
sdlo durante una estacidn, por lo que la produccidn de semillas
que s¢ desarrollan cn hibridos estériles representa una seria
pérdida de potencial reproductivo. De acuerdo con Grant, esta
reduccidn en el éxito de reproduccidn favorece a los individuos
que desarrollan incompatibilidad para la formacidn de hibridos.
Lo mds inleresante es que los mecanismos de aislamiento
mds fuertes ocurren enire especies simpdtricas y no entre las
alopdtricas (Grant 1966). Estos en condiciones experimentales
tienen mayor éxito en la reproduccion cruzada.

El proceso de seleccion del aislamiento reproductivo, sos-
ticne Grant, tiene lugar cuando se cumplen las siguicnies con-
diciones: 1) Las poblaciones de la especie son simpdtricas. 2)
Son capaces de formar hibridos. 3) Los hibridos y su progenic
son inviables o estériles, o de alguna manera adaptlativamenie
inferiores. 4) La hibridizacién produce una pérdida en el po-
tencial reproductivo y esta desventaja selectiva favorece la pre-
vencion de la hibridizacion. 5) Existe variacion individual entre
una 0 ambas especies parentales respecto a las caracleristicas
que afectan ¢l aislamiento reproductivo (Grant, 1977).

En conclusidn, los individuos que presenten barreras para
la formacién de hibridos tendrin una ventaja en la scleccion
natural. Grant no sugiere que ¢ste fendmeno sca universal.
La reduccién del potencial reproductor serd mds grave en ¢l
caso de organismos efimeros como algunas plantas, animales
¢ insectos pequedios; en estos casos seria mas factible que la
seleccidn natural favoreciera la adquisicidn de mecanismos de
aislamiento.

También s¢ han realizado estudios de ¢sla naturalcza en ani-
males. Dobzhansky (1970, p. 359) se refiere a las observacio-
nes de Ehrman en cepas simpdtricas y alopdtricas de Drosophila

. Estas se cuentan entre las méds claras comprobacio-
nes de como la seleccion natural puede dar origen a mecanis-
mos de aislamiento. El que estos mecanismos sean reforzados
en las zonas geogréficas donde es mds probable que ocurra la
hibridacion, es decir, en condiciones simpatricas, es una fuerte
evidencia en apoyo a esta teorfa.

LA ESPECIACION HOY

Mayr (1969) considera fundamentalmenie dos formas de espe-
ciacidn: la instantanea y la gradual. Pese a que denomina a la es-
peciacidn instantdnea como “la idea ingenua segan la cual una o
dos especies progenitoras pueden dar origen a olra €n una sola
generacidn”, reconoce que la poliploidia, (auto o poliploidia,

scgln sca el material genético multiplicado a partir de una es-
pecie o de dos) como un Lipo de especiacidn inslantdnca, €5 una
de las mds imporiantes vias de origen de especies vegetales,

Grant ( 1971) considera que €1 47% de especies de angiosper-
mas son poliploides (Stebbins, 1978, estima que solo ¢l 30% son
poliploides), 1.5% para confferas y 95% de helechos. Mientras
es tan comiin en plantas, es mds bien rara en animailes, donde
¢s practicamente confinada a las formas hermalroditas o parte-
nogenélicas.

Stebbins (1950) sugiere que esto se debe a que la poliploidia
interfiere con la diferenciacién celular en los animales, pero
no en las plantas, cuyo proceso de desarrollo es mas sencillo.
Muller (citado en Mayr 1969) sostiene que la causa que
provoca la esterilidad es la descompensacién del equilibrio
en los factores determinantes del sexo; de acucrdo con esia
hipGiesis, el equilibrio de los cromosomas scxuales €5 mis
delicado cn los animales. En cuanto a la especiacion gradual,
Mayr (1969) reconoce solamente dos formas: la simpdtrica y la
alopdtrica. Es conocida su radical inclhinacidn a la especiacion
alopdtrica, por lo que escribe respecto a la polémica: “Es
bastante desalentador leer esta controversia perenne porque
vuelven a aducirse 108 mismos antiguos argumentos en favor
de la especiacion simpdtrica por decididamente que se hayan
refutado anteriormente” (p. 463). Se queja: “La especiacidn
simpdtrica, como la hidra de Lerna, emite nuevas cabezas
siempre que se le cortan las anteriores” (Jbidem).

Las teorfas de la especiacion geogrifica v simpdtrica desta-
can la importancia de los faclores ecolGgicos en la especiacion.
Dificren, sefala Mayr, en la seccuencia ¢n que s¢ suceden los
pasos durante ¢l proceso de especiacion. La teorfa alopétrica
sosliene que un acontecimiento extrinseco separa ¢l acervo de
genes (nico, ¢n varios acervos, y considera que los factores
ccoldgicos desempenan el papel principal después de que las
poblaciones se han separado geogrdficamente. Segdn la teoria
simpxitrica, el desdoblamiento del acervo de genes s causado
por factores ecoldgicos (fdem p. 463). Este problema funda-
mental, la separacion de acervos genélicos que asi sufrirdn di-
ferentes eventos de mutacidn, presion de seleccion, deriva y re-
combinacion en sus frecuencias, etc., es, de acuerdo con Mayr,
irresoluble en condiciones simpalricas.

ACTUALIDAD DE 1A POLEMICA

S¢ menciond ya la discusidn sobre la participacidn de la
seleccidn natural en el proceso de adquisicion de mecanismos
de aislamiento. Vimos que ¢s una polémica iniciada por Darwin
y Wallace y que hoy, pese a los grandes avances que ha tenido
la biologia en general y ¢n particular la biologfa evolutiva, tiene
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lugar entre los mds grandes sucesores de aquellos que fundaron
la teoria de la seleccidn natural,

Hay ademds otros puntos de di , como el si
¢s adecuado clasificar 1odos los modos de especiaciGn en
términos geogrdficos o si es necesario introducir allernativas
no espaciales sino considerando otros factores. Tal seria ¢l caso
de la hipdtesis de la especiacidn adaptativa (Bush, 1982) o la
cudntica (Grant, 1977).

En cuantoa la especiacidn referida a situaciones geogrdficas,
¢l debate mds fuerte s¢ presenta actualmenie en un sentido si-
milar al discutido entre Darwin y Wagner; esto ¢s, la posibilidad
de que se logre la formacidn de especics sin que haya barreras
geogrificas que separen a las poblaciones originales.

Si bien ¢l proceso de especiacion finaliza con la adquisicion
de algin mecanismo de aislamicnto reproductivo por las
poblaciones, es evidente que para que éste se logre, sc requicre
de algin medio que impida la reproduccidn interpoblacional,
¢l cual debe ser necesanamente externo, ya que al tratarse de
la misma especie, por definicion, no puede haber impedimienio
para el cruzamiento. Mientras exista flujo genético entre ambas

3 jamds sc alcanzardn ludlhrmniur;umWspin
lograr ¢l aislamicnto reproductivo que permiti enciay
reconocimiento de dos especics distintas, Por ello, toda teoria
que pretenda interpretar la especiacion tendrd que incluir una
parte de explicacion sobre ¢l como pucden dos
—ue No tiencn un MeCanismo que cvite ¢l cruzamicnio—
permanecer reproductivamente aistadas.

Esta dificuliad hace que numecrosos autores, entre cllos
Wagner, Jordan y Mayr, se inclinen definitivamente por la
especiacion alopdtrica, ya que ahf la separacion geografica tiene
una eficiencia indisculible. Sin embargo, permancntemenie
reaparccen hiptesis de especiacidn simpdtrica. éMera necedad
como sugicre Mayr? Aparentemente no. Lo que sucede s
que hay siluacioncs cn las que ¢s muy diffal probar que cn
algin momento hubo separacidn geogrifica que dicra ongen
a dos especies dilcrentes que hoy se encucntran juntas. La
actual polémica sobre especiacidn tiene mucho que ver €on ¢sic
problema.

LA ESPECIACION SIMPATRICA
Esta hipdiesis plantea que la indispensable separacidn para la

reproduccién puede lograrse sin barreras geogrdficas. Cuando
una poblacin se divide en dos y cada una de
ellas desarrolla diferencias a nivel de la adaptacion respecto
a ciertos caracteres ccolGgicos como ¢l nicho y ¢l habital, o
clolbgicos como las paulas de icntosexual, los lugaresy
estaciones de reproduccién; uno o varios de estos factores pro-
ducirian similar efecto al del aislamiento geogrifico: impedirfan
cl libre flujo de genes.

Entre las principales dificultades de la hipitesis de espe-
ciaci6n simpdtrica, Mayr (1968) sefiala el fenémeno de la dis-
persién, cuya funcidn ¢s permilir que la especic s extienda a
habitats o nichos incompletamente ocupados. Evidentemente
esto favorece ¢l mestizaje de poblaciones. Las incipientes di-
ferencias provocadas por scparacidn ecoldgica (preferencias
alimentarias, especificidad del hospedero, elc.) serdn de csta
forma, diluidas. La hipGtesis de especiacion simpdirica reque-
riria, scgin Mayr, de una ciena rigidez ccoldgica que no existe,

tenga
habra individuos que sc salgan del patrdn.

Siguiendo cste razonamiento, a nivel genélico 1ampoco €3
factible explicar la especiacidn en condiciones de simpairia.
Las poblaciones naturales, indica Mayr, son sumamente hete-
rocigiticas y estéin compuestas Jde un ambiente genético que fa-
vorece la heterocigocidad. Asi, pucde establecerse un pucnic de
heterocigocidad entre decenas o centenares de boci. Lo mds im.
portante en ¢l aspecto genético, €5 que una Mutacion que pro-
duzea aislamiento genético diffcilmente tendria futuro por la
dificultad para encontrar parejas portadoras de la misma mu-
tacién (obviamente no serfa problema en cspecies asexuales),
ademds, la probabilidad de que una sola mutacitn produzca ais-
lamiento reproductivo es muy baja.

La observacion de Mayr sobre la acciGn de los heterocigotos
como pucnle enire ambas ) no acaba de convencer
ni a White (1978) ni a Dobzhansky (1970). White, (1978, p.
229) responde a las observaciones de Mayr argumentando que
en elias se estd pensando en animales, particularmente en
veriebrados. Sin embargo, en algunas plantas la especificidad
del polinizador puede ocasionar que ¢l cambio que afecte ¢l
color de la Nor o su forma provogue Ia visita de un polinizador
que evite ¢l tipo original. La homogamia ¢s antes, por lo que
While reconoce que este caso no puede ser de imporiancia
general.

Desde un punto de vista genético, Maynard Smith (1966) ha
establecido la forma en que puede lievarse a cabo la especiacidn
simpdtrica. Afirma que “e¢l paso crucial ¢n la especiacidn
simpdlrica ¢s ¢l establecimicnto de un polimorfismo cstable
en un ambicnie heterogéneo™. Este polimorfismo deberd ser
mantenido por seleccion disruptiva: “si una poblacion es
polimdrfica para un par de alelos A, a, cada uno confiere
una veniaja cn un nicho ecoldgico y si el segundo par B, b,
causa re cruzada, entonces, con tal de que haya
algin grado de seleccidn de habitat por las hembras
de huevos, evolucionardn dos poblaciones reproductivamenic
aisladas, AABB y aabb 0 AABB y aaBB".

Las evidencias mds impoftantes a favor de esta forma de
especiacion son, segin White (op. cit): 1) la existencia de
razas icas, razas de hospedero, razas ecoldgicas y razas
alocrdnicas, 2) la ocurrencia de especiacidn en pequedas islas
ocednicas, donde ¢l aislamiento geogrdfico no es factible; y
3) los resultados de experimentos de laboratorio de seleccidn
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< parte de la poblacién que invade un nuevo territorio. El bajo
£ t1amafio de la poblacitn obliga una cscasa representacitn de la
g variabilidad genética de la poblaci6n original). Dificre princi-

J palmente en tres cuestiones a) no se requiere aislamicnto cs-
& pacial, b) el nivel de vagilidad de los animales es excepcional-

disruptiva. Mayr sostienc respecto al primer caso que hay
evidencia suficiente de que en numerosos casos repulados
de especiacion por separacidn ecologica, s¢ puede probar, o
al menos sugerir, una scparacion geogrifica aniterior a las
condiciones simpdtricas. Al tercero responde que la evidencia
experimental no es suficiente. No hay respuesta al scgundo
caso, pero puede deducirse que su respucsia seria que siempre
pucden existir barreras geograficas; como lo ha sefalado para
el caso de lagos (véase Mayr 1968y 1977).

LA ESPECIACION ALOPATRICA

Si como antes se afirma, la principal dificultad de las hipOtesis
de especiacion es demostrar la posibilidad de un periodo de
scparacion reproductiva previo al desarrollo del mecanismo
de aislamicnto, es indiscutible que la hipdiesis de especiacion
alopdtrica resuclve, via barrcras geogrificas, tal cuestion, Esto
la hace una tcoria por completo aceplable. La discusion versaria
mds respecto a su frecuencia que a su eficacia, y sobre 1odo
acerca de cudndo puede hablarse rcalmente de aislamiento
geografico.

Una de las prucbas mds importantes en apoyo a esia lesis, ¢s
que en numerosas especies las razas geogrificas presenian cn-
tre si barreras de esterilidad parcial. Esto muestra la efectividad
del aislamiento geogréfico. Lo mismo ¢n cuanto a la variacion
geogrifica de determinadas propiedades ecoldgicas (habitat, mi-
cho, por ¢jemplo), la cual s muy alta. Esto evidencia que 1a se-
paracidn geogrifica permite la diferenciacion ccolgica (Mayr
1968, p. 503). Al mismo ticmpo pucde constatarse la graduali-
dad esperada por el darwinismo para este proceso: “numero-
s06 grupos de especies, analizados recientemente por toda su
drea de distribucion, se ha observado que constan de poblacio-
nes que representan todas las fases de divergencia hasta llegar
a una especiacion completa”™ (Idem p. 501). Parte de los proble-
mas en taxonomia para distinguir entre especic y subespecie se
deben a esa gradualidad, de ahi que se haya creado ¢l término
de superespecie para un grupo monofilético de especies total o
esencialmente alopdtricas, que morfoldgicamente dificren de-
masiado para ser incluidos en una sola especie (ldem p. 510).

OTRAS HIPOTESIS DE ESPECIACION

Existen varias hipOtesis de especiacion lambién referidas a
condiciones geogrificas. Las més conocidas son las siguicnies:

1) Especiacién parapétrica (Bush, 1975). Se parece a un
caso de especiacion alopétrica, ¢l denominado principio del
fundador (cuando una especie hija se origina de una peguena

& mente bajoy ¢) los mecanismos de aislamiento reproductivo se

originan por seleccidn, simultdncamente con la penetracion y
explotacion de un nuevo habitat por individuos genéticamente
gnicos. Los hibridos tendrian disminuida su viabilidad. Segin
Bush, frecuentemente se presentan rearreglos cromosdmicos
que son responsables de la iniciacion de la especiacion, por al-
terar las vias reguladoras principales.

2) Especiacién clinal (White 1977). Esta hipOlesis se sus-
tenta en el concepto de clinas: gradientes geograficos ¢n carac-
teres fenotipicos que generalmente se asumen como adapiati-
vos a alguna regulandad geogrdfica del ambiente (polimorfismo
genético). Aqui la especiacitn se realizarfa porque las poblacio-
nes responden en forma especial a un problema ambicntal, sca
climdtico estructural o bidtico. La variacion gradual del factor
ambiental favorece la formacidn de poblaciones gradualmente
maodificadas; la adaptacidn local muy rigurosa puede provocar
separacion entre las poblaciones y producir especies nuevas.

Mayr (1968, p. 374), en oposicion a cualquicr forma de
especiacion simpdtrica, sostienen que las clinas son, “en dltima
instancia, el producto de dos fuerzas contrarias: la scleccidn
que tiende a adaplar cada poblacidn exclusivamente a su medio
local, ¥ ¢l flujo de genes que tiende a hacer idénticas todas las
poblaciones de una especie. La posibilidad permanente (al no
existir barreras geogrificas) de intercambio genético evitaria la
especiacion.”

3) Especiacion por efecto de drea (White 1978). Esta
hipdtesis, al igual que la anterior, s¢ apoya en la adaptacion
diferencial de las poblaciones en relacion al medio. S¢ distingue
por no asumir ninguna regularidad geogrifica que provoque la
formacion de un gradiente fenotipico o genélico, ¢s dear, no
requicre de la existencia de clinas.

I modelo de especiacion por efecto de drea establece, ar-
gumenta White (op. o), que en cualguicr especic extendida
geogrificamente de forma amplia, hay una tendencia de las po-
blaciones locales a sulrir diferenciacion genética. Una vagilidad
(disiancia que hay enire ¢l punto de nacimiento de un individuo
y el de su muerte) restringida pucde lievar a la formacion de de-
mos panmicticos (con emparcjamicnto al azar) caracterizados
por los alelos inusuales. La seleccidn natural actuaria aqui fa-
voreciendo el desarrollo de mecanismos de aislamicento entre
poblaciones al resultar hibridos con menor adecuacion.

4) Especiacion por extincitn de poblaciones intermedias en
una cadena de razas (White 1978). Esta forma de especiacion
ocurrirfa al interrumpirse ¢l intercambio genético €n una
parte de una cadena o circulo de razas. En muchos casos ¢l
intercambio genélico entre razas no es directo, la extincidn de
poblaciones que conectan los extremos pueden dar lugar a la
formacion de especies separadas por aislamiento reproductivo.

) Especiacitn estasipdtrica (White 1978). Esta hipdtesis se
apoya cn ¢l gran ndmero de casos en los que especics muy rela-
cionadas de animales de vagilidad limitada presentan canotipos
notonamente distintos. Este modelo de especiacion requicre de
una especie de distribucion amplia que genera especies hijas a
partir de la ocurrencia de arreglos cromosomicos que jucgan
un papel primordial en el proceso debido a la disminucidn de la
fecundidad o viabilidad de los hetorocigotos. Las especies hijas
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extenderfan después su rango a expensas de la especie paren-
tal, manteniendo una limitada zona parapdtrica de traslape en
la periferia de su distribucidn en la cual 1a hibridacion lleva a
la produccidn de individuos genéticamente inferiores (gencral-
mente por irregularidades en la meiosis). While a descrilo una
seric de casos de especiacion resultantes de pequefos rearre-
glds cromosdmicos en los saltamontes australianos del género
Vandizmenella. La reordenacion cromosdmica aparece en unin-
dividuo perteneciente 2 un demo. Este mutante se aparea con
individuos normales produciendo heterocigotos para ¢l rearre-
glo. White plantea gue a pesar de que 1os helerocigotos tienen
una fecundidad inferior a la de los normales, pucden produ-
cir mds células scxuales con cromosomas reordenados que con
cromosomas normales. En estas condiciones, los portadores del
recarreglo llegan a ser 1os mds numerosos en ¢l demo.

Si por azar ocurre una climinacién de individuos no porta-
dores de la rcordenacitn (deriva génetica), se aumentard la fre-
cucncia de mutanies que asi podrdn producir homocigotosy lle-
gar a formar una nueva especie aislada reproductivamente de

la especie progenitora.

En plantas también s¢ han encontrado evidencias quc apo-
yan este modelo de especiacion. Lewis ( 1966) sosticne que la
especie Clarkia franciscana s¢ ha derivado por reordenaciones
cromosdmicas (tres traslocaciones y tres inversiones) de Clar-
kia rubicunda. El modelo de especiacion por rearreglos cro-
mosomicos revive la desechada concepeion de R. Goldschmidi,
de la formacidn de especics por la ocurrencia de mutaciones
sistémicas, ¢s decir, cambios macrogenéticos que llevarian a la
formacidn de individuos con fuertes cambios, a los que Golds-
chmidt lHamé “monstruos esperanzados™.

Bush ( 1982) sosticne que ¢l punto de vista de Goldschmidi,
acerca de la importancia que tienen en cvolucion los rearreglos
cromosimicos, s hoy apoyvado por los descubrimientos en cro-
mosomas de cucariontes y de la complepidad de Ja estructuray la
organizacidn gendtica. Incluso, sehala Bush: “hay indicacioncs
de que los genes pueden hablar con otros por medio de intrones,
encl proceso de expresion coordinada de sistemas multigénicos
y que la secuencia intermedia de un gene puede serar como la
regidin eddigo para otro con el que interactaa, Ciertos genes, 1a-
Ics como los responsables para el sistema inmune ¢n vericbra-
dos, incluso sc rearreglan solos de una mancra especifica cnun
organismoen orden de aumentar la especificidad inmunoldgica.
Entonces, una secuencia nucleotidica ¢s usada en dos o més for-
mas. Ademds ¢l descubrimiento de traslape de gencs cn cicrlos
virus abre la posibilidad de que patrones similares de expresion
genética pucdan existir cn Organismos superiores™ (op. cil. p.
124).

Existen diversos modos aliernativos de regular la expresidn
genéiica, afirma Bush, “esto incluye la alieracion directa de ge-
nes via disminucidn, amplificacidn, y rearreglo, asi como la mo-
dulacidn de la expresidn del gene por procesos transcripcional,
postrancripcional y translacional, en varios puntos control en el
nucleo y ¢n ¢l citoplasma™ (Ibidem).

En ¢ste mismo sentido, Templeton (1980) ha mosirado que
pucde conseguirse una revolucidn gendéuica con [a mutacidn de
unos cuantos genes, en particular cuando s¢ trata de genes
relacionados con ¢l control de caracteres importantes en el
reconocimiento de la pareja. Basado en evidencias obtenidas
a partir de estudios de Drosoplila silvestrix y I3 heteronenra
en Hawai, Templeton afirma que la especiacion no requicre
de grandes modificaciones a nivel genético, sind mis bicn una
restructuracion rdpida de un pequedo numero de sistemas de
genes, pero de gran importancia para rasgos fundamentales.

6) Especiacién adaptativa (Bush 1982). Se traia de un
modelo de especiacidn simpdtrica. En cste caso la especiacion
es el resultado directo de la adaptacion, la divergencia ocurre
como un producto de la seleccidn por preferencia de habitat,
competencia y seleccidn para lograr el aislamicnto genético.
La aparicion del aislamiento s¢ da por climinacion de los
hibridos de dos poblaciones que s¢ especializan en diferentes
habitats. Esta hipGtesis se basa en la idea de que unas pocas
mutaciones pueden provocar cambios adaptativos de grandes
CONSECUEncias,

T) Especiacion codntica (Grant 1977). Puede considerarse
como un caso espeaal de especiacion alopdtrica. De acuerdo
con Grant las diferencias serian los precursores, las fuer-
zas que determinan el proceso vy la velocidad. En la espe-
ciacidn alopatrica el precursor de la nueva ¢specic €5 una raza
geogrdfica; cn la especiacidn cudntica €5 una raza local. En
cuanto a las fuerzas involucradas, en la alopdtrica es la seleccidn
ambiental regional en grandes poblaciones sin posibilidades de
reproduccidn, en la cudntica la seleccitn natural actda en com-
binacidn con deriva y reproduccion endogdmica en colonias pe-
quefias. En cuanto a la velocidad de ambos procesos, Grant
sostiene que micniras los cambios que logran la especiacion
geografica son gfaduales, lentos y conservadores, la especiacion
cudnlica ocurre a lasas rapidas y puede llevarse a cabo con cam-
bios drdslicos.

En la especiaciin geogrdfica, la seleccion para nucvas
combinaciones genéticas (seleccidn direccional) produce un
alto costo en muertes genélicas, Esta carga restringe la tasa
de evolucidn de los niveles de mortalidad selectiva que pucden
ser Wlerados por la poblacidn ( Dilema de Haldane). La accidn
conjunta de la deriva, en ¢l caso de poblaciones pequefias
puede, disminuir el costo de la seleccidn. En la especiacidn
cudntica, afirma Grant, estd fluera ¢s¢ cOs10 por muerte génica,
de ahi que al menos en teorfa puede proceder mads rdpdamente
que la cspeciacidn alopdtrica. Esic modelo de especiacion s
también llamado especiacion por el principio del fundador.

TEORIAS GENETICAS DE ESPECIACION

Sin oponcrse a la vision clésica de la especiacion como evento
gradual, Carson proponc que cambios genéticos saltacionales
acompafados por una serie de evenlos genélicos, estocdsticos,
catastroficos, pucden conducir a la formacidn de especics.
Carson considera que la especiacion s¢ inicia cuando sc
presenta una inusual reorganizacién forzada de los supergencs
cpistdticos del sistema de vanabilidad cerrada. Este evento
puede forzar la organizacion (por seleccién natural) de un
nUEvVo sistema epistitico cerrado.

Carson estima que ¢l proceso gradual de sustitucitn de

‘alelos no peede alcanzar al sistema cerrado, entonces no pucde

conducir a un nuevo sislema cerrado sino es por un salio,
consccuencia de la mencionada serie de eventos genéticos
aleatorios y catasirdficos. De acuerdo con Carson, este ciclo
de desorganizacion-reorganizacion cs la esencia del proceso de
especiacion,

Como necesarios para su planteamiento, Carson (1975} pro-
pone la exisiencia de dos sistemas de vaniabihidad gendética:
¢l abierto y el cerrado. El sistema de variabilidad abierto s¢
compone de genes facilmente recombinables y mapeables, que
actian solos y que tienen un efecto trivial a8l menos en su accidn
individual. S¢ espera que 1os efectos epistaticos de los compo-
nentes de csie sistema sean reducidos, o que significa que eslos
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genes dan un fenotipo balanceado viable en muchos contextos
de recombinacion bajo condiciones normales de seleccién na-
tural. La palabra abicrta sugiere que los componentes quedan
facil y libremente disponibles a la seleccién natural o a la de-
riva por las fuerzas indirectas ordinarias de la recombinacidn al
azar.

Este sistema incluiria, de acuerdo con la hipotesis de Carson,
algunas condiciones alélicas que son neutrales a la seleccidn y
que entonces constituyen variacion genélica adapiativamente
trivial, por lo que deben considerarse parte de esie sislema.
De cualquier forma, tales loci de efecto neutral pueden ser
atrapados también en los bloques genéticos del sistemna cerrado.
Debido a que los poligenes y genes de efecto menor del sistema
abierto responden fdcilmenie a la seleccién natural y a la
artificial, se espera que una poblacién bajo fuerte seleccion,

un cardcter, muestre cambios en frecuencia genérica y
modificaciones relativamente menores del fenotipo. Este lipo
de variabilidad, agrega Carson, parcce descansar cn la base
de las diferencias adaptativas encontradas en una especie.
Entonces parcce ser sustento para variacion genética clinal
y geogrdfica. La mayorfa de las adaptaciones diferenciales
intraespecificas son de una naturaleza menor y relacionadas
caracteristicamente con diferencias climéticas o bidticas dentro
del rango de la especice.

Carson sostiene que las diferencias entre especies politipicas
y monotipicas pueden deberse en gran parie a que las especics
monolipicas carecen de un sistema de variabilidad abierto O
presentan uno insignificante.

El sistema de variabilidad cerrado, afirma Carson, puede
consistir en blogues de genes (supergenes) aue han llegado a
ser inseparablemente asociados ¢n un sCEgMENLO CromosGmico.
Estdn no solo ligados, sino que tienen virtualmente una relacion
obligatoriamente cis. Esto los hace componentes invariables
del sistema genético de una especie, supergenes no mapeables
por su imposibilidad de scparacidn. ‘lales asociaciones crean
un clima genélico propicio para la aparicidn de artificios que
previenen la recombinacitn, tales como inversiones o quiasmas.
Esas inversiones pueden tener ventaja selectiva inmediata,
simplemente porque intercede para proteger un complejo
genético balanceado internamente de la desintegracion debida
a la recombinacidn.

El proceso que Carson deduce es el siguiente: cuando la
seleccidn natural actda laxamente, s¢ provoca un crecimiento
poblacional. Sobreviven muchos individuos que no lo harian
en condiciones normales de seleccidn natural. El efecto mds
importante durante esta fase es la recombinacion génica. Esto
pucde romper las coadaptaciones y supergenes del sistema
cerrado.

Para ¢l sistema de variabilidad abierto ¢l cfecto no €5
tan grande, pues la mayoria de sus gencs son viables €n
todas las combinaciones. A este aumento intempestivo de
la poblacién sigue una inevitable disminucidn drdstica del
tamafio de poblacién, provocada por un riguroso cambio €n
las condiciones ecoldgicas que permitieron la fase de aumento.
A juicio de Carson, la eliminacion del exceso de poblacion,
asf como su previo aumento, deben ser considerados cn sus
efectos genéticos bdsicamente como estocisticos.

En caso de que un sdlo individuo, llamado el fundador,
pueda representar un recombinante allamente inusual €n
cuanto al sistema de variabilidad cerrado, la organizacion de un
nuevo sistema de variabilidad cerrado puede proseguir cuando

la poblacién nuevamente ¢n expansion, a partir del evento
fundador, esté otra vez sometida a la seleccidn natural.

La seleccidn produce asi un puevo sistema de variabilidad
cerrado. Es improbable que este nuevo sistema desarrollado
durante la fase de crecimiento poblacional pueda reconstruir
precisamente la condicidn anterior. Por ello, el intercambio
genético entre la poblacidn ancestral y la nueva no podrd ser
rico en lo que respecta al sistema de variabilidad cerrado. La
formacidn de estas nuevas relaciones coadaplativas, en el nivel
genético, representa para Carson la esencia del proceso de

Como evento final, los sucesos de recombinacidn que
ocurren dentro de Jos blogues citados, producen, por accidn
de la seleccidn natural, individuos con fertilidad reducida o
con manifestaciones de efectos subvitales, semiletales o letales,
Es decir, ¢l aislamiento reproductivo es el producto de la
resistencia del sistema de variabilidad cerrado. Carson defiende
que tal variabilidad puede ser de tan grande importancia que no
permita variabilidad geogréfica significativa.

Este modelo tiene similitud con el principio del fundador,
sOlo que este dltimo no requiere de crecimiento explosivo
seguido de un decaimiento del tamafio poblacional. Plantea
también, que la deriva génica provoca un cambio de frecuencia
¢n alelos de loci con efectos muy significativos.

GENETICA DE POBLACIONES Y ESPECIACION

Mayr (1978) ha sefialado el escaso papel desempefiado por la
genética de poblaciones en los estudios de especiacion. Esto
se debe posiblemente a que la anagénesis es mds factible de
ser analizada desde ¢l punto de vista empirico y matemitico
caracteristico de esta rama de la biologia.

Templeton (1980a 1980b), Carson (op. cit.) y otros, han
analizado la cladogénesis con las herramientas de la genética
de poblaciones.

El modelo de especiacidn por transiliencia genética (Tem-
pleton, 1980) estd basado en la suposicion de que existen cam-
bios que afectan principalmente una parte pequefia del ge-
noma, por ejemplo un sistema poligénico.

Dilerirfa del principio del fundador de Mayr en cuanto a la
consideracidn de éste de cambios extensos que afectan virtual-
mente todos los loci; mientras en el modelo de Templeton la
mayorfa de genes son neutros a los efectos de la transiliencia.
(Esto no implica que sean ncutros ¢n ¢l sentido microevolu-
tivo.)

En los mecanismos de transiliencia (Templeton op. ai.), cl
desarrolio de barrcras de aislamiento depende de una discon-
tinuidad genética, caraclerizada por extrema inestabilidad de
las etapas intermedias. Esta naturaleza de la discontinuidad im-
plica también que la seleccidn natural sola no puede inducir una
transilicncia. La fucrza conductora primaria de una transilien-
ciaes lainteraccidn de la seleccidn con otras fuerzas evolutivas y
restricciones genéticas, tales como eventos fundadores inlerac-
tuwando con sistemas poligénicos fuertemente epistdticos, endo-
gamia cxtrema y deriva, o hibridizacion seguida, ya sea por se-
leccidn para mantenimicnto de hibridos o por recombinacidn.
La fijacidn al azar de un gene puede (raer, por consecuencia,
efectos en cascada a una parte del sistema genético. Este patrin
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de un sistecma poligénico epistdtico con unos pocos genes im-
portantes, es posiblemente critico para la transiliencia genética
{(Templeton 1980b).

Otro modo de transiliencia es la cromosomica, en la que la
fijacién de arreglos cromosdmicos causa una severa reduccion
de la adecuacion de los heterocigotos que inician el desarrolio
de barreras de aislamiento. En este caso, finalmente la hibri-
dacion produce una situacién genética inestable, sea a través de
la incompatibilidad de los genomas parentales o debido a dife-
rentes e incompatibles coadaptaciones a nivel de genes (Efecto
Wallace).

En el caso de la especiacidn por divergencia, los mecanismos
de aislamiento se desarrollan de una manera continua, gradual
con algdn tipo de seleccidon actuando como fuerza directriz.
Estas formas de especiacién propuestas por Templeton son
equivalentes a la especiacidn alopdtrica y a los modelos de
especiacidn parapatricos.

Templeton (1980a) divide los modos de especiacion en
transiliencia y divergencia:

TIPO DE MECANISMOS BASICOS
ESPECIACION
TRANSILIENCIA
Genélica Impacto de efecto fundador sobre sis-
temas poligénicos que incluyen genes
de gran importancia.
Cromosdmica Impacto de pequedias poblacioncs s0-

bre mutantes cromosOmicos fuerte-
mente dominantes. Eliminacidn de
hibridos.

Mantenimiento Hibridacién de genomas incompati-

de hibridos bles, seguida por seleccion para el
mantenimiento del estado hibrido.

Recombinacion Hibridizacion de genomas incompa-

de hibridos tibles, seguida de endogamia y se-
leccidn para nuevas coadaptaciones.

DIVERGENCIA

Adaplativa Creacién de barreras de aislamiento
extrinsecas, seguida de microevolucidn
independiente.

Clinal Seleccidn de una clina sostenida por
aislamiento por distancia.

Habitat Seleccion sobre habitats maltiples sin
aislamiento por distancia.

CONCLUSIONES

Foto:Bartlett

Es interesante ver como a pesar del gran desarrollo que ha te-
nido la Biologia en general y en particular la Biologia evolu-
tiva, varias controversias surgidas en los inicios del evolucio-
nismo contindan sin resolverse. Bl efecto Wallace, ¢l desarrolio
de barreras de esterilidad —o en términos actuales de mecanis-
mos de aislamiento reproductivo— por seleccidn en conira de
hibridos, nunca admitido por Darwin, €s hoy desmentido por
tedricos como Mayr y defendido por otros como Dobzhansky y
Granl.

Algo similar ha ocurrido con las concepeiones geograficas de
la especiacidn. La posibilidad de que una especie se desdoble
en dos 0 més sin que haya una barrera geogrifica que separe
los acervos genéticos de las poblaciones, fue sugerida por
Darwin y rebatida por Wagner ¢n érminos similares a los gque
hoy plantean los tedricos modernos. Un problema importante
aqui e¢s la definicion de lo que es realmente una barrera
geogréfica, pues hay circunsiancias ecoldgicas que pueden
separar dos poblaciones radicalmente sin que haya lo que en
sentido estricto es una barrera geogrifica (una montafa, mar,
rio, etc.). Aqui es necesario tomar en cuenta las caracieristicas
de la especie, pucs por ejemplo, una baja vagilidad puede
impedir que dos poblaciones se encuentren.

De acuerdo al neodarwinismo cldsico (en particular para
Mayr), la especiacidn es un paso mds de la variacion geogrdfica,
y ¢l aislamiento reproductivo aparece como resoltado acciden-
tal de las diferencias en adaptacion a distintos ambientes. Visto
asi, ¢l aislamiento reproductivo es ¢l punto final de la espe-
ciacidn. Sin embargo, desde otras perspectivas (White, Tem-
pleton) el proceso puede ser inverso en ciertas circunstancias,
entonces el aislamiento reproductivo inicia ¢l proceso de espe-
ciacién al presentarse en una poblacitn modificaciones genéti-
cas cromosdmicas que impiden el cruzamiento con otras pobla-
ciones cercanas.

Aunqgue Mayr plantea la controversia en 1érminos de todo
o nada, ncgando la segunda posibilidad (excepto en el caso
de cambio de ploidfa), estudios recientes muestiran que hay
una amplia gama de patrones de adquisicidn de mecanismos
de aislamiento. Esta puede ir desde la aparicidn instantdnea
(por poliploidia, por ejemplo) hasta la gradualidad estricta
(en condiciones simpétricas o alopéiricas) pasando por la

CIENCIAS ¢ revieta dedifusion © 1988

53



no instantdnea pero si rdpida adquisicion de barreras de
aislamiento, en el modelo de estasipatria o por transilicncia (en
general en condiciones parapétricas).

Ortro asunto gue no puede dejarse de lado es que los distinios
modelos de especiacidn han sido propucstos a partir del
estudio de determinados grupos taxondmicos y con frecuencia
extrapolados a todas las otras especies. Es indudable que
ciertos modos de especiacion son mds factibles para unas
cspecies mientras son poco probables para otras. Vimos que
la poliploidfa tan frecuente en vegetales tiene en realidad
pocas posibilidades de presentarse en animales. La especiacitn
simpdtrica es casi imposible para organismos de gran movilidad
como las aves, micntras ¢s factible €n pardsitos de hospedero
esiricto, por ejemplo.

Actualmente puede notarse un cambio de terreno, no sdlo
en las controversias, sino en gencral, en las investigaciones
sobre especiacion.

La antigua polémica en términos geogrificos va siendo de-
jada de lado por el andlisis de los aconlecimicnios que ocurren
a nivel genético durante la especiacion. El interés hoy, €s mads
bien llcgar a dilucidar de qué manera l0s mecanismos genclicos
que permiten ¢l flujo de informacién entre las poblaciones —
el cual hace posible que las m;blam'ﬂm:s manlengan un acervo
genélico comiin—, en un momento dado, pucden ser bloquea-
dos y llegan a impedir ¢l paso de esa informacion, permitiendo
la formacitn de dos especies genélicamente aisladas,

Otro aspecto que se debe considerar, son las propias
teorias evolutivas, pues es claro que la gradualidad requerida
por algunos modelos de especiacion es favorable 1anto a los
planteamientos del neodarwinismo como a los del neutralismo,
mieniras que la existencia de modos de especiacidn rapida,
como la estasipdtrica o la transiliencia, funcionaria como
evidencia para la teoria del equilibrio puntuado.

Apareniemenie en la teoria de la cspeciacion sucede lo que
en otros dmbitos de la Biologia. Me reficro a la dificultad de
generalizar determinados conceplos a todos los scres vivos,
por ejemplo ¢l criterio biolégico de especie (que deja fuera
a las especies asexuales) o a la teoria celular (que no incluye
a los virus) cic. El objeto de estudio de la Biologia, esto es,
todas las formas de vida y todos sus posibles ambientes, no
permite abordarlos con un solo método, ni interpretar todos
los fendmenos bioldgicos desde una perspectiva unica. Los
distintos métodos cientificos en biologia surg.n precisamente
de las particularidades del fendmeno analizado. Desde un
punto de vista metodolGgico, es incorrecto extrapolar lo surgido
del estudio de un grupo o una especic a todos los demds. Esto
ocurre ¢n la teoria de la cspnciar::i:in; s¢ ha pretendido buscar
un modelo bdsico para todos los OTganismos y s¢ €ncuenira
que no es posible encajonar a todos en un Mismo patrdn de
especiacidn, Todo modelo de especiacion requiere de cierlos
atributos bioldgicos bdsicos, por lo que no en lodos los grupos
dec organismos pueden presentarse los mismos modelos.

BIBLIOGRAFIA

Bush, G.L. 1982, What Do We Really Know about Speciation?
En: Perspectives on evolution. Bdil. Roger Milkman, Sinaucr
Ass. Mass.

Bush, G.L. 1975. Modes of animal speciation. Ann. Rex. Ecol.
Syste mat. 6:339-364.

Carson, H.L. 1975. The genetics of speciation at the diploid
level. Amer. nat. 109:83-92L

Darwin, Ch. 1859. El origen de las especies. UNAM. México,
1969,

Dobzhansky, Th. Genética del proceso evolutive. Textos Extem-
pordnecos, México, 1975.

Dobzhansky, Th. 1937a, Genetics and the Origin of Species.
Columbia Univ. Press. New York.

Dobzhansky, Th. 1937b, Genetic nature of species differences,
American Naturalist 71:404-420,

Dobzhansky, Th. 1975, Experiments of isolation in Drosophila.
x. Reproductive isolation between Drosophila pseudoobscura
and under laboratory conditions. Proc. of Nat Acad. Of
Sciences. 37:792-796.

Grant, 193, The origin of Adaptations Columbia Univ. Press,
New York.

Grant, 1964, The biological composilion of a laxonomic species
in Gilia Adv. Genetics 12:281-328.

Grant, 1954 Genetics and t(axonomic studies in Gilia, VI
interspecific relationships in The Leafy-stemmed Gilias
Aliso 3:35.49,

Grant, 1966, The selective origin of incompatibility barriers in
the plant agenus, Gilia, Amer. Nature 100:99-118,

Grant, 1977 Organismic Evolution. Freeman, Co. Sn. Fran-
CIsCo.

Lamarck, J.13. 1801. Philosophie Zoologigue. E Sawy. 2 tomos.
Yaris 1873,

Lews, H. 1966, Speciation in flowering plants. Science 152: 167-
172,

Limoges, C. La Seleccion Natural. Siglo XXI Ed., México, 1986.

Maynard Smith, 1966. Sympairic speciation. Amer. Nat. 100:
637- 650,

Mayr, E. 1977. Darwin, Wallace, and the origin of Isolation Mc-
chanisms. En:Evolution and the diversity of Life, Belknap
Press, Mass.

Mayr, E. Especies animales y evolucidn. Edit. de la Univ. de
Chile, 1968,

Mayr, E. 1942, Systematics and the Origin of Species. Columbia
Univ. Press. New York.

stebbins, G.L. 1950, Variation and evolution in plants. Colum-
bia, Univ. Press. Nueva York.

Stebbins G.L. Procesos de la evolucidn orgdnica. Prentice Hall
International, Espafa, 1978,

Templeton, A., T, 1980a, The theory of speciation via the
founder.principle. Genetics 94, p, 1011-1038,

Templeton, A., T, 1980b, Modes of speciation and inferences
bascd on genclic distances. Evolution 34(4): 719-729.

CIENCIAS €  revista de difusidn &

1



