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INTRODUCCION

La evoluciébn biolbgice :es algo bien complejo, se le
mire desde el punto de vista que se quiera. Ha supuesto un
reto histbébrico el poder llegar a decir gque es un hecho.
Excepto sectores de 1la poblacién humana circunscritos a

determinadas corrientes ideolégicas o especialmente,

religiosas, creo que no hay duda entre el resto de los
mortales bien informados sobre el asunto que a lo largo del

ltiempo ha habido aparicién y desaparicién de especies, y que
'unas se han originado por transformacién de las otras. Como

ya indico, las posibles reticencias se concentran, en la

7
\

apenas un siglo las reticencias en torno al hecho evolutivo

actualidad, en determinados circulos religiosos. Pero hace

estaban bastante mi&s extendidas. Buena parte de esta vieja
jtradicién antievolucionista se debia a la imposibilidad de
poder aceptar cierto tipo de transformaci6én desde algo no
humano, animal, hasta 1la propia especie humana. Era
necesario admitir un esquema inmutable de las especies
porque la discontinuidad entre 1lo animal y lo humano, se
decia, es tan grande que resulta dificil imaginar ningin
tipo de causa capaz de explicar semejante transformacién. Es
més

, un solo acto creador de tanta diversidad seria la mejor

explicacién, perfectamente compatible con nuestras



occidentales creencias religiosas. Desde el punto de vista
humano es dificil identificar motivos especiales en Dios que
le llevaran a crear diferencialmente al hombre, supuesto
seamos Gnicos en el Universo en vez de decantarse por un
procedimiento mads sencillo e igualmente divino, cual es el
.de disponer de las condiciones iniciales y los principios de
transformacién. Una explicacidn divina y creacionista por

una sola vez.

Como es bien sabido, el gobernador del estado de
Arkansas en 1981 firmaba una 1ley por la que se requeria de
los profesores de biologia de las escuelas que dieran igual
trato a las hip6tesis evolucionista y creacionista. Es més,
el estatus cientifico era idéntico porque ambas eran
tituladas de ciencias, la ciencia de 1la Evolucién y 1la
ciencia de 1la Creacibébn. Creo que alguien que se precie de
usar la racionalidad humana, con las limitaciones que le son
propias, no puede afirmar que el creacionismo sea una
ciencia, a no ser que usemos este término en una forma
demasiado laxa. Admitamos que son dos posiciones que se
sitian en diferentes campos, Yy - que se las entiende
practicando dos aproximaciones bien diferentes, una
cientifica y la otra no.. Es posible que no quede bien claro

para un filésofo de la ciencia la delimitacién entre ciencia



y no ciencia, y ello probablemente debido a que no hay
uniformidad de criterios para la partici6tn exacta. Pero a
todos, © buena parte, les anima un convencimiento ‘razonable,
basado en 1la dinémica histérica de 1la ciencia desde su
consolidacibébn definitiva con Galileo y Bacon, de que la
ciencia tiene su delimitacién en el espacio de los procesos

del conocimiento objetivo.

La biologia se configura de una forma definitiva como
ciencia a partir de 1la formulacidén causal del cambio
evolutivo. Darwin contribuye de una forma s6lida y rotunda a

)
la consolidacién de 1la biologia, precisamente porque la
nocibén de selecciédn natural es un proceso causal explicativo
del origen y transformacién de los seres vivos. M&s aln, su
l6gica se aplica, también, al origen de la especie humana.
Aunque posteriormente se haya criticado el estatus
cientifico de 1la teoria de 1la evolucién por seleccién
natural, 1lo cierto es que su introduccién como explicacién
del cambio orgénico es un hito. No hay recurso alguno a
acciones de fuerzas no fisicas. Todo, por fin, se
circunscribe al &mbito de 1la acci6n de las fuerzas fisicas y
materiales. El concurso de las mismas nos sitGa, al fin, en

el mismo terreno en que venian moviendose siglos atris otras

ciencias naturales. El1 problema, como en toda ciencia



madura, se encuentra en el poder explicativo de sus teorias.

Por lo dicho hasta ‘'aquf cabe distinguir dentro de la
evolucibn como ciencia dos aspectos bien diferenciados: el
hecho y 1la teoria. En lo que queda de trabajo asumiré el
‘hecho evolutivo y la naturaleza material de su explicacién.
La teoria evolutiva, en cambio, es la cuesti6tn a estudiar.
Ruse (1986) distingue un tercer aspecto relevante en la
ciencia evolutiva: el proceso evolutivo, el registro que a
lo largo del tiempo deja la evoluciédn de 1los seres vivos.
Bien caracterizado, este proceso es parte hecho evolutivo y
parte teoria evolutiva. Como hecho, el proceso evolutivo

deja constancia de 1la transformacién de las especies,

apariciones, extinciones, etc., de seres vivos. La
Paleontologia, 1la ciecia evolutiva que se ocupa de la
historia orgénica, hasta hace poco se encargaba

exclusivamente de catalogar o registr#r conforme & un
conjunto de principios muy generales los restos fésiles de
organismos primitivos. De hecho esos principios eran tan
vagos que cabian variadas interpretaciones para las
sucesiones fbésiles (incluso creacionistas). Pero el registro
f6sil ha empezado a tener teoria, en el sentido fuerte del
término, de tal manera que caben diferentes interpretaciones

tebricas del mismo registro orgénico. El proceso evolutivo,



en consecuencia, es un elemento puente entre el hecho

evolutivo y la teoria evolutiva.

El presente estudio se centra sobre la teoria
evolutiva. Formalmente versa sobre el andlisis filos6fico de
‘la teoria de 1la Evolucibébn. Pero creo que hay también un
conjunto de reflexiones que pueden tener cierto carécter
propedeutico para la investigacién en Biologia Ewvolutiva.
RAunque hay filb6sofos de la biologia y evolucionistas que son
excépticos respecto de que sean instructivas tales
investigaciones, espero demostrar que est&n equivocados. Esa
actitud surge de la extraordinaria complejidad de la teoria
evolutiva, no sélo como entidéd cientifica, sino también por
lo dificil que resulta catalogarla en el contexto de las
modenas concepciones sobre 1la estructura de las teorias
cientificas. Hay muchas cuestiones que requieren estudio, a
saber: ¢cbmo se conforma actualmente la teoria de 1la
Evolucién?, ¢el neodarwinismo describe el hecho evolutivo o
hay partes del mismo que no estén suficientemente integradas
en é17?, chay teorias, subteorias, evolutivas alternativas a
la neodaryinista?, équé relacién existe entre las diferentes
disciplinas evolutivas?, ¢es hipotética-deductiva?, ¢qué
papel juega la selecciébn natural: es un principio integrador

de toda 1la teoria, pero con una fuerte falta de



contrastabilidad empirica?, ¢qué es la eficacia biolbgica:
se trata de una propiedad macrosc6dpica de las entidades
biolbgicas?, ¢culntas formas hay de medirla?. Son sdélo una
pequefia muestra de las potenciales preguntas que cabe
hacerse sobre evolucién. Pero hay muchos otros temas que no
hacen referencia explicita al carécter de esta teoria, sino
que toman la evolucién como punto de partida para contestar
preguntas clésicas del intelecto humano. Por ejemplo: cqué
grado de determinaci6én tiene nuestra conducta?, g¢hay bases
biolégicas para la ética?, ¢qué parecido genético tienen las
razas humanas?, ¢qué grado de conexién tenemos con la
naturaleza?. Y muchas m8&s. Este tipo de cuestibnes ha
llevado a muchos pensadoreé a decir que la teoria deza

Evolucién, propiamente, es una forma particular de ver el
mundo, y que no tiene una base cientifica rigurosa. Dejando
a un lado 1la gran cantidad de pruebas y subteorias que la
apoyan, tales autores han intentado responder estas
cuestiones, admitiendo entonces que la Evolucién tiene el
estatus de una ideologia particular. No dudo, por ejemplo,
que el darwinismo social o ciertos sectores de la moderna
corriente sociobiolbégica tenga ese estatus..Pero interpretar
el darwinismo aludiendo, exclusivamente, al carécter
tautolbégico de su esquema basico de operacibén y que, por lo

tanto, lo mas relevante es su carécter ideolégico, no deja



de ser una miopia: sb6lo se aprecia asi parte de su inmensa
complejidad. Buena parte de su supuesto cardcter ideolégico
se debe a que trata, o puede tratar, asuntos humanos; puede
decir algo sobre nuestro origen, nuestra genética, 1la
organizacién de nuestras poblaciones. Puede llevarse, por lo
tanto, al extremo de servir como guia a determinadas
politicas de actuacidédn e, incluso, control social. No veo,
en cualquier caso, que por tal tipo de practicas, minimas en

comparacién con el conjunto, pueda juzgarse todo el corpus

de la Evolucién.

Aqui lo que me interesa destacar es la forma en que ese
corpus cientifico se organizé. Para su presentacién voy a
seguir dos tipos de aproximaci6én. Por wuna lado estéan
aguellos capitulos que versan sobre 1la forma en que se
organiza la teoria de 1la Evolucién. Por otro lado estén
agquellos otros que versan sobre el andlisis critico de los
conceptos evolutivos o la critica general, efectuada
fundamentalmente por filbsofos, de la teoria. Dado que el
objetivo fundamental del presente trabajo versa sobre la
estructura de la teoria de la Evolucién ambas aproximaciones
son complementarias y tratan de reflejar que mis opiniones
estdn bien contrastadas con las que actualmente se barajan

en torno a tal teoria.



El Capitulo I versa sobre qué disciplinas dentro de la
biologia estédn interesadas en evoluciébn. Es cierto que todo
en biologia cobra sentido dentro del contexto evolutivo,
pero hay disciplinas més funcionales que otras, cuya linea
de argumentacidn se centra en responder preguntas sobre
organizacién, estrucﬁura o funcibébn, y que primariamente
tienen por objeto resolver problemas a través de tecnologias
méds o menos avanzadas. Todas las disciplinas tienen la
posibilidad de una perspectiva evolutiva, pero hay algunas

que, cléasicamente, se interesan mas por ella.

El Capitulo II es un estudio detallado del primer
sistema axiomdtico que se ha efectuado para demostrar la
estructura hipotético-deductiva de la teoria darwiniana de
la evoluciétn por seleccid6d4n natural. El trabajo, para mi
fundamental en filosofia de 1la biologia, es debido a Mary
Williams. En este apartado trato de presentar su aportacibn
al tiempo que indico posibles formas de mejorarlo teniendo
en cuenta nuevas aportaciones de las diferentes disciplinas
que configuran la biologia evolutiva actual. Las criticas
que se han efectuado al sistemas de Williams son debidas,
fundamentalmente, a que presenta un enfoque cléasico sobre la

estructura de teorias, en concreto la concepcidédn heredada.



Aunque en el capitulo VI trato el tema de 1las ventajas e
inconvenientes de esta y otras concepciones en un estudio de
filosofia especial de 1la ciencia, aqui esbozo una posible
mejora lo que Podria ser una teoria que introdujera el
efecto que el azar puede tener en aquellas poblaciones con
umbrales de eficacia menores que los definidos por la autora

para el concurso efectivo de la seleccién natural.

Los capitulos III y IV son programdticos. El primero de
ellos versa sobre la estructura de una disciplina evoiutiva
por excelencia, 1la Genética de Poblaciones. Trato de
demostrar el caréter hipotético-deductivo de esta ciencia a
través del planteamiento de un modelo y su forma de
contrastacioén empirica. También desarrollo, bésicamente
porque se ha convertido en 1la disciplina central del
neodarwinismo, culles son los temas de que se ocupa en la
actualidad. Con ello quiero justificér que la teoria clésica
de las frecuencias génicas, y los clasicos experimentos en
cajas de poblaciones, son s6lo una pequeriisima parte de lo
que la teoria de la Genética de Poblaciones da de si en el
presente. Al igual que se critica de reduccionista el
enfoque de los éustentadores del neodarwinismo, hay que
criticar como simplista la visién que algunos tienen de esta

disciplina. Como se demuestra en el Capitulo IV hay muchos



temas que han salido a la palestra de 1los grandes debates
cientificos y filosb6ficos precisamente porque ha habido una
teorid- con capacidad explicativa suficiente como para poder
lanzarlos. Es asi que ha aparécido el tema de 1la teoria
neutral de 1la Evolgcién'nolecular, la polémica en torno a

.las unidades de seleccibn o la teoria sociobiolb6gica.

El capitulo V trata.de delinear 1o que pueden ser las
teorias alternativas (o complementarias, depende del punto
de vista en que se le mire) a la neodarwiniana. En &1 trato
de justificar el retraso de 1la apariciétn de una teoria
fuerte de los procesos del desarrollo y su valor explicativo
en el contexto de los hechos evolutivos (tasas variables de
evolucibébn, estasis morfolbgica, etc.), asi como una teoria
de historias vitales. Esta Gltima considera la realidad de
los organismos en una forma mucho menos abstracta que la
teoria de la Genética de Poblaciones. Como indicaba
anteriormente el cardcter alternativo o no de estas teorias
depende, basicamente, de si estamos mirando por una teoria
general de 1la Evolucibébn Orgénica o de si estamos mirando
hechos evolutivos que admiten una doble interpretacidn, o
son consistentes con una doble interpretaci6n, dependiendo
de qué teoria. La realidad actual es que asistimos a la

consolidacién cientifica de la teoria evolutiva precisamente
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por el hecho de que aparecen teorias élternativas de
explicacién. No obstante no es cierto que el caracter
"alternativo de las mismas implique un conjunto de parémetros
de transformacibén evolutiva totalmente diferentes a los del
neodarwinismo. No es cierto. Asi, por ejemplo, la seleccién
natural sigue jugando un papel clave, aunque su generalidad
puede ser discutida en el plano de la teoria del desarrollo
o la macroevolutiva. Del mismo modo .la seleccibédn se hace
mucho mas accesible, mAs empirica, en el contexto de la
teoria de las historias vitales. Sigue operando sin lugar a

duda.

El Capitulo VI versa sobre la polémica, reciente, entre
dos concepciones de la teoria evolutiva: la heredada y la
semanticista. Toda la argumentacién que hago en este
capitulo esta encaminada a demostrar que ambas, al menos en
un estudio de filosofia especial de 1la ciencia, se
complementan, basicamente porque 1la primera habla de una
teoria general de la Evolucién y la segunda se concentra en
disciplinas evolutivas concretas. Por ello 1la polémica,
aunque de interés para determinar qué concepcidén sobre la
estructura de teorias responde mejor a lo que las teorias
son, cbmo se organizan y cambian, es algo estéril en cuanto

a su aportaciétn al conocimiento de 1la teoria evolutiva.
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Trato de demostrar, por ejemplo, que si los semanticistas
abogan por un conocimiento mids concreto de las diferentes
teorias, ellos mismos siguen moviéndose en un terreno adn
muy ambiguo. En el binomio espacio-estado y leyes de
transforhacibn atn existe un gran desconocimiento, faltan
muchas leyes por descubrir, fundamentalmente de desarrollo
desde el espacio de genotipo al de fenotipo. Por ello no
creo Que el nivel de concrecibn que se adjudican los
semanticistas tenga ventajas. Siguen, en realidad, con
sistemas muy ideales. Pero la aproximaciétn de Williams, en
el seno de 1la Aconcepcién heredada (un sistema axiomético
para la teoria de la evolucibn), es, tiene que ser general,
porque general es la teoria darwiniana de Evolucién por

seleccibé4n natural.

Un estudio menos comprometido teoricamente con las
escuelas de filosofia de la ciencia y si més en la linea de
las modernas corrientes teéricas del pensamiento evolutivo
es el de Tuomi (1981). Este autor desarrolla una
aproximaciébn muy acabada a la estructura global de la teoria
evolutiva. En la medida en que Tuomi habla de teoria general
y de subteorias, de diferentes disciplinas y programas de
investigacién en Biologia Evolutiva, c¢reo que recoge muy

bien los mGltiples niveles en los que podemos movernos en su

-12-



senc. Aunque su aproximacién es un tanto descriptiva (el
mismo descarta planteamientos deductivos como los de
Williams o Van Valen) tiene la enorme virtud de tratar de

abarcar toda la teoria evolutiva.

El capitulo VII es como un apéndice para el anélisis
del concepto de eficacia biolbégica. No pretende ser
exhaustivo. con el tema, pero si tratar de recoger aquellos
elementos comunes que guardan las diferentes

interpretaciones filos6ficas actuales del concepto.

El capitulo VIII vuelve sobre todo lo dicho
anteriormente Yy a mantener el estatus tebrico de 1la
seleccién natural como principio regulador del proceso
evolutivo. No obstante dejo abierto el tema de 1la
integracién del principio evolutivo con las ciencias
fisicas. Aunque no hay duda del car&cter causal y material
de los parametros del cambio evolutivo, no dejan de ser 1los
parametros de una ciencia concreta, una ciencia que cubre el

intervalo de los seres vivos.

-13-



I. LAS DIFERENTES DISCIPLINAS EVOLUTIVAS

El profesor Niles Eldredge en su 1libro sobre el
pensamiento evolutivo moderno (1985) indica que los ejes
centrales de 1lo que se 1llama teoria sintética de 1la

evolucidén estdn en cuatro obras fundamentales, a saber:

en sus dos ediciones de 1937 y 1941, Systematics_ _and__the

son representantes de tres campos donde 1la teoria de la
Evoluciébn tiene relevancia especifica: 1la Genética, la
Zoologia y la Paleontologia. La adscripcién que hago no
supone que otras ciencias no hablen de la teoria de.la
Evolucién, ni mucho menos. Es conocido que ciencias como la
Embriologia, la Biogeografia, la Sistemdtica, 1las Ciencias
de 1la Conducta, y otras, se han formulado y se formulan con
expresiones que tienen que ver con la teoria de la
Evolucién. Tendré mas adelante oportunidad de precisar algo
sobre ellas. Pero no podemos, tampoco, pensar que la teoria
de la Evolucib6bn est& 1implicita en cualquier asercién hecha
en Biologia. La Biologia funcional no se interesa por el
origen de las funciones sino por saber cémo son, cuéles son

las estructuras que las promueven. El enfogue funcional
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puede ser complementario del evolutivo, a pesar de que los
practicantes de ambos tipos de aproximaciones se ignoran
mutuamente, muchas vecas, en el @&jercicio concreto de su
trabajo. Es posible, incluso, que sevllegue a extremos de
querer imponer el sentido de los estudios biolb6gicos desde
una sola de las dos perspectivas. Esto, hist6ricamente, ha
generado escuelas de investigacibdn que se han visto abocadas
a callejones sin salida. Es cierto, como decia Dobzhansky,
que ‘nada en Biologia tiene sentido si no es bajo la luz de
la Evolucién'. Pero hay que afiadir que la Evolucibn, como
teoria, nos dice mds a medida que comprendemos mejor la
estructura y funcidén de todo lo biol6gico, en cualquiera de
sus maltiples niveles. Por tanto hemos de concluir que hay
ciencias en Biologia que tienen interés primordial en
estudiar la Evolucién, y que no todas las disciplinas
biolb6gicas consideran 1la perspectiva evolutiva en sus
objetivos de estudio. Veamos, por 1lo tanto, las ciencias de

la Biologia Evolutiva.

El tratamiento que puede hacerse de la estructura de la
Biologia Evolutiva es miltiple, dependiendc ello basicamente
de los objetivos que tengamos cuando deseemos abordar su
estudio desde un punto de vista filos6fico. Preliminarmente

indicaré que voy a ocuparme de la estructura de la Biologia
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Evolutiva, entendiéndola como un conjunto de teorias con
algin tipo de relaciédn (sintéctica y seméntica). Desde la
perspective del anilisis:fillgsbéfico mi interés se centra en
el estudio de aquellas teorias que, sobre la estructura de
la ciencia, se han o se estan desarrollando, y cuil de ellas
tiene mayor grado de adecuacidén con la estructura de la
Biologia Evolutiva. Enfoques de filosofia de la ciencia para
el estudio de la Biologia Evolutiva hay varios, pero aqui
voy a recoger y criticar algunos que, en el presente, gozan
de mayor credibilidad entre biblogos y filbsofos. No niego,
por lo tanto, que otros procedimientos sean igualmente
vadlidos en cuanto a su intento de descripcién estructural.
No obstante si puedo afirmar que tales procedimientos no se
han aplicado a@n, o si lo han hecho no han sido considerados
relevantes por la comunidad de expertos interesados, es
decir los filb6sofos de la ciencia y 1los propios Dbiblogos

evolutivos.

1. Clasificacion de las disciplinas_evolutivas

Antes de entrar en las aproximaciones formales a la
estructura de la teoria de la evolucién convendria pensar en
aquellas ciencias que, como comentaba antes, se integran en

el campo de la Evolucién. La finalidad. de ello radica en
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tratar de poner de manifiesto la complejidad de lo que en
Biologia se denomina Evolucién. Y ello, simplemente, a
través de la enumeracién ‘d= -las ciencias que participan . del
estudio de 1la Evolucibén. Siguiendo la clasificacién algo
modificada de Ruse (1973), y sin asumir las relaciones de
dependencia tebrica que él1 establece entre las diferentes
ciencias de la Evolucién, se puede distinguir entre Genética
de Poblaciones, Ecologia Evolutiva, Biogeografia,
Sistematica, Paleontologia, Morfologia, Embriologia vy
Ciencias del Comportamiento. He de observar que los estudios
sobre Evolucién Molecular se integran en el campo de la
Genética Molecular de Poblaciones o en la Sistematica. Del
mismo modo, los avances en \relacién con las teorias del
desarrollo, directa o indirectamente, estan contemplados en

Embriologia, Morfologia y Paleontologia.

Dado que 1las otras ciencias de 1las que he hablado
anteriormente han alcanzado su estadio de madurez (medida
ésta, indirectamente, a través de sus libros, revistas,
congresos, financiaciones, etc.), he pensado que una manera
adecuada de presentar sus logros tebéricos podria ser por
medio del procedimiento que en ciencia se considera més
programético: a través de los libros de texto. La Tabla 1

presenta las obras programdticas que he seleccionado para
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Tabla 1.= Algunos textos programiticos de las diferentes disciplinas que estdn implicadas en la

Biologia Evolutiva®,

Cientia Autor (es) Ao Titulo
1. Biologia Evolutiva T. Dobzhansky, 1977 Evolution
F.d. Ayala,
6.L. Stebbins y
Jibs Valentine S
D.J. Futuyma 1986 Evolutionary Biology
2, Benética de Poblaciones P. Hedrick 1983 Genetics of Populations
3. Ecologia Evolutiva J. Roughgarden 1979 Theory of Population
Benetics and
Evolutionary Ecology
J.M, Emlen 1984 Population Biology
4. Biogeogratia R.H. MacCarthur 1967 The Theory of Island
y E.0. Wilson Biogeography
5. Sistemitica P.H.A. Sneathy 1973 MNumerical Taxonomy
R.R. Sokal
6. Paleontologia D.M. Raup y 1978 Principles of
: 8.M, Stanley Paleontology
8.d. Bould 1977 Ontogeny and Phylogeny
7. Morfologia W, Arthur 1984 Mechanises of =
Morphological Evolution
8. Embriologia E. de Beer 1968 Embryos and
Ancestors
R.A. Raff y 1963 Embryos, Benes, and
T.C. Kaufman Evolution
9. Etologia K. Lorenz 1978 Grundlagen der Etholegie
10, Sociohiologia .0, Wilson 1975 Socicbiology
C.d. Lumsden y 1981 Genes, Mind and Culture
E.0. Wilson

*Para una referencia completa véase la literatura final.



las respectivas ciencias. La eleccién no es arbitraria; todo
lo contrario. Los textos presentados son los que comGnmente
se usan ccmo fuentes de obligatoria 1lectura en muchas
universidades. Es cierto que podemos encontrar mis de .una
obra, incluso muchas, por disciplina evolutiva (véase, por
ejemplo, en relacibén con la teoria sintética de la
Evolucibn, las cuatro indicadas anteriormente). A efectos de
brevedad, y pensando que las obras importantes no son, a
pesar de todo, muchas, lo que he hecho es presentar textos
programaticos recientes que reflejan -si es que no son ellos
mismos- 1la filosofia de 1los autores principales. Por
ejemplo, en el caso de 1la Genética de Poblaciones he
escogido un texto de Hedrick (1983). No menciono la osra de

Fisher (1956) The_Genetical Theory of_ Natural Selection; no

obstante sus logros, al menos aquellos mi&s relevantes, estén
implicitos en el libro de Hedrick. De igual manera también
estdn implicitos 1los trabajos de autores como Haldane,
Wright, Kimura, etc., diferentes formuladores de teorias en
el campo de la Genética de Poblaciones. Opcionalmente si que
presento para cada ciencia particular mds de un texto
programatico. Es, pbr ejemplo, el caso de 1la Biologia
Evolutiva, donde sugiero los textos de Dobzhansky et al.

(1977) y Futuyma (1986).
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Dos criterios he considerado para llegar a 1la
clasificacién esbozada en la Tabla 1. El primero de ellos es
el del objeto que se estudia. La mayor parte de las ciencias
de la Evolucién utilizan el organismo biolégico como objeto
de estudio. Dentro de la polémica en torno a cudles son 1los
objetos sobre 1los que actGan 1los parédmetros evolutivos
siempre se considera como wuna de las alternativas la que
toma el organismo como objeto. De hecho es el organismo el
objgto de estudio maAs comin entre todas 1las ciencias

indicadas.

El segundo criterio lo denomino el del objetivo. Parece
cierto que 1lo que configura las diferentes ciencias de la
Evoluciébn no es sb6lo trabajar con unidades infra- o
supraorgénicas como objetos de estudio 1lo que, como Yya
tendré oportunidad de precisar, esté muy relacionado con los
diferentes niveles donde puede operar la seleccibn, sino
también con los diferentes objetivos que se persiguen a la
hora de describir los cambios de los niveles escogidos. La
Genética de Poblaciones, por ejemplo, en su versibén mas
ortodoxa, estudia el cambio de 1la frecuencia de los alelos

de un gen. Es decir, objetivo primordial en Genética de
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Poblaciones es describir la. transformacién espacial vy
temporal de las frecuencias de los genes de los organismos.
En Ecologia Evolutiva interesa, primordialmente, descubrir
las causas de variacién del tamafio de las poblaciones,
clédsicamente sin referencia a 1la composicién genética de la
misma. La Biogeografia, por otro 1lado, se centra en la
descripcibn y posible causa de la distribucib6tn geografica de
las especies. Aunque pueda parecer que en todas ellas las
causas determinantes de los objetos de estudio son comunes,

lo que est& por demostrar, voy a partir de la hipbétesis de

trabajo opuesta: los objetivos de estas ciencias son,
¥

primariamente, distintos. Si los objetivos los consideramos

como los del estudio de las causas de los cambios

espacio-temporales de 1los objetos, entoncas queda por
demostrar cudl es la relacién légica entre los objetivos de
estas ciencias; es decir, ¢qué hay en comin entre todas
ellas?. Como podrd advertirse, el criterio del objeto y el
objetivo trata de ser, exclusivamente, una clarificacién
metodolégica para ver qué hay en todas estas ciencias si
echamos una mirada panorémica. Parece que los objetos de
estudio presentan mayor similitud que 1los objetivos. No
obstante a cada teoria dentro de una ciencia evolutiva
particular le corresponden objetos de estudio que se

constituyen: en variables, vy objetivos que tienen relacién
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con los parametros de transformacién, es decir con el
conjunto de factores que inciden en el cambio cuantitativo y
cualitativo de las .wvariables de. la teoria. No pretendo
indicar con ésto que, sistemdticamente, dentro de wuna
ciencia las variables de las teorias o los procesos causales
de transformacién sean diferentes, como parece ser el caso,
entre teorias de diferentes ciencias evolutivas. En efecto,
hay veces que las teorias describen diferentes procesos de
transformacié4n para las mismas variables. Es, por ejemplo,
el caso de 1la deriva genética o la seleccibén natural
(procesos causales), sobre la frecuencia génica (variable),
siendo ambos procesos piezas clave de las teorias
neutralista? y selectiva de 1la Evoluciétn en Genética de

Poblaciones. 0, también, casos donde el mismo proceso actuaa

’
sobre diferentes variables. Por ejemplo, la selecciédn como
un proceso donde estén inmersas algunas de las posible
causas de transformacién de las frecuencias de alelos, de
cromosomas, de organismos, de poblaciones, de especies, etc.
Aunque algunas de estas variables se agrupan dentro de la
teoria neodarwinista de 1la Evoluciétn no queda tan claro,
como Lewontin (1974) comenta, que la Genética de Poblaciones
haya ofrecido aGn una teoria cuantitativa de la especiacibn.

La especie como variable es un hueco a cubrir con una teoria

de la Genética de Poblaciones. La especie, sin embargo, es
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una variable en Macroevolucién, otra ciencia evolutiva, y la
selecci6tn un proceso que puede estar implicado en 1la
especiaciébn. En cualquier caso parece que.:-el nGmero de
variables cualitativamente distintas entre teorias de la
misma o diferentes ciencias evolutivas es menor que los
procesos relacionados con su transformacién. Y esta
situaciébn es un hecho del que se debe partir a la hora de
considerar la teoria general de la Evolucién. Las teorias,
con sus objetos y objetivos, ya estén desarrolladas. Obviar
esta evidencia ha conducido, y conduce, a descalabros
explicativos, pues mds que desarrollar una sintesis, lo que
provoca su ignorancia es un encorsetamiento. Las variables
de Evolucibébn se pueden agrupar, généricamente, en el término
de wunidades de evolucibébn. A éstas se les puede afiadir el de
las causas de evolucién implicitas en 1los procesos que
describen el cambio evolutivo y su hipotética identidad
entre diferentes teorias dentro y entre ciencias evolutivas.
Creo que para el andlisis filos6fico de la teoria de la
evolucibébn hemos de delimitar cudl o cudles son las unidades
de evolucibébn y determinar si los parémetros evolutivos, esos
que aparecen en los procesos de cambio descritos por
diferentes teorias y ciencias de la evolucién, guardan algin
tipo de similitud. Pero las teorias ya estan formuladas.

Mirado desde el punto de vista-del biblogo evolucionista, y
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no del filésofo de 1la ciencia, 1lo que.se nos presenta al
ojear textos esténdar de Biologia Evolutiva y sus c¢ciencias
particulares, son niveles de . -organizacién donde la
investigacién biolbégica puede.llevarse a cabo. Estos niveles
de organizacién son como el preludio a la existencia de
jerarquias biolbégicas, las cuales necesitan una adecuada
teorizacibébn para evitar los problemas de finalidad (al menos
finalidad no interpretable cientificamente). En cualquier
caso, la existencia de niveles de organizacién y la
posibilidad de jerarquias son buenos indicadores de que las
éiencias de 1la evolucién que se desenvuelven en esos
determinados niveles son ciencias con autonomia suficiente
como para poder dar informacién, en forma de teorias, sobre
los procesos Yy mecanismos evolutivos. Por 1lo tanto, Yy
mientras no demostremos 1la viabilidad de 1la reduccién
epistemolédgica (Ayala, 1974), todas las ciencias de las que
he hablado en 1la Tabla 1 participan "por igual" en el
estudio de la Evoluci6bn. Ma&s adelante intentaré ejemplificar

el carécter hipotético-deductivo de las ciencias evolutivas.

A la luz del esquema presentado de ciencias de 1la
evolucién no parece facil pensar en una ciencia entre ellas
con un valor superior, aglutinante de 1las demés. EI

supuesto, en cambio, de una ciencia especifica aglutinadora
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no debe pénsarse como imposible, al menos por las ventajas
metodolbgicas que ello supone. Cuando hablo de una ciencia
especifica aglutinadora de las restantes me refiero a un
conjunto de teorias (teoria), asi como variables vy
paré&metros de esa ciencia, que permitan la reduccién del
resto de teorias de otras ciencias. Por 1lo tanto, si
seguimos el desarrollo histérico de estas disciplinas, hemos
de aceptar que todas ellas han dicho y dicen algo sobre
Evoluciébn, que por lo menos existen en cada una de ellas
teorias, variables, parametros, procesos, etc., dque se
refieren a cambios evolutivos. En una primera aproximacién
no puede hablarse de una sola disciplina evolutiva, ni de
una "teoria'" de la evolucién. Tal y como estén configuradas
las disciplinas de investigacitn evolutiva, existen
diferentes tipos de ellas que hablan sobre evolucién, y lo

hacen de una manera relativamente auté4noma.

Podria argumentarse que existe una ciencia de la
Evoluciétn, es decir, aquella cuya base es, por ejemplo, la
teoria darwiniana de la Evolucién, o incluso un par de
teorias antagbnicas. No obstante, la aproximacién critica a
este supuesto revela que hay algo que falta en él. En
efecto, en primer lugar deberiamos saber si 1la explicacién

darwiniana es identificable en todas las ciencias
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evolutivas, o hay algunas de ellas donde no hay referencia
explicita a tal tipo de proceso evolutivo. En segundo lugar,
qué valor tienen otros procescs evolutivos y su grado de
compatibilidad con el proceso de seleccibén natural. Desde
luego no conocemos texto o disciplina alguna que se articule
deductivamente hasta formar lo que queremos decir con
“teoria" de la Evolucién. Es cierto, por ejemplo, que la
teoria del cambio de frecuencias génicas en Genética de
Poblaciones viene a ser un campo deductivo. No obstante esta
ciencia ya no se perfila pensando s6lo en términos de las
consecuencias previsibles bajo un proceso de seleccién
natural ni, por supuesto, exclusivamente en términos de
otros procesos que describen el cambio evolutivo, como es el
caso de la deriva. La posible teoria en cuestibn es amplia a
la hora de considerar las causas de evolucién. Pero queda
por averiguar hasta qué punto son amplias sus
consideraciones sobre causas evolutivas. En efecto, 1la
teoria en su versién deductiva nos habla de cambios en las
frecuencias de los genes. Pero no llega a decirnos qué pasa
con la aparici6tn de especies, o unidades taxonfmicas
superiores. Es cierto que ha habido y hay una tendencia a
considerar la Genética de Poblaciones como una ciencia
central entre las ciencias de la Evolucién. Aunque con valor
metodolbgico, 1la aproximacién es insuficiente, méxime si
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tenemos presente cull es su estado y nivel actual.

La consideraci6én de disciplinas independientes no
supone, no obstante, que no se dé 1a4uti1izacién de teorias
de otras disciplinas en el desarrollo de disciplinas
particulares. Por ejemplo, los mismos procesos de
especiacidén de los que he hablado anteriormente pueden ser
parcialmente teorizados siguiendo aproximaciones especificas
de la Genética de Poblaciones. La obra de Mayr, por ejemplo,
va en esa linea. Carson (1968), por ejemplo, ha formulado
una teoria de especiacién répida que parece adecuada para la
de Hawai. Pues bien, Templeton (1980), entre otros, ha
detallado la Genética de Poblaciones de estos procesos de
especiacién répida e incluso sugerido 1lineas de trabajo
experimental en el 1laboratorio. Otro ejemplo: los procesos
de dependencia de la densidad, que se han desarrollado en
Ecologia de Poblaciones (por ejemplo 1los crecimientos
poblacionales en medios de recursos 1limitados) han sido
aplicados sobre 1la estructura genética de esas mismas
poblaciones, asociando diné&micas de crecimiento distintas a
los diferentes tipos genéticos implicados. Son éstos algunos
ejemplos que sirven para poner de manifiesto que hay algo en

la consideracién de la estructura de las ciencias evolutivas
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que se sitta a mitad de camino entre el aislamiento completo
de todas ellas y la existencia de una teoria evolutiva por

excelencia. De ese algo quiero tratar.

3. Procedimientos metatebricos_en Evolucibn

Una forma de abordar 1la estructura de la teoria
evolutiva es, como he indicado, a través del estudio de las
disciplinas evolutivas, sus objetos y objetivos, asi como el
intento de ver el gradoe de interdependencia tefrica que
existe entre ellas. Otra posible forma de abordar el
problema estructural es por medio del estudio de los
conceptos mas usuales en todas las disciplinas evolutivas.
Por ejemplo, es frecuente oir entre filbsofos y cientificos
de 1la evoluciétn que términos tales como adaptacién,
eficacia, seleccién natural, etc., tienen un papel clave en
la comprensién de estas ciencias. ¢Es esto cierto?, y si lo
es ¢cGal es su &mbito de aplicaciédn?, ¢con qué grado de
generalidad?. Buena parte de las cuestiones relativas a
estos conceptos han sido planteados por 1los filbésofos,
especialmente al criticar el estatus tebrico de la evolucién
darwiniana (Scriven, 1959; Smart, 1963; Manser, 1965;
Popper, 1974; Laudan, 1977). En parte esta primera linea de

ataque ha determinado una segunda 1linea de defensa de la
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teoria evolutiva y de 1los conceptos implicados en ella
(véase, por ejemplo, Williams, 1973a, 1973b; Ruse, 1973,
1976; Hull, 1974; Brandon, 17?78; Endler, 1986). La labor de
esta segunda linea de filbsofos de 1la ciencia y biblogos
evolutivos ha consistido, principalmente, en la aclaracibétn
l6gica y filos6éfica de los conceptos implicados en la teoria
de la Evolucibn, especialmente en sus intentos por demostrar
el caracter no tautolbgico de 1los términos "“adaptacién' y
“"eficacia', asi como su no intercambiabilidad. Ha habido
otra labor importante de esta segunda 1linea: aplicar
diferentes concepciones teéricas sobre 1la estructura de la
ciencia a la propia teoria evolutiva. Resultado de ello han
sido las presentaciones axiométicas en forma de 1la
denominada concepcibdn heredada (Williams, 19270), los
estudios de la teoria de la Evolucibébn siguiendo el esquema
de los programas de investigacién (Michod, 1981; Tuomi,
1981), o 1la concepci6tn semanticista (Lloyd, 1984). Como
puede observarse, 1los primeros intentos por estudiar
sisteméticamente la estructura de la teoria de la Evolucién
son relativamente recientes, ello especialmente cierto en el
caso de las aplicaciones alternativas a 1la concepcién
heredada. No obstante, Yy como tendré oportunidad de
demostrar, se trata de primeras aproximaciones, que no

recogen la complejidad de . 1lo que implica 1la Biologia
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Evolutiva. Los recientes formuladores de estas primeras
aproximaciones ya indican qﬁe van a trabajar con sectores o
ciencias especificas (Genética de Poblaciones, ;Sistemética,
Ecologia Evolutiva, Biogeografia, Paleontologia, etc.). Son
conscientes de lo que he tratado de reflejar en la Tabla 1:
sondear estructuras o concepciones metatedricas de la
ciencia en ciencias particulares de la Evolucién. ¢Qué pasa,
entonces, con la concepcibén global?. ¢gHay alguna teoria
sobre la ciencia que sea capaz de dar forma o estructurar el
complejo cuerpo evolutivo y todas sus ciencias?. El panorama
que presento sugiere la inmensa riqueza que tiene el estudio
de 1la Evoluci6bn en su esfera filos6fica. El destacado
filébsofo de la ciencia biolbégica M. Ruse apunta que esta
tarea es ardua y, probablemente, estéril. La razén que da es
méds bien de 1indole préctica: ¢qué valor tiene para los
bi6blogos evolutivos el que se les dé una estructura de la
Biologia Evolutiva desde alguna de las concepciones
esténdar?. Creo que m&s de wuna. Hay puntos obscuros que
pueden ser aclarados. No es cierto que tengan los bibélogos
evolutivos una teoria de la Evoluci6tn bien constituida. Y
ello no depende, solamente, de si se proponen teorias
nuevas. Hay muchos problemas sinté&cticos vy seménticos: no
sabemos a ciencia cierta si hablamos de 1los mismo cuando

usamos términos, ya referentes a cbjetos ya a objetivos, de
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diferentes ciencias evolutivas. Y esta labor debe hacerse.
En este punto pueden y deben intervenir los filbésofos de> la
ciencia. Sus resultados pueden -ser importantes para los
tebricos de la evolucidbn que, por ‘otro lado, son los mas
interesados en la formulacién -de una sintesis ‘''acabada"
(Eldredge, 1985). El estudio filos6fico 1o precisé
anteriormente: delimitar los niveles de evolucién y estudiar
la similitud de 1los procesos del cambio evolutivo, y sus
parédmetros, entre las diferentes teorias que se integran en

las disciplinas evolutivas.



II. LA_NATURALEZA DEDUCTIVA DE LA TEORIA EVOLUTIVA

No es excesivamente conocido dent}o de la Filosofia de
la Ciencia y probablemente menos dentro de 1la Biologia
Evolutiva, el preliminar e importante trabajo que sobre 1la
axiomatizacién de 1a teoria darwiniana de 1la Evolucién
efectué M.B. Williams en 1970. E1 precedente de la obra de
Williams es la de Woodger (1952). Este presenta un sistema
axiomatico de la teoria de la evolucién. Es quizéd el primer
intento serio de utilizar el célculo l6gico como aplicacién
a enunciados procedentes de la Biologia. El1 hecho de su
precocidad ha determinado, en parte, su esterilidad. No voy
a entrar aqui en los detalleg de su aportacién (Ruse, 1975;
Moya, 1982), aunque es probable que en un futuro no muy
lejano sea mas apreciada por 1los propios biblogos,

especialmente su procedimiento de anilisis légico.

1. E1l sistema_axiomiatico de Williams.

Voy a tratar de resumir y explicar los aspectos mas
relevantes de la aportacién de Williams. En primer lugar

indicar que trata de exponer en forma deductiva y a partir
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de un conjunto dado de axiomas 1la teoria darwiniana de la
éeleccién natural, y s6lo esta teoria. Por lo tanto muchas
de 1las criticas ques. se hacen a dicho sistema por cuanto no
considera especificos mecanismos de herencia, no son
inherentes al propio sistema formal de Williams, sino a la

teoria darwiniana de la Evolucién.

Siendo b una entidad biolégica, " ).“'una relacién del
tipo '"es padre de" y " Ay " la negacibn lb6gica, Williams
define un axioma inicial valido para cualquier b, € B (el

conjunto de entidades bloldgicas):

Axioma_1.- Ninguna entidad bioldgica es padre de si mismo.

—— — - cnn ————

(1) VbieB [N(LL)> bt)]

El siguiente axioma hace referencia a relaciones de
ancestralidad. Esta relaci6tn se puede definir a partir de

una cadena de relaciones de parentesco (o paternidad). En

efecto:

es padre de bz (b;)» bz) o0 existe un conjunto finito no vacio

de entidades biolégicas { bg,b4,..,bk_1,bkk tal que b)) b= )
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ba ... bu)bu-1)p b=z.

El axioma 2 es como sigue:

Axioma_2.- Si una entidad bioclbgica es ancestra de otra,

ésta no lo es de la primera.

(2) Vb‘u-”j eB[(b;ij)-» ~ (LJD Ea)]

Para poder plantear la teoria de Darwin de la seleccibn
natural es necesario, segﬁp WHilliams, encontrar una
clasificacién mas fina del conjunto B de entidades
biolbégicas. Para ello introduce las nociones de <clan y
subclén por medio de diez definiciones, que a continuacibn

presento, y algunos teoremas.

Definicién___2.- Una descendencia desde b' hasta b''
(R(b*',b'')) es un conjunto ordenado de entidades biolbgicas
b; ,bz,ba, ... ,bn,bu-«-; tal que b'=b; . b' ' =bu+a . k Z 1 Y para

cualquier i 1S 1L k, by D byws-
Esta definici6bn complementa la definicién 1, ya que si
esta Gltima sirve para indicar si wun individuo es un

ancestro de otro, la definicién 2 nos indica qué es una
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1inea de descendencia.

Definicién__3.- La longitud de una linea de descendencia es

el namero de ancestros presentes en esa linea. Asi R(b',b'!')

es una descendencia de longitud k con k+1 entidades
bioldgicas.

Definicién__4.- Dado b', un descendente b, estd a i
generaciones de b' (b'= bl} bg> ba}--- b1> .--)bn)- A tal

descendiente se le llama i-descendiente.

Definicién__5.- El1 inverso del i-descendiente es el

i-ancestro. Asi, si b, desciende de b' hace i generaciones,

b' es el ancestro de b, hace i generaciones.

Definicién__6.- Db'‘' es un i-descendiente del conjunto S de

entidades biolégicas si existe un b' en S tal que b'' sea un

i-descendiente de b*‘.

Ahora estamos en condiciones de definir un clan y un

subclén.

Definicibn 7.- El clan C de un conjunto S es el conjunto de

—— e e o e o — ——

todos 1los descendientes de S. Asi C(i) es el conjunto de

_34_



descendientes del clan en la generacién i.

I012I"D S+’ D" es un i‘descendiente en C(i) si existe en

C(O) un i—ancestro d& b'l.

IDI£I™D ?*" cx es un subeldande C si y solo si esthd en C
Yy para caalguier bxf C existe uma descerndencia R@®' ,bi) =2l
gque b estid en C(0) y cualguier elam=nto de R(@D' ,bx) estid en
Cx. Cx es o el clan total o uw dol gque han desaparecido

algunas rams (descandencias) .

Cx
£\
P > —_ > p m——N> a3 > a
P Ci
bo — > bx - O bX —m> bAr _—_ > "bgij
Co _ = ¢x _ s Cs s> Cs w CUA C
o da; ——-o d*J
y y \ g y

Camo puede verse C(0) no inplica el qgque estd foamado
Fpor un solo ancestro. Dl msm modo el proceso de
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subclén que pueda llegar a implantarse en todo el clan tras

m generaciones. Para ello:

Definicién 10.- Un subclén derivdo de C,(j) esta formado

—— o e i s e e . S e s

por los descendientes y ancestros de C,(j). Es decir:
0

¢ = U ¢
k=0

donde si k> j, Ci(k) son los (k-j) descendientes de C,(j);
si k=j, Ci(k)=Cy(j); vy 5i k{j, Cilk) e5 el conjunto da los

(j-k) ancestros de C;(j) en C.

Definicién__11.- Un subcldn C; es5td fijado en un subclén

mayor C= si en la generacitn m no hay organismos que no sean

Cy(m). S5i C~ es un clan entonces C; estld fijado en Cx.

Con los dos axiomas anteriores, las once definiciones,
y algunos teoremas que no voy'a desarrollar aqui, Williams
caracteriza un biocosmos. Este ya no es solo un conjunto de
organismos y sus predecesores. En el hay también clanes y
subclanes que se estructuran segin las leyes que se derivan
de 1los axiomas, definiciones y teoremas. En cualquier caso
(B,)>) denota un biocosmos. ¢Culles son, no obstante, las
condiciones necesarias para poder decir que un biocosmos es

darwiniano?. El1 biocosmos darwiniano estd sometido a la
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seleccibén natural. En términos mas precisos un biocosmos
darwiniano estd formado por clanes y sﬁbclanes, darwinianos,
sometidos o dirigidos en el tiempo por las leyes “de la
seleccibn natural. Las leyes en cuestiétn las formula

Williams con cinco axiomas més.

Veamos ahora 1los axiomas que permiten precisar qué
conjunto de entidades biolégicas se ven sometidas a un
proceso darwiniano de seleccién. En primer "lugar tenemos un
axioma de conexién que dice que un subclén darwiniano D es
un subclédn de un clan constituido por individuos del
conjunto B y bajo la relacién de parentesco ) . La
introducciétn de subclén es solo para indicar que dentro de
un conjunto darwiniano pueden aparecer subconjuntos
darwinianos. En cualquier caso, Y como ocurrira
posteriormente con la eficacia, el subclén darwiniano es un

término primitivo del sistema.

Axioma_3. Cualquier subclén darwiniano D; es subclé&n de un

clan en un biocosmos (B,} ).
El axioma 4 nos indica que existe un limite numérico en
el tamafio de cualquier <clan (limite al crecimiento que

determina la lucha por la existencia). En efecto, si:
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Definicién 12.- v(C;,k) es e]1 namero de entidades

ﬂ(D) tal que v(D,k)S /A(D) para todo k.

El axioma 5 es quizd el més complicado. Este trata de
diferenciar 1las ventajas relativas de unos organismos
respecto de otros en medios dados. La manera de hacerlo es
atribuyendo a tales organismos en tales medios un valor
numérico de eficacia, siendo la eficacia una cualidad de los
organismos en los ambientes. Williams caracteriza
extrateéricamgnte el término eficacia y dentro del sistema,
es decir denfro de la teoria darwiniéna de la evolucibn, la
eficacia es un término primitivo. El1 axioma &5 queda como

sigue:

Axioma__5. Cualquier entidad biolbégica b € B tiene una

eficacia ‘P(b) que es un nGmero real positivo.
Parece no haber en el biocosmos darwiniano una eficacia nula
o neutra, lo que se traduce en interpretaciones de no

neutralidad ni de los genes, ni de los organismes, ni de las
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poblaciones, ni, eventualmente, de las especies.

:

Mas adelante veremos que, a través del axioma 5 pueden
definirse eficacias relativas de 1los organismos a 1la
eficacia media de sus respectivas generaciones asi como la
eficacia media de un subclén respecto de otros subclanes

darwinianos del mismo clan.

Los dos restantes axiomas son, uno relativo a las
expanéiones de los mAs eficaces frente a los menos eficaces
y otro a una posible base hereditaria de las diferencias en
la eficacia. Veamos sus formulaciones y definiciones
previas. Para 1la introduccién del axioma 6, que hace
referencia a la expansién del m8s eficaz, se necesitan dos

definiciones adicionales.

si es un subclén darwiniano del clan Cy D = DAy C,, donde

C, es el subclén derivado de D;(j).

Definicién__14.- §(b,D,k) es la eficacia del organismo b

dividida por la eficacia media de los organismos en D(k). Es

decir:
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T (hok) - — 28 % b b

LS vy

T(D,k) b€ D)
= 0

s 5 ¢ Dk)

Definicién_15.- §;(D1,D,k) es la eficacia media de los

organismos de D,(k) (en la generaciétn k del subclén D;)
dividida por la eficacia media de los organismos de D(k). Es

decir, si D;(k) £ D(k)

1]

2 (D, D, k) ——i———z_ $ (b,D k) si vlp,e) #0

- O Sl\r(p4|k)=o

en eficacia al résto de D durante un nGmero suficientemente
grande de generaciones, entonces la proporcién de D, con

respecto a D creceré.
La expresi6tn matemitica del axioma 6 es como sigue:
Para cualesquiera par de generaciones j; y j= tal que

ji1 { j=, i existe un subclan D, derivadeo de D,(ji) C D(j.),

tal que
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5T k) - [E(n.06)-1] =

k:ji

entonces existe una generacién j., j. <'j* Srjz, tal que si
D e un subclan derivado de D(j;)-D:{(j.), entonces o

V(Dz,ju) = 0 6

v Dy, §s) N v (04, 41)

v (Dzljx) V'(Dz'ji)

Aunque sea algo reiterativo considero necesario, por su
importancia, insistir en el significado de las dos Gltimas
definiciones y en el axioma 6. En efecto, v(D,k) indica,
como sabemos, el nGmero de individuos que constituyen un
clan o subclén dado; D;(j,) C D(ji:) indica que el subcléan
D; es un subconjunto del clan D en la generacidn jij
D(j1)-D1(j1) @5 una operacién de diferencia de conjuntos o
conjunto que excluye los elementos D;(j,). Pues bien, como
ya sabemos por la definicién 15 1o que es §(D1‘D,k), es

decir la eficacia de un subclén D, respectec de un clan D,

entonces
2 b, k)
§(D1,D|k) = DeDy s r(Dy,k) £0
(D, k)
(4)
-9 st r(p,k)=0
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donde gz(b,D,k) es la eficacia de 1los organismos pero

referida a la eficacia media de ‘'los organismos de D. En

efecto:
§(L, D"C): \P(.l?) s bED(lc)
L 2wy
(5) V(D‘k) b € b))

- 0 sc b £ plk)

Pero ‘P(b) es un valor de eficacia ya introducido. Si
desarrollamos (5) con mas detalle vemos que el denominador
es la suma de las eficacias de todos 1los miembros de D
dividido por el nGmero de miembros de D; es decir una
eficacia media. Como el numerador es la eficacia de un
miembro de D; el cociente es una medida relativa de la
eficacia de un b dado respecto de la eficacia media de 1la

poblacién.

Por 1lo tanto el numerador de la expresién (4) es 1la
suma de las eficacias relativas de todos los miembros del
subclén D,. Como el denominador es el nameroc de miembros de
ese subclén, entonces §(D,,D,k) es la eficacia media de los
miembros del subclén D,, bien sabido que la eficacia de sus

miembros es relativa a la eficacia media de los miembros del
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clan D. Si desarrollamos la expresidn (4) podamos llegar a
una expresidn algo mas clara que la dada por Willians. En

efecto, primero el rmarerador:

\r(PJ,IQ 1 4
2 Z = + -+
i (VF) A " A A*(Pj; Ui)) _
<6) J L
*T(0 k) &~
ViPA'i AT
WtU) c.

5% N(k-) t-1

Por lo tanto:

(7)

o tanbién

<8) KP4a»0.k) = -—
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Es decir, como el numerador de (8) es la eficacia del
subclan D; y el denominador la _aficacia media del clan D,
entonces el <cociente es solo la eficacia relativa del
subclén D, cbn respecto al clan D, que es lo que queriamos
aclarar. Veamos ahora 1la extensién temporal de este valor

relativo en el tiempo generacional segin indica el axioma 6:

égi—, 7 (0 k) H(t?mk)—i] = (0, 43) [%(194. 0, f1) - 1] ¥

k:ji

(9) ey \F(Vg.d‘f)[§(pd'p'ﬁ) -1]4-..4 U(VDJ‘Z)[%(PMP,J?)-!J

Si tomamos un solo sumando, entonces podemos ver que si la
eficacia relativa del subcldn D; es mayor que la del D,

30005 >ty F(ndigi)-1 >o

Como quiera que existe D,, entonces:

v(o o) >0 oy (P g0 (3000, jo) - ] >0
En cambio el subcléan complementario D= valdra
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0,001, 20,0 j0)-1 <oy _tr(vz.j;)ﬁ(vz.v,jg) -1 J<o

El axioma 6, por lo tanto, solo estéd indicando la expansién
del més eficaz, puésto que si se admite que uno tiene mayor
eficacia, en dos generaciones separadas se asistira al
incremento entre ellas del nOmero de individuos del subclén
més eficaz con respecfo al nGmero de individuos del mismo en

la primera generaciébén.

El axioma nGmero 7 tiene que ver con los mecanismos o
agentes que determinan la transmisibébn de los caracteres mas
eficaces en un subclén. Como muy bien comenta Williams esta
transmisién tiene en cuenta una forma de herencia que no
neéesita especificarse Y una accibn ambiental. La
combinacién de ambos determina 1la proporcibn de los
diferentes subclanes en sucesivas generaciones. Por otro
lado el hecho de que un conjunto de caracteres mas eficaces,
asociados a un subclén, se transmitan a expensas de otros
subclanes depende, obviamente, de que el conjunto del clan
tenga una eficacia suficiente como para garantizar su

continuidad. Ya vimos que cuando

32

S vioe) [ 30,0, k) -1 ] <o

k:di
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este clan desaparece porque no puede resistir la presién
ambiental. Parece l6gice definir un valor:-de eficacia minimo
para el clan, valor que Williams denomina J . Si esta
condicién se cumple entonces aparece en un momento dado un
subclédn Ds que se fijard con el paso del tiempo. ésto
continuard hasta que todos 1los miembros del clan antiguo
sean del nuevo subclén aparecido. No obstante, 1la eficacia
seguiré siendo la suficiente como para' poder seguir
existiendo. La complicada formulacidén de este axioma es como

sigue:

Axioma 7. Dada una eficacia

oy O 2 (b) 2]

nzm bedlk)

donde J es un valor dado, habrd en un momento dado un
subclé&n Du(De(m) € D{(m)) que, entre dos intervalos
generacionales m y m+i (i dado), tendré una eficacia que

determinaré su crecimiento

Mmsl ' —
(11) Z \T(Dx.K) I_‘i(ﬁ*,p,k)—l] 2 |
K=m
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si D,.(m);!mm), y

(12) Z_ U’(D*,L) [% (D*,D, k) -) ] >0

k=m

Si Du(mY=D{(m).

Hay dos interesantes cuestiones a tratar en este
sistema que posteriormente podran servir para defender el
analisis de Williams de las criticas de algunos autores
recientes. Son las cuestiones de la mutacibén y las del
efecto de tamarfios poblacionales pequefios. La mutacié4n, en un
sentido genérico, estd implicita en el axioma 6, al
contemplar que puedan aparecer subclanes, o conjuntos de
individuos, con caracteres mas eficaées que se impongan en

el clan. Aunque Williams solo describe cbmo puede imponerse

este subclén, asume que esos caracteres han aparecido. No
obstante, 1la imposicién solo depende de un proceso de
selecciédn natural. La mutacidén, junto con la seleccibn ya

sabemos que son las dos piedras angulares del neodarwinismo.
El tema de los clanes de tamafo pequerio est& excluido

.

del axioma 7. En efecto, como el valor o eficacia de la
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poblacién es la suma de las eficacias de los componentes,
clanes de pequefio tamafio, a no ser que sean supereficaces,
no garanfizan que .su valor sea superior a J . ¢Qué pasa
entonces con esos clanes?. Parece que no estéan sometidos a
las leyes de la seleccién natural, no hay un crecimiento
geométrico que permite considerar la accién de la seleccién.
Aunque en estos clanes aparezcan por mutacidédn nuevos
subclanes, la conducta de los mismos no puede deducirse del
axioma 7. Es decir; mutaciones (nuevos caracteres) més
eficaces no han de implantarse, necesariamente. Deberia de
estudiarse qué relaciédn hay entre este axioma (lo que hay
excluido en el) y la dinamica de poblaciones de efectivos
pequefios. ésto sugiere 1la posibilidad de incluir un nuevo

axioma, o conjunto ‘de nuevos axiomas, para cuando
> 2 YL ¢ T
K b

Segin el axioma 5 toda entidad biolégica lleva asociado
un namero real positivo que denominaremos su eficacia.
Admitido ésto de forma axiomética, Williams opina que, para
hacer operativo el concepto Yy poder medirlo

experimentalmente, debe darse una definicién cuantitativa de
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eficacia. Vamos a desarrollar esta definicién con cierta

extensioén.

Para Williams 1la eficacia de un individuo puede
determinarse a partir de su historia. El individuo en
sistemas de reproduccién sexual tiene 2 padres, 4 abuelos vy,
en general, 2% ascendientes en la generaciétn anterior k- El
supuésto de la definiciébn operativa implica que los
ascendientes aportan cada generacibn un nGmero de
~ descendientes. Ya que el individuo b tiene 2% ascandiantes‘

en k estos tienen un total de n, descendisntes. La

contribucién a la eficacia de b de estos 2% ascendientes es
de n./2%. Los de 1la generacidtn siguiente, es decir 2+™?
ascendientes contribuyen a la eficacia de b con nu.—,/2+%"1.
Como el efecto de la eficacia ae los ascendientes se diluye
en el tiempo puede asumirse que 1la contribucién de 1los
ascendientes por generacién es diferencial, menor cuanto més
alejada es la generacién considerada. Williams wutiliza un

valor tal como (1/2)%. La definicién operativa es la

siguiente:

1]

. K n V<L, ' nL .
Gy - (2 () o (1) 2 -
(13 N 4 -1 + --. 4 .jﬁ_ =

]
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Es interesante observar que se trata de un valor real,
probablemente elevado y, en cualquier caso, mayor que O. La
definicién, efectivamente, es interesante por cuante permite
el desarrollo de un expefimento que permita el calculo de la
misma. Por extensién podemos hacer experimentos conduncentes
a los callculos de eficacias de otros individuos. En Gltima
instancia a poder dar el valor de 1la eficacia de la
poblacién y, posiblemente, hacer algtn tipo de vaticinio
sobre la diné&mica de la poblacién <(clan) constituida por
individuos de 1los que.  conocemos su eficacia. Iniciemos
nuestro clan con cuatro individuos cuya historia hemos
podido controlar. Esta historia consiste en medir la
descendencia de los ascendientes de 1los individuos que
formarén el clan. Para evitar problemas de extincién
pondremos todos los sistemas en condiciones adecuadas para
el desarrollo. La finalidad es poder contabilizar toda la
descendencia de los ascendientes de los individuos del clan,
toda la descendencia en 1los correspondientes ambientes. Un

esquema resume el disefio:
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P

(o)

0 O ©°

o)

(o]

clan esta formmado por auatro irdividios en €l marento k = O,

entonces la eficacia media es:

Z r lK) VIiM

tHP.teJd H

a4)
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y la eficacia del individuo kat) (supongamos el de mayor

valor de ¥ ) referida a la eficacia media sera de:

15y @ (b b)) = —— 05+ ¢(55) + ¥oy) 4 ¥lby)

&\ Y(b)

e
An&logamente podemos calcular las eficacias relativas de los
otros tres elementos del clan D. Constituyamos ahora el clan
~de los individuos que presentan mayor eficacia relativa, por

ejemplo \P(b,) Y \f(bz). Estos dos individuos presentan una

eficacia media conjunta de:

(16) §(D“0. k) - Fby k) + & (by by k)
2

siendo k la generacion que consideramos O. Vayamos ahora al
axioma 6. Tomemos, por ejemplo, tres generaciones de
desarrollo del clan D. Supdngamos que podemos medir los
caracteres diferenciales de D, respectoe de D= cada
generacién, es decir saber los nameros de los portadores del
caricter para incluirlos en uno u otro subclén. Si ésto es

posible, lo que de por si plantea serios problemas
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experimentales, ¢podemos entonces verificar 1la validez del
axioma 6?. Hay dudas al respecto. En efecto, parece .l6gico
pensar que los elementos del subcla&n D, apareceran con
frecuencia creciente en el clan D. é&sto confirmaria el
axioma &. Pero supongamos una fuerte modificacidén ambiental,
una tal que situe, a su vez, la eficacia de los elementos de
D, por debajo de la de 1los del otro subclan. sPodriamos
decir en ese caso que el axioma é no se cumple?. No, porque
el cambio en eficacia solo determina un cambio en el subclén
que se impondr&. El axioma no se verificaria solo si se

impusiese el subclé&n menos eficaz.

3. Perspectivas_para_la_ ampliacion del sistema de Williams
No voy a proponer aqui un procedimiento alternativo al
de Williams; eso implicaria formular una teoria evolutiva
deductiva. Hay muchos obtaculos a esa nueva formulacién. No
obstante voy a marcar la linea de lo que podriamos denominar
el sistema axiomatico ampliado de Williams. Hay dos primeras
cuestiones: una de l6gica y otra de modificacién de axiomas,
aunque ambas presentan cierto relacién. Posteriormente

comentaré las criticas de fil6bsofos de la ciencia actuales.



Respecto de 1la 16gica parece interesante plantear un
tipo que contemple de <&lgin modo elementos probabilisticos.
La idea surge del hecho bien tratado en biologia evolutiva
de que muchas de las formulaciones que se efectuan no tienen
un caraicter necesariamente afirmativo o negativo, o de
rigurosa certeza bajo ciertas condiciones, o de rigurosa
ausencia. Parece claro, por lo tanto, que las formulaciones
de Williams son extremadamente deterministas en cuanto a sus
predicciones. Por ejemplo; el axioma 6 indica el incremento
de la presencia de ciertos individuos de un subclén bajo
determinadas circunstancias. Dado que es dificil determinar
experimentalmente el cumplimiento “de estas circunstancias
(ésto por lo menos), Yy para no formular sistemas ideales
alejados de las posibles contrastaciones, sei'ia interesante
introducir nociones probabilisticas, tales como: ‘es
probable que bajo estas circunstancias, el naGmero relativo
de miembros de un subclén se incremente'. En otras palabras,
utilizar, al menos, nociones de légica modal . Ello
pefmitiria acercarnos con mas claridad a las corrientes del

moderno pensamiento evolutivo.
Respecto de los axiomas ya he indicado algo al final
del apartado anterior: ampliar su nGmero para contemplar de

forma expiicita los mecanismos que son complementarios de la
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propia selecci6n natural en la determinacién de los cambios
evolutivos, al menos en un contexto neodarwiniano. Esto,
l6gicamente, supone introducir la noci6én de poblacién con
efectivos muy bajos. Esta nocibén, por otra parte, tiene su
peso especifico en el caso de los mecanismos de especiacién.
Cuando él efecto de los bajos tamafios poblacionales se mira
desde una perspectiva genética, tenemos entonces la deriva
genética. El1 tema de incluir sistemas genéticos en la
formulacibébn de Williams es 1lo qué, de por si, suﬁondria
mayor transformacién o‘ ampliaciébn. Parece 16gico el que
 debiera tenerse en cuenta un sistema como el mendeliano a la
hora del planteamiento del sistema deductivo de la teoria
dérwiniéna de la evolucibébn. Dos dudas aparecen, no obstante.
La primera es que tendriamog una teoria genética de la
evoluciébn (no necesariamente la teoria general); la segunda
es que dicha teoria es sumamente complicada en su mecénica
para poder llegar a ser completos en su exposicién. Como
puede advertirse, la primera duda es- de base, quiz& de
redu;cién de teorias, mientras que la segunda es més bien
técnico-metodolbgica. Ambas son resolubles, aunque exigen
gran dedicacién (especialmente la segunda), debiendo
valorarse cuidadosamente sus posibilidades de éxito. Este
éxito debe entenderse como que pueda explicar buena parte de

las observaciones y teorias desarrvlladas en el seno de la
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evolucién blolégica.

14

El planteamiento de Williams respecto de la
implantaciétn en el tiempo generacionai de un subclén supone
la aparicién de cierta ventaja, de alguna manera heredable;
que constituye el punto de origen de un subclén. C6mo puede
aparecer esa nueva variante es otra cuestié6tn. Podemos pensar
en un doble origen: a) o por expansiétn de algo que estaba
oculto y que ahora ya no lo estd (hay mecanismos genéticos
tales como la recombinaciétn y 1la mecénica de formacién de
células gaméticas en la reproducciédn sexual que pueden
contribuir a ello); o b) por mutaciébn a una variante que
suponga su manifestacidén casi inmediata, en el intervalo de
una sola generacién. Ambas causas no esté&n explicitamente
desarrolladas en el sistema de Williams. La autora parte de
un hecho: hay caracteres que, una vez aparecidos, se imponen
progresivamente en todo el clan. Con independencia de lag
causas que los han originado 1lo que es importante es
establecer una condicién para su imposicibén. La condicibén
requiere dos elementos: a) nOGmero de entidades biolégicas
del clan; y b) eficacia de cada una de esas entidades.
Cuando en un momento dado la suma de esas eficacias supera
un valor wumbral, constante de iniciaciétn del proceso de

implantacibébn, entonces el subclén en cuestibdn se impondré en
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el tiempo, dandose un proceso de reemplazamiento de la
poblacién. Como puede observarse ambas condiciones, nGmero
de entidades y eficacia de las mismas son imprescindibles:en
cantidades ‘''dadas' para lograr una dinadmica darwinista o
selectiva. ¢Qué 6curre cuando ese producto poblacional no
alcanza la constante de iniciacién?. Segln Williams nos
encontramos ante una diné&mica no seleccionista. En efecto,
supongamos, al contrario que el axioma 5, que la eficacia de
una entidad biolbgica es cero o muy préxima a cero. Es
decir, sea cual fuere el nimero de entidades biolbgicas, no
es posible conseguir la constante de iniciacién por
selecci6n. Del mismo modo, si las eficacias biolbgicas son o

estén en un orden “normal', pero tenemos un nGamero muy bajo

’
de entidades biolb6gicas, entonces estamos frente a lo mismo
que el caso anterior: no se alcanza el umbral. Curiosamente
Williams deja abierta la posibilidad de ampliacién de su
sistema, pues podriamos ahora intrgducir algin o algunos
axiomas adicionales relativos a aquellas situaciones donde
no se alcanza la constante de iniciacién del - proceso de
seleccién.

Desde mi punto de vista el afiadido ampliaria el sistema
en una perspectiva importante: la estoc8stica. En efecto, la

formulacién de Williams es determinista, entre otras cosas

porque trabaja c¢on un conjunto numeroso de entidades
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biolbégicas, donde la acciébn de fenbmenos aleatorios solo es
vélida a corto plazo. A la larga se cumpliréd el supuésto del
axioma 7. Si Williams no admitiera que su sistema es para
conjuntos grandes, entonces sus axiomas deberian
replantearse en términos probabilisticos. Los axiomas
adicionales que -estoy proponiendo han de ser estocasticos
porque van a hacer referencia a aquellos conjuntos con un
namero bajo de entidades, o a aquellos donde siendo grande
la eficacia es nula o casi nula. Aunque solo sea en un ﬁodo
preliminar, se puede utilizar 1la teoria neutralista de la
evolucibédn molecular (teoria genético-poblacional) como simil
adecuado para el desarrollo del sistema  ampliado de
Williams. Como este sistema no recurre a principios de
herencia, hemos de utilizar de 1l1la teoria neutralista
aquellos componentes no genéticos. En otras palabras,
utilizar 1la teoria matemdtica de que se sirven: la de los
procesos estocésticos.

El panorama que se abre con 1la introduccidén de estos
nuevos elementos es muy amplio y puede integrar evidencias
experimentales y observacionales que eran imcompatibles con
el sistema previo. Williams mismo reconoce que pueden
aparecer fijaciones de subclanes menos eficaces. Mi opinién
es que procesos importantes en relacién con la

diferenciacién y el origen de las especies, en parte
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influidos por procesos estocésticos, quedarian bien acogidos

en este sistema ampliado.

4. Criticas filoséficas al_sistema de Williams.

Tenemos dos criticas por parte de los filbésofos
actuales de 1la c¢ciencia: la relativa a lo que ellos llaman
defectos de 1la concepcién heredada, y la relativa a la
nocién no definida y operativa de eficacia. Los capitulos VI
y VII estan dedicados, respectivamente, a la presentacibén de
diferentes concepciones de 1la estructura de 1la teoria
evolutiva y al estudio de diferentes formas de entender el
significado del término eficacia biolégica. Ahora solo voy a
presentar una pequefia apologia en favor de la aportacién de

Williams.

La primera critica, a mi modo de ver, no resulta muy
verosfmil en 1la actualidad. Son pocos los estudios
filosb6éficos que se han hecho sobre la estructura de la
teoria de la evolucién bajo concepciones distintas a las de
Williams. Las criticas, cuando las hay, no son positivas en
el sentido de que no proponen alternativa para dibujar mejor

el cuadro tebrico de la Evoluciébn. Cuando los semanticistas
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se dedican, por ejemplo, al estudio de las ciencias de la
Evolucién lo hacen pensando en que su aproximacién es més
correcta, asumiéndola explicita Y, muchas veces,
acriticamente (Lloyd, 1984). Respecto del sistema de
Williams solo indican que no contempla todos los mecanismos
posibles de evolucién previsibles en la teoria
neodarwiniana; es decir, la moderna Genética de Poblaciones
prevee parametros de cambio evolutivo que no estan presentes
en el desarrollo de la autora. No obstante no creo que el
objetivo de Williams haya sido otro que el formular la
teoria darwiniana de la Evolucibén por seleccibdn natural. Los
supuestos mendelianos implicitos en la Genética de
Poblaciones también estédn creando  serias limitaciones
interpretativas a fenbmenos que aparecen en la evolucién.
Por lo tanto no asumir principios de herencia fijos (en la
actualidad se estd hablando de sistemas no mendelianos de
herencia) puede tener ventajas para el planteamiento de un
sistema general del cambio evolutivo. Es razonable, no
obstante, el introducir mecanismos alternativos a la
seleccién natural, 1lo que supondria una ampliacién del
sistema de Williams en 1la forma en que he indicado en el
apartado tercero de este tﬂpttﬂ&h

Mi punto de vista es que tenemos un par de

concepciones, tres a lo sumo, que estédn en franca
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convivencia y sin plantear serios enfrentamientos. Parece
factible, por ejemplo, el poder desarollar en la teoria de
la Evolucién algo similar a lo efectuado por Sneed (1971)
con las teorias de la fisica-matematica. Por supuésto que
seria una aproximacién diferente a 1la del sistema de
Williams ampliado. El intento, hasta donde alcanza mi
revisién, no se ha desarrollado. En cualquier caso los
anédlisis semanticistas presentan en la actualidad, frente al
anélisis de Williams, una metodologia con menos
pretensiones, limit&ndose en sus aplicaciones a disciplinas

evolutivas especificas.
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III. GENETICA_DE_POBLACIONES

1. Posicidn de la Genética de Poblaciones en el

e e e e e . T G ——— ————— —————— —— T — — — _— —— ——— —— ———— — — ————— — — — ——

La presentacidén que he hecho en el capitulo I respecto
de las diferentes disciplinas evolutivas no hace referencia
alguna a que existan disciplinas de primer o segundo orden.
Las génesis de estas disciplinas tienen una historia
particular, por supuesto muy rela;ionadas entre ellas,
aunque con un relativo grado de independencia. El1 trabajo
diario de un paleontflogo, un biogebgrafo, un embridlogo,

etc., estd inscrito en un entorno de hipb6tesis de trabajo

’
particulares de cada una de sus disciplinas. Sb6lo esfuerzos
integradores han puesto de manifiesto, por ejemplo, el poder
explicativo de la seleccién natural. No mantengo la tesis de
que exista teoria de alguna disciplina particular capaz de
aglutinar las restantes disciplinas evolutivas. Pero esta
tesis se defiende en determinados sectores de 1la Biologia
Evolutiva, constituyendo buena parte de la concepcibén actual
de 1la misma. Me refiero al neodarwinismo. La teoria que

subyace al neodarwinismo es la de la Genética de

Poblaciones, constituyendo esta disciplina la parte central
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de 1la moderna teoria evolutiva y de 1la cuél emana una
comprensién causal de los fendémenos evolutivos (Ruse, 1973;
Sober, 1984a). ¢Qué tiene esta disciplina que le ha hecho
ser una via explicativa potente del fenbmeno evolutivo hasta
el extremo, incluso, de ser central en el pensamiento
evolutivo moderno?. Por adelantar una tesis al respecto,
seguiré una clasificacién que Ruse (1986) expone en relaciédn
con la evolucibén. Distingue Ruse entre la evolucidn como un
hecho, el procéso evolutivo (filogenia, restos fésiles y
desarrollo) y la teoria evolutiva propiamente. Es en este
Gltimo apartado clasificatorio, el de la teoria, en el que
m&s se ha centrado 1la Genética de Poblaciones. Los dos
primeros son, en realidad, c¢ubiertos mayoritariamente por
otras disciplinas evolutivas que dan cumplida cuenta de que
el cambio evolutivo es innegable y el de que pueden
reconstruirse historias filogenéticas. La Genética de
Poblaciones, en cambio, ha tratado de suministrar modelos
justificadores del cambio, qué parédmetros son relevantes
para el cambio evolutivo. Es bien cierto que la seleccién
sigue siendo considerada como el parémetro fundamental. Pero
en el contexto genético de transmisién de caracteres no cabe
duda de que se han estudiado otros parametros que son
fuerzas del cambio evolutivo. Como tendré oportunidad de

demostrar en los dos préximos capitulos la unidad del cambio
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evolutivo se ha mostrado algo problemdtica (el gen, el
organismo, la poblacibén, la especie, otras entidades, etc.).
No obstante, ' adelantar que en la modelizacibébn
genético-poblacional el cambio evolutivo es un cambio en la
distribuci6én de 1los genes en 155 poblaciones. En otras
palabras, la evolucién es un cambio en las frecuencias
génicas de las poblaciones.

Yo mismo mantengo que 1la teoria de 1la Genética de
Poblaciones no tiene capacidad explicativa suficiente para
dar cuenta total del hecho o el proceso evolutivo. Pero, y
en esto hay que equilibrar la balanza, no hay que pensar que
esta operacioén reductiva de la Genética de Poblaciones ha
sido negativa para la estructuracién del pensamiento
evolutivo. Ha sido fundamental, y ha merecido con creces la
pena. En buena parte ha servido para afianzar el estatus
cientifico, y no metafisico, de la teoria de la evolucién.
También ha servido para el planteamiento de hipbtesis nulas
de trabajo (contrastacién experimental de la existencia de
otros procesos evolutivos distintos a la seleccién). Més
atn, la Genética de Poblaciones misma, al tomar una posicibn
central, se ha constituido en hipb6tesis nula, en el modo
siguiente: ¢puede la teoria de la Genética de Poblaciones
explicar 1los fen6bmenos de especiaci6én, todos y cada uno de

ellos?. La contestacién a preguntas como ésta ha permitido
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el desarrollo de teorias provenientes de otras'disciplinas y
que parecen pertinentes en Evolucién. Asi por ejemplo: si no
todo es adaptacidén, si hay factores internos en los
individuos que determinanan fenotipos concretos, ¢hay cierta
constricciébn, y por tanto determinacién del genotipo, con
independencia de la variabilidad genética?. En este sentido
las teorias del desarrollo son importantes. Cosas similares
han surgido en relacibén con la explicacibén "tebrica" de las
discontinuidades del registro f6sil, o con la dinamica de
comunidades ecolbgicas. Paleontologia, Embriologia, Ecologia
han sido disciplinas que, por su propia historia interna,
han madurado <(en el sentido de ciencias maduras) mas
tardiamente. Pero no cabe duda de que han plagieado teorias
evolutivas explicativas un poco para cubrir, por contraste,
posibles lagunas debidas a la Genética de Poblaciones. Esta
ciencia, no obstante, no ha parado. Su nivel ha crecido de
una forma imponente. Frente a una opinién estereotipada de
que habia una teoria matematica ya formulada (y acabada) vy
que el.desarrollo experimental era poco mas que péner moscas
de 1la fruta (material casi usual de los experimentalistas)
en cajas de poblaciones, se esté&n desarrollando nuevas
formulaciones que, por un lado, ya no se limitan a teorias
tan simples como la de un gen y dos alelos, sino que ademés

su trabajo experimental va desde las bases genéticas de los
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procesos de especiacién hasta los mecanismos de evolucién
del genoma. Creo, por lo tanto, que hay que hacer honor a
- una tal disciplina- 'y presentar c¢udl es el terreno que
actualmente abarca. Yo preveo que una revisién de si misma a
la luz de los nuevos planteamientos tebSricos y de las nuevas
lineas de constrastacién experimental para evitar los
problemas de incertidumbre estadistica puede ayudar a una
integracién méds fina de 1la teoria evolutiva, contestando en
parte a la pregunta del libro de Eldredge (1985) de que 1la

sintesis no est& acabada.

La Genética de Poblaciones tiene un origen
relativamente reciente. Surge con posterioridad al
descubrimiento por Mendel de 1las leyes bésicas de 1la
herencia y, sobre todo, co&o consecuencia de la formulacién
que ¢él hizo de 1los factores o wunidades discretas de
transmisién hereditaria. La aplicacién de las leyes de 1la
herencia a las poblaciones bor parte de Fisher, Haldane y
Kright ha sentado las béses que han permitido elucidar los
parametros que determinan 1la estructura genética de las
poblaciones y su transformacién. La Genética de Poblaciones
podemos definirla como aquella ciencia que estudia 1la
estructura y causas de la transformacién genética de las

poblaciones. En ella se trata de estimar las frecuencias de
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los genes y 1las influencias que parametros tales como
seleccidébn, tamafio de 1la poblaciétn, mutaciébn, migracién,
"etci, tienen sobre 1la fijaci6tn o eliminacién de las
configuraciones de 1los genes, configuraciones 1llamadas
alelos. La propia definicién de esta disciplina delimita
perfectamente su ambito de aplicacién. Toda poblacién
biolbgica es susceptible de un andlisis bajo la perspectiva

de la Genética de Poblaciones.

Podemos acercarnos a la estructura de la Genética de
Poblaciones y su relacién con la Evolucién analizando 1los

siguientes temas:

a) La variabilidad genética de las poblaciones naturales.

b) Los mecanismos que alteran las frecuencias génicas en las
poblaciones.

c) Modelos genéticos mGltiples.

d) Las bases genéticas del proéeso evolutivo.

e) Los procesos.de especiacién.

f) Historia natural: Origen de 1la vida y otros grandes

acontecimientos evolutivos.

Veamos cuél es la posible relacidn lb6gica entre estos

temas. El primero de ellos trata de exponer y cuantificar el
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grado de variabilidad genética existente en las poblaciones.
Ello da pie para constatar que ese grado varia segln
organismo, . poblacién y localizacibén geografica. La pregunta
surge inmediatamente: gcudl es o culles son los mecanismos
que permiten el mantenimiento de esa variabilidad?.
Siguiendo, hasta cierto punto, la analogia con la mecénica
newtoniana (insisto, mera analogia), necesitamos primero una
ley que nos indique que mientras no actGen fuer:zas
especiales'el sistema bajo estudio ser& invariante en el
tiempo. La ley de Hardy-Weinberg® es el equivalente
analégico de la primera ley de Newton. A partir de la ley
podemos considerar fuerzas o mecanismos que modifiquen 1la
estructura del sistema (en este caso de la poblacién), su
composicién genética. E1 desarrollo inicial de la Genética
de Poblaciones se ha centrado sobre el estudio del modelo
mds elemental, el de un gen con dos alelos. S6lo més
recientemente se han abordado sistemas ma&s complejos, por
ejemplo aquellos que implican m&s de un gen, o combinaciones
mds o menos complicadas de las diferentes fuerzas que actdan
sobre los sistemas genéticos. Hay, pues, en esta ciencia tan
reciente una dinadmica muy similar a 1la descrita en otras
ciencias, tradicionalmente consideradas como giencias con

estructura hipotético-deductivas.
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Los tres primeros temas a los que he hecho referencia
anteriormente constituyen el nGcleo de 1la Genética de
Poblaciones (es decir, variabilidad, modelos elementales Yy
extensiones m&s complejas de la teoria basica). Ese nucleo
puede ser aplicado, por 1lo tanto, al estudio de los
fenbmenos evolutivos. Tal Y como la presentamos, la Genética
de Poblaciones constituye una visiébn (teoria) de 1la
evolucién, a la que podriamos denominar microevolutiva o de
transformaciédn gradual de los sistemas genéticos (y, por lo
tanto, fenotipicos). Del mismo modo no podemos considerar la
Genética de Poblaciones como una teoria exclusiva, vy
unilateral, de la evolucién. La Genética de Poblaciones
tiene su aplicacibébn evolutiva (para precisar esa aplicacién
podemos indicar que se encarga, por ejemplo, de estudiar la
evoluciébn de los sistemas genéticos), e incluso tiene mucho
que decir en relacién con temas tan transcendentes para la
evoluciétn como son la especiacién (algo tan antiguo como el
pensamiento evolutivo es hablar del origen y transformacién
de las especies), el origen de la vida o la aparicién de los

grandes acontecimientos evolutivos.
No puede pensarse, tampoco, que estamos frente a una
teoria compacta y sin fisuras. Dentro mismo del nGcleo de la

Genética de Poblaciones se nos presentan teorias
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alternativas para explicar, por ejemplo, la existencia de la
variabilidad genética y la transformacién de los sistemas
genéticos. Aunque, en Gltima instancia, son teorias de
fuerzas* (Sober, 1984b), son antagéhicas, Y eon perfiles
tebricos bien delimitados, aunque con dificultades en cuanto
a su realidad per ser de dificil contrastabilidad
experimental. Por lo tanto, las aplicaciones evolutivas de
la Genética de Poblaciones pueden explicarnos los
acontecimientos evolutivos de formas distintas. Ese, creo,
si que es un logro de primera magnitud en teoria de 1la
evolucién: la teoria de la evolucibébn por seleccibébn natural,
ia fuerza b&sica que opera en la Gené&tica de Poblaciones
como causa de transformacién de la estructura genética de
las poblaciones, ya no es la forma exc}usiva de explicacién
del hecho evolutivo, al menos en todos los niveles donde

podemos encontrarlo. Veamos estos temas con mas detalle.

—— e — —— ——

Dos recientes revisiones sobre el estado actual de 1la
Genética de Poblaciones, una de Clegg y Epperson (1985) y la
otra de Lewontin (1985), ponen de manifiesto la historia

reciente de la disciplina y su proyeccién futura inmediata.
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Las revisiones previas de Spiess (1968) y Lewontin (1967,
1973) venian a indicar que el uso de la electroforesis®
abrié un nuevo campo al estudio de la variacién genética de
las poblaciones naturales. Por otro lado estas observaciones
fueron complementadas con dos tipos fundamentales de
estudios tedricos: los modelos estocastico-poblacionales® y
los sistemas de asociacién entre 1locus®. El resultado de
todo este trabajo tedrico-experimental ha sido el poner de
manifiesto 1la inmensa variabilidad genética de 1las
poblaciones naturales, al menos para genes estructurales que
codifican enzimas. Al mismo tiempo se vio que 1la variacién
observada, variacién molecular, era compatible, en
principio, con dos teorias genéticas alternativas. La
primera es la teoria de 1la seleccibén natural. La segunda es
la teoria neutralista (Kimura, 1983). Esta teoria genética
de 1la Evolucién viene a decir que la variacién es debida a
la aparicién de mutaciones con valor selectivo neutro o casi
neutro, con una variacién de las frecuencias alélicas que es
el producto de 1la acciék combinada de deriva® y mutacién

(Kimura y Ohta, 197%1). Hay, pues, una teoria alternativa

contrastable a nivel molecular con la evolucién darwiniana.

Ademé&s del debate sobre el origen y el mantenimiento de

la variacién molecular, 1la Genética de Poblaciones vy
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Evolutiva tiene otros niveles donde se. estudia la
variabilidad. Hedrick (1983) formula en ocho preguntas lo

que él considera ias lineas maesctras de esta ciencia:

1. ¢Qué variacidn genética es importante para la Evoluciédn?.
2. ¢Cudl es el papel de 1la variaci6tn ambiental en la
Evolucién?.

3. ¢C6mo se combinan los factores genéticos y ambientales
para dar el fenotipo.

4. ¢Cudl es el cambio genético que se produce durante el
proceso de especiacién

5. ¢Qué papel juegan en la Evoluciédn los factores histéricos
y los sucesos Gnicos.

6. ¢Cudl es la importancia relativa en la Evolucibédn de los
parametros estocé&sticos y los genéticos?.

7. SQué importancia evolutiva tienen los sistemas
multilocus?

8. ¢Cull es la importancia del ambiente biolbégico sobre 1la

variacién genética?

Como podrd observarse estas preguntas consideran la
Genética de Poblaciones y 1la Evolucién como dos ciencias
absolutamente imbricadas, pudiendo indicarse que la primera

es la ciencia gue se encarga de explicar los mecanismos
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genéticos de 1la segunda, al menos en una primera
aproximacién. Las preguntas de Hedrick quedan recogidas en
los temas que consideramos anteriormente como fundamentales
para acceder al conocimiento dé la estructura de la Genética
de Poblaciones y su relacién con 1la evolucidn. Vayamos,

pues, a los temas.

Lewontin (1974) indica que la finalidad de la Genética
Experimental de Poblaciones es el andlisis y descripciédn de
la variacién genética. Es bien conocido que el estudio de 1la
variacién es un tema clasico en Biologia Evolutiva, por
cuanto la existencia de 1la misma, a cualquiera de los
niveles donde pueda observarse, constituye 1la base del
proceso evolutivo. No obstante la variacién sobre la que se
han interesado primariamente los genéticos de poblaciones es
la variacién genética. Puede detectarse variacién genética
estudiando mutaciones con efectos visibles, variantes
cromosbmicas, modificadores de eficacia, caracteres
poligénicos o cuantitativoé, etc. Estas lineas genéticas de
aproximaciébn al anélisis de 1la variabilidad se wvieron

complementadas c¢con la aplicacién de la electroforesis al

andlisis de variantes enzimdticas. Desde finales de los arios

—73_



sesenta y durante todos los setenta esta técnica se ha
aplicado en multitud de organismos y poblaciones, asi como a
muy diferentes sistemas enzimidticcs (Nevo et al., 1984). Los
resultados confirman 1a enorme variabilidad existente,
incluida 1la de 1los genes estructurales que codifican los

enzimas.

El potencial evolutivo de una poblacibébn esté
determinado por la variabilidad genética presente en la
poblaciébn. (Qué cantidad de variabilidad genética hay en las
poblaciones naturales?. Esta cuestién ha sido muy debatida
por los genéticos dﬁrante muchos afios. Se han propuesto dos
hipbtesis sobre la estructura genética de 1las poblaciones.
Son las denominadas clésica y equilibrada (Lewontin, 1974;
Ayala vy Valentine, 1979 . El modelo clasico esté
implicitamente propuesto en los argumentos de Muller. SegGn
este modelo, el acervo génico de una poblacién consta, en
casi todos los loci, de un alelo de frecuencia casi uno. El
resto del contenido genético estd compuesto por alelos
letales originados por mutacién y mantenidos en frecuencias
muy bajas por seleccibédn natural. Es decir, los tipos de la
poblacibén serian preferentemente homozigbticos, siendo el
tipo ideal el homozigbtico para el alelo salvaje en todos

los genes™. La evolucibébn se presenta cuandoc por mutacion
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aparece un alelo m&s eficaz que el alelo salvaje
correspondiente. Ello determina una dindmica de eliminacién
del antiguo alelo y substitucidn sistemdtica por el nuevo

alelo més eficsaz.

Segﬁn‘el modelo equilibrado no hay un alelo salvaje o
‘‘normal . Por el contrario son muchos 1los 1loci con
diferentes alelos dentro de ellos y diferentes frecuencias
en las poblaciones. Ello determina que los individuos sean
preferentemente heterozigbticos. Desde este punto de vista
siempre hay poblaciones que constan de un conjunto de
genotipos que otorgan una eficacia biolégica satisfactoria
en la mayoria de los ambientes en los que se encuentra la
poblaciébn. Segin el modelo equilibrado 1la evolucién se da
por un cambio gradual en las frecuencias y clases de alelos
en muchos de 1los loci. Los polimorfismos genéticos que se
encuentran en las poblaciones naturales son mantenidos por
la selecci6tn natural. Los alelos, ademés, no actuan
aisladamente. Por el cohtrario, la eficacia biélégica que
confiere un alelo depende de otros alelos del genotipo y del
ambiente. Los conjuntos génicos deben verse como sistemas

coadaptados: el grupo de alelos favorecidos en un locus

depende de los grupos existentes en otros loci.
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Los resultados experimentales que se han obtenido por
medio de la electroforesis de enzimas parecen més
compatibles con la segunda hipbétesis qu= con la primera. : Es
més, la cantidad de polimorfismo puede ser infraestimada
debido a que 1los anélisis electroforéticos s6lo detectan
aquellas substituciones aminoacidicas que resultan en
diferencias de carga de la proteina®, pudiendo incluso este
procedimiento rutinario perder algo de resolubilidad (Hartl,
1980; Lewontin, 19285). El1 desarrollo de nuevas técnicas
electroforéticas ha permitido comprobar, en algunos casos,
mayor variacién que la detectada por el anilisis esténdar vy,
en otros casos, un mantenimiento de 1los resultados

previamente observados.
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Una primera aproximacién al estudio de los procesos
evolutivos es considerar que la Evolucién es el cambio de la
constituci6tn genética de una poblacib6n, cualquier cambio en
la frecuencia génica. Ni que decir que se trata de una
aproximacién reductiva al estudio de 1la Evolucib6n, una
aproximacién genética. No obstante, desde el surgimiento de

la Genética de Poblaciones a partir de los planteamientos
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tebricos de Fisher, Haldane y MWright, esta disciplina
constituye la mayor aproximaciédn cuantitativa a la variacién
heredable y, por lo tanto, a la Evolucién en un  sentido muy

general.

He tenido oportunidad en el apartado anterior de
indicar 1la existencia de variabilidad genética a mGltiples
niveles, indicando que esa variabilidad es diferente segin
organismo y poblacién. Lbégicamente hemos de preguntarnos qué
fuerza o fuerzas son las determinantes de 1la aparicién de
esa variacién, su mantenimiento y, eventualmente, su
eliminacién. Veamos un sencillo ejemplo. Si A y a son los
dos Gnicos alelos de un gen y estéan en frecuencias p y q en
la poblacion (p + q = 1), un incremento de A implica una
disminuciébn de a. Supongamos que hemos observado en
generaciones sucesivas los siguientes pares de valores de A
y a: 0.60, 0.40; 0.59, 0.41; 0.57, 0.43; 0.59, 0.41; 0.60,
0.40. Como puede observarse A decrece en las tres primeras
generaciones y crece hasta recuperar la frecuencia inicial
en las restantes. Est&d claro, admitiendo 1la evolucibn
genética de 1la poblacién en sentido inverso, que si
hubiéramos analizado s6lo la primera y la Gltima generacién,
o la segunda y 1la cuarta, no hubiéramos detectado cambio

alguno. Con un esquema tan sencillo como éste vemos que
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pueden aparecer problemas si no hay un estudio sistemético.
En situaciones reales se ha puesto de manifiest. que los
casos de variacibébn son debidos a fenbmenos muy complejés Yy
que ya que muchos de los caracteres estén bajo el control de
muchos 1loci, un cuadro completo dé lo que acontece en la
naturaleza va a ser dificil de caracterizar por la simple

enumeracidén de las frecuencias de genes sencillos.

Los problemas con los que se enfrenta 1la Genética de
Poblaciones pueden esencialmente reducirse a: ¢cull es el
origen de las unidades béasicas de variaci6én genética a los
niveles génico y cromosébmico?, y ¢cudles son las causas de
los cambios en 1la frecuencia de estas unidades en las
poblaciones?. En una primera aproximacién formal las
unidades de variacib6n se originan por mutaciones génicas vy
cromosbmicas™. No quiero decir que este tema sea tan

sencillo, sino que la Genética de Poblaciones estdndar parte
de supuestos sencillos. Las mutaciones proporcionan el
material base para la Evolucién, aunque ellas mismas suelen
producir cambios mds o menos triviales en la evolucibén de 1la
poblacibén (al ﬁenos desde una perspectiva seleccionista)l.
Parece que dentro de 1las poblaciones 1los cambios en la
frecuencia génica son provocados por un conjunto de causas,

siendo probablemente la seleccién naiural la mds importante
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de ellas.

La Genética de Pcblaciones puede ser considerada, hasta
cierto punto, como una forma actual de la teoria original de
la evolucién por seleccién natural que C. Darwin y A.
Wallace propusieron en 1858. Aunque este supuesto exagera la
relevancia de la Genética de Poblaciones en relacién con la
teoria de 1la evélucién, pues hay otros campos en Biologia
Evolutiva, hay que resefiar que es una consideracién de gran

interés conceptual y didactico (Wilson y Bossert, 1971).

En definitiva podemos admitir la existencia de algunos
procesos implicados en 1la transformacién de la estructura
genética de la poblacibébn, tanto a nivel de frecuencias
génicas, como de genotipos o fenotipos. Veémoslos: mutacién,
seleccibén®, migraciont? y deriva genética. Los tras
primeros son deterministas, implicando dinémicas y tasas que
pueden ser medidas en las poblaciones y usados para predecir
respuestas especificas. La teoria matemitica clésica de la
Genética de Poblaciones trata sobre esos procesos, los
cuales operan sobre poblaciones de tamafio infinito, al igual
que en la Fisica Matemdtica de infinitas particulas. Los
resultados en una primera aproximacién fueron buenos. No

obstante las poblaciones son finitas 'y, muchas veces, de
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tamario pequefic. El1 factor de correcciétn a 1la teoria
elemental vino por medio del desarrcllo del concepto de
deriva genética. Este tiene que ver con los cambios en la
estructura genética de las poblaciones por efecto de error
en el muestreo de poblaciones finitas?®. La moderna teoria
de la Genética de Poblaciones es un intento por aplicar el
efecto de la deriva sobre las poblaciones que también se ven

afectadas por factores deterministas.

Consideremos en este punto la relacién entre teoria y
observacién. La teorfa matemidtica se basa sobre las leyes
mendelianas de 1la Genética, las cudles se toman como
postulados. Cada agente se trata como un pardmetro, se
relacionan a través de ecuaciones y se trata con ellas de
determinar la importancia relativa de 1los parémetros:en el
cambio de 1las frecuencias en una gran variedad de
situaciones. Los modelos se evalGan por medio de 1la
determinacién de sus 1limites inferior y superior. Por
supuesto que los resultados de los modelos pueden aplicarse
a la predicciétn de situaciones reales, tales como tasas de
cambio, y 1la posibilidad o no de alcanzar equilibrios. La
teoria matemdtica se aplica a todos los mundos posibles. No
obstante, la Genética Experimental de Poblaciones se aplica

al mundo real y trata de medir, estimar, o buscar
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parametros.

Es conocido que existe, no obstante, cierto alejamiento
entre la teoria matematica y los estudios experimentales, en
concreto por 1las dificultades inherentes a las adecuadas
estimaciones de estos Gltimos y las simplicidades excesivas
de la primera. Los estudios de campo, conocidos como
Genética Ecolbgica, son fundamentales. Muchas de las
controversias actuales no se refieren a la teoria evolutiva
propiamente dicha, sino a la magnitud en 1las poblaciones
reales de 1los parlmetros definidos en 1la teoria. Por
ejemplo, 1la polémica concerniente a la importancia de la
deriva surge de nuestra dificultad para medir los valores de
la seleccié6n natural y del flujo génico en las poblaciones
reales. Una vez que el coeficiente de se;eccién, la tasa de
migracién y el tamafio de 1la poblaciétn sean estimados
correctamente habrd poco desacuerdo en relacidétn con el
efecto del muestreo (o de deriva). En otras palabras, se
necesita un mayor Yy mas profundo conocimiento de Ilos
parametros poblacionales, con garantia de su correcta

estimaciébn (Christiansen‘y Fenchel, 1977; Manly, 1%85).
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Hasta ahora he asumido que los alelos de un locus son
independientes de los de otros 1loci, y que las eficacias de
los genotipos en un locus dado son independientes de 1las
eficacias de los genotipos en otros loci. Estas
simplificaciones, como he indicado, han sido de gran
utilidad en muchos problemas poblacionales y evolutivos. Es
el caso, por ejemplo, del descubrimiento de la variacién
proteica en 1loci que codifican enzimas. No obstante,
informacién m&s detallada que proviene de los avances de 1la
Biologia Molecular en el campo de la estructura fina del gen
Yy la organizacién del genoma y su expresién coordinada, nos
indica que 1la hip6tesis previa de independencia es, con
frecuencia, falsa (para un repaso de la principal literatura

véase Karlin y Nevo, 1986).

Si se introducen mas de dos 1loci en los modelos de
Genética de Poblaciones el sistema se complica de una forma
sustancial. Por ejemplo, cuando se da apareamiento al azar
en lugar del examen de n-1 frecuencias alélicas
correspondientes a un locus, donde n es el namero de alelos,
se necesita la especificaciébn de 1las frecuencias de los

gametos multilocus®® (menos wuneo). En otras palabras, en
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modelos multilocus las frecuencias alélicas de cada locus
son insuficientes para describir la variacibn genética; en
lugar de ello hemos de trabajar con las frecuencias de los
gametos multilocus porque pueden aparecer asociaciones de
los alelos en 1los gametos. Por 1lo tanto, la discusién
central en los modelos multilocus es la relativa a la de los
factores que afectan las frecuencias gaméticas y el
desequilibrio gamético®, es decir, la asociacibdn no
aleatoria de alelos de diferentes loci en los gametos. Al
igual gque comenté en relaciébn con 1la estimacibébn de
parémetros en poblaciones naturales, es absolutamente
necesario un examen de los métodos para la estimacién del
desequilibrio gamético y tener evidencias de la existencia
del mismo en las poblaciones naturales. MN&s aGn, si hay
interaccién entre las eficacias de un locus y las eficacias
de otros loci, parece necesario estimar cull es el valor de
la eficacia de un genotipo multilocus. Es decir 'tener
conocimiento de la seleccibén multilocus?®, de las relaciones
epistaticas®® y de las interacciones de la eficacia en los
diferentes loci, estudiando 1las c¢onsecuencias que estos
fenémenos tienen para el establecimiento del desequilibrio

gamético y sus implicaciones evolutivas (Hedrick et al.,

1978).
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IV. LOS_GRANDES_ TEMAS_EVOLUTIVOS
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Por la lectura del presente capitulo se observara la
gran cantidad de documentacibdn que se da scbre evolucién de

sistemas genéticos, en particular, y de evolucién en

general. Ha sido deliberada esta forma de exposicidén.
Pretende ser, fundamentalmente, una guia para situar las
lineas donde se desarrolla actualmente la Genética

Evolutiva. Yo preveo grandes resultados de 1la confluencia
entre Genética de Poblaciones y Biologia Molecular, eso que
Nei (1987) denomina Genética Molecular Evolutiva. Los
resultados no s6lo son importantes para comprender como
evolucionan, se originan y transforman las moléculas, sino
que determinadas moléculas, mds o0 menos complejas, son
potencialmente importantes en fenbmenos tales como la
especiacién.

Como es virtualmente imposible abarcar en profundidad
las corrientes de la moderna investigacib6tn evolutiva,
desarrollo el capitulo en cuatro apartados: las bases
moleculares de la evolucién y 1las teorias neutralista vy
seleccionista de 1la evoluciétn molecular. A continuacién
expongo sumariamente la polémica en torno a las unidades de

seleccidn. Posteriormente planteo la controversia,
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importante desde un punto de vista tebérico, del estatus de
la teoria macroevolutiva. Finalmente presento una relacién
de grandes hechos evolutivos: origen de la wvida, evolucién
de grandes grupos Yy la apariciétn de fenbmenos evolutivos

relevantes.

1. Las_bases_moleculares_de_la_Evolucién.

El estudio de 1la Evolucién a nivel molecular, tal y
como se desprende de las secuencias de DNA, RNA y proteinas,
mide el cambio de 1las mismas con independencia de su
significacién, suministrando ademéds procedimientos para la
cuantificacién del cambio evolutivo. Se trata, entonces, de
una cuantificacién especifica del tiempo y modo de la

Evolucién.

Hay que hacer notar las contribuciones que la Biologia
Molecular estd haciendo a la teoria de la Evolucién. No sbélo
estd incidiendo sobre sus ideas centrales, sino también
sobre sus procedimientos analiticos. Sus aportaciones pueden
dar informacién relevante sobre el estatus de 1la evolucién
darwiniana y 1la controversia que alrededor de ella se

plantea, sobre todo a nivel molecular.
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Ya que a partir de los afios sesenta se gesta la

simbiosis entre 1la Biologia Molecular y los estudios

clésicos de Evolucién, la .calibracién de 1la distancia
genética entre especies contemporaneas en términos
moleculares complementa la informacién que el registro fbésil

viene ofreciendo a través de los estudios paleontolébdgicos.

El advenimiento de 1la Biologia Molecular abri6 el
camino para las interpretaciones moleculares de 1la
Evolucién. El1 avance conceptual proviene del modelo
estructural del DﬁA de HWatson y Crick (1953a, 1953b). El gen
ya no era un punto en el cromosoma sino una forma de
informacién quimica. M&s aGn, el hecho de que durante la
replicaciénvpudieran darse errores ocasionales implicaba 1la
variabilidad molecular. El contenido informacional de los
genes podria ser determinado por secuencias de Dbases
directamente, o indirectamente por secuencia de aminoécidos
(aunque la prueba de colinearidad? entre acido nucleico y
proteina llevaria otra década). Recientemente se ha visto,
por otro 1lado, 1la importancia de las regiones no
codificadorasz en el control de la expresién génica, lo que
supone una nueva via para el anéliéis de las bases genéticas

de la variacién fenotipica.
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La tecnologia ha sido definitiva en el tema de la

Biologia Molecular Evolutiva. Asi los métodos de

secuenciacién de proteinas? (Sanger, 1?52), y electroforesis
de gelesg (Hunter y Markert, 1?57) han permitido evaluar la
variacién genética. La hibridaci6tn del DNA 5(Hoyer at al.,
1964) permite comparar A&acidos nucleicos de diferentes
organismos. Aungue estos métodos han suministrado
informacién sobre la estructura y organizacién del genoma
han sido ampliamente reemplazados por el anilisis de 1los
fragmentos y sitios de restricci6né (Southern, 1275) y la
secuenciacién directa de fragmentos de DNA (Sanger vy
Coulson, 1975; Maxam y‘Gilbert, 1977). La secuenciacién ha
sido de gran ayuda en 1la reconstruccién de historias

evolutivas. Veamos algunos de los progresos impuestos por el

acceso al nivel molecular:

a) La comparacién de genes homblogos hace posible deducir la
historia filogénetica de 1los mismos, asi como 1la tasa

relativa de sus cambios. Es mas si se conoce el tiempo de

divergencia de las especies comparadas a partir del registro

f6sil puede estimarse la tasa de substitucién nucleotldica.

b) Validacién de unos mecanismos evolutivos en relaciétn a

otros, en particular estimas de variacién genética que
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existe en las poblaciones, objetivo c¢lésico de la Genética

de Poblaciones.

c) La nueva tecnologia ha permitido una ma?or comprension de
las fuentes de variaciédn que permiten el cambio del genoma.
Se ha visto que junto a las mutaciones puntuales y la
recombinacién, 1la duplicacién Y la transposicién de

secuencias de DNA son también fuentes importantes.

d) Puede aportar informacién sobre si 1los mecanismos

implicados en 1la evolucién de las especies y su origen son
)

de la misma naturaleza que los implicados en la variacién

intraespecifica. Es decir, por el estudio comparado de las

tasas de evoluciédn del DNA frente a las tasas de evoluciébn

morfolbégica obtener informacién sobre aparicibén de especies

y grandes grupos taxondmicos.

e) Sobre la relevancia especifica de la regulacién génica en
Evolucién. Aunque es poco lo disponible actualmente, un
objetivo fundamental es determinar si la variabilidad de
genes reguladores en la poblacién es similar a la de los
genes estructurales estudiados clésicamente (Hedrick Yy

McDonald, 1980).

_88_



2. La_teoria neutral de_ 1la evolucién molecular.

La Genética de Poblaciones ha estado durante mucho
tiempo principalmente relacionada con c¢ambios a corto plazo
de la estructura genética de las poblaciones. Los cambios a
largo plazo eran considerados como la extrapolacién de los
cambios a corto plazo. No habia wuna manera fécil de
determinar los cambios génicos a largo plazo en un contexto
evolutivo. El desarrollo de la Biologia Molecular en las dos
Gltimas décadas ha cambiado por completo este panorama. E1
cambio evolutivo, por lo menos en algunos genes, puede ser
seguido con cierto detalle directamente sobre el DNA, el RNA
o las _proteinas. Ello ha. permitido a 1los genéticos de
poblaciones evaluar y probar la validez de 1las conjeturas
previas sobre 1la evolucién a largo plazo o sobre 1la

estabilidad de los sistemas genéticos.

Con anterioridad al estudio directo del DNA, un
polimorfismo genético era explicado en términos de ventaja
heterozigdética o algin otro tipo de seleccién equilibradora.
No obstante ahora se sabe c¢émo cambian 1los geﬁes en él
proceso evolutivo y que la estructura genética de 1la

poblacién no permanece constante. Una gran parte de este
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cambio se debe a 1los efectos de 1la variacién ambiental.
Junto a los cambios geolbgicos y climdticos tales como
glaciaciones y deriva continental, el ambiente de wuna
especie también es alterado por factores biolbgicos, tales
como la aparicién de nuevas especies Y cadenas
desequilibradas de alimentaciéﬁ?. De hecho el mundo
biolégico o el ecosistema de un organismo est& en un
continuo estado de transformacién. No obstante parece que
gran parte de la variaci6tn de la estructura genética de una
poblaciéh es aleatoria y probablemente irrelevante para 1la

adaptacidén de los organismos.

La Biologfia Molecular ha cambiado otro concepto
importante de la Genética de Poblaciones clésica.
Normalmente se asume que el ndmero de estados alélicos de un
gen es bajo, dandose mutacibén recurrente& entre estos
estados. A nivel molecular, no obstante, un gen tiene unos
1000 pares de nucleétidos, siendo 4:*°?% gl naGmero total de
posibles estados alélicos. El1 namero real de posibles
estados alélicos debe ser mucho mayor. Ya que el ndmero de
alelos que existen en un momento dado es limitado, parece
que una nueva mutacién es casi siempre diferente de
cualquier  alelo preexistente en una poblacién. Este cambio

en el concepto de mutacién condujo a Kimura (1971) a
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formular una nueva teoria de la Genética de Poblaciones a
nivel molecular. Ello ha implicado 1la transformaciétn de
viejas teorias en Genética de Poblaciones. Es el caso de 1la
teoria de la endogamia (consanguinidad) de Wright, basada en
el modelo del alelo fijo, que se ha convertido en un caso
especial de la llamada, en sentido débil, modelo de alelo
variable.

La idea central de la teoria darwiniana y neodarwiniana
de la evolucibn es 1la seleccibdn de 1los 1individuos més
eficaces en 1la poblacién. Fisher (1930), Haldane (19232),
Wright (1932), Dobzhansky (1951), Simpson (1953) y Mayr
(1963) son los formuladores de la m?derna teoria evolutiva
por seleccibn natural. La mutaciédn no juega en ella un papel

decisivo. Podemos resumir la teoria del modo siguiente:

a) Existe Siempre variabilidad genética para responder a las

presiones de 1la seleccid6tn. La tasa de mutacibdbn tiene un

valor siempre superior al exigido por las necesidades

evolutivas de la especie.

b) La mutacién es aleatdria con respecto a la funcién.

c) La mutacibédn estéd casi enteramente determinada por cambios
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ambientales y seleccié6tn natural. No se necesitan nuevas
mutaciones para que la poblacién responda a un  cambio
ambiental, seleccion&ndose aquellas variantes preexistentes
que son més eficaces. Por lo tanto, no hay relacitn entre la

tasa de mutaciébn y la tasa de cambio evolutivo.

d) La estructura genética de una poblacibén esté cerca o en

el 6ptimo de la superficie adaptativa™ de un ambiente.

e) Las mutacidénes son normalmente deletéreas, a menos que el
ambiente cambie como para admitir como eficaces mutaciones

que no lo eran.

Como tendré oportunidad de indicar, 1los puntos
desarrollados son adecuados en las escalas fisiolégica y
morfolbégica, siendo 1la seleccibtn el proceso bésico del
cambio evolutivo. Pero, ¢qué ocurre en la escala mélecular?.
Kimura (1968) vy King y Jukes (196%) fueron los primeros en
postular la teoria de 1la evoluciétn neutra por mutacién y
deriva genética. Segin esta teoria la mayor parte de los
cambios evolutivos en las macromoléculas son el resultado de
la fijacidén aleatoria de mutaciones selectivamente neutras.
Por otro lado Ohno (1970) postulé que la selecciédn natural

no es mads que un mecanismo que preserva la funcidén génica
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establecida y que 1la evolucibdn ocurre por duplicaciédn de

genes que adquieren nuevas funciones.

3. Niveles_ _de_ _seleccibébn__y_ _evolucibén_ _de_ _otros _sistemas
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Los mecanismos evolutivos en su enfoque genético pueden
tener maltiples niveles de actuacién. En los QGltimos afios la
comunidad cientifica y 1la poblacién en general se han

interesado por 1a conducta social y su base biolégica.

Wilson (1975) sintetiza ambos términos en el de
“Sociobiologia'.
Hasta ahora he considerado modelos de seleccibn

individual; es decir, he asumido que la seleccién natural se
presenta al nivel de los fenotipos de cada individuo, siendo
la fecundidad, supervivencia, éxito en el apareamiento,

etc.

propiedades de ese individuo. Pero es posible que la
seleccibn se presente al nivel de un conjunto de individuos
emparentados (seleccié6tn familiar) o de un grupo (seleccibén
de grupo). No est4 <clara 1la relevancia de estés tipos de
seleccibn. Por ejemplo, se ha recurrido a 1la seleccién de

grupo para explicar fenb6menos dificiles de caracterizar en
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términos .de la seleccibébn individual (altruismo, por

ejemplo). No obstante, las posibilidades explicativas de los

nuevos niveles de seleccibn, especialmente para comprender

la evolucién de 1la conducta social, parecen importantes
(Uyenoyama y Feldman, 1980). La aplicacién de la teoria de
juegos y el concepto central de estrategia evolutivamente
establei” para la comprension de los peolimorfismos
constituye, quiz&, la aproximacidédn tebrica més rigurosa al
estudio de las respuestas individuales dependientes de 1las
respuestas de otros tipos poblacionales (Maynard Smith,

1978).

Los parametros genéticos importantes para la
determinacién de la variacidn genética o la tasa de cambio
genético en una poblaciétn son ellos mismos variables, al
menos potencialmente. Como fue sugerido por Wright (1955) y
es discutido por Roughgarden (1979) 1los parémetros que
afectan a la frecuencia alélica, denominados globalmente
sistemas genéticos (por ejemplo dominancia, tasa de
mutacibébn, tasa de recombinacién, sistema de apareamiento,
etc.) estén bajo control genético. Por lo tanto puede haber
variantes de estos factores determinadas genéticamente. Al
proceso selectivo que describe el posible cambio de estos

sistemas genéticos se le llama seleccibédn secundaria, siendo
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la primaria aquel proceso que describe 1los cambios en la
distribucibén de caracteres heredables con distinta eficacia

biolbgica.

Al igual que con los sistemas genéticos, factores
ecolbgicos tales como la competencia interespecifica, las
relaciones predador-presa, los componentes de 1la historia
vital, etc., pueden ser afectados por la variacibén genética
(sin descartar, claro, efectos ambientales). Por ejemplo,
diferencias en la habilidad competitiva debida a diferencias
morfolbgicas en dos poblaciones no pueden "a priori"

)
atribuirse a diferencias genéticas, sino que debe
demostrarse. Cuando dos especies interactuan, los cambios
selectivos pueden ocurrir como consecuencia de la
interaccién. De hecho, el concepto de coevolucibén sugiere
que las especies son competidoras, predador o presa,
parédsito o huesped, mutualistas, etc., y evolucionar una en
respuesta a la otra (Futuyma y Slatkin, 1983). Precisamente
porque las dos especies coevolucionan no queda eliminada la

posibilidad de que caracteres coevolutivos estuvieran

presentes en las dos especies antes del contacto.
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4. Especiacion y Macroevolucion.

Serfia 1largo de desarrollar en toda su amplitud este
apartado. El1 tema de la especie, c¢c6mo se origina, si
constituye una entidad real o no, si hay categorias
superiores reales, si dependiendo de categorias taxon6micas
las causas de Evolucién son distintas, culles son los
criterios que delimitan dos especies, tipos de especies,
etc., todos ellos estdn en la base de la Biologia Evolutiva
| y su literatura es mucho mids amplia, por su cardcter de ser
investigaci6én tradicional, que toda 1la que pudiéramos

considerar para las partes previas de este trabajo.

Las especies relacionadas presentan muchas
caracteristicas comunes pero difieren en otras que las hacen
ser diferenteé. Tradicionalmente se han identificado a
partir de sus caracteres morfolégicos, teniendo delante el
prototipo con las caracteristicas fenotipicas de la especie.
Como es 16gico gran parte de tales caracteres morfoldgicos
tienen un fundamento genético y quizd son los més
importantes para la caracterizacién bioldgica de la especie.
Por ejemplo, diferencias de la conducta en el apareamiento o

preferencias de hdbitat muchas veces se correlacionanr con
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diferencias entre especies. No obstante, especies gemelas
que son morfolbgicamente idénticas presentan diferencias
notables en sus patrones de conducta y preferencias de

héabitat.

iQué clase de cambios biolégicos son necesarios para el
establecimiento de una nueva especie?. ¢Son estos cambios el
resultado de la accién, répida, de pocos genes y répidos en
la transicibén?. Aunque a tales preguntas se puede responder
de una manera est&ndar, son dificiles en cualquier caso. Es
posible que la respuesta sea maltiple y una especie aparezca
por mas de una via. Mas aGn, los factores fmportantes en una
situacibn de especiacibétn dependen del organismo, el

ambiente, la disponibilidad de variacib6n genética y el azar.

Situdndonos en el &mbito de la Genética de Poblaciones
podemos asumir que, en el tiempo, unas especies aparecen y
otras desaparecen. En ciertos momentos los procesos de
especiacibén se ven acelerados: la tasa de especiacibébn puede
verse incrementada si hay una proporcibén elevada de &reas no
habitadas y la tasa de extincién ser también elevada por un
rapido deterioro del ambiente colonizado. Los cambios en el
tiempo geolbgico corresponden a miles o millones de

‘generaciones; por ello podemos asumir razonablemente que los
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modelos de 1la Genética de Poblaciones y Cuantitativa se
pueden aplicar con previsible buen resultado a esos periodos
de tiempo. No obstanté algunos paleontflogos sugieren qué
los patrones f6siles observados no pueden ser explicados por
supuestos neodarwinianos, introduciendo 1la teoria del
equilibrio interrrumpido (Gould y Eldredge, 19277) vy
conceptos afines a esta teoria (Stanley, 1979; Gould, 1980).
Hay declaraciones programdticas de 1los neodarwinistas en
contra de la necesidad de recurrir a modelos macroevolutivos

(Charlesworth et al., 1982).

Como una pequefia introduccibén a la materia consideremos
los tipos de especiacién. Hay tres tipos bésicos,
dependiendo de la 1localizaci6étn del fenb6meno de especiacién

en relacibén con la distribucién de las especies (Bush, 1%975;

Endler, 1977; Grant, 1985). Puede darse una especiacibdn
incipiente cuando las poblaciones estén separadas
geogré&ficamente (alopatria), son adyacentes (parapatria) o

coexisten (simpatria). La separacién de especies se mantiene
por medio de barreras biolbgicas denominadas mecanismos de
aislamiento reproduétivo. Estos pueden ser clasificados en
mecanismos prezigébticos, o aquéllos previos a la
fertilizaciébn entre 1los gametos de 1las dos especies.

Aquéllos que actuan después de la fertilizacibén son los
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mecanismos postzigbticos (Grant, 1985). Estos mecanismos no
es necesario que actien simulténeamente, aunque suele
presentarse més de uno cuando hay barreras efectivas entre
las especies (Mayr, 1963; Dobzhansky et al., 1977; Futuyma,

1986).

Una aproximacibdn reciente al tema de la especiaciédn ha
surgido con 1la puesta en evidencia de 1los elementos
transponibleég. Se han localizado en bacterias, levaduras,
maiz, Drosophila, etc. Su especial naturaleza nos lleva a
hacernos preguntas sobre su origen y papel en la Evoluciébn.
Los elementos transponibles, tanto pequerios fragmentos de
DNA de 800 a 5000 pares de bases, como transposones mayores
de hasta 10.000 pares de bases aparecen repartidos en
maltiples copias a lo largo del genoma. A(Gn méds, los mismos
elementos se sitGan en diferentes posiciones en otros
individuos. Estos elementos cuando se insertan en un gen
estructural pueden provocar mutaciém o alteracién de 1la
propia regulacién. Ya que estos elementos pueden insertar
nuevas copias en cualquier lugar vy retirarse de una antigua
posicién han sido denominados DNA egoista (Doolittle vy
Sapienza, 1980; Orgel y Crick, 1980). Las propiedades de

estos elementos son potencialmente importantes en una serie

de aspectos de la Genética Evolutiva: influir en la cantidad
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de DNA, nGmero de mutaciones por genoma, asociaciones de
alelos de diferentes genes sobre un mismo cromosoma, etc.
Todo ello sugiere implicitamente su posible relevancia

genética (no fenotipica) en la aparicib6tn de nuevas especies.

5. Historia__Natural: Origen__de_ _la__vida Evolucién_de

La historia evolutiva puede ser dividida en dos grandes
apartados: evolucién quimica y evolucibébn orgénica. La
primera estéd directamente implicada con el origen de la vida
y sus estudios estén relacionados con las condiciones
fisicas y quimicas bajo las cuales pudieron aparecer micro y
macromoléculas orgénicas, asi como sistemas capaces de
autoperpetuacién. A su vez podemos considerar dos grandes
lineas de trabajo' respecto de los estudios de evolucibtn
quimica, no concordantes en cuanto a su inicio histérico. La.
primera en desarrollarse trata de contéstar a la siguiente
pregunta: ¢cbmo era la tierra primitiva, la que permitié la
formaciébn de moléculas orgénicas? (Calvin, 196%; Fox y Dose,
1972). La segunda trata de responder al origen vy
mantenimiento de los sistemas autorreplicativos, y en ella

hemos de <considerar 1los importantes trabajos de Eigen y
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Schuster sobre el origen de 1la informaci6én genética, el
modelo de quasiespecies y 1los hiperciclos (Eigen, 1971;
Eigen y Schuster, 19277; Maynard Smith, 1979; Schuster,

1981).

Una historia de 1la evolucibébn orgadnica, a grandes
rasgos, debe contemplar, entre otros, 1los siguientes

tépicos:

a) Origen de los organismos unicelulares (procariotas) vy
pluriceluares (eucariotas).

b) Metazoos inferiores y superiores.

c) Evoluciétn del celoma y su radiacién.

d) Los vertebrados (anfibios, reptiles, aves y mamiferos).
e) Evoluciébébn de las plantas.

f) Evoluciébn del hombre.

g) Evolucién biolbégica y evoluciébn cultural.

Para una revisién de estas materias véase Dobzhansky et al.
(1977), Ayéla y Valentine (19279), Futuyma (1986), Margulis y
Schwartz (1982) y Grant (1985). Formalmente estos apartados
son los que Ruse (1986) considera como mostradores del hecho
y proceso evolutivo. Todos ellos, de por si, justifican

sobradamente el carédcter cambiante de la materia viva. El
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repaso a los grandes acontecimientos evolutivos nos abre 1la
mente a la posibilidad de comprender la cantidad y variedad
de las criaturas que han existido y existen. No es necesario
decir que los pensadores predafwiﬁiénbs, admirados por tanta
heterogeneidad wvital, se sintieran compelidos a admitir, en
una variante u otra, la accién divina. Las perfecciones
adaptativas, la observacién de que cada organismos tiene una
fina adaptacién a su medio (al menos aparentemente), no era
facilmente compatible con explicaciones meramente mec&nicas
o causales (fisicas). Eso debia ser un producto divino. La
‘heterogeneidad obvia fue cediendo hist6éricamente a ciertas
regularidades en los patrones morfolégicos. La Anatomia
Comparada puso de manifiesto que existen, a pesar de las
variaciones especificas, grandes patrones de organizacién.

La Embriologia, del mismo modo, nos pone al descubierto la

relacién entre 1la ontogenia individual y 1la historia
filogenética en la que estamos inmersos. Una explicacién
causal, una teoria como la darwiniana, hace razonable ver

toda esa variacién en otra perspectiva, diferente a la
milenaria accién divina. La explicacién, por cierto, es
compatible con buena parte de las observaciones Yy
regularidades observadas en el nivel orgénico.

No es sorprendente que el hombre se sienta

transcendente cuando se sumerje en un medio natural no
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propio, cuando observa conductas animales, o cuando le
hablan del desastre ecolbgico (si es que no 1lo vive a
diario). Hay como una cierta memoria impresa que nos une a
toda la evolucién orgénica, cierta relacién de hermandad con
todo 1lo vivo. Por ello no es extrafio que disfrutemos cuando

estamos frente a la evolucidn de lo viviente.

Es dificil imaginar que las intenciones de un
alpinista, un cientifico, un artista, un avaro o,
simplemente, una persona que se preocupa de hacer lo menos
posible en la vida sean las mismas. Si este panorama de la
variabilidad humana entra en conflicto con el determinismo
genético que parece implicito en la teoria sociobiolébgica,
no vamos a entrar en la dindmica de crear principios
auxiliares de 1la teoria que nos permitan integrar tal
divergencia. Mejor ser& en ir pensando en otra teoria. En
cualquier caso no hemos de ser tan ciegos como para
desaprovechar lo que se ha ganado en el campo de las bases
biol6égicas de 1a conducta humana. Los limites de la

aplicaci6bn de la teoria sociobiolb6gica son probablemente més

estrechos de 1o que sus promulgadores quieren, pero su
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metodologia y el hecho relevante de que, por fin, tenemos
una conexién, dificil pero verosimil, entre el hombre y el
resto de 1las especies, son dos elementos clave de la

Biologia Evolutiva de nuestro tiempb.

‘ Aqui‘voy a insiétir en la ventaja fundamental de la
metodologia sociobiolbgica. Esta no es otra que la
utilizacién de 1la teoria neodarwinista de la Evolucién. En
otras palabras, se traga de aplicar 1los modelos de la
Genética de Poblaciones cléasica a la dinédmica evolutiva de
la especie humana. Es bien cierto que la teoria evolutiva,
en su dimensién genético-poblacional, utilizando el sistema
de los genes de conducta como cuentas de collar, produce una
visiébn un tanto constrefiida de la din&mica evolutiva humana,
y de esto se pueden hacer muchas e interesantes reflxiones
(Sanmartin 1986, 1987). Pero si apreciamos el wvalor

analbégico que tiene la teoria de la Genética de Poblaciones

clasica aplicada a, por ejemplo, 1la evolucién cultural
humana, entonces aparece una gama harto compleja de
situaciones, mucho mayor que la que surgiria como
consecuencia de 1la aplicacién estricta de la teoria
genética.

Es posible que la teoria sociobiolégica pueda crear un
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panorama constrefiido de la realidad de la especie humana, y
que con el paso del tiempo aparezcan limitaciones obvias a
los engendros explicativos a que tal -teoria nos tiene
acostumbrados. Pero también es ‘ bien cierto que la
Sociobiologia actual ofrece,explicaciones con método, y la
“metodologia que ha desarrollado, especialmente aquella que
se deriva de la aplicacidén de 1la Genética de Poblaciones y
la ortodoxia neodarwinista, es, por 1lo menos, definida.
Puede argumentarse que hay en las ciencias sociales
metodologias tan cientificas como esa de que se sirve la
Sociobiologia. AGn aceptando este supuesto, la metodologia
sociobiolbgica tiene una diferencia fundamental importante a
su favor, a saber: que estd inmersa en el campo de la teoria
de 1la evolucién. Por 1lo tanto, incluye sin ambigiledad el
hecho humano en toda su dimensi6én dentro de la evolucién
animal. Las dificultades que esta especie plantea, el largo
~camino hasta presentar diferencias cualitativas patentes
(Wilson, 1975), no suponen un problema de mayor envergadura
que el de la delimitaciébn del resto de las especies. Ello
porque el concepto de especie es sempiternamente dificil de
asir. En cualquier caso, la sistematizacidédn de todo
organismo vivo, con todas las ambigiedades que queramos,
est& hecha, viene haciéndose desde hace siglos, y se sirve

de 'nuevas metodologias psara su posible remodelacién en
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alguna o en todas sus partes. La teoria de la evoluciébn por
seleccibn natural supuso una nueva perspectiva para
comprender el origen y transformacién de las especies. Y el
hombre no puede quedarse al margeﬁ de un esquema causal de
la evoluciébn de lo viviente. Si los caracteres estructurales
y funcionales de 1la especie humana, caracteres fisicos,
pueden entenderse en la perspectiva gradual de
transformacién desde antepasados no humanos, queda por
determinar si 1los caracteres de conducta son algo
radicalmente inasible por la teoria evolutiva. Primero vino
la teoria etolbgica, argumentando que tales caracteres
sirven para el establecimiento de filogenias evolutivas
(Lorenz, 1965). Después, aunque no c¢omo suplantacioén, ha

venido la teoria sociobiolbgica.

No es abundante entre filésofos encontrar filiaciones a
la teoria sociobiolb6gica, al menos si lo comparamos con la
comunidad de biolbgos evolutivos, donde 1la divisién entre
partidarios y detractores est&8 mds o menos equilibrada.
Personalmente creo que esta distribucién diferencial entre
filébsofos y cientificos es debida a que ambos ponen su
interés en lugares diferentes, al menos en lineas generales.
El interés del filbsofo, fundamentalmente critico, se centra

en el andlisis de las consecuencias de una tal teoria. Por

-106-



ejemplo, ¢qué imagen adquirimos del hombre si llevamos a
pies juntillas las conclusiones de la » teoria
sociobiolbgica?. El fantasma que gravita en torno al
andlisis filos6fico es el del determinismo genético (Ruse,
1983) y, como corolario, todo aquello que tiene que ver con
la libertad humana. La compleja imagen que tenemos de los
hombres, desde su estructura fisica hasta su organizacién
social, es siempre un punto de referencia que el filbésofo
utiliza para contrastarlo, tomdndolo como hecho, con la
imagen que se nos presenta como consecuencia de la
aplicaciébn de la teoria. Aunque puede criticarseme que no
existe tal hecho desnudo, sino que el hecho aparece dentro
de un sistema, filos6fico, ideolégico, teolbgico, cientifico
o cualquier otro, 1lo cierto es que todos los sistemas
tradicionalmente han coincidido, y coinciden, en la compleja

realidad humana. Cualquier teoria que explique la conducta

humana siguiendo unas pocas coordenadas es,
sistemdticamente, tratada como reductiva. Es m&s, dicen que
su aplicacién implica en ciertos casos consecuencias

nefastas y de un marcado cariz ideolbgico, y son social vy

politicamente peligrosas si se aplican.

Veamos, pues, los supuestos metodolbgicos de la

Sociobiologia. Basicamente se situa en el contexto de la
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teoria de la evolucibn, y considera la aproximaci6étn de 1la
Genética de Poblaciones como adecuada para la explicacién de
la conducta social. Claro, las criticas que puede recibir
esta ciencia por su enfoque evolutivo, el de la Genética de
Poblaciones, son las mismas que deben recibir, y de hecho
. reciben, aquellas otras disciplinas que utilizan el enfoque
microevolutivo, la teoria genético-poblacional de 1la
evolucibén. En otras palabras, cualquier consideracién de
reduccionismo no solo se debe al hecho de la complejidad de
la conducta social, y 1la eventual imposibilidad de que sea
abordada por la teoria sociobiolb6gica, sino también por 1la
aproximacién intrinsecamente reductiva que la Genética de
Poblaciones supone respecto de la evolucién. Convendria, por
lo tanto, no confundir estos dos niveles. Es habitual oir
entre los detractores no ideblogos de la teoria
sociobiolébgica (Sanmartin, 1986) que esté bien demostrado,
por ejemplo, el carécter pleiotrépico delmuchos genes y que,
por lo tanto, no se puede asignar sin m&s genes concretos a
caracteres relacionados con 1la conducta social; o cbmo
existen segmentos de material hereditario que no se traducen
Yy carecen, por lo tanto, de expresién génica. Ambas
observaciones nos 1llevan a poner en duda no solo 1la
resolubilidad del gen y su disposicién en forma rde cuentas

de collar a lo largo del cromosoma, sino también aquella
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nocién determinista que asocia un gen a un carécter concreto
de forma universal. Estas criticas no afectan directamente a
la explicaciébn sociobiolbgica. Transciende esta ciencia y se
situa al nivel del wvalor de larconcepcién clasica de la
genética y las explicaciones evolutivas que se derivan de
.ella. En otras palabras, no se trata de una critica dura o
focal. Podriamos responder que los nuevos conceptos que
estédn utilizédndose a raiz de 1los descubrimientos que de 1la
estructura del m;terial hereditarib nos brinda 1la Biologia
Molecular seran oportunamente empleados para reinterpretar
las bases genéticas de 1la conducta social, bases evolutivas
o la génesis de nuevos comportamientos. ¢Qué consencuencias
conductuales son previsibles como consecuencia, por ejemplo,
de 1la accibén de los transposones?. Puede contraargumentarse
que la aproximacién sociobiolbgica es salvajemente

reductiva, y que su aproximacién metodolbgica solo crea un

modelo de trabajo, el hombre, altamente desvirtuado, mucho

més de lo que ocurre cuando la reduccién
genético-poblacional se aplica a otras disciplinas
evolutivas. Bueno, el estudio sociobiolbgico es més

crispante a medida que el objeto de estudio es mis complejo.
Por ello es cierto que la sociobiologia humana da, en la
actualidad, una visién constrefiida del hombre. Es, quizés,

el pago actual por 1la coherencia cientifica, la que impona
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aplicar la misma teoria a cualquier nivel de 1la jerarquia
animal. Mirémosla también en 1la perspectiva de que,
facticamente, nos une - -con la escala evolutiva, vy
precisamente por medio de la consideracién de los caracteres
que consideramos mas propios o idiosincraticos del Homo
. sapiens__sapiens, 1los relativos a la conducta individual y

social.

Podria pensarse que si tal es el pago por la coherencia
cientifica, esta deberia de ser abandonada. Esta posicibtn se
sale fuera de 1la critica focal a 1la Sociobiologia. Como

)
defensa decir que, si bien es cierto que se obtiene con su
aplicacién una visibén limitada del hombre, que
ideolégicamente es peligrosa, también es cierto que esta
teoria, y similares formuladas recientemente, acercan al
hombre a la naturaleza, lo integran en ella y, por fin, la
vemos como algo que no estéd puesto para su uso y dominacién,

filosofia muy habitual de 1la humanidad a 1lo largo de los

siglos.

Es posible que 1la teoria sociobiolbgica ‘rebaje'" al
hombre a costa de "subir" al resto de los animales. Desde
luego ese si que es el pago por la proximidad evolutiva.

Quizd se extraigan de este rebajamiento consecuencias

-110-



moralmente desagradables para algunos. En cualquier caso un
cambio tal de filosofia en cuanto a nuestro vinculo
‘‘natural' con la naturaleza no viene mal si pensamos en el

desastre ecolb6gico que hemos promovido.

. Como dice Ruse (1983), la escuela sociobiolbégica no es
homogénea. Encontramos ortodoxos Y. heterodoxos, cientificos
"e ideblogos, enfin, un conjunto bien diferenciado de
profesionales en cuanto al reconocimiento de 1lo que la
Sociobiologia es capaz de explicar. Sin ir més lejos, desde
aquellos que en la actualidad dicen que 1la sociobiologia
estudian las bases evolutivas de 1la conducta animal no
humana, pasando por aquellos que piensan que se puede
aplicar a pequefias comunidades aborigenes, hasta 1los més
lanzados que tratan de aplicarla a todas las facetas de la

conducta humana dentro de las sociedades occidentales méas

avanzadas. ¢Es 1la Sociobiologia,’ quiza, una ciencia
demasiado prematura?. cHabriamos de considerar los
caracteres culturales con una dinadmica propia,

independientemente de si tienen © no una base genética?. El
impacto de la teoria sociobiolbgica ha enmascarado, quiz§,
otras posibles teorias de la conducta humana, teorias bien
desarrolladas y con una aproximacién metodolégica similar,

aunque no idéntica, a la sociobiolégica. Me refiero, por
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ejemplo, a la teoria de 1la evolucibn cultural de
Cavalli-Sforza y Feldman (1981). Esta teoria va en una linea
menos dura-en cuanto a la interpretaciétn genética de la
conducta. Asume la existencia dé caracteres con una diné&mica
de transmisién peculiar, cultural, no necesariamente
mendeliana. Puede darse un incremento en la adaptacibén
individual por medio de 1la transmisién cultural, Yy no
meramente por la ‘“politica" individual de maximizar la
eficacia genética. Es, por 1lo tanto, una alternativa
explicativa a la teoria sociobiolbgica, no tanto en cuanto
al origen de los caracteres culturales, como a su dinamica

de transmisién. Es curioso hacer notar que esta teoria

utiliza 1los parametros de la Genética de Poblaciones
{(mutaciébn, deriva, migracién, seleccibn, etc.) como
analogias francamente = Gtiles. De nuevo resulta
metodolbgicamente ventajoso la utilizacibén, aunque con

precaucién, del esquema de transmisi6én de caracteres de la

teoria microevolutiva.

En una linea menos formalista y més proclive a
considerar la complejidad de 1la conducta humana esté la
teoria dual de la herencia de Boyd y Richerdson (1985). No
obstante la teoria en cuesti6tn también se sirve de la

modelizaciédn evolutiva, de la Genética de Poblaciones y la
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Genética Cuantitativa.
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V. TEORIAS DEL_DESARROLLO Y ECOLOGICA

Quizéd por falta de un desarrollo tebrico similar al
alcanzado por 1las teorias genéticas, especialmente las
qoncernientes a la estructura genética de las poblaciones,
las teorias del desarrollo y ecoldgica no han tenido el
papel que les deberia de corresponder en el contexto del
pensamiento ewvolutivo actual, especialmente dentro del
neodarwinismo. El1 objetivo del presente capitulo es,
precisamente, presentar las aportaciones que ambos conjuntos
de teorias estan haciendo a la Evolucién que, l6gicamente,
se configuran comu teorias que amplian, complementan o
substituyen, segin se mire, la aproximacidédn genética a la

evolucién. Primero me centraré sobre el desarrollo vy,

posteriormente, sobre la teoria ecolégica.

Buena parte de lo que aqui voy a presentar se encuentra
recogido en el informe que Maderson et al. (1982) presentan
como resultado de la reunién de trabajo del grupo encargado
de discutir el papel del desarrollo en el cambio

macroevolutivo en 1la Conferencia Dahlen. De Renzi (1982,
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1983, 1986, 1987) tiene, a su vez, extensas revisiones sobre
desarrollo y Macroevolucibébn que sintetizan magnificamente el
papel que juegan los procesos gque tienen lugar a lo largo
del desarrollo. También 1las tomaré como guia para la
exposicién de la teoria del desarrollo y su relevancisa

evolutiva.

En 1la obra de autores como Raup, Gould, Stanley,
Alberch, de Renzi, etc. hay un constante elemento de critica
a la teoria neodarwiniana de 1la Evoluci6én. Se trata de que
no tiene presente el intervale que va desde el gen al
fenotipo. En otras palabras, los procesos del desarrollo, de
cuyo estudio pueden derivarse importantes conclusiones sobre
la -evoluciébn, no son considerados en el pensamiento
neodarwinista. Bueno, de lo'que se trata es de demostrar que
las consecuencias para 1la explicacién del hecho evolutivo
que se derivan de tener en cuenta el desarrollo no son las

mismas que no teniendolo. Y esto parece ser asi.

Es bien conocido de todos que implicito en el
pensamiento neodarwinista est& suponer que todo carécter
tiene algo que ver con la adaptacién. Es decir, el proceso
de adaptacién implica cualquier carécter de un ser vivo.

Nada que en el exista se ve exento de esta dinémica
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adaptativa (para un critica del programa adaptacionista
véase Gould Y Lewontin, 197%9). Aunque haciendo una
valoracibdn histdrica son grandes las ventajas cientificas
que se han obtenido por practicar este tipo de supuesto,
metodolbgicamente es bien cierto también que las
“limitaciones a que nos somete tal programa son demasiado
fuertes. No todo es adaptativo, no todo en un organismo
responde a una presién selectiva permanente. Hay caracteres
que adquieren una determinada forma o funcionalidad por el
mero hecho de que hay constricciones en el desarrollo, o que
son el subproducto colateral de otros procesos. Precisamente
es en el desarrollo donde parecen presentarse con mé&s fuerza
este tipo de fenb6menos. Las restricciones impuestas por el
desarrollo, a su vez, son o estén fuertemente limitadas por
la trayectoria filogenética de 1la especie. Este tipo de
historia interna del organismo, el hecho de que adopte
formas o funciones que no responden a un proceso externo de
adaptacién no esté&d formalmente prescrito en la ortodoxia
neodarwinista. Aqui, 1los cambios se interpretan como
cambios en las frecuencias génicas, respondiendo a presiones
ambientales o procesos aleatorios en funcién del tamafio
poblacional. No se prevé en la teoria que existan elementos
que determinen la estructura de una poblacién, la forma de

sus fenotipos, debida en parte a restricciones impuestas
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por el desarrollo. Veamos esas restricciones (o

constricciones).

2. Procesos_del desarrollo y sus constricciones.

Las restricciones pueden ser definidas como las
limitaciones sobre el conjunto de posibles estados de
desarrollo y su explicaciébn morfolbgica (Maderson et al.
1982). Los procesos de desarrollo se caracterizan por su
organizacibébn jer&rquica. En el primer estadio tenemos el
genoma, cuyos genes codifican proteinas. Dentro del genoma
existe una subdivisién jeradrquica con genes que interactuan
de forma compleja y que controlan el patrén de formacibdn de
proteinas. Por supuesto que los genes estructurales,
encargados de 1la formaci6tn de determinadas proteinas,
representan un nivel de constricci6én absoluto. Una mutacién
en una zona importante del gen puede determinar un genotipo

completamente letal.

Hay un segundo nivel de interacciones, con sus propias
jerarquias, aunque resulten de la presencia de productos
génicos primarios. La uni6én de proteinas y la interaccibén de

ellas con su ambiente est& gobernado por las propiedades
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fisico-quimicas de las moléculas implicadas. Ello supone,
segin Maderson et al. (1982) propiedades morfogenéticas de
las células tales como édhesién, motilidad,
contractibilidad, etc. Por otro lado implica también cierto
tipo de interaccién celular debido a 1las proteinas de
membrana (de superficie), e incluso, si hay difusibébn de
ciertas moléculas, cierto tipo de modelos de desarrollo.
Aunque a nivel de tejidos no hay suficiente conocimiento
sobre las bases moleculares subyacentes, los datos empiricos
de interaccién entre ellos muestran, a su vez, limites y
restricciones al desarrollo.
)

Este segundo orden, el epigenético, es el que media
entre el genoma Yy el fenotipo de la especie. Lo que aqui
acontece es altamente dispar. De entre todas las
posibilidades genéticas, hay algunas que tienen una fuerte
restricciébn, otras que estédn pobremente canalizadas vy,
quizds, otras absolutamente variopintas en su expresién
final. La variabilidad fenotipica final no depende, por lo
tanto, en exclusiva del nivel primario. El espacio
épigenético tiene un peso especifico importante en la

variabilidad fenotipica de la especie.
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Los biblogos del desarrollo estan retomando cu -interés
histérico por los problemas de 1la Biologia Evolutiva. La
causa inmediata de este despertar esti, como dice Kauffman
(1983), en el interés por discernir hasta qué punto la
evolucidn es consecuencia de procesos de selecciétn y deriva,
o bien debida a restricciones causadas por los procesos de
la ontogenia. Por ejemplo, la aparente estasis
(invariabilidad) de los trilobites durante millones de afios:
éces consecuencia de 1la accién sistematica de la seleccioén
estabilizadora?. Si la tesis neodarwinista indica que esta
"innegable" estabilidad mecrfoldgica, presuponiendo
variabilidad genética, refleja un genotipo méximamente
adaptado en un ambiente estable, entonces hemos de buscar
otras explicaciones, especialmente porque es dificil
imaginar un genotipo de adaptacién méxima continuamente y,
menos adn, un ambiente invariante por millones de afios. ¢Es
consecuencia la estasis morfolbégica de restricciones al
desarrollo, altamente canalizadas?. De ser esto asi nos
encontramos con un planteamiento tedérico adicional para
explicar ciertas constantes evolutivas. Kauffman (1983)
explicita que debido precisamente al excesivo caréicter

empirico y descriptivo de los estudios sobre desarrollo 1la
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tesis anteriormente expuesta sobre el papel evolutivo de las
restricciones no ha sido considerada como tesis fuerte. Las
cosas, obviamente, estan cambiando y se estan planteando
criticas a explicaciones (tefricas) clasicas de 1los mismos

hechos evolutivos.

Creo que de esta forma queda bien planteada la tesis
evolutiva del desarrollo y como, al menos en principio,
puede ser una explicacién, alternativa o complementaria, a
l1a que nos ofrece la Genética de Poblaciones. Hay factores
internos que llevan a los organismos hacia unas morfologias
concretas y sin necesidad, a priori, de recurrir a la
seleccibn o deriva, encontrar que lo que explica la forma
observada a lo largo del tiempo es més bien el conjunto de
restricciones que el mismo desarrbllo impone. La explicacién
es plausible. También, l6gicamente, es criticable. Veamos la
opinién de Maynard Smith (1983) respecto del tema de la
evoluciébn y su explicacib6n, al menos en algunos casos, en
términos de restricciones del desarrollo. La eleccibn de
este autor no es arbitraria. Es conocido que el autor no
solo ha trabajado en este campo sino que, ademés, es uno de
los pensadores clave del neodarwinismo. Su planteamiento

critico es el siguiente:
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a) El neodarwinismo no niega el papel que puede tener el
desarrollo en cuanto a la expresién fenotipica. Esta no es

aleatoria o carente de constriccicnes.

b) Pero si que hay, al menos, dos sentidos en los que
podemos hablar de variacidn no sujeta a constricciones. La
primera es a nivel molecular o los cambios de las secuencias
de DNA que aparecen por mutaciédn. El segundo sentido es que
los cambios fenotipicos que acontecen como consecuencia de
la mutacibén no adaptan el organismo frente al agente que

promovié la mutacién.

c) No hay nada que impida aceptar las constricciones del
desarrollo. El problema es, més bien, predecir la naturaleza

de las mismas por medio del estudio del desarrollo.

Estos tres puntos no son criticos ni para el
neodarwinismo ni para el papel del desarrollo en el contexto
de la Evolucién. Se acepta que existen fenbmenos que no
estdn sujetos a constricciones o que hay consecuencias en el
fenotipo debidas a su aparicién (recordemos, no obstante,
que Maderson et al. (1982) 1llaman a las mutaciones con
efectos letales constriccidn primaria; parece que es una

cuestiébtn de términos), y que el Gnico problema es el
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metodolbébgico. En efecto, la genética de poblaciones tiene un
método, dado que se puede estudiar la respuesta fenotipica
de, por ejemplo, fen6menos mutacionales. Pern: - ¢cbmo
determinar 1la existencia de constricciones del desarrollo a
partir de la informacién empirica que ofrece su estudio?.
Kauffman (1983) mismo lo comenta. Es plausible la hipbétesis
de la existencia de constricciones en el desarrollo sobre,
por ejemplo, los planes morfolbgicos de organizacién de los
seres vivos. Otra cuestidén, sin embargo, es demostrar la
existencia de tales efectos a partir de observaciones
concretas. La objeciétn de Maynard Smith es metodolbgica.

Hay, no obstante, m&s argumentos en contra del papel del

desarrollo, argumenta el mismo autor:

d) Algunos de los caracteres que el registro f6sil presente
como invariantes en el tiempo son marcadamente variables en

las poblaciones contemporéneas.

e) Por lo tanto si se puede explicar la conservacién de los
patrones morfolbgicos més relevantes en términos de
restricciones en el desarrollo, esta misma explicacibébn no es
apliéable a aquellos caracteres que son manifiestamente

variables en las poblaciones contemporaneas.

-122-



A la Genética de Poblaciones 1le queda por resolver,
entonces, la estasis de los caracteres. Hay dos posibles
respuestas: selecciérn normalizadora®* o 1la ausencia de
seleccidén, aunque dificilmente se aceptard esta Gltima,
segin Maynard Smith, en relaciédn con los caracteres
morfolégicos. Estamos, en resumen, frente a un caso de
confrontacién entre dos teorifas explicativas. ¢Cudl de
ambas, por ejemplo, es capaz de explicar un mayor namero de
observaciones?. Asi como la critica metodolégica a la teoria
de las constricciones parece 1légica, pensar en que 1los
caracteres que actualmente son variantes (o que se les puede
artificialmente hacer variar por seleccién fenotipica) lo
han sido siempre peroc no presentaban variacién por efecto de
la selecciébn normalizadora, parece demasiado simple.
Primero, ¢qué ocurre con el ambiente?; ¢siempre ha sido
homogéneo?; ¢los fenotipos encontrados son los méximamente
adaptados?. Son contracriticas al programa de la Genética de
Poblaciones. Por otro 1lado no hay gque suponer que todo
carécter morfolégico representa una respuesta adaptativa. Ya
he tenido oportunidad de comentar que hay productos
morfolégicos que no operan bajo presién selectiva, que el

adaptacionismo es un programa incompleto de explicacién.

No hay duda de que nos encontramos frente a una teoria
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que se engloba en el contexto del darwinismo, pero que no se
acoge a la 1linea explicativa del neodarwinismo. Hay
fenbmenos evolutivos gue no se explican, solo y
exclusivamente, pecr acciones selectivas sobre fenotipos
determinados por genes concretos. La estasis morfolégica,
curiosamente incluso mds que los cambios bruscos en el
registro fb6sil, requiere una explicacién. Esta se ha dado a
partir de la accién de niveles jerdrquicos por encima de la
de los genes. Estos niveles tamponan la variabilidad génica
Y, por ello, se hace irrelevante a la hora de dar cuenta del

patrén observado.

4. Teoria de las_historias_de_vida.

La teoria de las historias vitales aparece en los afios
60 a partir de los estudios sobre demografia comparada y de
regulacién de la poblacién®. En buena parte se constituye
como reacciébn al carécter excesiamente tedbrico de la
Genética de Poblacicnes. Su objetivo es el desarrollo de una
teorfia de 1la Evolucién predictiva y cuantitativa (Stearns,
1982). Es <cierto que 1la teoria en cuestib6tn no hace
referencia alguna al gen y que utiliza el organismo como

unidad, lo que no deja, también, una simplifacién andloga a
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la de la Genética de Poblaciones. En la teoria de historias
de vida se estudia cbmo los caracteres fenotipicos
interactan y afectan 1la eficacia del individuo. Es bien
conocido que toda medida de eficacia esté relacionada con la
reproduccién y 1la supervivencia. En 1la teoria de las
historias de vida los caracteres mas frecuentemente
analizados son, entre otros, la edad de la madurez sexual,
el nGmero de descendientes, la distribucién con la edad del
esfuerzo reproductivo, la longevidad, las tasas de
mortalidad especificas con la edad. Los mayores objetivos se
centran en el andlisis de las ecuaciones demograficas y las

relaciones entre reproduccibn, crecimiento y surpervivencia.

La teoria de la evoluciétn de las historias de vida, aGn
a pesar de la gran variedad de modelos (gr&ficos,
mateméticos, de simulacibébn, verbales) tiene un fin: explicar
la variacién en animales y plantas segln la teoria de la
selecciédn natural. La mayoria de 1los modelos se han
desarrollado a partir de la conjuncién entre la informacién
demogréfica y la teoria genética de la seleccidén natural
(Tudémi y Haukioja, 197?). Es decir, se ha pasado de meras
descripciones de fenémenos demogr&ficos a un tratamiento
hipotético-deductivo. No obstante, cuando los ecbélogos han

tratado de resolver sus problemas con los modelos de 1la

-125-



Genética de Poblaciones 1les han aparecido dificultades.
Incluso algunps tipos de explicacidédn han generado paradojas
que parecian contradecir la teoria de la seleccién natural.
Es el caso, por ejemplo, de los beneficios derivados de la
reproduccibén sexual o el caso observado de las bajas tasas

reproductivas de algunos organismos.

La teoria de las historias de vida podemos concretarla,
comparédndola con la de la Genética de Poblaciones, en dos
grandes apartados: a) Por un lado esté el que no utiliza
como variable de estudio el gen o 1la frecuencia génica o
genotipica, sino mas bien el organismo; b) en segundo lugar
es que se trata de una teoria que aplica la seleccibn
natural a 1lo 1largo de la historia de un organismo. Su
metodologia experimental supone un cuidadoso estudio de
todos aquellos parémetros que pueden afectar la eficacia de
un organismo a lo largo de su vida.

Por ello es factible deducir que se trata de una.
teoria no genética, pero que asume el principio de variacién
o transformacién entre las especies por la seleccibn

natural. Mas aln la forma que se usa para medir la

seleccibn es a través de la eficacia. De hecho, 1la

reproducciébn o la supervivencia asociada a algunas variables
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fenotipicas son procedimientos usuales de los ecblogos para
determinar el efecto que tiene 1la seleccibn natural. Ya
hemos visto que variables son todas aquellas que se pueden

presentar a lo largo de la vida de un organismo.

cQué estatus le damos a esta teoria en el contexto de
ia teoria evolutiva?. Es obvio que una teoria que se sirve
de la tesis central de otra teoria mas general debe tener
algin tipo de capacidad explicativa dentro de ella. Y es
obvio, también, que si sus variables de estudio no son las

de la Genética de Poblaciones, a menos que sea factible

algan tipo de reduccién de variables fenotipicas
(organismicas) a variables génicas, es una teoria
explicativa independiente de alguna parcela del hecho

evolutivo. A su vez, y como puede comprenderse por la
transicién que hay desde el gen al fenotipo, el desarrollo
epigenético tiene un papel clave. El desarrollo parece el
puente entre la teoria ecolbgica que aqui presento y la
genético-poblacional. De la integracién entre estos tres

tipos de teorias hablaré en el capitulo final.
Al 1igual que ocurria con las restricciones impuestas
por el desarrollo, la teoria de las historias de vida puede

~explicar en términos selectivos, de optimalidad de la
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respuesta del organismo, si determinada estrategia
reproductiva es mas o menos eficiente dependiendo del
.....ambiente. Puede hacerse una lectura genético-poblacional de
esa estrategia, y puede incluso llegarse a un acuerdo entre
ambas explicaciones. Pero la primera no ha recurrido a la
explicaciébn genética para justificar una estrategia

| adéptativa 6ptima; 1lo ha hecho en términos de variables
fenotipicas que suponen un coste reproductivo o de
supervivencia para la especie en ambientes especificos. No
deja de ser algo asi como lecturas paralelas de una misma
cosa. Tendré oportunidad de mostrar en el capitulo final que
no se trata de teorias alternativas, sino complementarias:
cada una cubre un hueco en el contexto del hecho evolutivo,
explicado este a partir de 1la teoria de 1la seleccién

natural.
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VI. ESTRUCTURA DE_LA_TEORIA DE LA EVOLUCION.

1. Nota_aclaratoria.

Antes de entrar en detalles quiero indicar que la
éoncepcién de Williams sébre la estructura de la teoria
evolutiva se presenta a principios de los afios setenta. Es
posible que por su forma expositiva, y contenido, se le deba
incluir dentro de 1la concepciétn clésica de las teorias
cientificas. De hecho, wuna vez formulados los axiomas del
biocosmos darwiniano e introducidas todas 1las definiciones
auxiliares nos encontramos ante un aparato fundamentalmente
lingliistico (sintéctico). En general cabria aqui 1la
posibilidad de presentar toda 1la panoplia de criticas
estandar de 1la filosofia general de 1la ciencia a la
concepciédn heredada. Pero ya he tenido oportunidad de
comentar que mi objetivo es un estudio especial de filosofia
de la ciencia: la teoria evolutiva. Por ello no me queda
totalmente claro si las criticas que se hacen a Williams son
debidas a su aproximacif6n estructural a la teoria evolutiva,
o a ciertos elementos de su formalizacién que son
insuficientes, o a ambas cosas a 1la vez. Yo me inclino a

pensar que las criticas de 1los rilbsofos actuales de la
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ciencia son més bien a su aproximacién sintacticista, y la
de 1los cientificos <(cuando las hay) son mé&s bien al
contenido de sus formulaciones. No ‘obstante no es una
particibén exacta. Creo que no es muy relevahte, como tendré
oportunidad de demostrar a lo largo de este capitulo, si me
sirvo de una u otra aproximacién a 1la estructura de la
teoria de la Evolucién. En cambio si lo es el considerar si
hay algunos temas que quedan dentro o fuera de la teoria. Y
en este sentido hay que criticar, a su vez, las posiciones
semanticistas: ¢suministran ellas una imagen mé&s completa de
la Biologia Evolutiva, de su teoria?, ¢qué grado de relacién
tienen sus planteamientos con la investigacibén concreta que
se hace en Biologia Evolutiva?. Me consta que m&s de un
filébsofo actual de 1la ciencia estd en esa fase de
relativismo absoluto sobre el valor de diferentes
concepciones de la estructura de las teorias cientificas y
que, por 1lo tanto, estudios concretos sobre teorias
especificas, bajo diferentes concepciones, son bien
recibidas. Cuando yo me refiera a ambas concepciones de la
Biologia Evolutiva, filos6ficamente hablando, 1lo haré no
tanto por su aproximacibén estructural como por los elementos
que aproximan o alejan ambas concepciones respecto\ del
estado actual de la Biologia Evolutiva. Si mantengo, por lo

tanto, la expresiétn concepciétn heredada de Williams, es
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porque esa es la referencia que se hace de su sistema,
aunque los criterios que use para su analisis sean
particulares de la Biclogia Evolutiva y no de-la estructura

de las teorias cientificas en general.

2. Concepcidon_heredada.

Si el objetivo de Williams ha sido construir un sistema
deductivo de la teoria de Darwin, parece 16gico, por simples
razones de fidelidad, que el principio de herencia en el
axioma 7, no sea nuclear. Cuando digo principios de herencia
me refiero explicitamente a los principios mendelianos de
transmisiébn de la herencia genética. Tendré oportunidad de
hacer referencia a la necesidad de 1incluir principios de
herencia, pero todos aquellos que pueden presentarse en la
evolucién biolbgica. Parece que hay sistemas de transmisién
fuertemente implicados en los procesos evolutivos y que no
son mendelianos en esencia. Por citar algunos, y por su
carécter tan reciente, los mecanismos de evolucibdn conocidos
como evolucibébn concertada -conversibén génica, transposicién
duplicativa y algunos més-. Para una revisi6tn del tema puede
consultarse a Dover (1986). Lo que aqui estoy planteando es

algo asi como que los principios de herencia son necesarios,
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pero que el sistema darwiniano debe situarse por encima de
una forma u otra de transmisién, bésicamente porque ello
limitaria las posibilidades explicativas de 1la teoria. En
efecto, la genética mendeliana se encuentra con serias
limitaciones para explicar la forma en como se generan las
familias multigénicas, material de DNA repetido que ocupa un
porcentaje muy elevado del genoma de organismos superiores.
Algo similar ocurre, también, con los cromosomas B, o extra,
que aparecen en muchas plantas y animales, especialmente
insectos (Ruiz-Rejbén et al., 19287). Autores demasiado
adscritos a la ortodoxia neodarwinista, especialmente
filbsofos de 1la ciencia, no admiten como razonable la
ausencia de una referencia explicita en la teoria evolutiva
de la moderna genética, aunque, como y2 digo, 1la moderna

genética implica algo mds que la herencia mendeliana. Caplan
(1978), Beatty (1980a), Sober (1984b, 1984c) estén en esa
linea. Mi opini6n es que 1la posible ausencia explicita del
mendelismo en el sistema deductivo de Williams de la teoria
de Darwin puede tener, a la larga, consecuencias positivas,
puesto que permitird pormenorizar en m8s de un sistema de
transmisién y no se limitard a un mecanismo que no es tan
general como se pretende. Si no pensara que esto puede tener
consecuencias evolutivas importantes me limitaria a decir

que la herencia fundamental es 1ia mendeliana y que el resto
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son excepciones de mayor o menor relieve. Pero, dado que aGn
héy serias dudas sobre las bases genéticas de 1los procesos
de especiacibn (no de 1a diferenciacién genética de las
poblaciones), que queda mucho terreno por dilucidar y que la
moderna teoria evolutiva en la escala molecular esta
sufriendo profundos cambios, me reservo la posibilidad de
pensar que el capitulo de principios o mecanismos de
transmisién hereditaria serd ampliado. Por 1lo tanto la
ambigliedad del principio de herencia no es mas que un ;unto

de apertura.

Puede parecer que, por su uso, mendelismo Yy
neoaarwinismo son dos términos equivalentes. Nada més
erréneo. Es cierto que hay wuna clara dependencia tefrica
entre ambos términos, ya que el mendelismo recoge 1los
fundamentos genéticos del neodarwinismo. Pero no son
equivalentes. Ruse (1973, 19277) 1llega incluso a tomar la
teoria clésica de 1la Genética de Poblaciones, c¢con su
dinémi;a de transmisién esencialmente mendeliana, como eje
central de la teoria evolutiva (del neodarwinismo
estrictamente hablando). Para Ruse 1la seleccib6tn natural es
un parmetro mas del cambio evolutivo que modifica 1la

estructura genética de la poblacién. De hecho Ruse hace buen

uso de la teoria genético-poblacional donde se han
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formulado, efectivamente, otros parémetros que modifican la
estructura genética de la poblacién. Pero hay un aspecto que
ni Ruse- ni. la teoria genético-poblacional cambia,
probablemente ni siquiera en sus diferentes escuelas: es el
de su base estrictamente mendeliana. Williams, en cambio, no
hace uso de otro parémetro que no sea el de la seleccibn
natural (al menos en subclanes con umbral de eficacia
minimo; véase el Capitulo II sobre su sistema axiomdtico).
Ya tuve oportunidad de comentar la necesidad de introducir
esos parametros, especialmente el que se denomina de deriva.

Pero como vengo argumentando, habria que reconsiderar el

grado de generalidad y relevancia evolutiva de los
principios mendelianos, que si son claves en el
neodarwinismo, pero no necesariamente esenciales en la

teoria general de la Evolucibén. Rosenberg (1981, 1982, 1983,
1985) defiende abiertamente esta aproximacién, aunque creo
que se bas(, para ello en criterios més tebricos que los
mios, puesto que hace referencia a otros sistemas de
herencia, pero no indica cudles podrian ser, y argumenta que

la seleccidén natural no requiere uno especifico: es

compatible con multitud de ellos.

Hay elementos positivos tanto en la aproximacién de

Williams como en 1las criticas que hacen los fil6sofos
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neodarwinistas. En sintesis, Sober (1984c¢c) indica que seria
necesario incluir més parametros de transformaciédn que den
cuenta del cambio evolutivo. Creo que Williams, no se si
conscientemente o no, deja abierto el camino para integrar
en su sistema estos nuevos parémetros. Tal 'y como aparece
formulado su sistema no puede dar cuenta de algunos
fenbmenos evolutivos, los cudles son explicables en términos
d? migracién, deriva, etc. La solucién, curiosamente, es
integradora y compatible con una imagen de transformacién de
la ciencia en funcién de nuevas ideas o descubrimientos
relevantes que puedan hacernos replantear viejos esquemas.
No se Dbasa, por lo tanto, en un requerimiento de
transformacién de nuestra comprensién tebrica del cambio
evolutivo solo. Es que van apareciendo hechos que se han
puesto al descubierto merced a 1la nueva tecnologia del DNA
recombinante. Estos hechos estén sugiriendo cierto
replanteamiento de nuestros esquemas en torno a las causas Yy
patrones de transformacidén evolutivos. Podria venir ahora
una critica clésica a este tipo de argumentacidén de que no
hay hechos sin teorias que los sustenten. Puede ser cierto
en la mayoria de los casos de la ciencia. Pero en Biologia
Molecular, donde se han puesto a punto tantas y tan potentes
nuevas técnicas para el estudio de estructuras y funciones a

la escala molecular, creo que nos encontramos frente a una
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nueva informacién y atisbos de teorias importantes. Pero no
puede negarse, en este caso particular, el indudable
adelanto. de 1la tecnologia sobre la teoria. La pregunta es:
dcuanto cambiard nuestra imagen del proceso evolutivo cuando
seamos capaces de articular coherentemente toda la
informacibn que estamos obteniendo?.vCuando digo articular
coherentemente me refiero a poder arbitrar una teoria
explicativa del origen y transformacién de toda la panoplia
de estructuras moleculares que han aparecido, especialmente

en organismos superiores.

En cuanto que lq teoria de la Evolucibén es algo més que
la teoria de 1la Genética de Poblaciones mi opinién se
inclina, por todo lo dicho hasta aqui, aunque con
matizaciones, a la de Rosenberg (1981, 1985). La teoria de
la Evolucib6bn debe recoger de entre todas 1las disciplinas
evolutivas aquellos mecanismos que promueven evolucién,
tratando, por supuesto, de determinar el grado de similitud
que tales mecanismos tienen. Ya vimos en capitulos
anteriores que las relaciones ecolb6gicas, las historias de
vida como elementos materiales para la estimaciédn més real
de la eficacia biolégica, las restricciones morfolégicas,

los patrones de desarrollo, 1los numerosos mecanismos de

especiacién propuestos, Yy algunos que se me quedan en el
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tintero, son buenos promotores del cambio evolutivo. Queda
por demostrar, sin embargo, que todos ellos, en buena parte
formando parte de teourias m&s o menos sblidas, sean
reducibles a 1la teoria .genético-poblacional, cuando en
muchos casos se estan planteando incluso como teorias
alternativas. No creo que 1la Genética de Poblaciones esté
breparada para asumir el centro de 1la teoria evolutiva,
aunque pueda existir, de hecho asi es, cierta tendencia o

declaracién de intenciones, en este sentido.

Una mejora del sistema deductivo de Williams puede
constituir una representacidn de la teoria evolutiva con un
grado de generalidad suficiente como para. englobar las

disciplinas evolutivas de 1las que hablé en el primer

capitulo. Veamos, ahora, otra aproximacién.

La aproximacién alternativa mé&s seria hasta el presente
de la teoria evolutiva 1la han dado los semanticistas. Creo
haber desarrollado ampliamente 1lo que ha venido en
denominarse la aproximacidén clésica o heredada de Williams

de la teoria ewvolutiva. No lo he hecho, en cambio, con el
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semanticismo en Biologia Evolutiva, vy seria oportuno
desarrollarlo ahora. Antes que nada, no obstante, indicar
que los genéricamente semanticistas han sido muy cautos en
cuanto a sus aplicaciones a la teoria evolutiva. La mayoria
de sus trabajos se concentran sobre sectores o disciplinas
de la Biologia Evolutiva concretos, normalmente la genética
de poblaciones (Beatty, 1980a, 1980b; Thompson, 1983; Lloyd,
1984). Esta aproximacién, precisamente, es la que me va a
permitir un estudio critico del semanticismo y sera
interesante determinar por qué, al tomar sectores de la
biologia evolutiva, lo han hecho con el de la teoria de 1la

Genética de Poblaciones.

Antes que nada voy a presentar un panorama sobre la
concepciétn que los semanticistas tienen respecto de la

estructura de las teorias cientificas. Para su presentacion

he seguido, fundamentalmente, la clasificacidén critica de
Sanmartin (1984). Como es de suponer, la concepcidn
semanticista surge como una forma alternativa a la

concepcién heredada, a pesar, como indicaré, de que tienen
claros rasgos comunes. Hanson v(1958i, Popper (1%5%), Putnam
(1962), Suppes (1957), Suppe (1272), entre otros, han hecho
que la aceptaciétn de la concepci6én heredada haya decaido

entre muchos filbésofos y han sido ellos mismos, al menos la
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mayoria, los que han desarrollado la concepcién
semanticista, aunque en dos corrientes diferentes. La
primera es la denominada estructuralista (Suppes, 1967;
Sneed, 1971; Stegmiller, 1979, Y la segunda
configuracionista (Beth, 1948; van Fraassen, 1970; Suppe,
- 1972). Como nota com(n a ambas aproximaciones a la
estructura de las teorias cientificas estd su intento por no
hacer una mera reconstruccidén de las mismas a través de sus
formulaciones lingliisticas. Segan estos autores tal
aproximacién, sintacticista o enunciativa, puede darnos una
imagen falsa de las teorias cientificas, basicamente porque
no tenemos garantia de que. los rasgos de la teoria sean
andlogos a los rasgos propios de su formulacién lingiiistica.
M&s aGn, aunque represente algo 1los rasgos de la misma, no
tenemos garantia de que los rasgos fundamentales queden
reflejados en - lasformulaciones lingliisticas. La concepcién
semanticista, en general, se caracteriza por el estudio
directo de las propias teorias, y. un andlisis de las mismas
podria llevar a una concepcib6tn més detallada y exacta de su
estructura. Las teorias no son colecciones de enunciados,
sino mds bien entidades extralingliisticas caracterizables
por formulaciones linglisticas diferentes. La teoria, por lo
tanto, es un modelo para cada una de esas posibles

formulaciones (Sanmartin, 1984). Ambas aproximaciones,
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estructuralista y configuracionista, se inscriben en el
marco comidn del uso de la teoria de modelos, en concreto la
seméntica extensional. No voy a presentar aqui un desarrollo
detallado de las dos corrientes semanticistas. Voy a
centrarme, exclusivamente, en el configuracionismo, en
concreto las concepciones de van Fraassen, porque es la
aproximacibén suya la que, con mucho, m&s se ha seguido en
Biologia Evolutiva por parte de algunos fil?sofos de la

ciencia.

Para 1los configuracionistas las teorias cientificas no
son otra cosa que estructuras matemdticas que representan el
comportamiento de los sistemas fisicos (Sanmartin, 1984). No
intentan las teorias cubrir todos 1los fenbtmenos, sino que
utilizan solo ciertos parémetros e intentan descubrir los
fenbmenos en términos de 1los mismos. Claro, el sistema
fisico resultante es ideal en el sentido de que no tiene por
qué cubrir o coincidir con el sistema real que se pretende
abarcar con la teoria. El conjunto de parémetros medibles en
un momento dado constituyen una representacién,
configuraciédn o estado del sistema fisico. El comportamiento
del sistema fisico puede representarse por la trayectoria
que el sistema de parémetros (coordenadas) tiene a lo largo

del tiempo. De hecho una teoria tiene para van Fraassen la
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estructura de un espacio-estado: un espacio n-dimensional
cuyas coordenadas son los n parametros de la teoria. Asi,
por ejemplo, un enunciado est8 caracterizado en el -espacio
estado por una regidén del mismo. Ese enunciado es verdadero
si y solo si el sistema fisico real al que hace referencia
esté representado en el espacio estado por uno de sus
elementos. La combinacién de los enunciados elementales en
enunciados mas complejos depende de 1la teoria y tendrd su

l6gica particular.

He hecho este desarrollo del configuracionismo por Ila
estrecha relaci6tn que guarda con la presentacién que
Lewontin (1974) hace de 1la estructura genética de las
poblaciones, estructura presentada como nuclear para
describir 1los cambios evolutivos. Ademis, estoy convencido
que este desarrollo ha sido el eje motor de muchos de los
actuales filésofos de 1la ciencia en favor del andlisis
semanticista. En relacién con esta aproximacién, y a través
del texto de Ledontin, ;oy a describir la transformaciébn,
eventualmente evolutiva, de las poblaciones (genéticas) vy
luego pasaré a considerar si hay alguna suerte de limitacidn
o constriccién a tal presentacibébn. Primero la descripcidn de

Lewontin de 1lo que es un proceso evolutivo. Dice al

respecto:
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“*Cuando decimos que poseemos una perspectiva
evolutiva, o que estamos interesados en la dindamica
evolutiva de algin fenémeno, queremos decir que nos
interesa el cambio de estado de algln universo en el
~tiempo. Si examinamos la evoluciétn de sociedades,
lenguas, especies, acontecimientos geolbgicos o
estrellas, existe una representacién  formal comin a
todas ellas....La evolucién del sistema es el
movimiento del punto a través del espacio, describiendo
una trayectoria, y las leyes de transformacién son las
ecuaciones cuya solucibén es dicha trayectoria. Los ejes
del espacio son las variables de estado, mientras que
el espacio que abarcan es el espacio de estado de
nuestro sistema" (pags.- 6-7 de 1la edicién en

castellano).

Veamos otras dos citas del mismo autor en relacién con

la Genética de Poblaciones:

"La Genética de Poblaciones tiene un fin mucho més
modesto que la teoria evolutiva en general. Si tenemos
en cuenta el punto de vista darwiniano en el santido de

que la Evolucién es la conversién de la variacién entre
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individuos en variacién entre poblaciones y especies,
en el espacio y en el tiempo, un ingrediente esencial
en el estudio de 1la evolucidbn seré&d el estudio del
origen y 1la dinémica de la variacié6én genética, dentro
de 1las poblaciones. Este estudio, 1la Genética de
Poblaciones, es un ingrediente esencial, pero no el
Gnico. Mientras que la genética de poblaciones tiene
mucho que decir acerca de los cambios o la estabilidad
de las frecuencias génicas en las poblaciones y del"
grado de divergencia de 1las frecuencias génicas en
poblaciones total o parcialmente aisladas entre si, ha
contribuido poco a nuestra comprensiobn de la
especiaci6tn y en nada a 1la de 1la extinciétn. No
obstante, la especiaci6tn y 1la extincién son tanto
aspectos de 1la Ewvoluci6tn como 1lo es 1la evolucién
filética que es el sujeto de la Genética Evolutiva, en
el sentido estricto. Esto no significa que especiacién
Yy extincién no sean extensiones naturales de los
cambios dentro de las poblaciones, sino que nuestras
teorias presentes no giran alrededor de estos procesos
mas que en un plano muy general y poco riguroso.' (pég.
11, edicibédn en castellano).

No hay desperdicio alguno en esta cita y resume muy bien la
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posicién que Lewontin otorga a la Genética de Poblaciones en
el contexto de 1la teoria evolutiva. Queda una tercera
referencia que aplica el esquema de variables de estado y
leyes de transformacién a la Genética de Poblaciones.

Veamos:

"La estructura actual relativa a genética de

poblaciones podria esquematizarse del siguiente modo:

Ta T= T Ta T,

Gy ---= Py---= Pz ---= Gz ---= G'; ----

donde G, y G': representan la descripcién genética de
la poblacién en los instantes t y t 4-At, mientras que
Py, P y Gz representan las descripciones feno- y
genotipicas de los estados durante la transformacién al

tiempo que sus leyes son:
T,: Conjunto de leyes epigenéticas que proporcionan una
distribucién de los genotipos resultantes del

. ° . . -
desarrollo de varios gentipos en diversos ambientes.

Tz: Las leyes de apareamiento, migraciton, y seleccifén

natural que transforman el conjunto genotipico de una
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poblacién dentro de la expansidén de una generacién.

T=: Un inmensec conjunteo de relaciones epigenéticas que
permiten inferencias relativas a la distribuci6n de 1los
genotipos correspondientes a la distribucién de los

fenotipos, Px.

Ta: Las leyes genéticas de Mendel y Morgan que nos
permiten predecir el conjunto de genotipos de la
siguiente generaci6én, producidos a partir de 1la
gametogénesis y la fecundacibén, una vez dada una serie

de genotipos.' (pags. 11-12 de la versién castellana).

Las tres largas citas creo que ponen de manifiesto la
relacién tan estrecha que existe entre la terminologia
configuracionista y la presentacién que Lewontin hace de 1la
teoria evolutiva en general y de la Genética de Poblaciones
en particular. Creo que- buena parte de los tratamientos
filos6ficos que se han hecho. posteriormente a esta
presentacién la toman, de alguna forma, en consideracidén. En
primer lugar porque se adhieren a una formulacién
semanticista (configuracionista) y en segundo lugar porque
se centran solo en ciencias particulares, normalmente Ila

genética de poblaciones. Hay aqui, no obstante, una pregunta
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latente fundamental: ¢cudl es la versiébn configuracionista
de la teoria evolutiva?. No existe. Lewontin propone un
esquema, ya de por si muy complejo, de la estructura de la -
teoria genético-poblacional en términos de espacios de
estados, variables de estado y leyes de transformacién. Pero
"solo hace una digresifén general sobre la estructura de la
teoria de la Evolucién, o mejor dicho c¢6mo debe ser una
teoria para contener transformaciones evolutivas. Hay varias
preguntas mads al respecto: ¢ges posible tal desarrollo?, gnos
servird de algo, en caso de serlo?, ¢no seria una
aproximacién extremadamente ideal a 1la estructura de la
teoria de la evolucién?, ¢cudndo podriamos decir que tal
teoria estd suficientemente descrita?. Para entender la
enorme dimensionalidad de 1las posibles respuestas voy a
reducir la esfera de nuestros intereses, como hace Lewontin
(segunda de las citas), y concentrarnos sobre la estructura
de 1la Genética de Poblaciones. El meollo de la estructura
que propone Lewontin no creo que se centre en si se enfatiza
mas el espacio de genotipos que el espacio de fenotipos,
sino en las leyes de transformaciétn, de las que dice que son
muchas y complicadas. En efecto, no creo que porque séamos
capaces de determinar la estructura poblacional dé genotipos
o fenotipos, en sus respectivos espacios, vayamos a poder

inferir de ellos las leyes de transformacién. ¢Qué grado de

-146-



conocimiento se necesita respecto de esas leyes para poder
decir que "“estamos frente a una descripcién suficiente del
proceso de cambio de las frecuencias génicas de 1la
poblacién?. Mi opiniébn, como ocﬁrré en otras ciencias, es

que no es suficiente. Doy las siguientes razones:

a) Las leyes epigenéticas T, estadn siendo muy estudiadas
(véase capitulo sobre desérrollo Y restricciones
morfolégicas). De poco nos vale decir, aunque sea
clarificador, que hay leyes epigenéticas cuando apenas las
conozco. Puede pensarse que ciertas regularidades observadas
en las transformaciones genotipo-fenotipo son suficientes
para vislumbrar lo que acontece en evolucién. Pero no es el
caso: hay accidentes, fenémenos, que pueden calificarse de

raros, que en realidad no son contemplados y pueden haber

sido decisivos en la evolucién (por ejemplo 1la estasis

morfolbégica y los cambios sGbitos en el registro fésil).

b) El1 conjunto de leyes T: es, propiamente, el mejor
caracterizado por los genetistas. El procedimiento,
esencialmente, es reductivo, y trata de determinar la
conducta de poblaciones fenotipicaé complejas por la
combinacién de 1los parédmetros previamente tratados por

separado.
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c) T= constituye, al decir de Lewontin, un ‘'“numeroso
conjunto de relaciones epigenéticas'". Es la trayectoria que
va del fenotipo al genotipo. Cierta distribuci6n fenotipica
determina o condiciona la distribucién genotipica
subsecuente. Un conocimiento profundo de 1la estructura
fenotipica de 1la poblacidén, por ejemplo su historia vital,
seria fundamental. Pero esto, al igual que el abordaje de

teorias del desarrollo, estéd iniciéndose.

d) Por Gltimo, el mendelismo, asumido totalmente en Genética
de Poblaciones, necesita ser ampliado. Esto est&, también,
en relacién = directa con 1los avances de 1la Biologia

Molecular.

Una descripciébn suficiente de la dinédmica de
transmisién genética requiere un conocimiento de tal
cantidad de leyes que aunque adelantemos un esquema como el
presente, creo que no hemos avanzado mucho. Cuando se tiene
tan gran desconocimiento de partes como T,, T= y Ta, el
asumir ciertos isomorfismos (por ejemplo equivalencias en
las distribuciones de genotipos y fenotipos) sbélo ha tenido
éxitos parciales, aunque se ha ido en una 1linea de franca

superacién. ¢Qué nuevos elementos, leyes, etc., habria que
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afiladir para que 1o que Lewontin propone como estructura
tebrica de la Genética de Poblaciones dé cuenta de 1la
especiacién o la extincién?. Yo creo que la respuesta seria
la misma que cuando contestéseﬁos esta otra pregunta: guna
descripcibn suficiente de leyes T, Tx=, T« y Ta podria
. darnos una buena teorifia evolutiva?. Si 1las descubrimos
podemos decir que hay una teoria genético-poblacional de 1la
especiacidén y de la extincién. Encontrarlas es contestar
definitivamente las preguntas bésicas concernientes al
cambio evolutivo. Quiero con ello decir que encontrar un
conjunto de leyes suficientes, equivale a saltar del terreno
factico donde se mueve la Genética de Poblaciones hoy en
dia. si afiadimos teorfas del desarrollo, teorias de
historias de vida, teorias biogeograficas, etc.; tendremos
una teorfa que ya no es 1la genético~-poblacional. Hemos

metido tanto en su seno que hemos cambiado de espacio.

La descripcién de Williams también habla de
transformacién de las poblaciones, incluye una estructura
inicial que puede variar, aunque no particulariza tanto como
lo hace Lewontin. Pero da condiciones para la
transformaciédn, aunque insuficientes (de hecho s6lo habla de
seleccién darwiniana). En resumen, no veo que una corriente

sea substancialmente mejor que otra, ni creo que, al
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contrario que Thompson (1983), la ventaja de la concepcibn
semanticista aplicada a la evolucibn radica en que se acerca
.més a cébmo 1los biblogos exponen, trabajan o explican las
teorias. Por lo que hasta aqui he dicho sobre sistemas vy
modelos de las teorias nos seguimos conduciendo con sistemas
~ideales, y que la descripciéon de las transformaciones
evolutivas en un espacio estado determinado es puramente
ideal. Los problemas aparecen cuando entramos en los
sistemas empiricos y en las estimaciones y medidas de 1las

variables y pardmetros de los espacios de estado.

Como profesional de la Biologia Evolutiva he tratado de
hacer un esfuerzo por ver en qué medida una concepcidén u
otra son o estdn mds préximas a la descripcibén estructural
de la Biologia Evolutiva, y no he podido decantarme. Es més,
los argumentos de Thompson (1983) y Lloyd (1984) de
exposicién, trabajo y explicacién de 1la teoria de 1la
.Evolucién mejor descritos por la visibébn semanticista en
buena parte los basan sobre el anéligis que Lewontin hace de
la teoria de la Evolucién en general y de la Genética de
Poblaciones en particular. Creo, sin embargo, que si
incluimos axiomas especificos de herencia (no solamente
mendelianos), otros relativos a los cambios de poblaciones
de efectivos bajos, etc.

, el sistema de Williams tiene las
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mismas posibilidades, o mds, en cuanto a detallar una
estructura de la teoria evolutiva que 1la aproximacién
semanticista. Aunque sea una afirmacién algo metafbrica,
Williams procede desde arriba hacia abajo (una teoria de 1la
Evolucién rellenada) y 1los semanticistas, operando desde
.estructuras de . disciplinas particulares van desde abajo
hacia arriba. El punto clave estd en la disponibilidad o no
de wuna descripcién suficiente del cambio evolutivo, en las
leyes (genéticas, ontogenéticas, etc.) que es necesario
descubrir para poder llegar al punto de una mejor teoria.
Quiz&d ello refleje cierto relativismo en cuanto al valor en
si de las aproximaciones a 1la estructura de las teorias. La
corriente realista no lahe tratado (Harré, 1986; Vicedo,
1987) dado que no es muy elevado el precedente de aplicacién

de esta corriente en Biologia.

El titulo del apartado resume bien el estatus que
muchos filbésofos de la ciencia otorgan a la teoria de la
Evolucién. De alguna manera es un conjunto de teorias con
cierto tipo de relacién entre ellas. Asi opinan, por

ejemplo, Brandon (1980) y Wasserman (1981). Ruse (1973),
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Michod (1981) o Lloyd (1984) ofrecen una concepcién
diferente basada, principalmente, bien en 1la posicién
central que ocupa la aproximaciédn genético-poblacional
(neodarwinismo), caso de Rﬁsé, bien en los programas de
investigaciébn de Lakstos, caso de Michod, o también,' como
. tuve opoftunidad de tratar en el apartado anterior, en la
aproximacién semanticista de Lloyd. Williams (1970) es menos
“"regional' en su trabajo, pues frente a los tres citados
anteriormente trata de dar una reconstruccién l6gica de la
teoria general de la evolucién por seleccibédn natural y no de
teorias particulares (normalmente 1la de 1la Genética de

Poblaciones).

Wasserman (1981) mirando exclusivamente la teoria de la
evolucidén trata de informarnos sobre su complejo modo de
organizacién. Para ejemplificarla se sirve de descripciones
estructurales como las de 1la teoria neutralista de la
Evolucibétn Molecular (Kimura, 1979) o de 1la teoria de
formacién de especies de Mayr (1963). Como ya tuve
oportunidad de comentar en el capitulo I, las diferentes
disciplinas contienen objetos, objetivos, wvariables vy
procesos (donde se integran parémetros y mecanismos) que, a
priori, y de hecho es asi, se utilizan con independencia, vy

con diferentes  contextos tebricos segin disciplinas (véase
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la Tabla 1). Puesto que 1lo que nos interesa de esas

disciplinas es determinar los mecanismos de evolucibn, es

factible estudiarlos dentro de cada una de ellas y luego

pasar a su comparacién. Esto es 1o que Wasserman efect(a,
encontrando que las disciplinas evolutivas estan organizadas
. en forma de sistemas hipotético-deductivos, a cuyo conjunto
le podemos denominar sistema hiperteb6rico de la evolucién.
Es dificil en este contexto determinar el tipo de relacién,
l16gica, ontolégica, epistemolbgica, etc., entre las teorias
de las diferentes disciplinas o si estamos hablando de algGn
tipo de posicién metafisica que engloba terrenos mas l6gicos
dentro de teorias. Para Wasserman un sistema
hipotético-deductivo consta de las siguientes hipb6tesis y

procedimientos de deduccién:

1. Hipbtesis de partida poco o nada empiricas.

2. Hipéteéis ad hoc aplicadas a mecanismos evolutivos de
sistemas particulares.

3. Hipébtesis que dan contenido semadntico a la simbologia
utilizada.

4. Conjunto de deducciones (teoremas) empiricamente

verificables.
Como ejemplo particular que responde a esta estructura
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voy a tomar el caso de la teoria del mantenimiento de la
varibilidad genética de las poblaciones. Aceptando el
principio de seleccibén (1) podemos especificar un conjunto
ad hoc de hipétesis (2), por ejempio la del valor selectivo
de la fertilidad de 1la hembra dependiendo del tipo de
. apareamento implicado. Supongamos que la fertilidad responde
diferencialmente segln variantes alélicas de un gen A o a-
Se trata, entonces, de ver cull es el efecto de 1la
fertilidad como mecanismo selectivo sobre una variable, la
frecuencia de 1los alelos en cuestidétn (3), reduciendo el
sistema a un caso muy concreto con la posibilidad de
contrastacién experimental (4). En un sistema de
reproduccién sexual tres diferentes genotipos machos (AA, Aa
Y aa) con tres genotipos hembras (AA, Aa y aa) dan lugar a

una matriz con nueve variables. En efecto:

Hembras
Machos AA Aa aa
AR f;;. fi= o=
Aa £2u faz fz=
aa b =Y p o=

Moya y Ayala (1987) demuestran que el cambio de frecuencias

del alelo A,8p, es:
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Ap = p(1-p)/4u (diusap)

Puede demostrarse, a su vez, que bajo ciertas combinaciones
de los valores fis el sistema evoluciona hacia el
mantenimiento estable de los alelos A vy a. No cabe duda de
que este desarrollo es perfectamente hipotético (véanse 1las
hipbtesis iniciales) Y deductivo (con consecuencias

verificables). Partiendo de otro principio general, por

ejemplo teorias no selectivas del mantenimiento de
variabilidad, asi como hipbtesis especiales para el
mantenimiento de la misma, por ejemplo mutacién y deriva,

podriamos llegar a explicar que 1los resultados- observados
por fertilidad selectiva diferencial, en determinados
niveles de observaci6tn, son explicables como consecuencia
del efecto que paré&metros de 1la teoria neutralista tiene
sobre la frecuencia génica como variable estocéstica. No voy
a entrar aqui en la cuestibén, interesante, de diferentes
teorias dentro de las disciplinas. Si en cambio incidir en
el carécter hipotético-deductivo de las diferentes
disciplinas evolutivas. Como conclusi6tn importante indicar,
también, que los mecanismos dan cuenta dentro de cada teoria
de 1los cambios que se caracterizan como evolutivos. -Ademés,

los mecanismos en cuesti6tn son verificables empiricamente.
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Ejemplos similares al expuesto pueden encontrarse en torno a
la especiacién en Biogeografia y Sistemdtica (Mayr, 1963),
dinédmica de poblaciones en Ecologia Evolutiva (Roughgarden,
1987), a lés presiones de, vy restricciones a, la seleccibn
en Morfologia y Paleontologia (Gould, 1977), etc. Puede
aparecer, de vez en cuando, algin tipo de excepcibdn, pero
considero que el carécter de las diferentes disciplinas que
se juntan en torno a la teoria de 1la evolucién es
estructuralmente similar al que aparece en otras ciencias.
Otra cuestién es el tema de la contrastabilidad, la
problemética en torno al ajuste y fiabilidad de las
mediciones efectuadas (Lewontin, 1%974) o al supuesto
caricter teleolbégico de muchas de 1las funciones de los

organismos (Dobzhansky et al., 1%277).

Creo haber formulado, con lo lo dicho en este capitulo,
una visién de la teoria evolutiva m8s madura de 1lo que
muchos estarian dispuesto a reconocer. El ejemplo del modelo
de fertilidad, y 1los muchos otros que se acomodafl al
esquema hipotético-deductivo que Wasserman propone, nos
sitGan frente a wuna ciencia con wuna fuerte componente
tebrica y empirica y con procedimientos de contrastacién.
Poco tiene que envidiar, por 1lo tanto, en cuanto a

organizacién a teorias de otras ciencias mds maduras. Que



haya sectores mis pobres en cuanto a su nivel de teorizacién
o capacidad explicativa, eso no le resta fiabilidad a su
caracter. cientifico. Queda un punto, sin embargo, en cuanto
a la integracién de 1la teoria dafwiniana, y es el de la
conexién (su naturaleza) entre todas sus partes. La teoria
darwiniana que Wasserman presenta es hiperteérica,
multiteérica segin disciplinas, pero no queda definidido,
como requiere el andlisis filoséfico de un corpus teérico,
el tipo de relaci6én (l6gica, ontolbgica, epistemolébgica,
metafisica, etc.) entre 1las diferentes teorias. Es bien
cierto que los conceptos que se manejen en la teoria general
de la Evolucién han de ser muy abstractos, y que han de ir
concretandose progresivamente, haciendose mas empiricos, a
medida que nos aproximamos a teorias de ciencias
especificas. ¢Qué relaciétn guardan, entonces, los conceptos

tefricos de las diferentes ciencias evolutivas?.

La teoria de la Evoluciétn tiene en el concepto de
seleccién natural un elemento altamente tebérico. De hecho es
la piedra angular de la Biologia Evolutiva y como Williams
(1970) y Van Valen (1976) han demostrado su manera de operar
puede presentarse en una forma l6gica y deductiva en el seno
de la teoria general de Ila évolucién. De hecho el .cambio

evolutivo se presenta como implicacién 16gica de una teoria
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que asume el principio de selecciédn natural. En esta linea,
~hay que decirlo, se ha avanzado. Pero 1la presentacién
l6gica, conio dice Tuomi (1981) no exime del problema de la
contrastacién de la teoria deductiva. Y para poder
contrastar algo tan teférico como es 1la seleccidn natural
hemos de ir a teorias, subteorias, que contengan elementos
ciertamente relacionados con el de la seleccibdn y que sean
empiricamente medidos, verificables, contrastables, etc. Es
una forma indirecta de contrastar su accién transformadora.
Incluso puede haber niveles donde no actGe y, por lo tanto,
teorias que no requieren su concurso. Tuomi (1981) habla de
un modelo multinivel donde la teoria de la selecci6tn natural

se encuentra en la cGspide de la estructura. Dice Tuomi:

“"El modelo multinivel asume que la teoria
darwiniana tiene diferentes niveles de abstracciétn. Hay
teorias directamente reducibles al nivel empirico. Hay,
no obstante, teorias que estan conectadas con estudios
empiricos indirectamente a través de teorias de menor
nivel de abstracciéﬁ. La teoria de la seleccibdn natural
es el nucleo genérico de la estructura tebdrica total.
Es una metateoria biolbgica que no tiene poder
predictivo inmediato. Por otro lado 1la teoria de la

seleccién natural puede generar teorias y modelos
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tebricos que pueden ser predictivos y empiricamente

verificados". (pégs 22-23).

No queda duda de que 1la estructura de la teoria de la
Evolucién que Tuomi propone es jerdrquica y que la seleccibn
constituye el nGcleo metatebrico y que, como Brandon (1980)
afirma, estd falto de contenido empirico. Pero al contrario
de 1lo que puede pensarse siguiendo un esquema je?érquico,
las subteorias verificables’ segln su esquema, no estén
deséonectadas. Todo lo contrario, forman un reticulo, hay
conexién entre ellas (mis que conexién ciertos intentos
. anexionadores como veremos mas adelante) y por encima de

todo ello la metateoria de lg seleccibn natural.

Ahora es el momento de concretar ciertas ambigiliedades
que se han presentado cuando se han tratado de comparar y
valorar las diferentes descripciones de la teoria evolutiva.
En efecto, la aproximacién de Williams (1970) es metatebrica
fundamentalmente y, como ya tuve oportunidad de comentar,
sus omisiones (dotar de contenido empirico al sistema que
desarrolla) son razonables dentro del esquema que Tuomi
propone sobre la estructura de 1la teoria de la evolucibn
(para mds informacién - consGltese el Chp-ﬂ}. No obstante

creo que seria interesante, como ampliacibin complementaria



al uso del concepto de selecci6tn natural, la inclusién de
algunos axiomas relativos a poblaciones c¢con umbrales de
eficacia inferiores a 1los que la autora desarrolla. Si su
exposicién es una reconstruccidén 16gica de la metateoria de
la seleccién‘natural que comulga con la concepcidn heredada
en. torno a las teorias, creo que ello no es muy importante,
en cualquier caso menos de 1o que los semanticistas quieren
hacernos creer. Estos, precisamente por querer
circunscribirse a partes especificas de 1la teoria de la
evolucibébn, lo que hacen es situarse, fundamentalmente, en
las subteorias que forman 1la parte empiricamente mas
accesible de 1a teoria de 1la evoluci6tn. Pero que sea la
parte més empirica no quiere decir, sin embargo, que con
ello vayamos a obtener una imagen mds real de 1lo que la
teoria, en su conjunto, supone. Al contrario, seguimos
frente a un esquema altamente ideal de 1lo que son los
cambios evolutivos, precisamente porque nuestro conocimiento
de 1las leyes de transformaciodn sigue siendo muy
rudimentario. Este profundo desconocimiento de las leyes de
transformaciébn idealiza cualquier esquema, por muy cerca que
creamos estar del campo de la contrastabilidad empirica. La
seleccidn natural se mide no s6lo en una subteoria como la
Genética de Poblaciones, sino en todas aquellas que dicen o

pueden decir algo sobre transformaciones evolutivas. Por lo
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tanto, en la perspectiva de una estructura multinivel como
la propuesta por Tuomi, Yy que yo comparto en sus lineas
generales, las aportaciones de Williams y Van Valen, por un
lado, y la de los semanticistas por otro corresponden, o
deberian corresponder, a niveles de trabajo bien distintos.
Mas adn, es mas importante el que se centren,
respectivamente, sobre metateoria y subteorias de la teoria
evolutiva, que en que sean aproximaciones diferentes
(heredada o semanticista). Es posible que no sea éste el
caso para un estudio de filosofia general de 1la ciencia,
donde tanta importancia tienen las diferentes concepciones

de las teorias cientificas.

Tuomi resuelve el problema de 1la rélacibn entre las
diferentes teorias y disciplinas evolutivas a través de 1lo
que el denomina dinadmica de 1la teoria darwiniana. Esta
dinadmica tiene algo de transformacién temporal de la
estructura total, pero lo mids relevante a mi juicio es la
forma en que las diferentes subteor{as estan relacionadas.
El habla de diferentes fases en el desarrollo de la teoria
evolutiva, pero con la particularidad fundamental de que
diferentes subteorias (y disciplinas relacionadas con ellas)
son antagbnicas de alguna manera. En efecto, utilizando

terminologia de Lakatos, 1la selecci6én natural se hace mas
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concreta Yy accesible empiricamente a través de las
diferentes disciplinas evolutivas (Genética, Zoologia,
Paleontologia, Ecologia, etc.) en diferentes programas de
investigacién. El m8s maduro de estos programas es, sin
duda, el neodarwiniano, también conocido como teoria
- sintética. Se trata de un programa integrador que interpreta
bastante unilateralmente 1la metateoria de 1la seleccibén
natural. Esa integracién trata de introducir segin los
criterios de un programa concreto de investigacién aquellas
partes que no le eran propias inicialmente. Asi, el programa
microevolutivo se vio ampliado experimentalmente por
Dobzhansky (1951), luego vino 1la Genética Ecolb6gica (Ford,
1964) y Simpson (1953) trata de aplicar a los fenbémenos

macroevolutivos los principios de la Genética de

Poblaciones. Como dice Tuomi:

“El programa microevolutivo se expandibé en las
diferentes ramas de las ciencias biolbgicas vy
gradualmente la estructura teé6rica se dividié en
diferentes dominios Yy subteorias (Caplan, 1978). La
teoria sintética (Huxley, 1963; Mayr, 1970) fue
formulada como un resumen de los resultados empiricos y
teorias mAs importantes producidas por el programa

microevolutivo." (pags 27-28).
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Pero hay una Gltima fase, aquella que implica la comparacién
de 1los diferentes programas en el seno de la teoria
evolutiva. Asi, por ejemplo, cuando hablamos de teoria
sintética nos referimos al programa microevolutivo
neodarwinista, y esto es asi en la medida en que otros
programas estan pobremente representados (Stearns, 197%9). En

otras palabras, si el término teoria sintética se mantiene

deberiamos replantearlo con la intencié6n de ampliarlo.
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VII. EL_CONCEPTO DE_EFICACIA BIOLOGICA.

Pueden distinguirse dos procedimientos metodolégicos
para el estudio de la teoria de la Evolucién. El primero 1lo
denomino estructural y tiene que ver directamente con el
estudio de 1los componentes teéricos y observacionales,
ciencias componentes y demds elementos de una teoria tan
compleja. La otra aproximacidén, 1la que denomino conceptual,
se interesa por el anilisis de los términos mAs peculiares
de la teoria, términos como seleccidédn, adaptaciédn, eficacia,
etc. Los dos procedimientos no trato de presentarlos como
excluyentes o fruto de dos alternativas de trabajo bien
diferenciadas en el estado de la teoria de 1la Evolucién.
S61o representan dos formas de tratar los muchos problemas e

interrogantes filos6ficos de la teoria de la Evolucién.

Dentro de 1la aproximacién estructural tenemos, por
ejemplo, la de Brandon (1980). Este autor considera que la
teoria de 1la Evolucién es, cuanto menos, un Egrupo
interrelacionado de teorias que incluyen, entre otras, la de
especiacién, 1la de 1a Genética de Poblaciones, la de la
Ecologia Evolutiva, aquellas, enfin, que he tratado en el

primer capitulo. Con todo, Brandon prefiere no abordar el
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complejo problema de una teoria de tal envergadura y cefiirse
mé&s, de una forma analitica, a la teoria de la Evolucién por
seleccibtn natural. Recuerdo que éste es también el objetivo
de la axiomatizacioén de Williams (1970) en rélacién con la
teoria darwiniana. Su andlisis, lacido por otra parte, deja
de lado parametros (mecanismos), cuyo peso especifico en la
evolucibébn est& demostrado. Por citar algunos, los usuales de
la.teoria neutralista de 1la Evolucién Molecular, mutacibén y
deriva genética. Buena parte de 1lo que he presentado
anteriormente, desde la composicién de 1las diferentes
ciencias evolutivas, el estudio de 1la axiomatizacién de
Williams, y 1la estructura por temas de la Genética de

Poblaciones y su relacién con 1la Evolucibén, también se

enmarcan en esta aproximacién.

La aproximacidén conceptual, el anélisis filos6fico de
los términos m&s relevantes y especificos de la teoria de la
Evoluci6én es el objetivo de este capitulo. Una aproximacién
como ésta puede proceder a través del analisis de 1los
conceptos de las diferentes disciplinas evolutivas. Estos
conceptos se materializan en contenidos distintos cuando los
estudiamos en esas disciplinas. Pero hay en ellos, no
obstante, un principio de universalidad: su uso es comGn. Me

refiero, por ejemplo, a los casos de 1la adaptacibén, 1la
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eficacia, 1la seleccién natural y, probablemente, algunos
otros. Voy a tratar en concreto del andlisis filos6fico del
concepto de eficdacia. A modo de conclusidn preliminar,
adelantar que 1la mayor parte de los filbésofos actuales
encuentran que la eficacia no supone circularidad o
. tautologia en evolucioén. En cualquier caso las
aproximaciones para determinar 1la no circularidad son
distintas. Voy a distinguir tres fundamentalmente: la de
Williams y Rosenberg a 1la que denominaré, siguiendo el
criterio del Gltimo, interpretacidén sobreviniente. La
segunda, debida a Mills Y Beatty (1979) 1la 1llamaré
interpretaci6tn propensiva. La tercera, debida a Sober
(1984b) 1la situaré en el contexto de lo que este autor

denomina leyes fuente y leyes consecuencia.

—— e o ———— —— v—t— . e s £ . . . . S — — ——————————— —

Williams (1970, 1973b) y Rosenberg (1981, 1982, 1983,
1985) indican que el concepto de eficacia debe ser un
término primitivo de las teorias donde se utilice y que, por
lo tanto, debe de caracterizarse extrateb6ricamente. De este
modo se logra, al decir de sus proponentes, evitar entrar en

problemas de circularidad. Williams es, en concreto, quien
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afirma el vicio metafisico que supone querer definirlo todo,
incluso a expensas de creaf contradicciones dentro de la
teoria. Su sistema axiomético de la evolucibn darwiniana lo
Gnico que ofrece es una defihicibn operacional (véase
Capitulo II.2), definiciébn que indica un procedimiento para
el cllculo de la eficacia de un individuo basado en 1la
cantidad de descendientes que tienen sus ascendientes,
ponderado con el grado de parentesco. La definiciétn
operativa no tiene un fundamento genético concreto (s6lo
trabéja con relaciones de parentesco sin mediar genes vy
segregaciones genéticas) y, como dice Lépez-Fanjul (1986) al
fin y a 1la postre es como la ley de Galton de herencia
ancestral, es decir: los dos padres contribuyen como media
la mitad de la herencia completa de sus hijos, 1los cuatro
abuelos un cuarto, 1los ocho bisabuelos un octavo y asi
sucesivamente. El limite de la serie es uno y, por lo tanto,
tenemos recogida la totalidad de la herencia de un
individuo. Aunque la definicién de Williams recoge en parte
la ley de Galton, introduce el elemento adicional del nGmero
de descendiente de cada uno de los ancestros del individuo
al que le queremos calcuiar su eficacia biolébgica.
Lépez-Fanjul (1986) dice que esta medida de eficacia sobre
el pasado (al igual que sobre el futuro) no es una medida

genética. Lleva razén. La pregunta es: ¢por qué iba Darwin a
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dar una medida genética de la eficacia?. En otras palabras,
épor qué el sistema de Williams, que es un intento
axiomético de presentsar la teoria de la seleccibébn natural,
ha de recurrir a la geﬁétiba?. Si lo hiciera estariamos con
una aproximacibén neodarwinista a la eficacia, por ejemplo el
nimero de descendientes reales o potenciales de un
individuo, u otros criterios. Pero como no hay teoria
genética en el sistema de Willijams, recurrir a formas "menos
convencionales" para medir 1la eficacia de un individuo o
poblacién, de distinta forma a como se hace, por ejemplo, en
Genética de Poblaciones, no resulta tan descabellado, al
menos en sus lineas generales. Como tendré oportunidad de
comentar en el siguiente capitulo seria conveniente el ir
pensando en criterios de medida que no asuman la genética de
poblaciones como piedra angular de la teoria evolutivé por

selecciébn natural.

Pero no hay que despreciar los mecanismos de herencia.
Ellos imponen limitaciones a 1los procesos de expansibén de
variantes m&s o menos eficaces, haciendo que su diné&mica de
implantacién no sea tan rapida, especialmente en organismos
con reproduccién sexual. La ampliaci6tn del sistema de
Williams si deberia incluir principios de herencia vy

aquellos otros parametros que afectan la estructura genética
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de las poblaciones (deriva para ser preciso). Claro, el

sistema ampliado es un nuevo sistema y se aproxima a lo que

entendemos actualmente por neodarwinismo. En este punto,
plantear medir 1la eficacia operativamente, como hace
Williams, creo que tiene 1limitaciones. La teoria de

-estimacidn de eficacias estd bien detallada en la Genética
de Poblaciones; otra cuestitn es la verosimilitud de 1las

estimaciones estadisticas efectuadas.

Resumiendo, 1la definicién de Williams en el sentido de
que se limita a 1la teoria de 1la ﬁeleccién de Darwin sin
mediar Genética, puede recoger aspiraciones recientes sobre
la generalidad del darwinismo frente al neodarwinismo o
teoria sintética. Como su definicién es s6lo operativa, su
compromiso no es fuerte. Es cambiable. El sistema ampliado
que propongo introduce la Genética Y la teoria
genético-poblécional. Por lo tanto introduzco una dimensidn
de medida de eficacia teniendo en cuenta la manera peculiar
en que esta ciencia 1o hace: estima del ndmero de

descendientes de un individuo y de ahi la esperanza de la

eficacia poblacional.

Rosenberg (1983) defiende el concepto de eficacia de

Williams, no s6lo por el comentario de 1la autora de
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caracterizarla extrateéricamente (sin definicién dentro del
sistema), sino también porque no hay principios de herencia
por medio. No se dice, por ejemplo, que si un individuo es
de genotipo A;A, su eficacia serid w,; frente a A,A: que tiene
eficacia wz o AxAz que tiene eficacia w=- Ni Williams ni
Rosenberg hacen tal aproximacidn reductiva. Para Rosenberg
la eficacia de un organismo es la resultante de mGltiples
factores. En un ambiente dado un individuo tiene una
eficacia. Pero lo que determina esa eficacia es 'la accién
conjunta de muchos factores. Rosenberg dice que es una
propiedad relacional que refleja la 1interaccién del
individuo con el medio. Que dos organismos tengan 1la misma
eficacia no quiere decir que tengan las mismas propiedades
determinantes de ella. Por tener una resultante final
idéntica pero, probablemente, a través de un conjunto
diferencial de propiedades, Rosenberg califica la eficacia
de sobreviniente (Rosenberg, 1978). No se trata de una
entelequia, dado que estd determinada por mdltiples
faﬁtores, estructurales, funcionales, etc., del organismo en
su medio. Pero la resultante neta observada puede ser debida
a pesos diferentes de 1los factores que la determinan. Dado
que no es operativo descomponer al organismo en todos
aquelios factores que contribuyen a la eficacia lo mejor

serd medirla por medio de sus efectos. Por ello le parece
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buena a Rosenberg la definiciédn operativa de Williams. EIl
namero de descendientes mide, objetivamente, la eficacia del
progenitor. Ademés, -si tenemos los ascendientes de un
individuo y sus respectivos deécendientes, bien podemos
estimar . Su eficacia sumando- ponderadamente las
-contribuciones de 1los mismos (véase Capitulo II.2). En
general la tasa de reproduccién es un buen efecto de la

eficacia, y su medida puede ayudar a estimarla.

Esta visi6étn macroscbHpica de 1la eficacia, algo asi como
que los factores microcbdpicos determinantes son tan
complejos que por su estudio individual no llegaremos a
medirla, 1le lleva a Rosenberg no s6lo a descartar
aproximaciones como la genética sino otras que, a su juicio,
son también intrinsecamente reductivas. Por ejemplo la
sugerida por Beatty (1980b) basada en criterios de diserfio
6ptimo. Dado que la optimidad de un organismo en cuanto a su
disefio (morfologia con criterios 6ptimos) s6lo cubre parte
de 1los factores que contribuyen a 1la eficacia, no es
correcto limitar la eficacia a criterios exclusivos de
disefio ©6ptimo. La eficacia sobreviene sobre este y otros
factores. El ejemplo es claro: puede haber organismos con
malos disefios morfolbégicos para la adaptacién a un ambiente

mévil, pero ser un tipo hdbil para reproducirse. A no ser
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que nuestro criterio de disefio ©6ptimo sea muy débil, pueden
darse compensaciones que hagan de este individuo uno con
igual eficacia que otro muy bien disefiado, pero poco h&bil

en el cortejo y éxito sexual.

Creo que la sobrevinencia de 1la eficacia equivale a
considerarla como propiedad macroscébdpica, siendo los
factores microscbdépicos determinantes dificiles de abordar
individualmente y, por ello, es conveniente medirla por sus
efectos. Cudles sean éstos es harina de otro costal.
Rosenberg adelanta que 1la tasa de reproduccién es

importante.

La segunda caracterizacién de 1la eficacia se debe a
Mills y Beatty (197?9). Consideran la eficacia como propiedad
disposicional o propensiva de 1los organismos. La forma mas
directa de entenderla es que se trata de una esperanza
matehética, donde necesitamos conocer las probabilidades de
que el organismo en cuestibn tenga o, 1, 2 o n

descendientes. Por supuesto que se trata de una eficacia

esperada, pudiendo estimarse a partir de la eficacia real
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observada. Importante, no obstante, es considerar que la
diferencia estadistica entre dos eficacias reales
(estimaciones de las esperadas) refleja diferencias entre
las eficacias esperadas. Una caracterizacién de la eficacia
como ésta obvia problemas de circularidad, ya que no se
define (aunque operacionalmente se necesite) en términos de
eficacia real. No entraré en 1la polémica de si en el fondo
esta definicién no es mas que operacional (Rosenberg, 1982,
1983) y se trata de un término primitivo'denfro de una
teoria, con el agravante de que no evita cierta circularidad
al hacer depender excesivamente la eficacia de la tasa de
reproduccién vy supervivencia. Caracteristicas de la
definiciétn propensiva de eficacia son, en cualquier caso,
. mostrar que la eficacia s una propiedad disposicional, que
se mide por el nGmero esperado de descendientes, y que 1la
eficacia diferencial entre dos organismos, estudiada ésta
por la diferencia entre sus eficacias observadas, puede ser
una buena estima de 1la diferencia de eficacias. Ello
explicaria ciertas paradojas que aparecen cuando estimando
eficacias predecimos que un organismo o poblacibén desplazara
a otra vy resulta ser lo contrario. La cuestién queda
resuelta en términos de que 1la eficacia; en el sentido de
propensién de la poblacién u organismo, no ha sido bien

estimada, o que el entorno experimental utilizado para su
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estima no coincide con el que le corresponde en el caso de

la situacidén de competencia.

La Gltima aportaci6tn que quiero comentar sobre 1la
eficacia es la de Sober (1984b) en el contexto de sus leyes
fuente y leyes consecuencia. Hasta ahora hemos visto que
parece haber un acuerdo al considerar que 1la eficacia es,
ontolégicamente, una propiedad (sobreviniente o disposional)
de los organismos. Sober est& conforme en este punto, aunque
su posiciébn se diferencia, a su vez, en que distingue entre
eficacia de organismos Y eficacia de caracteres
(propiedades) de organismos. Para él 1la eficacia es una
propiedad de caracteres (propiedades), es decir una
propiedad de propiedades. La evolucibébn opera, segin Sober,

sobre propiedades, siendo leyes relativas a estas

propiedades las leyes causales de la evolucibén. El1 conjunto

adicional de leyes, 1leyes consecuencia, las que tiene que
dar cuenta del de las frecuencias de los objetos
(organismos), no responden directamente a los mecanismos

evolutivos, sino que lo hacen indirectamente a través de la

selecciédn por caracteres. Aunque creo que la opinién del
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autor ha variado (véase Sober, 1980 y Sober, 1984b), 1la
introduccién de la eficacia como propiedad de caracteres es
diferente a 1la de los autores citados aateriormente.
Coincide con Mills y Beatty (intefpfetacibn propensiva de la
eficacia de los objetos biolégicos) en cuanto a la forma en
que ha de medirse o estimarse la eficacia. La eficacia de
caracteres, al igual que 1la eficacia de objetos, es neutra
en cuanto que sb6lo refleja el efecto neto de la selecciébn,
no siendo ella misma motor de cambio alguno. La eficacia de
caracteres es para Sober una propiedad disposicional,
potencial, pudiéndose estimar a partir de 1las eficacias
esperadas de 1los individuos que pre;entan el caracter. En
cierto sentido este procedimiento de estimaciébn recoge la
idea de los genéticos de poblaciones cuando, genéricamente,
quieren averiguar la eficacia de un genotipo a partir de los
organismos que lo portan. Aunque el nivel es diferente, el
tema est8d en saber cudl es el grado de veracidad de la
estima a partir de las eficacias reales de 1los individuos
portadores del car&cter. Los argumentos desarrollados por
Rosenberg en contra de 1las interpretaciones propensivas son
también aplicables aqui, l6gicamente. Sober (1984c) defiende
su posicibébn criticando la posicibdn de Rosenberg al respecto

de la eficacia como término primitivo de un zistema tebrico.
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4. Elementos_comunes _en_el andlisis_filos6fico_del_concepto
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de_eficacia.

Resumiendo, c¢reo que 1la eficacia es una propiedad
compleja (macrosc6pica) del organismo. Por ella el organismo
tiene wuna tendencia propensiva a dar un namero de
descendientes que se puede estimar a partir del nGmero
observado. Como muy bien comenta Lépez-Fanjul (1988) la
precisa caracterizaci6tn de 1la eficacia que hacen los
filésofos Ab deja de ser algo asi como redescubrir el
Mediterréneo, especialmente cuando buena parte de ellos
coinciden en que la estimaciétn del nGmero de descendientes a
partir de los datos observados es una buena aproximacién. De
esto vienen hablando los genéticos de poblaciones durante
los Gltimos cincuenta afos, haciendo un gran esfuerzo por
precisar los mejores procedimientos segin las condiciones
del material biolb6gico empleado. Asi, por ejemplo, han
desarrollado estimas de eficacia para cuando las mediciones
son pre- o postselectiva; también se han interesado por
precisar si conviene un procedimiento para la estima de 1la
eficacia que implique valores estimados en pequerios o largos

periodos (estimas a corto o largo plazo).
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Sobreviniente, disposicional y/o propensiva, la
eficacia parece ser una propiedad global dificilmente
medible a partir de sus componentes estructurales o
funcionales (por simples razones de complejidad). Mejor
hacer una medida a partir de sus efectos, 1lo que
‘cladsicamente se denominan sus componentes: nUmero de

descendientes, viabilidad, fecundidad, etc.
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VII1. CONCLUSIONES: LA_NUEVA_SINTESIS.
Brooks y Wiley (1986) comentan en relacibén con la

teoria unificada de la Evolucién:

"Para conseguir la unificacién necesitamos primero una
ontologia comin, suministrada por el principio de
individualidad cuyo pionero fue Ghiselin (1974).
También necesitamos un tema comin, el cual se encuentra
en la historia y la irreversibilidad.

En segundo lugar, en el intento por unificar la teoria
evolutiva, necesitamos un substrato din&mico y una
moneda cuantitativa comin con la que demostrar que 1los
diferentes niveles funcionales pueden estar ligados al
ser manifestaciones de un fen6meno mas general. Para
conseguir esto hemos intentado encontrar una unién
entre la evolucién biolbdgica y leyes naturales mis
generales. ~Esto es, hemos intentado perfilar 1la
cuestién de la causa Gltima, o conducta axiomdtica, asi
como la causa proximal en la evolucién biolégica. En
este esfuerzo no somos 1los primeros cientificos en
formular la pregunta. No somos los primeros cientificos
en buscar 1la unién entre termodinadmica y conceptos

relacionados; de hecho no somos ni siquiera los
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primeros en sugerir que la termodinamica del no
equilibrio podria contener la solucién.'" (pégs.

289-290).

Brooks y Wiley también estén por una teoria unificadora
de la Evolucién. Ellos admiten que la seleccibén natural como
principio fundamental del cambio evolutivo debe de ir
acompariado de un principio de desarrollo. Tal principio,
dicen ellos, también es fundamental para entender el cambio
evolutivo. En este terreno tan complejo hay un intento
sistematico por parte de todos los evolucionistas de arrimar
el ascua a su molino. En términos mé&s técnicos, los
programas o subprogramas de investigacién en teoria
evolutiva son algo antagbnicos por cuanto tratan de ser
autosuficientes en la explicacién del cambio organico. Al
solapar sus explicaciones sobre fen6menos similares surgen
polémicas o, 1incluso, algo asi como diferentes escuelas de
investigaci6bn. Mi opinién, no obstante, es que vamos hacia
un punto de mayor integracién porque, si como dice Tuomi
(1981), realmente son subprogramas de investigacién, el
programa general donde se encuentran las teorias de las
diferentes disciplinas evolutivas es (Gnico, unitario en

cierto modo. Ese programa, es verdad, tiene un concepto tan
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general de seleccibn natural, que cuando particularizas para
darle contenido empirico, su gama de aplicabilidad se hace
enorme; més, probablemente, que cualquier otro proceso dei
cambio orgénico. Por ello 1le doy a la seleccib6tn natural,
tomando el concepto en toda su dimensién, una posicién
privilegiada. Su rango tef6rico sigue siendo el mads alto en
el contexto de la Evolucién. Pero no creo, por ello, que sea
un principio metafisico, capaz de explicar todo en cualquier
nivel. Esa es la creencia que se ha mantenido durante mucho
tiempo, especialmente por parte de algunos filbsofos de la
ciencia, porque efectivamente se razonaba en algunas
ocasiones de forma tautolbgica. Pero a la luz de las nuevas
leyes evolutivas, admitiendo que 1los niveles donde 1la
seleccibdn puede actuar son varios, nos encontrahos con
parémetros locales de ciencias y teorias especificas donde
la seleccibn no es el pardmetro explicativo del cambio
orgénico. De 'ahi que 1la deriva, las restricciones del
desarrollo, la adaptacién morfolbgica, y algunos otros, sean
claves para Jjustificar el carécter no universal de 1la
seleccibn. Pero si tuvieramos que efectuar una clasificacibén
por grado de universalidad en su capacidad explicativa y de
aplicabilidad, sin duda que es la seleccién el primero. En
terminologia muy habitual en el razonamiento estadistico,

tal concepto, particularizando, sirve casi sienpre como
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hipbdtesis nula a contrastar.

-Con la formulacién darwiniana se abre un hito en la
parte evolutiva de 1la biologia. La explicaciébn causal,
fisica y material, hace acto de presencia. Pero una vez
formulada en sus 1lineas maestras, la teoria empieza a
desarrollarse en todo el abanico de disciplinas biolégicas
donde su wutilizacién es verosimil. Como consecuencia del
desconocimiento que se tenia de 1las leyes de la Biologia
estructural y funcional, 1las explicaciones de 1la teoria
, incluso,

evolutiva son muchas veces, forzadas e

’
circulares. Pero los criticos de esta situacién no ven la
enorme rapidez con que se profundiza en el conocimiento, en
sus diferentes niveles, de las estructuras y las funciones
biolbgicas. La primera teoria que aparece casi
contemporéneamente a la de 1la Evoluciétn por seleccidén
natural, es la mendeliana de la herencia. Esta explica 1la
constancia en 1la transmisién de 1los caracteres que se
heredan. Tras una fase mds o0 menos larga de antagonismo
explicativo (Provine, 1971) del cambio organico, ambas
teorias armonizan. ¥ 1la resolucibén conjunta ha sido el
germen del neodarwinismo actual. Mas aln, la Genética de

Poblaciones surge como disciplina precisamente gracias a la

disponibilidad de una teoria genética de la herencia, cuyas
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sencillas leyes sirven para una formulacién matemdtica del
cambio hereditario, y la existencia de una teoria causal que
contemple la accibén ide posibles paradmetros, inscritos en
determinados procesos, que puedan modificar 1la estructura
genética de la poblaéién, paréﬁetros causantes del cambio y

medibles o estimables empiricamente.

Ha habido otras disciplinas, adem&s de la Genética, que
con posterioridad a la teoria de 1la seleccidtn natural han
venido a engrosar el cuerpo explicativo de 1a misma. Ne
refiero, por ejemplo, a la Embriologia, la Paleontologia, o
la Ecologia. No obstante su nivel de teorizaci6n no era muy
elevado. Creo que es f&cil demostrar histé6ricamente el
caracter fundamentalmente descriptivo de estas disciplinas,
al menos hasta hace pocas décadas. La consecuencia ha sido
que el programa explicativo de 1la Genética (con su paso
directo del genotipo al fenotipo) ha tratado de dar cuenta
de buena parte de las observaciones de aquellas otras
disciplinas evolutivas. Y este empefio es natural, fruto de
la propia movilidad explicativa de las teorias cientificas.
Por 1o tanto el neodarwinismo ha ‘sido, efectivamente, el
programa mas acabado de explicacién del cambio orgénico alléa
donde pudiera acontecer. Alrededor suyo se ha formado toda

una escuela, humana y de ideas, que ha supuesto la
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consolidacién del evolucionismo como teoria cientifica, a
pesar de 1los maltiples problemas conceptuales que un
‘an8lisis filos6fico de su estructura vy dindmica pudiera

revelar.

En un plano histérico, y 16gico también, todo aquello
que suene a nueva ley del desarrollo, del registro fé6sil o
de la ecologia, puede poner en entredicho la verosimilitud
explicativa de 1la seleccibn natural en el contexto
neodarwiniano. Pero esto es normal, es lo que se espera de
la confrontacién de teorias. El hecho evolutivo es complejo
en su explicaci6én, y no debe sorprendernos que conforme
vayan definiéndose las leyes de transformacién de las que
hablé en el capitulo VI, puedan ponerse en entredicho viejas
tesis explicativas del cambio evolutivo. No cabe duda de que
escuelas como la neutralista, la macroevolutiva, la
ecolbgica, etc., son escuelas que en sus niveles proponen
formas explicativas alternativas a 1la neodarwiniana. Por
ello cobran importancia parémetros del cambio evolutivo que
no habian sido considerados relevantes hasta el momento de

su formulacién.

Mi punto de vista, no obstante, es que tales escuelas

no restan generalidad al concepto de seleccib6tn natural, como
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ya expliqué anteriormente, Yy éi le dan, en cambio, mayor
verosimilitud cientifica. En cierto modo, 1los parametros
alternativos del cambio orgénico (desde las moléculas a las
especies) modulan la significaciétn de la seleccidén natural,
pero no la substituyen. En otras palabras, no hay concepto
"explicativo alternativo al de la seleccidn. Que determinadas
teorias se sirvan de parémetros o procesos distintos al de
la selecci6tn para explicar 1los fenbmenos evolutivos (los
cambios, las invariancias, las constancias de 1las tasas
evolutivas, etc.), lo Gnico que hacen es apoyar la tesis de
que el hecho evolutivo es complejo, pero no tratan de
llevarlos al mismo nivel que tiene 1la seleccién. Se
constituyen alli donde actGan, o pueden actuar, en formas de
explicacién alternativas. Globalmente no son alternativas.
Tomemos, por ejemplo, el papel del azar. Este tipo de
parametro se presenta en evolucién molecular como
alternativo al de la,seleccibén, aunque no se niega la accitn
de ésta (se habla, al menos, de seleccién negativa y de
restricciones funcionales que imponen limitaciones a que
variantes mutacionales nuevas, aparecidas al azar, se
impongan). Otro ejemplo es el del azar en 1la aparicién de
las especies. No voy a polemizar sobre esto, pero la accién
de factores estoclsticos en 1la reconstrucciédn de grupos

monofiléticos, no niega 1la posible accién de factores
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selectivos en el proceso adaptativo. Ella constituye una
parte determinista del proceso y no puede obviarse. De hecho

no hay un intento por suplantar in toto su accién.

¢Qué hay sobre la cuestiédn de la reducibilidad de esta
~teoria?. Si hay alguna teoria biolb6gica por excelencia, esa
es la de la Evolucién. S6lo hemos de echar una ojeada a 1la
panoplia de térﬁinos y definiciones que no tienen una
interpretacitn nitida en el seno de teorias de la ciencia
fisica o quimica. Durante mucho tiempo se ha especulado
sobre el carécter particular (no universal) de la teoria
evolutiva, su fuerte componente histdbrica, etc. Es cierto,
la irreversivilidad de los fenbtmenos biolbgicos, globalmente
hablando, su inexorable trayectoria en el tiempo, en fin su
cardcter histérico, son aspectos que le han dado una
originalidad que se ha interpretado negativamente. No era
una teoria, en definitiva. No cabe duda, en la actualidad,
de que.para hacer mids fisica la teoria evolutiva necesitamos
teorias que se manejen con la emergencia de fenbmenos, c¢on
la irreversivilidad de los procesoé o con la propia
historia. Mi conviccién personal es que la aproximacién con
ese tipo de teorias es el puente de enlace entre las dos
grandes ciencias: 1la Fisica y 1la Biologia. Con Darwin

apareci6 una explicacién causal total del cambio organico,
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en cierto modo una manera fisica y material de explicar ese
cambio. EI recurso. a un concepto explicativo ajeno a
cualquier tipo de intencionalidad sent6 las = bases
cientificas de 1la moderna Eioioéié. Pero su nivel de
caracterizaciédn fisica no es suficiente, como tampoco lo es
en quimica porque también recurre a leyes y parémetros que
no son, en su totalidad, los de la Mecénica Cuantica. Con
esto solo trato de decir que teorias como la termodinémica
de procesos irreversibles, junto con 1la teoria de 1la
informacién, son buenas candidatas para normalizar mé&s aGn
la idea de la continuidad y evolucién de la materia. Ello,
no obstante, no resta viabilidad a las teorias biolégicas.
Son explicativas y autbénomas, potentes muchas veces en éus
aplicaciones. Como siempre ocurre cuando se investiga,
siempre hay trabajo para todos, distinto segin nuestros

intereses.
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NOTAS_Y COMENTARIOS

1. Teoria neutralista de la_evolucidén molecular.- La teoria
neutral de la evoluciétn molecular ha sido propuesta por M.
Kimura. Segln ella la mayoria de los cambios nucleotidicos a
lo largo de la evolucién son el resultado de la fijaciébn al
azar de mutaciones neutras o casi neutras, mas que el
resultado de seleccibn darwiniana positiva. Muchos
polimorfismos proteicos son selectivamente neutros, y son
mantenidos en la poblaci6n por un equilibrio entre mutacién
y extinciébn al azar. Las mutaciones neutras no por ello son

menos funcionales; son 1igual de efectivas ﬁue sus alelos
ancestrales en promover la superviviencia y reproducciétn de
los organismos ' portadores. No obstante, tales mutaciones
neutras pueden extenderse en la poblacién por azar, dado que
s6lo un pequefio nGmero de gametos son muestreados de la

enorme cantidad de los producidos en cada generacién y por

lo tanto formando los individuos de la siguiente generacién.
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génicas y genotipicas permanecen constantes de generacibén en
generacibébn en poblaciénes infinitamente grandes, donde el
apareamiento es al azar y donde no hay seleccibén, mutacién,
migracién o deriva genética. Si p y q son las frecuencias de
dos alelos A y a, entonces en equilibrio las frecuencias de

los genotipos AA, Aa y aa son p=, 2pg y q=, respectivamente.

por la que quiero indicar que mientras una poblaciétn no esté
sometida a una t‘fuerza" determinada permanecerd en
equilibrio. Es mas, si esa poblacién no lo estd inicialmente
y, ademés, no actuan fuerzas posteriormente, tenderé a
alcanzar el equilibrio. Asi, por ejemplo, si la poblacién no
estd en equilibrio de Hardy-Weinberg s6lo una generacidén es
necesaria para alcanzarlo si se cumplen las condiciones
requeridas. Un desequilibrio poblacional debe ser explicado

por el concurso de fuerzas que promueven el cambio.

3. Electroforesis.- Se trata de una técnica que permite el

movimiento de moléculas cargadas en el seno de un campo

eléctrico. El medio de movimiento es normalmente, un

s
material poroso tal como papel de filtro, celulosa, acetato,
o gel de agar o poliacrilamida. Normalmente se usa para

separar moléculas presentes en una mezcla, basé&ndose en el
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principio de 1la carga eléctrica neta y también en la

geometria de las moléculas.

4. Modelos_ _estocastico-poblacionales.- Hace referencia a
modelos de conducta de las poblaciones segin un proceso
- estocastico, es decir cuya conducta consiste en una serie de

pasos con direcciétn al azar.

las frecuencias génicas debidas a 1los errores de muestreo.
Los efectos de la deriva son més notorios en las poblaciones

de pequerio tamafio.

7. Homozigbtico.- Hace referencia a un individuo que tiene

doble dotaci6én idéntica del mismo gen u otra unidad genética

(por ejemplo un cromosoma, o el conjunto de todos ellos).

8. Diferencia__de__carga.- Véase el principio en el que se
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el proceso por el cudl un gen sufre un cambio estructural.
La mutaci6tn cromosémica es el procéso por el cudl un
cromosoma sufre un cambio estructural. Inserciones,
delecciones, inversiones o tfanélbééciones son éjemplos de
este tipo de mutaciones. Hay que  hacer notar que
corresponden a dos diferentes niveles de organizacié6n y

observacibén: el génico y el cromosbmico.

10. Seleccién.- Supongamos individuos en 1la poblacién con
diferente constitucidén genética. La seleccién es el proceso
por el que se da una propagacién diferencial de individuos

en la poblacibébn a causa de su constitucién genética.

11. Migracién.- En Genética de Poblaciones se entiende como
el movimiento de individuos entre diferentes poblaciones de
una esﬁecie. Dado que la teoria fundamental de la Genética
de Poblaciones hace referencia al cambio de las frecuencias

de los genes, la migracién trae como consecuencia el flujo

génico entre poblaciones.

12. Error_en_el muestreo.- Es la variabilidad producida como
consecuencia de trabajar con muestras de pequerfio tamano. Si
imaginamos una poblacién que produce gametos y que éstos van

a formar parte de un ‘pool' para 1la formaciébn de la
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generacidén siguiente, entonces dependiendo del nGmero de
gametos que tomemos la nueva generacidn serd, en términos
probabilisticos, mads o menos parecida a la generacién

previa.

13. Gametos_multilocus.- Supongamos dos genes y dos alelos
por gen correspondientes a una poblacién de organismos
diploides (doble dotaci6n de sus cromosomas)..Los gametos
producidos por esa poblacién son haploides como consecuencia
del proceso de formacién de los mismos (meiosis). Si tomamos
uno de los dos genes tendremos gametos con uno de sus alelos
Yy gametos con el resto. Pero si consideramos los dos genes
Eonjuntamente tendremos cuatro tipos de gametos, aquellos
que resultan de combinar todas las variantes alélicas. Si
tenemos las frecuencias relativas de tres de ellos la cuarta
esté& totalmente determinada. De ahi la referencia a que él

sistema se puede describir como el conjunto de frecuencias

gaméticas menos uno.

14. Desequilibrio__gamético.- Si consideramos dos genes con
dos alelos por gen, bajo una situaci6tn ideal la probabilidad
de encontrar un gameto con cualquiera de las cuatro

combinaciones alélicas es la misma. Cuando, por el

contrario, se observa una proporcién anormal con respecto a
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lo esperado se dice que hay desequilibrio gamético.

15. Selecciébn__multilocus.- Formalmente hace referencia al
cambio de frecuencias gaméticas en sistemas de dos o més
genes (ver nota 13 de este capitulo) como consecuencia de la

~accibébn de la selecciébén.

16. Relaciones_ _epistéticas.- Se aplica a aquellos casos
donde se presenta una interaccién entre genes. La
consecuencia mendeliana mas sencilla es la modificaciébn de
las frecuencias observadas de determinados fenotipos con
respecto a las esperadas si ambos genes tuvieran un
comportamiento totalmente independiente. Formalmente es la
interaccién no reciproca de genes no alélicos, o también

aquellas situaciones en las que un gen enmascara la

expresi6én de otro.

1. Colinearidad.- Correspondencia entre la localizacién de
un mutacién dentro de un cistrén bacteriano (o la parte del
genoma que codifica para una cadena polipeptidica dada) y la

localizaciébn del cambio de aminodcido en 1la proteina que

codifica. Esta correspondencia no es completa en muchos
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genes eucaribticos debido a 1la presencia de intrones (es
decir segmentos de DNA que pasan .a RNA pero que después son
posteriormente eliminados durante 1la formaciétn del RNA

mensajero maduro).

2. Regiébn__no__codificadora.- Son los intrones (véase
definicién anterior) y las secuencias de DNA entre genes que
nunca llegan a estar presentes en forma de aminoacidos.

3. Secuenciaciédn_de_proteinas.- Literalmente consiste en la

técnica o técnicas que tienen por objetivo determinar 1la

secuencias de aminoidcidos de una proteina.

4. Electroforesis_de_geles.- Ver nota 3 del capitulo II.

5. Hibridacién.- El uso que doy aqui al término es el de
apareamiento entre bandas complementarias de DNA y RNA o el
de apareamiento parcial entre bandas de DNA de organismos
genéticamente diferentes.

6. Fragmentos de restriccién.- Es un fragmento de DNA que se
produce como consecuencia de su digestién por un enzima, o

endonucleasa, de restriccién. Estas enzimas, propias de

determinados organisimos, permiten cortar moléculas de DNA
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extrarnio por sitios especificos del mismo. Estos cortes,

légicamente, producen la fragmentacidén del DNA.
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alimentacién es wuna secuencia de organismos sobre los
sucesivos niveles tr6ficos de la comunidad, a través de los
cudles la energia se transmite por la alimentacibén; 1la
energia entra en la cadena por medio de 1la fijacion
efectuada por los productores primarios (normalmente plantas
verdes), pasando luego a los herbivoros (consumidores
primarios) y a los carnivoros (consumidores secundarios y
terciarios). La alteracién en los procesos de transmisién de
energia, la desaparicién de productores o. consumidores,
etc.

, pueden desequilibrar la cadena.

- 8. Mutaciédn__recurrente.- Formalmente hace referencia a que

una variante que ha aparecido por mutacibén revierta a su

forma original.

9. Superficie_adaptativa.- Aunque es un concepto que tiene
maltiples interpretaciones, en su formulacién més sencilla
hace referencia a que las poblaciones, caracterizadas en

términos de su eficacia biolb6gica media, tienden a ocupar

unos puntos concretos en una superficie imaginaria. Cada
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punto de esta superficie corresponde a un valor de la
eficacia media (o adaptacién) de 1la poblacién. Asi, por
ejemplo, en el caso de un gen con -“dos alelos, bajo
determinadas presiones séléétivés,' la eficacia media
respecto de la frecuencia alélica  adopta una forma lineal
especifica representable en un grafico de dos dimensiones.
Si pasamos a dos genes con dos alelos por gen, la eficacia
media adquiere la forma de wuna superficie representable en
un grafico' tridimensional. Si pasamos a mis genes la
representacion conceptual es la de un grafico
multidimensional que representa la eficacia media de una
poblacién para un conjunto de genes con determinadas
frecuencias de susi alelos componentes bajo un conjunto

definido de condiciones ambientales.

10. Estrategia__evolutiva__estable.- Podemos definirla como
aquel comportamiento fenotipico que si fuera adoptado por la
mayoria de los individuos de 1la poblaciétn no podria ser

substituido por ninguna otra estrategia mutante.

11. Elementos__transponibles.- En términos muy generales
corresponde a una clase de secuencias de DNA que pueden
moverse de un lugar cromosdOémico a otro. Este movimiento

requiere 1la existencia de las enzimas transposasa Y
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resolvasa que reconocen cortas secuencias de nucledtidos que
estdn repetidas y en orden inverso al de los extremos del

elemento transponible.

1. Seleccion _normalizadora.- Es aquel tipo de seleccidén que
promueve la eliminacién de aquellos alelos que producen la
desviacién del fenotipo medio de la poblacién. La selecciébn
actGa en contra de los individuos portadores de tales tipos
alélicos. También se la conoce como seleccidn estabilizadora

1
o seleccibdn centripeta.:

2. Regulacib6n de la_poblacion.- Teniendo en cuenta que las
poblaciones est&n en un ambiente de recursos, entendidos
éstos en términos muy amplios, limitados, el crecimiento de
las mismas no puede ser 1ilimitado. En funcién de esos

recursos la poblaci6tn tendrd un crecimiento controlado o

regulado.
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