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El significado de especie y de especiacion:
una per spectiva genética.
Alan R. Templeton.
INTRODUCCION

¢QUE es una especie? Esta cuestion fundamental debe ser respondida antes de que €
proceso de formacion de las especies pueda ser investigado. Como cualquier vidazo generd
a la literatura evolutiva rgpidamente revelara, existen muchas definiciones de especie. Edtas
diferentes definiciones reflgan los diversos tipos de preguntas evolutivas y/o de organismos
con los cuades sus autores estaban principdmente interesados. En consecuencia, un concepto
de especie 0lo puede ser evaluado en términos de una meta o propdsito particular. Mi meta
es entender la especiacion como un proceso genético evolutivo. Una asuncion fundamenta
tras esta meta es que para la especiacion, independientemente de una definicion precisa de
epecie, 1o mgor es una goroximacion mecanigica examinando las fuerzas evolutivas que
operan sobre los individuos dentro de poblaciones o subpoblaciones y siguiendo sus efectos
hecia arriba hasta que en Ultimo término causen que todos los miembros de esa poblacidén o
subpoblacion adquieran atributos fenotipicos que le confieran d grupo € status de especie.

Ege énfads en los mecanismos evolutivos genéticos que operan dentro de las
poblaciones de individuos ubica completamente a la especiacion dentro del dominio de la
genética de poblaciones. De acuerdo con esto, |0 que se requiere es un concepto de especie
gue pueda ser relacionado directamente con € marco mecanigico de la genética de
poblaciones. Para alcanzar esta meta, repasaré en primer lugar tres conceptos de especie que
poseen fuertes patidarios en la literatura actud: € concepto evolutivo de especie, €
concepto biolégico de especie, y € concepto de especie de reconocimiento. Todos estos
conceptos de especie consideran a las especies como entidades bioldgicas redes e intentan
definir a las especies en términos de aguna propiedad bioldgica fundamentd. En este
aspecto, todas estas definiciones son conceptos bioldgicos de especie, ainque una de elas es
referida usuamente como ‘ed concepto bioldgico de especie. Dado que ‘e concepto
biologico de especi€ define a las especies en términos de mecanismos de aidamiento, es
mejor conocida como e concepto de aidamiento (Patterson, 1985). La terminologia de
Patterson sera utilizada en € resto de este capitulo.

Luego de revisar los puntos fuertes y los débiles de estos tres conceptos, propondré
un cuarto concepto bioldgico de especie, d concepto de cohesion, € cud intenta utilizar bs
puntos fuertes de los otros tres mientras evita sus puntos debiles con respecto a la meta de
definir las especies de una forma que sea compatible con € marco mecanigico de la
genética de poblaciones. De esta manera, puede lograrse una definicion de especie que
iluming, en vez de oscurecer 0 desencaminar, a los mecanismos de especiacion y a sus
consecuencias geneticas.

TRES CONCEPTOS BIOLOGICOS DE ESPECIE
El concepto evolutivo de especie.

Bgo edta definicion, una especie consste en una poblacién o grupo de poblaciones
gue comparten un destino evolutivo comin a través dd tiempo. Esta definicion tiene la
ventga de ser aplicable tanto a grupos vivientes como a grupos extintos y a organismos
sexuados y asexuados. Ademés, pone énfasis en @ hecho de que una unidad de especie
puede mantenerse unida no SOlo a través dd flujo génico sno también a través de
restricciones del desarrollo, genéticas y ecoldgicas. Findmente, este concepto es Util debido
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a que = asamga a la definicion operaciond de especie utilizada por la mayoria de los
taxénomos y paleontdlogos en gercicio. Las decisones de dar status de especie se toman
usudmente en base a patrones de coheson fenotipica dentro de un grupo de organismos
versus la discontinuidad fencotipica entre los grupos. Sin embargo, cuando se estudia una
variedad de fenotipos, a menudo se descubre que los patrones de cohesién/discontinuidad
varian en funcion dd fenotipo que se mida Una fala dd concepto evolutivo de especie es
gue provee poca O ninguna guia acerca de cudes son los rasgos mas importantes en la
definicion de las especies.

Exigten otras dos dificultades principaes con este concepto. En primer lugar, eta €
problema de juzgar qué condituye un destino evolutivo ‘comin’. Obviamente, los
polimorfismos pueden exidtir incluso dentro de las poblaciones locades, y muchas especies
son politipicas. Debido a esto, destino evolutivo ‘comin’ no sgnifica ‘idéntico’, por lo cud
debe hacerse agun juicio acerca de cudnta diversdad se permite dentro de un destino
evolutivo ‘comun’. Findmente, y o més importante en reacion a la meta de este capitulo, €
concepto evolutivo de especie no es una definicion mecanidica Trata solo con la
manifestacion de la cohesidén en vez de con los mecanismos evolutivos responsables de tal
cohesion. Por lo tanto, no provee un marco adecuado para la integracion de factores de la
genética de poblaciones dentro del concepto de especie.

El concepto de especie de aislamiento.

El concepto de especie dominante en gran parte de la literatura evolutiva es conocido
popularmente como € concepto bioldgico de especie. Mayr (1963) definidé € concepto de
epecie de adamiento como ‘grupos de poblaciones naturades actud o potencidmente
capaces de entrecruzamiento que se encuentran aidadas reproductivamente de otros grupos
smilares’ De forma similar, Dobzhansky (1970) afirmd que ‘Las especies son sigemas de
poblaciones. @ intercambio genético entre estos Sstemas se encuentra limitado o impedido
por un mecanismo de aidamiento reproductivo 0 quizas por una combinacion de varios de
estos mecanismos.” Como White (1978) ha subrayado, € concepto de aidamiento de especie
‘es d mismo tiempo una comunidad reproductiva, un pool de genes, y un Sstema genético.’
Son estos dos Ultimos atributos los que hacen a este concepto de especie particularmente (Uil
para la integracion de condderaciones de la genética de poblaciones en € problema de
origen de las especies. La genética de poblaciones se ocupa de las fuerzas evolutivas que
operan en los pools de genes y de los tipos de sstemas genéticos que surgen luego de que
operen edtas fuerzas. El concepto de aidamiento de especie es por tanto potenciamente Util
en d andiss de la egpeciacion desde la perspectiva de la genética poblaciona, pero
desafortunadamente posee agunas serias dificultades que deben ser rectificadas antes de que
este potencial pueda ser comprendido.

Edas dificultades surgen del hecho de que este concepto de especie se define en
términos de mecanismos de aidamiento. La Tabla 1 presenta una breve clasficacion de los
tipos de bareras de adamiento, y tablas smilares pueden encontrarse en cudquier libro
sobre especiacion de Mayr o Dobzhansky. Bgjo € concepto de especie de aidamiento, estas
barreras de adamiento definen las fronteras de la comunidad reproductiva y del pool de
genesy preservan laintegridad del sistema genético de la especie.

TABLA 1. Clagficacion de los mecanismos de aidamiento.

1. Mecanismos precopul atorios que impiden los cruzamientos interpoblacionaes
a Aidamiento ecoldgico o de habitat: las poblaciones se gparean en didtintos hébitats en
lamismaregion
generd, o utilizan distintos agentes polinizadores, €tc.
b. Aidamiento tempora: |as poblaciones se gparean en distintos momentos del afio.

Templeton, A.. 1989.The meaning of species and speciation: a genetic perspective. En Speciation
and its consequenes editado por D. Otte y J. Endler. Sianuer, Sunderland



Lecturas traducidas. Laboratorio de Evolucion, Facultad de Ciencias 3

c. Aidamiento etolégico: pargas potencides de distintas poblaciones se encuentran pero
No Se aparean.
2. Aidamiento postcopul atorio pero precigotico

a. Aidamiento mecanico: ocurren gpareamientos interpoblaciondes pero no tiene lugar
latransferencia de

esperma.

b. Mortdidad gaméica o incompatibilidad: ocurre trandferencia de esperma pero €
ovulo no es

fertilizado.
3. Aidamiento postcigético

a Inviabilidad de la F1: los cigotos hibridos poseen viabilidad reducida.

b. Egterilidad de la F1: los adultos hibridos poseen fertilidad reducida.

c. Decamiento de los hibridos: los hibridos de la F2 o de los retrocruzamientos poseen
viabilided

o fertilidad reducida

d. Interacciones coevolutivas 0 citoplasméticas: los individuos de una poblacion infectada

por un endoparésito 0 con un eemento citoplasmético particular son fértiles entre dlos pero
la viabilidad y/o la fertilidad decaen cuando los apareamientos ocurren entre individuos
infectados y no infectados.

Paterson (1985) ha sefidado que una dificultad fundamental con € concepto de
especie de aidamiento es que conduce a error cuando se piensa en d proceso de especiacion.
Por gemplo, bajo € clésico modelo aopétrido de especiacion, la especiacion ocurre cuando
las poblaciones se encuentran totalmente separadas una de la otra por barreras geogréficas.
Los mecanismos de aidamiento intrinsecos dados en la Tabla 1 son obviamente irrdevantes
como barreras de aidamiento durante la especiacion debido a que en dopatria no pueden
funcionar como mecanismos de adamiento. Por tanto, las fuerzas evolutivas responsables
de este proceso de especiacion dopéatrida no tienen nada que ver con € ‘adamiento’. Esto
también se gplica a otros mecanismos de especiacion (Templeton, 1981). Esto no sgnifica
gue € adamiento no sea un producto del proceso de especiacion en algunos casos, pero
producto (i.e,, € aidamiento) no debe ser confundido con € proceso (i.e, la especiacion). El
concepto de aidamiento a Sdo perjudicid en los estudios de especiacion precisamente
porque ha fomentado esta confusion (Paterson, 1985).

El concepto de especie de reconocimiento.

Paterson (1985) ha argumentado fuertemente que esta confusién puede ser evitada
viendo a los asi llamados mecanismos de aidamiento desde otra perspectiva. Por gemplo,
consdérense los mecanismos de aidamiento precopulatorios lisgados en la Tabla 1. En la
literatura evolutiva es comun hdlar afirmaciones de que complegos ritudes de cortgo,
sefides para @ agpareamiento, etc. funcionan como barreras de aidamiento precopulatorias
gue exisen para impedir la hibridacion con otras especies. Los trabgos de Dobzhansky
(1970) indican cuan dominante era esta idea en d pensamiento de uno de los principaes
arquitectos y proponentes del concepto bioldgico de especie. No obstante, como Tinbergen
(1953) s=fid6, tades mecanismos precopulatorios tienen varias funciones ademas de
adamiento: la supresén o escgpe dd comportamiento agresvo en & animd cortgjado, la
sincronizacion de las actividades dd gpareamiento, la persuasidon de la parga potenciad para
continuar con e cortgo, la coordinacion en d tiempo y en € egpacio dd patrén de
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gpareamiento, la orientacion de pargas potencides para la copula y, findmente, la propia
fecundacion. La importancia de edtas otras funciones dd comportamiento precopulatorio es
ilustrada por d trabgo de Crews (1983) acerca del cortgo pseudomasculino y €
comportamiento  copulatorio dd lagato partenogenético sn machos, Cnemidophorus
uniparens. En estos lagartos, la inseminacion y € aidamiento precopulatorio son totamente
irrdevantes ya que la reproduccion es edrictamente partenogenética Aun asi, las hembras
muestran elaborados comportamientos de cortgo que se asemegan a cortgo de los machos
de especies cercanamente emparentadas. Estos comportamientos sirven como iniciador
neuroenddcrino que coordina los eventos reproductivos. Obviamente, las conductas de
gpareamiento facilitan la reproduccidn en etos lagartos, pero d aidamiento esirrelevante.

La pregunta critica se convierte entonces en ¢cud de édtas varias funciones (o cud
combinacion) es importante en € proceso de especiacion? Paterson (1985) ha argumentado
gue d adamiento es una funcion irrdlevante en @ proceso de especiacion. En consecuencia,
para examinar la razon de porqué surge una barrera ‘de aidamiento’ precopulatoria, es
necesario focdizar la atencion en las otras funciones de estos mecanismos precopulatorios y
examinar las fuerzas evolutivas que operan sobre estas funciones (Paterson, 1985). Desde
ese punto de vista, todas las otras funciones de estos comportamientos precopulatorios
pueden entenderse como facilitando la reproduccion, no obstaculizandola como sucedia con
la funcion del aidamiento. La funcion dd aidamiento puede surgir de hecho como un efecto
secundario de la evolucidn de las otras funciones, pero en generd no es una parte activa del
proceso de especiacion.

En consecuencia, los mecanismos de adamiento condituyen una forma de pensar
acerca del proceso de especiacion que conduce a error. Aunque todos los mecanismos
ligados en la Tabla 1 se definen en términos de impedir la reproduccion entre las
poblaciones, pueden también ser pensados de un modo intraespecifico como facilitando la
reproduccion dentro de las poblaciones. En generd, es edta inversén podtiva de las
funciones dadas en la Tabla 1 la que juega € rol principa en la especiacion. Paterson (1985)
s centré en la funcidén postiva de estos mecanismos en la facilitacion de la reproduccion
entre los miembros de una cierta poblacion. De acuerdo con esto, Paterson acepta la
premisa, compartida con & concepto de aidamiento, de que una especie es un campo para la
recombinacion genica. A diferencia dd concepto de aidamiento, d cud define los limites de
ese campo en un sentido negetivo a través de mecanismos de aidamiento, Paterson define
los limites de este campo en un sentido positivo a través de mecanismos de fertilizacion, es
decir, adaptaciones que contribuyen en los procesos de meioss y fecundacion. Las especies
s definen como la poblacion més inclusva de organismos biparentdes individudes que
comparten un sistema de fertilizacion comun.

En cierto sentido, los conceptos de especie de aidamiento y de reconocimiento son
las dos caras de una misma moneda. Dar vuelta la moneda es provechoso porque € concepto
de reconocimiento da una visén més clara de los procesos versus @ paron evolutivos,
mientras que & concepto de aidamiento conduce activamente a un error. Por tanto, dada la
meta de definir la especie de td manera que facilite € edtudio de la especiacion como
proceso evolutivo, & concepto de reconocimiento es claramente superior a de adamiento.

Paterson (1985) ha cargado a concepto de reconocimiento con varias restricciones
gue no provienen necesariamente de su definicion primaria. La més seria de édtas es € uso
excdlusvo de los mecanignos de fetilizacion para definir una especie. Obviamente, un
campo de recombinacion génica requiere mas que la fertilizacion; requiere un cido de vida
completo en d cud los productos de la fertilizacion seen vigbles y fértiles. Ademés, los asi
llamados mecanismos ‘de fertilizacion' de Paterson poseen otras funciones evolutivas que €
ignora, como esta bien ilustrado por € comportamiento de cortgo previamente discutido de
los lagartos partenogenéticos. Por tanto, asi como Paterson criticO a los mecanismos de
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adamiento porque éstos podian evolucionar por razones digintas d adamiento, sus
mecanismos ‘de fetilizacion’ de igud forma pueden evolucionar por razones didintas a la
fertilizacion.

Puede hacerse otra critica menor a concepto de Paterson (Templeton, 1987), pero
deseo concentrame en dos dificultades serias y fundamentaes que comparten ambos
conceptos, € de adamiento y € de reconocimiento. Como muchos otros problemas en €
mundo bioldgico, estos problemas son causados por € sexo -0 demasiado, 0 demasiado
poco.

RESTRICCIONES SEXUALES DE LOS CONCEPTOS DE AISLAMIENTO Y DE
RECONOCIMIENTO.

Demasiado poco sexo.

Tanto € concepto de especie de aidamiento como € de reconocimiento sdlo se
aplican a organismos que se reproducen sexuamente (Vrba, 1985). De acuerdo con esto,
grandes porciones dd mundo organico quedan fuera de dominio l6gico de edas
definiciones de especie. Esta es una seria dificultad para las personas que trabgan con
organiSmos partenogenéticos o asexuales.

Un aspecto particularmente probleméatico de la exclusdon de las especies asexuadas
es que la mayoria de las ‘especies partenogenéticas despliegan los mismos patrones de
cohesidn fenotipica dentro de elas y de discontinuidad entre ellas que las especies sexuadas.
Por gemplo, Holman (1987) examind como podian reconocerse las especies sexuadas y las
especies asexuadas de rotiferos. Contrariamente a las predicciones hechas por € concepto de
adamiento, descubrié que las especies en los taxa asexuados ean de hecho
consgstentemente mas reconocibles que agqudlas de los taxa sexuados. Por consiguiente,
concluy6é que para los rotiferos asexuales ‘las especies son redes y pueden ser mantenidas
por factores no reproductivos” Como ilustra este gemplo, @ mundo asexud se encuentra en
U mayor parte tan bien subdividido (o quizés megor) en taxa bioldgicos fécilmente definidos
como lo estd e mundo sexua. Esta redlidad biol 6gica no deberia ser ignorada.

Ignorar a los taxa asexudes es una fala importante de los conceptos de aidamiento y
de reconocimiento, pero edta fdla es en redidad més extensa que lo que mucha gente cree.
Por gemplo, la genética evolutiva de las poblaciones con autofecundacion es smplemente
un caso especid de poblaciones partenogenéticas automicticas (g., ver Templeton, 1974a).
Por tanto, las especies con autofecundacion también se encuentran fuera dd dominio 16gico
de los conceptos de aidamiento y de reconocimiento. Pero € problema no termina con las
especies con autofecundacion. Por  gemplo, muchas especies de avigpas poseen
gpareamientos obligados entre hermanos (Karlin y Lessard, 1986). Tad dsema de
gpareamiento, asi como cuaquier otro sisema cerrado de apareamiento, desplegara una
dinamica evolutiva que puede ser consderada como un caso especia de automixis, tal como
la autofecundacion. Por tanto, todos los taxa sexuados con un Sstema cerrado de
goareamiento se encuentran por fuera dd dominio l6gico de los conceptos de aidamiento y
de reconocimiento.

El problema no termina aqui, Sn embargo. Los moddos para d andiss de la
sdeccion multilocus en poblaciones automicticas y con  autofecundacion fueron aplicados
con mucho éxito a una poblacién de cebada que poseia un 99.43% de autofecundacion
(Templeton, 1974b). La razon de edte éxito es bien clara con tanta autofecundacion , la
dindmica evolutiva de la poblacidon se aoroximé mucho a la de una poblacion 100%
autofecundante. Cuando la exogamia se encuentra en un nivel tan bgo, su rol principd es d
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de introducir variabilidad genética dentro de la poblacion. Una vez introducida, € destino
evolutivo de esa variacion se asemga mas a de una poblacion autofecundante que d de una
poblacion exogadmica. Ademas, € impacto genético de la exogamia ocasiond es reducido
alin més por @ adamiento por disancia, |0 que provoca que la mayor parte de la exogamia
ocurra entre individuos cas genéicamente idénticos. En consecuencia, desde la perspectiva
de la genética de poblaciones, esta poblacién de cebada no puede ser considerada de ninguna
manera como un ‘campo para la recombinacion génica, y entonces yace fuera dd dominio
|6gico tanto del concepto de aidamiento como del de reconoci miento.

El problema dd adamiento por distancia previamente mencionado crea una
restriccion més en d dominio l6gico de los conceptos de aidamiento y de reconocimiento.
Una poblacion exogamica caracterizada por un flujo génico muy limitado y tamafios
efectivos poblacionades pequefios tendra cas las mismas consecuencias genéticas y la misma
dindmica evolutiva que una poblacion predominantemente autofecundante. Ehrlich y Raven
(1969) estuvieron entre los primeros en sefidar en términos fuertes que muchas especies
animaes y vegetales no pueden ser condderadas como campo para la recombinacion génica
en ningln sentido significativo con repecto a los mecanismos evolutivos basicos, y por 1o
tanto también se encuentran por fuera del dominio logico de los conceptos de aidamiento y
de reconocimiento.

El gemplo de la cebada conduce a una pregunta interesante. Si una poblacion con un
9947% de autofecundacion se encuentra fuera del dominio Iégico de los conceptos de
adamiento y de reconocimiento, ¢gué ocurre con una poblacion con un 99% o con un 95%
de autofecundacion? El trabgo de Ehrlich y Raven (1969) conduce a un conjunto de
preguntas Smilares. ¢en qué punto son d adamiento por digancia y la subdivisén
poblaciondl  suficientemente débiles como para incluir a un taxa dentro dd dominio |dgico
de los conceptos de aidamiento y de reconocimiento? A pesar de que no se trata de una
pregunta fécil de responder, € problema de los taxa genéticamente cerrados es a menudo
descartado en una o dos frases, siendo los taxa sexua o genéticamente cerrados tratados
como tipos de categorias distintivas (por ., Mayr 1970; Vrba 1985). Sin embargo, desde €
punto de visa de los mecaniamos evolutivos (y, por tanto, desde € punto de vista de la
epeciacion como proceso  evolutivo), exite un continuo desde la dinamica evolutiva
panmictica hasta la dinamica evolutiva genéticamente cerrada. En consecuencia, d dominio
I6gico de los conceptos de aidamiento y de reconocimiento no esta en absoluto claro ni bien
definido. La Unica certeza es que este dominio es mucho més redrictivo y limitado que lo
gue en general se percibe.

Demasiado sexo.

Como s ha discutido, los sstemas reproductivos genéticamente cerrados causan
serias dificultades a los conceptos de aidamiento y de reconocimiento, pero también lo
hacen los sstemas genéicamente abiertos. Por gemplo, Grant (1957), uno de los més
fuertes partidarios entre los botanicos dd concepto de aidamiento, concluyé que menos del
50% de las especies exogamicas de 11 géneros de plantas cdifornianas estaban bien
delimitadas por € adamiento de otras especies. Una y otra vez en las plantas, los
taxénomos han definido especies que exisen en grandes unidades conocidas como especies
sngamicas (“syngameons’) que se caracterizan por una hibridacion natura y un intercambio
gendtico limitado. Grant (1981) define a las especies singdmicas como ‘la unidad mas
inclusva de entrecruzamiento en un grupo de especies con hibridacion.” La exigencia
frecuente de especies singamicas en las plantas crea serias dificultades tanto para €
concepto de aidamiento como para € de reconocimiento debido a que € campo de la
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recombinacion genética es obviamente mayor que la especie taxondmica y que los grupos
gue se comportan como entidades evolutivamente independientes. Una solucion es
smplemente negar € Satus de especie de los miembros del grupo de especies sSngamicas.
Por gemplo, Grant (1981) se refiere a los miembros del grupo de las especies Sngamicas
como ‘semiespecies. Bgo & concepto de reconocimiento, € propio grupo de especies
sngamicas seria la especie, dado que la definicién de especie singamica de Grant es
virtudmente idéntica a la definicidon de especie de Paterson (1985). Sin embargo, los
botanicos no han tomado estas decisiones taxonomicas arbitrariamente. Las especies dentro
de un grupo singamico son a menudo unidades redes en términos de morfologia, ecologia,
genética y evolucion. Por gemplo, € regisro fésil indica que dos especies de damos
americanos (los ‘basam poplars y los ‘cottonwoods, ambos de género Populus) han
divergido hace a menos 12 millones de afios y han generado hibridos a lo largo de este
periodo (Eckenwalder, 1984). Aun cuando los hibridos se encuentran muy extendidos, son
fértiles y antiguos, edtas especies de aboles poseen y mantienen una cohesion genética,
fenotipica y ecoldgica entre dlas y una digincion que las separa y se han mantenido como
linges evolutivos digintivos por d menos 12 millones de afios (Eckenwader, 1984). Por
tanto, estos damaos son unidades biol 6gicas redes que no deberian ser ignoradas.

Es comin en los zodlogos reconocer que € concepto de aidamiento posee
dificultades cuando es aplicado a las plantas superiores, exogamicas, pero luego argumentar
que d concepto de adamiento funciona razonablemente bien para animades multicdulares
gue se reproducen sexudmente. Sin embargo, esta viSoOn ya no puede ser sostenida con la
creciente resolucion que proveen las técnicas dd ADN recombinante. Por gemplo, en
mamiferos, se estdn llevando a cabo estudios en mi laboratorio en babuinos, ganado salvae,
canidos, roedores subterraneos y ratas, gemplos, respectivamente, de primates, ungulados,
carnivoros y roedores -los cuatro grupos principales de mamiferos. En cada caso, existe
evidencia de que ocurre hibridacion interespecifica en forma natural (Baker e a., 1989;
Davis et d., 1988; datos no publicados). A pesar de la hibridacion, muchas de las unidades
taxondmicas dentro de estos grupos representan unidades biologicas redes en d sentido
morfolégico, ecoldgico, genético y evolutivo. Por gemplo, los lobos y los coyotes pueden
formar hibridos, y de hecho lo hacen. No obgante, son bastante distinguibles
morfologicamente unos de otros, poseen comportamientos extremadamente diferentes en
términos de edructura socid y caza, y representan linges evolutivos digtintivos con
diferencias genéticas diagndgticas (Figura 1). Ademés, d regidro fédl indica que han
evolucionado como linges digintivos y continuos por d menos 0,5 millones de afios (Hall,
1978) y quizés por tanto tiempo como 2 millones de afios (Nowak, 1978). Aunque estos taxa
no satisfacen € criterio del concepto de especie por aidamiento, Hal (1978) argumenta que
son grupos biolégicamente redes y que @ status de especie es claramente gpropiado.

Las egpecies sngamicas animades no se encuentran de ninguna manera limitedas a
los mamiferos. Drosophila heteroneura y D. silvestris son dos especies hawaianas de
Drosophila con las cudes hemos trabgjado. Aunque son filogenéticamente muy cercanas y
en gran medida smpétridas en la ida de Hawaii (Carson, 1978), son extremadamente
diginguibles morfologicamente, sendo la diferencia més dramética que silvestris posee una
cabeza redonda y heteroneura una cabeza con forma de martillo (Va, 1977). Pueden ser
hibridadas en e laboratorio, y los hibridos y los F» y retrocruzamientos subsiguientes son
completamente fértiles y viables (Va, 1977; Templeton, 1977; Ahearn y Templeton, 1989).
Debido a que la morfologia de los hibridos es conocida gracias a estos estudios de
laboratorio, Kaneshiro y Va (1977) fueron capaces de descubrir que la hibridacion
interespecifica ocurre en la naturdeza. Nuestros estudios moleculares (DeSdle 'y Templeton,
1987) confirmaron que los hibridos redlmente se forman en la naturdeza, y, 1o que es mas,
que estos hibridos pueden retrocruzarse, y de hecho lo hacen, hasta ta punto que un
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haplotipo mitocondrid de heteroneura puede hdlarse asociado a una morfologia
gparentemente norma de silvestris. A pesar de esta hibridacion natura, las especies pueden
mantener, y lo hacen, sus muy digtinguibles morfologias de base genética (Templeton, 1977;
Va, 1977) y poseer digtintas filogenias de su ADN nuclear Hunt y Carson, 1983; Hunt et
a., 1984) a pesar de la limitada introgresion observada con € ADN mitocondrial (DeSdlle et
a., 1986). Por tanto, tanto la morfologia como las moléculas definen a estos taxa como
lingesredesy evolutivamente diginguibles.

Como ilugtran estos y otros estudios, los taxa animaes despliegan frecuentemente la
hibridacion natural que produce hibridos fértiles y viables. Etos taxa se han reconocido
usuadmente como especies debido a sus morfologias y ecologias didtintivas y debido a que
los estudios moleculares modernos han revelado que se comportan como linges evolutivos
independientes, a menos con respecto a sus genomas nucleares. En otras paabras, muchas
epecies animdes son miembros de grupos singamicos, td como lo son las plantas. Por
tanto, las especies sngamicas son un problema extendido para los conceptos de aidamiento
y de reconocimiento.

EL CONCEPTO COHESIVO DE ESPECIE.

Ahora es posible una nueva definicién biolégica de especie, la que llamo & concepto
cohesivo de especie. La especie en d concepto cohesivo es la poblacion més inclusiva de
individuos que poseen € potencid para la cohesdn fenotipica a través de mecanismos
intrinsecos de cohesion (Tabla 2). Trataré ahora sobre € significado de este concepto de
especie, mostrando como toma partes prestadas de los conceptos evolutivo, de aidamiento y
de reconocimiento, mientras que evita sus serios defectos.

Al igud que € concepto evolutivo de especie, € concepto cohesivo de especie define
a la especie en términos de cohesion genética y fenotipica. Como consecuencia, € concepto
de cohesion comparte con € concepto evolutivo su fortaleza de poder ser aplicable a los taxa
que se reproducen asexuamente (0 por intermedio de otros Sistemas cerrados 0 cas cerrados
de apareamiento), y a los taxa que pertenecen a grupos singamicos. Al contrario que €
concepto evolutivo de especie, @ concepto de cohesidon define a las especies en términos de
los mecanismos que producen la cohesién més que de la manifestacion de la cohesidon en d
tiempo evolutivo. Este es un enfoque mecanigico smilar d que toma & concepto de
adamiento, 9 bien en este caso d foco se encuentra sobre mecanismos de coheson en vez
de mecanignos de adamiento. Al definir una especie en téminos de mecanismos de
cohesion, € concepto cohesivo puede ser facilmente relacionado con un marco mecanistico
de genética de poblaciones y puede guiar en la comprension de la especiacion como proceso
evolutivo. En particular, la especiacion es ahora consderada como la evolucion de los
mecanismos de cohesion (como opuestos a los mecanismos de aidamiento). Esto significa
también que € concepto de cohesidn se centra principadmente en los taxa vivientes mas que
en lostaxafdgles.

TABLA 2. Clasificacion de los mecanismos de cohesion.

l. Intercambiabilidad genéticar los factores que definen los limites de disperdon de las
nuevas variantes
génicas através de flujo génico.
A. Mecanismaos que promueven laidentidad genética através dd flujo génico
1. Sigema de fetilizacion: los organismos son cgpaces de intercambiar gametos que
conduzcan auna
fecundacion exitosa
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2. Sgema de desarrollo: los productos de la fertilizacion son capaces de producir
adultosviadlesy
fértiles.
B. Mecanismos de adamiento: la identidad genética se pereserva por la fdta de flujo
génico con otros
grupos.
lI. Intercambiabilidad demogréficas los factores que definen d nicho fundamentd y los
limites de dispesion
de las nuevas variantes génicas através de la deriva genética y laseleccién natural.
A. Reemplazabilided: la deriva genética (la descendencia de un ancestro comun)
promueve laidentidad
genética.
B. Desplazabilidad:
1. Fjacion sdectiva: la seleccion natural promueve la identidad genética favoreciendo
lafijacion de
una variante genética.
2. Trandciones adeptaives la seleccién natural favorece a las adaptaciones que
dteran directamente a
laintercambiabilidad demogréfica. Latransicion esta restringida por:
a Restricciones mutacionaes en € origen de la variacion fenotipica heredable.
b. Restricciones en € destino de la variacion heredable
i. Restricciones ecoldgicas.
Il. Restricciones del desarrallo.
iii. Redtricciones higtoricas.
iv. Restricciones de la genética poblaciond.

Como fue sefidado por Paterson (1985), es Util definir los mecanismos subyacentes
ad daus de expecie de td forma que las definiciones reflgen la funcidn evolutiva més
probable de los mecanismos durante € proceso de especiacion. De acuerdo con esto, los
mecanismos de cohesdn saran definidos paa que reflgen su funcion evolutiva mas
probable. La tarea basica es identificar esos mecanismos de cohesidén que contribuyen a
mantener a un grupo como un linge evolutivo. La esencia misma de un linge evolutivo
desde una perspectiva de la genética poblaciond es que nuevas variantes genéticas pueden
aurgir en €, extenderse, y reemplazar a las variantes vigas. Estos eventos suceden por
intermedio de las fuerzas microevolutivas estandar como d flujo génico, la deriva genética,
ylo la sdeccién naturd. El hecho de que las variantes génicas presentes en un linge
evolutivo puedan ser radreadas hasta un ancestro comun dgnifica también que los
individuos que componen edse linge deben modra un dto grado de reacionamiento
genético. Los mecanismos de coheson que definen € datus de especie son, por tanto,
aqudlos que promueven € reacionamiento genético y que determinan las fronteras
poblacionaes de la accion de las fuerzas microevolutivas.

Los conceptos de aidamiento y de reconocimiento se centran exclusvamente en €
relacionamiento genético promovido a través dd intercambio de genes via reproduccion
sexud. Edas definiciones han devado a una Unica fuerza microevolutiva -d flujo génico-
como criterio concluyente y exclusvo dd gatus de especie. No hay ninguna duda de que €
flujo génico es una de las principaes fuerzas microevolutivas, y por tanto los factores que
definen los limites de digpersdn de las nuevas variantes génicas a través dd flujo génico son
criterios vdidos para @ datus de especie. De acuerdo con esto, la intercambiabilided
gendtica s incluye en la Tabla 2 como una importante clase de mecanismos de cohesion. La
intercambiabilidad genética se refiere smplemente a la cgpacidad de intercambiar genes por
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intermedio de la reproduccion sexud. Esto implica un Sstema de fertilizacion compartido en
e sentido de Paterson (1985). El intercambio efectivo de genes también exige que los
productos de la fertilizacion seen potencidmente vigdbles tanto como fértiles (Templeton,
1987). Como se muestra en la Tabla 2, € rol de fujo génico en la determinacion del satus
de especie puede s definido tanto en un sentido postivo (I.A en Tabla 2) como en uno
negativo (I.B en Tabla 2). Como se dirmé anteriormente, € sentido postivo provee
generdmente de una vison més certera de los procesos evolutivos involucrados en la
especiacion.

El flujo génico no es la Unica fuerza microevolutiva que define las fronteras de un
linge evolutivo. En redidad, la deriva genética y la sdeccion naturd juegan un rol mucho
més potente y universa debido a que edtas dos clases de fuerzas microevolutivas son
aplicables a todos los organismos, no s6lo a las especies sexuadas exogamicas. Una pregunta
importante es, por lo tanto, ¢qué factores definen los limites de disperson de las nuevas
variantes génicas a través de la deriva genética y la sdeccion naturd? Dado que estas
fuerzas pueden operar en poblaciones asexudes, es obvio que los factores que limitan €
campo de accion de la deriva y la sdeccion no son necesariamente |os mismos que los que
limtan las acciones dd flujo génico. Como vimos, d flujo génico requiere
intercambiagbilidad genética, es decir, la cgpacidad de intercambiar genes durante la
reproduccion sexua. Para que operen la deriva genética y la sdeccion naturd, se requiere
otro tipo de intercambigbilidad: |a intercambiabilidad demogréfica (Tabla 2).

Desde una perspectiva ecoldgica, los miembros de una poblacion demogréficamente
intercambigble compaten @ mismo nicho fundamenta (Hutchinson, 1965), aungque no
necesitan ser idénticos en sus cgpacidades de explotar ese nicho. El nicho fundamentd se
define por las tolerancias intrinsecas (i.e, genéticas) de los individuos a varios factores
ambientdes que determinan @ rango de ambientes en los cudes los individuos son
potencialmente capaces de sobrevivir y reproducirse. El nicho redizado (Hutchinson, 1965)
s refiere d subconjunto del nicho fundamenta que es efectivamente ocupado por una
egpecie. El nicho redizado es usudmente un subconjunto caracterigtico del  nicho
fundamentd debido a la fdta de oportunidades de ocupar ciertas porciones del nicho
fundamental (por gemplo, en adguna locdidad los rangos ambientdes pueden encontrarse
dentro de los limites de tolerancia, pero hay bareras geogréficas que impiden la
colonizaciéon de dicha localidad) o debido a interacciones con otras especies que impiden la
explotacion de todo € rango de tolerancia ecolégica Por tanto, € nicho redizado esta
influenciado por muchos factores extrinsecos, pero la intercambiabilidad demogréfica
depende solamente de las tolerancias ecol bgicas intrinsecas.

Mientras los individuos compatan € mismo nicho fundamentd, sén
intercambiables entre elos con respecto a los factores que controlan y regulan € crecimiento
de la poblacion y otros atributos demogréficos. Es la intercambiabilidad demogréfica la que
es Uutilizada para definir a las poblaciones en la mayoria de los modelos de ecologia de
pobleciones y de comunidades. En redidad, la mayor pate de los modelos de édtas
disciplinas ecoldgicas ni squiera especifican € modo de reproduccion, por lo que la
intercambiabilidad genética no es utilizada para definir una poblacion.

Desde una perspectiva genética, las probabilidades de que una mutacion neutra o
sectivamente  favorable termine  fijddose en  una poblacion  demogréficamente
intercambiable son digtintas de cero sn importar d individuo paticular sobre  cud ha
ocurrido la mutaciéon. En otras paabras, cada individuo en una poblacion demogréficamente
intercambiable es un potencia ancestro comin de toda la poblacion en agin punto de
futuro. La reaciones ancestro-descendiente pueden ser tan sencillamente definidas en
poblaciones asexuales como en poblaciones sexuales. Por tanto, la intercambiabilided

Templeton, A.. 1989.The meaning of species and speciation: a genetic perspective. En Speciation
and its consequenes editado por D. Otte y J. Endler. Sianuer, Sunderland



Lecturas traducidas. Laboratorio de Evolucion, Facultad de Ciencias 11

demogréfica no requiere de intercambiagbilidad genética y es un atributo biologico didtintivo
anive poblaciond.

As como la intercambigbilidad genética puede variar en fuerza, 1o mismo puede
hacer la intercambigbilidad demograficaas Desde una perspectiva ecologica,  la
intercambiabilidad demogréfica completa sucede cuando todos los individuos de una
poblacion poseen exactamente los mismos rangos y capacidades de tolerancia a todas las
vaiables ecoldgicas relevantes. La intercambiabilidad demogréfica se debilita a medida que
los individuos comienzan a diferir en sus rangos o capacidades de tolerancia. Desde una
perspectiva genética, una poblacion es completamente intercambiable demogréficamente s
la probabilidad de una mutacion neutra o sdectivamente favorable que se dirige a la fijacion
es exactamente la misma independientemente dd individuo en € cud ocurra Una poblacion
débilmente intercambiable demogréficamente  condgtiria  de  miembros que poseen
probabilidades de fijacion muy diferentes (pero aln ditintas de cero).

La intercambiabilidad demografica nos permite incorporar facilmente a otras fuerzas
microevolutivas aparte dd flujo génico que son importantes en la definicion de un linge
evolutivo. Una de tdes fuerzas microevolutivas es la deiva genética, que promueve la
cohesidn genética a través de las relaciones ancestro-descendientes (i.e., € concepto de
idéntico por descendencia de la genética de poblaciones). Para € caso especia de los delos
neutros (ados que no tienen ninguna importancia sdectiva), la tasa a la cud la deriva
genética promueve la identidad por descendencia depende solamente de la tasa de
mutaciones neutras y es por tanto igualmente importante en las poblaciones grandes que en
las pequefias. Es interesante que esta prediccion acerca de la tasa de evolucidn neutrd y las
otras predicciones bésicas de la teoria neutrd esténdar no dependan de asumir que existe
reproduccion sexud -edtas predicciones son igudmente aplicables a organismos asexuados.
Aungue la teoria neutrd no requiere de intercambiabilidad genética, la intercambiabilided
demogréfica es una asuncién critica y necesaria (por gemplo, Rothman y Templeton, 1980).
Haciendo solamente la asuncion de que existe intercambiabilidad demogréfica, es inevitable
que en agun punto en d futuro todos los deos habran descendido de un ado que existe en
e presente. No hace ninguna diferencia para la operacién de la deriva genética S son los
addos 0 son los individuos que portan los delos los que son intercambigbles. Por tanto, la
intercambiagbilidad demogréfica debe ser condderada como uno de los principaes
mecanismos de cohesidn debido a que define los limites poblaciondes para la accion de la
deriva genética Ede aspecto de la intercambiabilided demogréfica es llamado
‘reemplazabilidad’ enlaTabla2.

La sdeccion naturd es otra fuerza poderosa que puede contribuir en la definicion de
un linge evolutivo. El concepto de sdeccion naturd no requiere de intercambiabilidad
gendtica debido a que los modelos de sdeccion se formulan tan facilmente para poblaciones
genéticamente cerradas como para las genéicamente abiertas (por gemplo, Templeton,
1974a, 1974b). Como Dawin sefidd, la sdeccién natural requiere dos condiciones
demogré&ficas. (1) que los organismos puedan producir més descendientes de los que son
necesarios para su edricto reemplazo, y (2) que un crecimiento poblaciond ilimitado no
puede s mantenido indefinidamente. Cuando edas condiciones demogréficas son
acopladas a la vaiacion heredable en rasgos que influyen en la supervivencia y la
reproduccion, la consecuencia légica es que los descendientes de agunos individuos
desplazardn a los de otros dentro de la poblacion. Este aspecto de la intercambiabilidad
demogréfica se denomina ‘ desplazabilidad’ en laTabla2.

La sdeccion naturd promueve la coheson tanto favoreciendo d relacionamiento
genético como afectando los limites de la propia intercambiabilidad demogréfica. Sempre
gue la sdeccidon natura cause que una nueva mutacion favorable se dirija a la fijacion, d
relacionamiento genético en ese locus es obviamente una consecuencia directa. Ademés,
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mientras esta mutacion se dirige a la fijacion, ese subconjunto de la variacion genética de la
epecie que permanece ligado a la nueva mutecion también se dirige a la fijacion. Esto se
conoce como d efecto ‘hitchhiking' (0 genes ligados), y es importante notar que a medida
gue la intercambigbilidad genética declina en importancia, los efectos dd ‘hitchhiking
aumentan su  importancia, por la smple razon de que la recombinacion genética es menos
efectiva para romper los estados inicides dd ligamiento que fueron creados en d momento
de la mutacion. Por tanto, la fijacion sdectiva de un ddo por intermedio de otro es un
mecanismo de cohesdn extremadamente poderoso en las poblaciones con sstemas de
reproduccidon genéticamente cerrados (Levin, 1981). Como gemplo, la Figura 2 muestra los
resultados de la sdeccibn en una cepa partenogenética de D. mercatorum (Annest y
Templeton, 1978). Como puede verse en etta figura, la poblacion convergio répidamente a
un Unico genotipo para todos los loci marcadores que se examinaron. La dindmica de eta
convergencia indicO que estaban operando fuerzas sdectivas muy fuertes (Annet y
Templeton, 1978). Otras replicas de esta misma poblacidn, todas sujetas a recombinacion
génica durante la primera generacion partenogenética, convergieron sdectivamente hacia
otros estados fenotipicos de los loci marcadores, indicando asi que los loci marcadores no
esaban sendo directamente sdleccionados. Por condguiente, la sdeccion en quizés unos
pocos loci promovié la identidad genética de todos los loci en edas poblaciones
partenogenéticas.

El grado de intercambiabilidad demogréfica eda intimamente entrdazado con los
requerimientos de nicho ecologico dd orgaismo y los habitats que se encuentran
digponibles para satisfacer dichos requerimientos. Son et0S miSMos  requerimientos
ecolégicos y hébitats disponibles los que proveen muchas de las fuerzas sdectivas que
conducen & proceso de adaptacion. Por tanto, € proceso de adaptacion por seleccion natural
puede dterar directamente los rasgos que determinan @ grado de intercambiabilidad
demogréfica. Las trandciones adgptativas, por lo tanto, juegan un rol directo en la definicidn
de los grupos de organismos demogréficamente intercambiables

La importancia de las trandciones adaptativas en la definicion de la
intercambiabilidad demogr&fica abre un grupo enteramente nuevo de mecanismos de
cohesidén que restringen los cursos posibles de las transciones adaptativas, como muestra la
Tabla 2 (11.B.2). Los primeros son las redtricciones mutaciondes que limitan los tipos de
variantes fenotipicas probables de ser producidas. Tdes redtricciones dificultan la dteracion
de dgunos aspectos del sstema genético y de desarrollo que existe, pero facilitan € cambio
evolutivo a lo largo de otras lineas. Por gemplo, € género Drosophila consste en dgunas
moscas que poseen pintas, nubes 0 patrones pigmentados en las aas, td como la ‘picture-
wing hawdiang, y en otras que poseen das claras, como D. melanogaster. No obstante,
como sefidda Basden (1984), nunca una drosophila de alas pintadas ha producido una
mutante de das claras, ni una mutante de das claras ha producido jamas una mutante de aas
pintadas. Este resultado regativo posee significacion biolégica para D. melanogaster, ya que
probablemente ningln otro eucariota superior ha Sdo més extensamente andizado en busca
de mutaciones visbles. Por congguiente, Basden concluyd que a nivel de especie existe una
traba para ciertos tipos de mutaciones. Esta es smplemente otra forma de afirmar que
exiden las redricciones que hacen que cietas mutaciones sean imposibles o dtamente
improbables.

Dado que s ha producido variacion fenotipica por € proceso mutacional, existen
restricciones que influyen en d degtino evolutivo de dicha variacion (Tabla 2, 11.B.2b). En
primer lugar, hay restricciones ecoldgicas que sdeccionan en contra a ciertos fenotipos y
que restringen d rango de variabilidad ambientd experimentada por la especie. Ademéds,
para que una transicion adaptativa perssta, debe haber un nicho disponible para los
organismos con la nueva adaptacion. Las redtricciones ecoldgicas son sin lugar a dudas uno
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de los mecanismos de coheson més importantes que mantienen a las especies dentro de
grupos singamicos, como es demostrado por 1o que sucede dentro de estos grupos cuando
las restricciones se dteran. Por gemplo, bgo la mayoria de las condiciones ambientales, los
robles rojos y negros viven juntos en los mismos bosques y desarrollan  polinizacion
cruzada. No obstante, pgermanecen como dos poblaciones digtintas y cohesivas, debido a
gue las bdlotas hibridas de la i no germinan bien bgo las condiciones oscuras y frescas de
un bosque maduro. Cuando un bosque es parcidmente aclarado y rdeado (principdmente
por la accion humanad), las bellotas de los robles rojos y las de los robles negros germinan
mal, mientras que las belotas hibridas o hacen muy bien. Como resultado, muchos bosques
actudes condgten en una intergradacion continua entre robles negros y rojos. Por tanto, la
coheson norma de las poblaciones de robles rojos y negros se pierde cuando las
restricciones ecol 6gicas son dteradas.

Las redticciones ecoldgicas son también importantes en los taxa asexudes debido a
Que édas redricciones a menudo determinan los limites poblaciondes de la fijacion
sdectiva, lo cud es, como se menciond previamente, un importante mecanismo de cohesidn
en los taxa con sstemas cerrados de reproduccion. Ademas, € trabgo de Roughgarden
(1972) predice que las poblaciones asexudes pueden desarrollar amplitudes de nichos més
nitidamente delimitadas de lo que podrian las poblaciones sexudes equivaentes. Eda
propiedad puede contribuir a explicar d hecho de que las especies asexudes sean mas
fécilmente reconocibles que las especies sexua es (Holman, 1987).

Las redricciones del desarrollo condituyen la segunda clase de mecanismos de
cohesion relacionados d destino de la variacion heredable en las transiciones adaptativas.
Cuando existe una fuerte sdeccién sobre detrminado rasgo, la pleiotropia (una forma de
restriccion del desarrollo) se asegura de que otros rasgos también evolucionen. Por tanto, la
pleiotropia puede facilitar los cambios evolutivos que de otra forma no ocurririan. Aungue
muchos investigadores han puesto énfass en la naurdeza no adaptativa, incluso md
adaptativa, de estos cambios pleiotrépicamente inducidos, Wagner (1988) ha mostrado que
la pleiotropia es esencid para la evolucion de rasgos adaptativos complgjos. Examind un
modelo en & cud la eficacia darwiniana depende de los estados smultaneos de varios rasgos
y luego contrastdé modelos de evolucion adeptetiva en los cuaes todos los rasgos eran
genéticamente independientes (no habia pleiotropia ni restricciones del desarrollo) con un
modeo ad cud se le imponian redtricciones dd desarrollo. Hald que, cuando no hay
restricciones dd desarrollo, la tasa de evolucion adaptativa decrece dramdicamente a
medida que aumenta € numero de caracteres involucrados en la integracion funciond. Por
tanto, las restricciones del desarrollo y la pleiotropia parecen ser necesarias para la evolucion
de fenatipos funciond mente integrados.

Aln més evolucion adaptativa puede ser facilitada incluso cuando la adaptacion
primaria induce efectos pleiotropicos que son no adaptativos. Este fendmeno puede ser
ilustrado por las adaptaciones a la mdaria en humanos (Templeton, 1982). Las adaptaciones
primarias a la mdaria (tdes como la condicion faciforme) a menudo inducen efectos
pleiotropicos atamente deletéreos (como la anemia), los cuades, a su vez, generan procesos
adaptativos secundarios en modificadores para disminuir o diminar los efectos deetéreos
(tales como la persstencia de la hemoglobina fetd para suprimir la anemia). De esta forma
una Sola trandcion adaptativa puede disparar una cascada de transiciones secundarias, las
cuaes se acumulan y pueden tener un gran impacto en laintercambiabilidad demogréfica.

Otro mecanismo de cohesion que redtringe € degtino evolutivo de la variabilided
fenotipica es la redriccion higtérica La evolucidon es un proceso higtérico y, en
consecuencia, € potencid evolutivo de un linge etda moddado por sus trandciones
adaptativas pasadas. Por gemplo; un prerequisito para la evolucién de la coloracidon
gposeméica en insectos con larvas gregarias es la evolucion de la maa paatabilidad. Sin la
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exigencia previa dd sabor desagradable, no hay fuerza sdectiva a favor de la coloracion de
advertencia dentro de la progenie (Templeton, 1979). Por tanto, la adaptacion dd ma sabor
€S una restriccion higtérica para la evolucion de la coloracion gposeméica y las larvas
gregarias. Edta prediccion fue puesta a prueba recientemente por Sillen-Tullberg (1988),
quien mostré a través de un andiss filogenético que en todos los casos en los que la
reolucion era posble, d mad sabor evoluciond previamente a la evolucion de larvas
gregarias y gposemdticas. Como muestra este giemplo, una adaptacion puede hacer que una
segunda sea mas probable, reforzando asi la cohesdn del linge que comparte edtas
trang ciones adaptativas.

Las redricciones de la genética de poblaciones también limitan € destino evolutivo
de la nueva vaiabilidad fenotipica Edas redricciones emergen de la interaccion de la
edructura poblaciona  (9stema  de apareamiento, tamafio poblaciond, subdivisén
poblaciond) con la arquitectura genética subyacente a los rasgos seleccionados (la relacion
genatipo-fenotipo, nimero de loci, relaciones de ligamiento, etc.). Por gemplo, en 1924
Hadane mostr0 que los genes dominantes selectivamente favorecidos son mucho més
probables de ser fijados que los genes recesvos sdectivamente favorecidos en las
poblaciones con apareamientos ad azar. Sin embargo, edta restriccion desaparece s €
ssema de gpareamiento cambia desde apareamientos d azar hacia la endogamia
(Templeton, 1982). De este modo, una ateracion dd sistema de apareamiento puede dterar
la coheson genética y fenotipica de una poblacion haciendo que clases erteras de
variabilidad genética nueva respondan ala seleccion naturd.

VENTAJAS DEL CONCEPTO COHESIVO DE ESPECIE

El concepto cohesivo de especie define a la especie como linge evolutivo a través de
los mecanismos que limitan las fronteras poblaciondes de la accion de las fuerzas
microevolutivas bascas como € flujo génico, la sdeccion naturd y la deriva genética La
exncia genética de un linge evolutivo es que una nueva mutacion puede dirigirse a la
fijacion dentro dd mismo; y la deriva gendtica asi como d flujo génico son fuerzas
poderosas que pueden causar tales fijaciones. Por tanto, no existe ninguna buena razon por la
cud € fluo génico deba ser d Unico mecanismo microevolutivo utilizado para definir un
linge evolutivo; no obgtante esto es precisamente 1o que hacen los conceptos de aildamiento
y de reconocimiento.

Bgo € concepto de cohesidon, muchos mecanismos de cohesdn con base genética
(Tabla 2) pueden jugar un rol en la definicion de una especie. No todas las especies serdn
mantenidas por los mismos mecanismos de coheson o por las mismas combinaciones de
mecanismos de cohesion, ta como los partidarios del concepto de aidamiento reconocen
gue no todos los mecanismos de adamiento son iguamente importantes en todos los casos.
Ajugtando la combinacién de mecanismos de coheson, es posible tener en cuenta bgo un
Unico concepto de especie a los taxa asexudes, a los taxa que caen dentro del dominio de los
conceptos de aidamiento y de reconocimiento, y alos miembros de grupos singamicos.

La Fgura 3 ofrece una representacion gréfica smpificada de la importancia reldiva
en la definicion de especie de la intercambiabilidad genética versus la demogréfica sobre €
continuo reproductivo completo. Para taxa asexudes, la intercambigbilidad genética no es
rdevante, y d daus de especie = determina exclusvamente por la intercambiabilidad
demogréfica A medida que € Sdema reproductivo se vudve més abierto, la
intercambiabilidad genética no s0lo se convierte en un factor, Sno que la intercambiabilidad
demogréfica disminuye en importancia debido a que d reemplazo sdectivo se  vueve cada
vez menos efectivo en promover € relacionamiento genético. En un rango intermedio,
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domina la intercambiabilidad genética porque los factores que determinan los limites dd
flyo génico también limitan la accidn de la deiva y la sdeccidn en las poblaciones
menddianas exogdmicas. En ete dominio, los conceptos de adamiento y de
reconocimiento son vdidos, y por tanto, anbos condituyen casos especiades del concepto
cohesivo més generd de especie. Findmente, S nos movemos hacia € extremo dd continuo
de los grupos singamicos, decrece la importancia de la intercambigbilidad genética en
relacion alas restricciones ecol 6gicas que definen laintercambiabilidad demogréfica

Egta continuidad en la aplicacion dd concepto de coheson es consgtente con la
redidad biolégica de que existe un continuo en @ grado de apertura genética de los Sstemas
de reproduccion que se encuentran en € mundo organico. Esta es una ventgja tremenda
sobre los conceptos de aidamiento y de reconocimiento que son aplicables solo a rango
medio de este continuo reproductivo y que tratan con € resto dd rango o bien negando la
exigencia de especies fuera de este rango (por gemplo, Vrba, 1985) o utilizando conceptos
de especies cuditativamente digtintos (por gemplo, Mayr, 1970) para imponerle a continuo
reproductivo un carécter discreto artificial.

Otro punto fuerte dd concepto de cohesidn es que clarifica lo que $ quiere decir con
una ‘buena especie’ y la naturdeza de las dificultades que pueden ocurrir con los conceptos
de adamiento y de reconocimiento. Las ‘buenas especies son consderadas generdmente
como taxa geograficamente cohesivos que pueden coexidir por largos periodos de tiempo
sn ninguna ruptura en su integridad genética El hecho de que no haya ruptura en la
integridad genética a pesy de la smparia implica la fdta de intercambiabilidad genética
entre los taxa. Sin embargo, la condicion de coexigtencia prolongada también implica que
poseen nichos ecoldgicos diferentes (Mayr, 1970). Luego, las ‘buenas especies son aquellas
gue s encuentran bien definidas tanto por la intercambiabilidad genética como por la
demogréfica. (En forma smilar, los miembros de un taxon superior ‘bueno’ carecen tanto de
intercambiabilidad genética como demogréfica) Dada esta definicion de ‘buena especie,
hay dos maneras principaes de desviarse de este ideal. Una sucede cuando las fronteras
poblaciondes definidas por la intercambigbilidad genética son més edrechas que las
definidas por la intercambiabilidad demogréfica Este es precisamente € problema de los
taxa asexudes previamente discutido. La otra forma de desviacion sucede cuando las
fronteras definidas por la intercambiabilidad genética son mayores que las definidas por la
intercambiabilidad demogréfica -en otras palabras, € problema propuesto por las especies
singamicas. Por tanto, estos dos problemas aparentemente tan dispares bagjo los conceptos de
adamiento y de reconocimiento poseen de hecho un causa subyacente comun: las fronteras
definidas por la intercambigbilidad demogréfica son diferentes de las definidas por la
intercambiabilidad genética.

La especiacion es generdmente un proceso, no un evento (Templeton, 1981).
Mientras € proceso esté ocurriendo, la tendencia es a tener ‘maas especies. Aunque los
taxa asociados con este proceso incompleto de especiacion son la perdicion para d
taxonomo, proveen la meor visén dentro de la especiacion. Al proveer una definicion
precisa de ‘mda egpeci€ (d conflicco entre la intercambigbilidad genética y la
demogrdfica), € concepto de cohesdn es una herramienta Util para obtener una visién
profunda dentro del proceso de especiacion. Las ‘maas especies ya no deben ser
consideradas como un diverso grupo de casos especiales, mas bien, € concepto de cohesion
provee los medios para ver los patrones observados en estos taxa problematicos. Por
gemplo, Levene (1953) postulé6 un modelo hace mucho tiempo en € cud diferentes
genotipos desarrollaban  diferentes  eficacias  darwinianes en  nichos  demogréficamente
independientes. Sin embargo, en este modelo, hay intercambiabilidad genética completa y
ain hay auficiente intercambigbilidad demografica entre todos los genotipos dentro de los
varios nichos redizados (a través del desplazamiento sdectivo dentro del nicho) que se trata
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claramente de un modelo de polimorfismo intraespecifico. La dtuacion modedada por
Levene (1953) porta ciertas semeanzas con los gemplos de los grupos singamicos
discutidos anteriormente en que surge un conflicto entre la intercambiabilidad genética y la
demogréfica (a través de la adaptacion a diferentes nichos ecologicos redizados que ateran
las tolerancias intrinsecas que definen a nicho fundamental). Por tanto, puede haber un
continuo de fuerza relaiva entre_estos conflictivos criterios de fronteras entre las especies.
Es interesante € hecho de que ha habido un reconocimiento implicito de esta tensén en la
literatura de la especiacion. La mayor parte de los modelos de especiacion smpétrida
comienzan con un modelo dd tipo de Levene, Sendo € moddo de Wilson (en este
volumen) un gemplo de dlo (ver también Maynard Smith, 1966). Aunque estos modelos en
detdle difieren en gran medida, & concepto de cohesdn clarifica € dgnificado evolutivo de
eda clase entera de modelos de especiacion: es la evolucion de la no-intercambiabilided
demogréfica 1o que dispara en estos casos € proceso de especiacion, y la especiacion
procede a través de los cambios en la importancia relativa de la intercambiabilidad genética
y demogréfica dentro y entre las poblaciones mientras se adaptan a diferentes nichos
redlizados. De este modo, de un grupo aparentemente diverso de modelos de especiacion
todos poseen un tema en comun, y € concepto de cohesion permite discernir claramente este
tema

Notese también que la sdeccion naturd es la fuerza que dirige la especiacion en
todos estos modelos de especiacion smpdtrida, sendo secundarios los efectos del flujo
génico. Debido a que & concepto de cohesidn incorpora explicitamente a un amplio grupo
de fuerzas microevolutivas como importantes en la especiacion, podemos tratar directamente
a la sdeccion naturd como § fuera en estos modedos d disparador primario de la
egpeciacion en vez de tener que explicar condantemente @ dSgnificado evolutivo de la
sdeccion naural en términos de sus efectos secundarios sobre € flujo génico. El concepto
de cohesidn por lo tanto facilita d estudio de la especiacion como un proceso evolutivo
volviendo explicito d rol jugado por una amplia muestra de fuerzas evolutivas que incluyen
a flujo génico, pero que no estan limitadas d mismo.

Como ilugtran los modelos de especiacion dd tipo de Levene, una de las fuerzas
evolutivas importantes en la especiacion es la sdeccion naturad. La sdeccion naturd es
importante para la definicion de especie bgo @ concepto de cohesdon en parte debido d
impacto de las trandciones adgptativas en la intercambiabilidad demogréfica. Es interesante
que Mayr (1970) argumenta que la mayoria de las especies poseen nichos ecoldgicos
digintivos (es decir, que no son demogréficamente intercambiables) y que edta diferencia
ecologica es la ‘piedra angular de la evolucion’ porque sirve como base de la diversficacion
dd mundo organico, de la radiacion adaptetiva, y del progreso evolutivo. S bien Mayr
concluye por lo tato que ‘d dgnificado evolutivo de especi€ yace en su didtincidn
ecolOgica, aln argumenta que las trandciones adaptetivas y la sdeccion natura no juegan en
generd un rol directo en la especiacion y contribuyen a definir una especie solo a través dd
‘producto  secundario incidenta’ que condituyen los mecanismos de adamiento. Mayr
permite que las presones sdectivas refuercen los mecanismos de aidamiento y acentlen la
excluson ecolégica S se ha establecido la smpatria, pero pone énfasis en que esto ocurre
s0lo luego de que € proceso de especiacion ha sdo basicamente completado. Por tanto, bgjo
e concepto de aidamiento, los factores responsables dd ‘significado evolutivo de especi€
no juegan un rol directo en la definicion de especie Bgo € concepto de cohesion, €
dgnificado evolutivo de una especie puede surgir directamente de los atributos que la
definen.
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ESPECIACION

Ahora que la especie ha sdo definida, ¢qué es la especiacion? La especiacion es €
proceso por d cud nuevos Ssemas gendticos de mecanismos de coheson evolucionan
dentro de una poblacidn. Este proceso puede considerarse analogo a proceso de aamilacion
genética de los fenotipos individudes. La aamilacion genética es un proceso discutido por
Weaddington (1957) a la luz de su trabgjo con la mosca de la fruta, Drosophila melanogaster.
Por gemplo, descubrié que sometiendo agunas cepas de esta mosca a choques térmicos,
muchas de las moscas expresarian un fenotipo en € cua se observa la fadta de cierta vena de
las das. Inicidmente, este fenotipo ‘crossveinless parecia ser puramente ambienta.
Sdeccionando  atificidmente a las moscas que expressban € fenotipo, Waddington
descubrio que estaba seleccionando también a la predigposicion genética para expresar este
fenotipo. Por lo tanto, luego de varias generaciones este fenotipo ‘ambienta’ adquirié una
base genética hasta ta punto que eventuamente comenzo a expresarse alin en ausencia del
choque térmico. En forma smilar, una dteracion puramente ambientd en la manifestacion
de la cohesidén puede conducir a condiciones evolutivas que favorecen la asmilacion dd
nuevo paron de coheson dentro del pool génico. Por gemplo, considérese € caso de la
especiaccion aopétrida en @ cud un taxa ancestra que se encontraba digtribuido en forma
continua en una region es luego dividido, por la ereccién de dguna barera geogréfica, en
dos subpoblaciones totdmente aidadas. La ereccion de la barera geogréfica dtera
potencidmente la manifestacion de varios mecanismos de cohesdn. Para taxa sexuados, se
dtera € rlacionamiento genético a través del flujo génico, y para taxa tanto sexuados como
asexuados, € potencid para € relacionamiento genético a través de la deriva génica y la
sdeccion naturd se dtera tan pronto como las poblaciones se vudven demogréficamente
independientes debido a la separacion geografica. Ademés, 9 la barrera geogréfica se asocia
con la dteracion ambientd o con la dteracion de los Sstemas de apareamiento, las
dteraciones en las redricciones de las transciones adaptativas pueden ser directamente
inducidas y un nuevo nicho redizado puede ser ocupado. Sin embargo, nada de esto
condituye la egpeciacion hasta que edas dteraciones en la manifestacion de la
intercambiabilidad genética y demogréfica son genéticamente asimiladas dentro del  pool
génico como nuevos mecanismos de coheson. Por consiguiente, la especiacion es la
asmilacion genética de patrones dterados de intercambigbilidad genética y demogréfica
dentro de los mecanismos intrinsecos de cohesion.

Eda es una definicion smple de la especiacion, pero debido a la amplitud de
concepto cohesivo de especie, esta definicion puede utilizaase para edtudiar una gran
variedad de procesos evolutivos que contribuyen a la formacion de una nueva especie dentro
de un mismo marco mecanigtico. Esta es una perspectiva excitante, y espero que resulte en
una gplicacion més profunda de la genética evolutivaa problemade origen de las especies.

RESUMEN

El ‘concepto biologico de especi€ define a las especies como comunidades
reproductivas que estan separadas de otras comunidades similares por barreras intrinsecas de
aslamiento. Sn embargo, existen otros conceptos ‘bioldgicos de especie, por lo cud €
concepto biolégico clasico de especie se describe mgor como € concepto de especie ‘por
adamiento’. El propdsito de este capitulo era proveer una definicion bioldgica de especie
que provenga directamente de los mecanismos evolutivos responsables de la especiacion y
SUS consecuencias genéticas.
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Los puntos fuertes y débiles de los conceptos evolutivo, de aidamiento y de
reconocimiento fueron revisados y los tres fueros juzgados como inadecuados para este
propésito. Como dternativa, propuse € concepto cohesivo que define a la especie como €
grupo més inclusvo de organismos que poseen @ potencid para la intercambiabilidad
genética y demogréfica. Este concepto toma teas prestadas de los tres conceptos bioldgicos
de especie. A diferencia de los conceptos de adamiento y de reconocimiento, es gplicable a
todo € continuo de sistemas reproductivos observados en d mundo organico. A diferencia
de concepto evolutivo, identifica mecanismos especificos que dirigen € proceso evolutivo
de la especiacion. El concepto cohesivo facilita € estudio de la especiacion a la vez que es
compatible con las consecuencias genéticas de dicho proceso.
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FIGURA 1. Cladograma sin raiz de los coyotes, lobos y perros norteamericanos construido bajo maxima
parsimonia. El cladograma se basa en el mapeado del ADN mitocondrial por medio de los sitios de restriccion
de endonucleasas. Cada linea que cruza un segmento det cladograma indica un unico cambio evolutivo en el
mapa dentro de ese segmento evolutivo. Fue inferido que cinco sitios han cambiado dos veces, y sus dos
posiciones inferidas dentro del cladograma se indican con las lineas cruzadas numeradas.
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FIGURA 2. Selecci6n clonal en una poblacién partenogenética de Drosophila mercatorum. La generacién
inicial era heterocigota para varios marcadores visibles en todos los cromosomas principales (sl, w, v, pm, ¥
vl). La reproduccién partenogenética durante esta generacion inicial crea un gran mimero de genotipos dado
que ocurre recombinacién meiética y entrecruzamiento en estas cepas automicticas. Luego de la primera
generacion la recombinacién genética es irrelevante dado que virtualmente todas las moscas son totalmente
homocigotas. De Annest y Templeton (1978).
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FIGURA 3. Importancia relativa de la intercambiabilidad demografica y genética a lo largo del continuo
reproductivo. Las 4reas marcadas por lineas verticales indican la importancia de la intercambiabilidad
genética, y el ancho de esta area en cualquier punto particular del continuo reproductivo indica su
importancia en la definicién de las especies. De forma similar, las dreas marcadas por lineas horizontales
indica.n la importancia de la intercambiabilidad demografica. El diagrama muestra sélo 1a tendencia general
de la importancia relativa. Debido a que la fuerza de la intercambiabilidad tanto genética como demogréfica
puede variar continuamente, la importancia relativa puede alterarse en relacién a la mostrada en el diagrama
virtualmente en cualquier punto del continuo reproductive, excepto para taxa asexuales.
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