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En este capitulo se estudian tanto los tipos de especiacidon como los mecanismos por los cuales aparecen nueva
especies. Se analizan los diversos conceptos de especie y su relacidon con los eventos que se producen durante
proceso de especiacion, como la formacidn de barreras, tanto prezigéticas como postzigoéticas, que producen aisla-
miento reproductivo, comentando brevemente la hipétesis del reforzamiento. Los tipos de especiacién se han clasi-
ficado basandose en la distribucion geografica de las poblaciones que daran lugar a nuevas especies. Asi, se distin
gue entre especiacion alopatrica, parapatrica y simpatrica. Para el primer caso se reconocen varios subtipos como |
especiacion vicariante o la peripatrica. Las modalidades parapatrica y estasipatrica de especiacion son tratadas &
continuacidn, reservando un apartado diferente para comentar su relacion con las zonas hibridas. La especiacion
simpatrica se ha subdividido atendiendo a las diferentes causas que promueven la aparicion de este tipo de especiacior
como la especializacion, la hibridacion y el cambio de tipo de reproduccion. El siguiente apartado hace referencia a
los cambios genéticos necesarios para que se produzca especiacion, incidiendo en el modelo Dobhzansky-Muller de
incompatibilidad epistatica entre genes complementarios y en la generalizacion de Haldane. Por Ultimo, se repasan
los factores que promueven la formacién de nuevas especies, comentando algunos ejemplos de cémo la mutacion, e
deriva genética, la seleccion natural, la seleccion sexual, los cambios cariotipicos, la hibridacion, el conflicto genético
o los simbiontes intracitoplasméaticos pueden causar especiacion.

La biosfera es rica en diversidad, en formas bioldgicas que identificamos como entes diferentes y que designa-
mos con el nombre de especies. El reconocimiento de éstas se basa en la constatacion de que existen discontinuidade
dentro de esta biodiversidad. Cualquier proceso que implique la aparicién de independencia genética o ecolégica es
un factor de especiacion, siendo estos factores los que en conjunto han generado la gran abundancia de categorias c
seres vivos que pueblan la Tierra. Los mismos procesos que actlan a escala micro-evolutiva parecen ser los respon
sables de la divergencia entre poblaciones y de la generacién de nuevos taxones especificos. Sin embargo, 10s
procesos de especiacion tienen sus propias caracteristicas, que seran analizadas en los siguientes apartados.

Conceptos de especie das para sus propias disciplinas, pero que no suelen ser
aplicables a toda la diversidad de los seres vivos.

Para comprender como se produce la especiacién hay  En todas las culturas se han dado nombres que agru-
primero que definir “especie”, puesto que el fendmeno de paban a los seres vivos en categorias fijas (especies). Esta
la especiacidn va a depender de los criterios empleadosaproximacion puede considerarse que es consustancial con
en su conceptualizacion (ver Capitulo 17). No es lo mis- el lenguaje humano. Los agrupamientos se hacen bésica-
mo definir especie en base a criterios morfolégicos que mente atendiendo a similitud morfolégica y se tiende a
basandose en criterios reproductivos. En el primer caso, primar la homogeneidad frente a la diversidad. Quizés éste
poblaciones con diferencias fenotipicas producidas por sea el concepto de especie mas antiguo, el denominado
adaptaciones locales serian consideradas especies, pertipoldgico o esencialista, el cual establece categorias es-
si estas mismas poblaciones comparten un acervo genéticopecificas basandose en rasgos fijos de organismos patrén
comun, no serian especies diferentes bajo el segundo tipoo tipo, sin recoger la variacion y la adaptacién local que
de criterios. pueden darse en las poblaciones. Frente al criterio

Aunque el concepto de especie es basico dentro de latipolégico han aparecido diversas definiciones de especie
biologia, no hay un claro consenso para su definicién, basadas en conceptos evolutivos (Tabla 1). Cada concep-
como se pone claramente de manifiesto por el gran nime-to de especie puede ser Util para determinados propésitos,
ro de intentos de definicién de “especie” que han ido apa- y quizas no sea realista pensar que puede haber un Gnico
reciendo a lo largo de los afios (Tabla 1). Estos han sido criterio que funcione correctamente para todos los seres
propuestos por especialistas de muy diversos camposvivos. Sin embargo, hay ciertas caracteristicas generales
(genética, taxonomia, biogeografia, paleontologia, etc.), que recogen practicamente todas las definiciones biolé-
con lo que reflejan definiciones que pueden ser adecua- gicas de especie: las especies consisten en grupos de po-
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Tabla 1
Algunos conceptos de especie. Para una revision mas exhaustiva puede consultarse de Queiroz (1998).
Concepto Definicién Referencia
Biologico Un grupo de individuos completamente fértiles entre si, pero aislados del intercruzgriebthansky 1937

con otros grupos similares por sus propiedades fisioldgicas (debido a incompatipilidad
de los progenitores, esterilidad de los hibridos 0 ambas cosas).

Grupos de poblaciones con capacidad real o potencial de intercruzarse entrel Magud 942
estan aislados reproductivamente de otros grupos similares.

Evolutivo Una sola linea de poblaciones ancestro-descendientes que mantiene su identidagd\éyet978
to a otras lineas y que mantiene sus propias tendencias evolutivas y destino higtorico.

Filogenético Un cluster basal de organismos que es diagnosticablemente diferente de otros Chaseaft 1989 de Queiroz
similares, dentro del cual hay un patrén de ascendencia-descendencia. y Donoghue 1990

El grupo monofilético més pequefio con ascendencia coman.

Reconocimiento La poblacién més inclusiva de organismos individuales biparentales que comparteaterson 1985
sistema de fecundacion comn (sistema de apareamiento especifico).

Cohesivo La poblacién mas inclusiva de individuos con potencial para la cohesién fengffigicgleton 1989
mediante mecanismos intrinsecos de cohesién (intercambiabilidad genética o demogra-
fica).

Genealdgico Grupo de organismos que muestran exclusividad. La exclusividad aparece cuandd@tmgnsy Shaw 1995
los componentes de un grupo muestran mayor grado de relacién entre ellos que con
cualquier otro organismo fuera del grupo.

Ecoldgico Un linaje (o conjunto de ellos) que ocupa una zona adaptativa minimamente diferdaciad/alen 1976
da de la de cualquier otro linaje de su rango, y que evoluciona separadamente (le todos
los linajes externos a su rango.

Internodal Los organismos individuales son co-especificos en virtud de su pertenencia coidmet 1993
una parte de la red genealdgica situada entre dos divisiones permanentes o entre dos
divisiones permanentes y un suceso de extincion.

Agrupamientos Grupo diferenciable de individuos que no tienen, o tienen pocos, individuos intermbtibst 1995
(clusters) genotipicos | cuando se sitlian en contacto.

Los agrupamientos se reconocen por el déficit de individuos intermedios, tanto para un
Unico locus (déficit de heterozigotos) como para varios loci (correlaciones genoti;’)icas y

desequilibrio de ligamiento que sean divergentes entre agrupamientos).

blaciones que se entrecruzan, que comparten una serie daliferenciar entre conceptos de “clados” y los “contempo-
rasgos distintivos y que evolucionan de forma separada. raneos” de especie (Endler 1989). Entre los primeros se
Es lo que se ha dado en llamar “independencia evolutiva” agruparian los conceptos filogenéticos (mas relacionados
y que implica que los procesos evolutivos (mutacidn, se- con patrones de ascendencia-descendencia y de cladogé-
leccion, deriva y migracion) operan de forma indepen- nesis). Por su parte, los conceptos contemporaneos basan
diente en cada especie. sus definiciones en criterios que pueden ser aplicados a
Los conflictos entre definiciones de especie aparecen especies actuales. A su vez, aqui podriamos englobar con-
basicamente al definir criterios operativos para identifi- ceptos basados en la reproduccion (como el biolégico de
car estos taxones. Por un lado tenemos los que podriamosespecie o el de reconocimiento) o en la cohesion (el con-
denominar conceptos taxonémicos, que serian aquellos cepto cohesivo o el evolutivo).
cuyo objetivo es clasificar y que no asumen ningln tipo El concepto biolégico de especie es el mas utilizado
de hipotesis acerca del proceso de especiacion. Frente gor los bidlogos evolutivos interesados en los mecanis-
éstos aparecen los conceptos evolutivos, en los cuales lasnos genéticos de especiacion, puesto que establece un
especies se definen como unidades evolutivas. Los parti- criterio claro (reproduccion sexual y fertilidad de la des-
darios de los conceptos evolutivos de especie estdn mascendencia) de especiacion. Sin embargo, este concepto es
interesados en establecer filogenias, identificar grupos utilizable Gnicamente en organismos con reproduccion
monofiléticos (Fig. 1) y determinar patrones y procesos sexual. Es fundamental entender que la reproduccion
de especiacion que en Unicamente la clasificacion de es-sexual provoca la homogeneizacién de los acervos
pecies. Dentro de las definiciones evolutivas se puede genéticos de las poblaciones a través de la recombinacion
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e e 1 Tabla 2
A E_B_ A i i iE_E" F | Mecanismos de cohesién (Templeton 1989)
; I K I | ; . “Intercambiabilidad” genética. Factores que definen los limites
: : . ; | | ! de expansion de nuevas variantes genéticas a través del flujo
: i " ! | | génico
; : . . ! A. Mecanismos que promueven la identidad genética a través
; | " | | del flujo génico.
: fterooh bmmmmm oo oo « Sistemas de fertilizacion. Los organismos pueden intercam-
; : biar gametos y producirse la fertilizacion.
; : + Sistemas de desarrollo. Los productos de la fertilizacién
E ; pueden dar lugar a adultos viables y fértiles.
] ; B. Mecanismos de aislamiento. La identidad genética se preser-
""""" e va gracias a los mecanismos que evitan el flujo genético con
otros grupos.
Figura 1. Grupos monofiléticos. De acuerdo con el concepto Il. Intercambiabilidad demografica (=ecoldgica). Factores que de-
filogenético de especie, cualquier taxén especifico debe ser terminan el nicho 990|09|C0 y que “m'tan la expansion de nue-
monofilético. En la figura aparecen diversos agrupamientos vas variantes genéticas a través de deriva genética y seleccion
que forman grupos monofiléticos y podrian ser considerados natural.
especies, aunque es posible establecer otros agrupamientos A. “Reemplazabilidad- La deriva genética promueve la identi-
diferentes, dependiendo de que nivel de diversificacion se dad genética.
considere. Sin embargo, agrupar en la misma especie a las B. “Desplazabilidad”.
lineas B, C, D, E'y F no seria adecuado, pues el resultado serfa + Fijacion selectiva. La seleccién natural promueve la identi-
una especie polifilética o parafilética con respecto a A. dad genética favoreciendo la fijacion de algunos alelos.
+ Transiciones adaptativas. La seleccion natural favorece adap-
taciones que alteran directamente la intercambiabilidad de-
genética, previniendo la excesiva divergencia entre indi- mogréfica. Estas transiciones pueden estar restringidas por
viduos pertenecientes a la misma especie. Otro problema factores geneticos, ecoldgicos, historicos y de desarrollo.

adicional para el concepto biol6gico de especie es la hi-

bridacién. Multitud de especies de plantas y de hongos y

algunas especies animales hibridan con éxito. En estostivos de los conceptos filogenéticos y el interés por los
casos, la aplicacion de esta definicion de especie provocaprocesos que dan lugar a la formacién de especies de los

claros problemas. conceptos reproductivos de especie. Ademas, este con-
cepto es aplicable a la continuidad de situaciones que van
El concepto cohesivo de especie desde organismos asexuales a singameones (i.e., grupos

de “especies” que habitualmente hibridan con éxito, como

Dadas las dificultades de los conceptos reproductivos por ejemplo los robles).
de especie para ser aplicados en mdltiples situaciones, han
surgido otras propuestas que intentan identificar los fac- Especiaciény conceptos de especie
tores que causan que un grupo de organismos sean identi-
ficados como un grupo diferente y que hacen que susin-  La formacion de nuevas especies puede ser conside-
tegrantes tengan caracteristicas bioldgicas similares y rada como un proceso temporal por el que algunas pobla-
exclusivas. El concepto cohesivo de especie fue propues-ciones se diferencian y alcanzan independencia evoluti-
to por Templeton (1989) y tiene similitudes con el con- va. Harrison (1998) ha propuesto que durante el proceso
cepto evolutivo de Wiley (1978). Segun este concepto, de especiacién se van alcanzando varios grados de dife-
una especie es la unidad mas inclusiva, que presenta corenciacién que quedan reflejados por distintos conceptos
hesién fenotipica y genotipica, mantenida por mecanis- de especie (Fig. 2). Una vez que las poblaciones interrum-
mos de cohesion (Tabla 2). Estos mecanismos mantienenpen el flujo génico entre si, se pueden fijar alelos diferen-
y promueven el parentesco genético (intercambiabilidad tes en cada una de las poblaciones, con lo que pasarian a
genética) y el uso de un mismo nicho fundamental (inter- tener caracteres diagnosticos propios, y se llegaria a las
cambiabilidad demografica o ecoldgica) por parte de los especies filogenéticas (Fig. 2, rama izquierda). Mas ade-
individuos de una misma especie. Para inferir un suceso lante, las diferencias pueden acentuarse al aparecer barre-
de especiacion bajo el concepto cohesivo se deben recharas al intercambio genético o nuevos mecanismos de co-
zar estadisticamente tres hipotesis nulas: (a) las poblacio-hesién. En este punto se podria ya hablar de especies bajo
nes objeto de estudio forman un Unico linaje evolutivo el concepto cohesivo o bajo los conceptos de aislamiento
(i.e., el grupo es monofilético), (b) existe intercambiabili- reproductivo. Por ultimo, las especies alcanzan ese nom-
dad genética y (c) existe intercambiabilidad ecoldgica o bre bajo el concepto genealégico cuando se alcanza la
demografica. exclusividad, la propiedad por la cual las especies pre-

El concepto cohesivo de especie es una definicién sin- sentan genomas exclusivos con caracteristicas propias y
tética puesto que recoge el interés por los patrones evolu-Unicas. Este proceso que acabamos de comentar, seré el
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Nuevos mecanismos de cohesion \
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/| Caracteres diferenciadores |\
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Figura 2. Diagrama describiendo el proceso de formacién de especies en relacién a los
conceptos de especie. Modificado a partir de Harrison (1998).

mas habitual en el caso de especiacidén alopatrica. Si lacies emergen desde la tierra, donde las larvas habitan con-
especiacion se produce en simpatria, la ruta a seguir pue-sumiendo savia de arboles, cada 13 6 17 afios, dificultan-
de ser ligeramente diferente (Fig. 2, rama derecha), im- do la posibilidad de apareamiento entre ambas especies.
plicando que las poblaciones alcancen el status de espe- El aislamiento por diferenciacion de habitat ocurre fre-
cie bajo los conceptos de aislamiento/cohesivo y cuentemente entre especies que se han especializado en
filogenético al mismo tiempo. un determinado recurso o habitat y cuando la fecunda-
cion se localiza en ese mismo habitat. Por ejemplo, la sa-
lamandraAmbystoma texanuse reproduce en estanques,
Aislamiento reproductivo y barreras al flujo genético mientras queA. barbourilo hace en arroyos (Kraus y
entre especies Petranca 1989), reduciendo de ese modo las posibilida-
des de hibridacion.

Para algunos conceptos de especie, el impedimento al  Una importante barrera para el flujo génico es el ais-
flujo génico entre poblaciones implica directamente la lamiento etoldgico, que se produce cuando individuos de
existencia de especiacion. El aislamiento reproductivo sexo opuesto pero de especies diferentes se encuentran
puede estar producido por diversos tipos de barreras pero no se reconocen como potenciales parejas sexuales,
reproductivas que se pueden catalogar basicamente encomo, por ejemplo, ocurre con las cigarras del género
prezigGticas y postzigoéticas, dependiendo de en qué mo- Magicicada en las cuales el sonido de la estridulacion se
mento actlan. Las barreras prezig6ticas implican impedi- emite a diferentes frecuencias si las especies aparecen en
mentos para la formaciéon de zigotos. Las barreras simpatria (Marshall y Cooley 2000).
postzigéticas resultan de todas aquellas situaciones enlas  El aislamiento mecéanico aparece cuando hay una im-
gue los zigotos, y los individuos adultos si llegan a com- posibilidad morfolégica para que se produzca la transfe-
pletar su desarrollo, tienen practicamente anulada su efi- rencia de gametos, debido principalmente a que las geni-
cacia biologica. talias de ambas especies han divergido sustancialmente.

Dentro de las barreras prezigoticas tenemos todas Este tipo de barrera es frecuente en insectos y suele estar
aquellas situaciones que implican que las dos especies ndigada a casos de seleccién sexual.
puedan aparearse. Incluido en este apartado estaria el ais- Dentro de las barreras postzigéticas encontramos la
lamiento temporal, el aislamiento por diferenciacion de mortalidad de los zigotos, la inviabilidad de los hibridos
habitat o recursos y el aislamiento etolégico. Ademas, las y la esterilidad de los hibridos. Los zigotos hibridos pue-
incompatibilidades mecéanicas o fisioldgicas entre los apa- den no desarrollarse y abortarse al poco de su formacion
ratos reproductores de ambas especies también serian parte bien durante alguna fase mas tardia del desarrollo/me-
de las barreras prezigéticas. tamorfosis. Por ejemplo, los hibridos entre especies de

Un ejemplo de barrera prezigética por aislamiento tem- avispas del géneifdasoniasuelen morir durante el desa-
poral lo encontramos entre las cigarras americanas del rrollo larvario. Sin embargo, algunos hibridos pueden pre-
géneroMagicicada,con especies con ciclos de vida de sentar heterosis o vigor hibrido, aunque por contra, fre-
trece afios comdl. tredecimy especies de 17 afios de cuentemente son estériles. Un ejemplo claro se encuentra
ciclo comoM. septedecimLos imagos de ambas espe- en el hibrido entre asnos y yeguas. La inviabilidad y es-
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terilidad de los hibridos puede aparecer tanto, @oifo Tabla 3

en F, 0 en los retrocruzamientos con los parentales. Habi-  \odos de especiacion (Modificado de Futuyma 1998)
tualmente, si se presenta esterilidad o inviabilidad en un
Unico sexo, este es el heterogamético. Esta generaliza
cién es conocida como la “regla de Haldane”. 1. Especiacion alopatrica.

A veces los hibridos no presentan ningtin problema  Modelo I. Vicariante o geografica.
reproductivo, pero pueden tener su eficacia biolégica re- ~ Modelo II. Poblaciones periféricas.
ducida frente a las especies parentales. Algunas especies Modelo IlI.
de peces del génef@asterosteusiue viven en simpatria Alo-parapatrica.
en lagos forman hibridos fértiles que, sin embargo, tienen 3. Parapatrica.
su eficacia reducida al no poder competir adecuadamente 4. Estasipatrica.
por los recursos con las especies parentales, una limnéticad. Simpatrica.

y la otra béntica (Schluter 1996). Es lo que se conoce con ~Seqin duracion del proceso y situacion geogradayr 1963)
el nombre de “subdominancia ecoldgica”.

Segun la distribucion de las poblacior(¥diley 1981)

1. Hibridacion (formacién y mantenimiendo de hibridos entre dos
Reforzamiento especies).
2. Especiacion instantanea (individual).
A. Genéticamacrogénesignutaciones que producen aislamien-
to reproductivo.
B. Citogenética:
i. Mutacién cromosomica

En el caso de que los hibridos tuviesen menor eficacia
biolégica que cualquiera de las especies parentales, se
puede pensar que si algunos individuos evitasen la hibri-
dacion esto les redundaria en una mayor eficacia biologi-
ca. La hipo6tesis del reforzamiento predice que si dos es-

. ) g : ii. Poliploidi
pecies relacionadas entran en contacto, algin mecanismo, e(?iapc)ioé: ara dual (poblacional)
de aislamiento prezig6tico evolucionara para evitar la for- = A gimpétricag P '

macion de hibridos con menor eficacia biolégica. Do-
bzhansky (1937) propuso que los mecanismos de aisla-
miento precopulativos (prezigéticos) pueden ser seleccio-
nados cuando los hibridos tienen eficacias bioldgicas re-
ducidas. Para ello deben cumplirse dos requisitos: prime-
ro que la eficacia de los hibridos sea baja y, segundo, que
los loci que controlan el apareamiento clasificado estén
ligados a los que disminuyen la eficacia biolégica de los  Segun el tipo de proceso genético en las poblacidieaspleton 1982)
hibridos. Sin embargo, si el flujo génico hace que los hi- 1 Transilencia.

bridos ganen en eficacia bioldgica (al haber flujo génico, A Mantenimiento de los hibridos (seleccion para los hibridos)

cada vez hay menores diferencias entre las especies), 1a g, Recombinacién en los hibridos (seleccion para los recombi-
seleccion puede tener poco tiempo para que se desarrolle nantes después de la hibridacion).

un aislamiento efectivo. Por contra, otros modelos teori- ¢, Cromosémica (fijacién de mutaciones cromosomicas por de-
cos han rebajado las condiciones para que el reforzamiento fiva o seleccion).

pueda producirse y conducir a una especiacion completa p. Genética (efecto fundador).

(Butlin 1995). 2. Divergencia.

La hipdtesis del reforzamiento ha sido causa de gran A Habitat (seleccion divergente sin aislamiento por distancia).
debate, centrandose €ste en la existencia real o no del re- B_(linal (seleccion actuando en una clina sin aislamiento por

B. Semi-geogréfica o parapétrica.
C. Geogréafica o alopétrica.
i. Por aislamiento de una subpoblacion o colonia.
ii. Por divisién de la distribucién geografica de una especie
por aparicién de una barrera fisica o por extincion de las
poblaciones intermedias.

forzamiento en la naturaleza. Coyne y Orr (1997) han pro- distancia).
porcionado nuevo impulso a esta hipotesis a traves de un - ¢, Adaptativa (aparicién de barreras extrinsecas a continuacion
analisis del aislamiento prezigoticoRrosophila Cuan- de divergencia microevolutiva).

do estos investigadores compararon el grado de aislamien-
toy la distancia genética (una medida de divergencia evo-
lutiva) en parejas de especies hermanaBrdsophilg fica que presentan las poblaciones en proceso de diver-
encontraron que el aislamiento prezigético evolucioné gencia, se pueden distinguir cuatro tipos basicos de
mas rapidamente en especies simpatricas que en especiesspeciacion: la especiacion alopatrica, la parapatrica, la
alopatricas. Ademas, el aislamiento postzigético no mos- estasipatrica y la simpatrica, aunque la especiacion
tré diferencias en el grado de su desarrollo en especiesestasipatrica puede ser considerada como una variante de
simpatricas y alopétricas. la parapétrica.

Especiacion alopétrica
Tipos de especiacion
La especiacion geogréfica o alopéatrica (Mayr 1942)
Existen diversos criterios para diferenciar los tipos de es el modelo que cuenta con un mayor nimero de ejem-
especiacién (Tabla 3), siendo el mas empleado el espa-plos ampliamente documentados. Basicamente consiste
cial. Dependiendo de los patrones de separacion geogra-en la separacion geogréafica de un acervo genético conti-
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Figura 3. Principales modos de especiacion. (a) Especiacion alopatrica tipo I. Este proceso de especiacion alopétrica implica la
separacion fisica de las poblaciones, la evolucién separada en dos acervos genéticos diferentes y la divergencia evolutiva; (b)
Especiacién alopétrica tipo Il. La divergencia se produce en poblaciones pequefas y marginales con respecto a una poblacién
principal; (c) Especiacién parapatrica. Un gradiente ambiental puede implicar la formacién de una clina y la posterior especiacién
dirigida por seleccién disruptiva; (d) Durante la especiacién simpatrica la divergencia se produce sin separacion geografica entre
las poblaciones.

nuo, de tal forma que se lleguen a producir dos o mas aparicion de esta barrera geografica separ6 las poblacio-
poblaciones geograficas aisladas. La separacion entre lasnes de organismos acuaticos en lo que actualmente son
poblaciones puede ser debida a migracion, a extincion de aguas de los océanos Pacifico y Atlantico. Knowlton et
las poblaciones situadas en posiciones geogréficas inter-al. (1993) han encontrado que dentro del géAtbeus
medias, 0 mediada por sucesos geoldgicos. La barrerade langostas aparecen siete parejas de especies muy es-
puede ser geogréfica o ecoldgica, como por ejemplo cum- trechamente relacionadas, con un representante a cada
bres que separan valles en las cordilleras o zonas desérticatado del Istmo de Panama. Estas son consideradas espe-
gue separan zonas himedas. Este tipo de especiacion puesies gemelas que difieren ligeramente en morfologia y que
de a su vez ser dividido en tres clases: estan aisladas genéticamente tanto por caracteristicas
En el modelo | (especiacion geogréfica o vicariante) etoldégicas como por barreras postzigéticas. Las eviden-
la especiacion se produce por la separacion de una espee€ias moleculares (tanto isoenzimas como DNA) indican
cie ancestral en dos poblaciones relativamente grandesque la divergencia se ha producido tras la apariciéon del
gue permanecen aisladas al menos hasta la aparicion ddstmo de Panama.
independencia evolutiva (Fig. 3a). La especiacion es pro- En general, los animales grandes y de gran movilidad
ducto de procesos microevolutivos que producen diver- (e.g., vertebrados carnivoros, ciertas aves, peces) son can-
gencia gracias a la adaptacion local y la diferenciacion didatos para especiar por este tipo de especiacion geo-
geografica. La diferenciacion puede ser debida tanto a grafica.
factores estocasticos (deriva genética) como a procesos En el Modelo Il (especiacion mediante poblaciones
selectivos (adaptacién). Sin embargo, puesto que se su-periféricas 0 especiacion peripatrica), la nueva especie
pone que el tamafio de poblacién no es pequefio, los fac-surge en habitats marginales, habitualmente en los limi-
tores estocésticos no seran los mas importantes en estaes de distribucién de una poblacion central de mayor ta-
modelo de especiacion. mafio (figura 3b). El flujo interdémico entre estas pobla-
Quizés el ejemplo mejor documentado de este tipo de ciones puede reducirse y finalmente ser inexistente, gra-
especiacion es el producido por la formacion del Istmo de cias a lo cual estas poblaciones periféricas pueden con-
Panam@ hace aproximadamente tres millones de afos. Lavertirse en especies diferentes. Estariamos ante casos de
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aislamiento geografico, y posterior especiacion, produci- pesados en zonas contaminadas con estas sustancias. Los
dos por fendbmenos de dispersién y colonizacion. Igual metales pesados representan un factor selectivo muy im-
gue en el caso anterior, la adaptacion a esos ambientegortante en estas areas, y las plantas no tolerantes no pros-
puede ser el desencadenante de la divergencia, pero aperan adecuadamente. Las poblaciones tolerantes han
tratarse de poblaciones pequefias, los factores estocésticoempezado a divergir frente a la especie “parental” no solo
pueden tener mayor importancia. en su capacidad de soportar altas concentraciones de es-
Como ejemplos de este tipo de especiaciéon podemos tos metales, sino también en caracteristicas fenolégicas y
considerar la radiacion evolutiva de las especies de en capacidad de autofecundacién. Estas diferencias con
Drosophilaen Hawai. El amplio nimero de especies de las poblaciones limitrofes no tolerantes implican la apari-
drosophilidos en este archipiélago (méas de 500 especies),cion de mecanismos de aislamiento reproductivo de for-
parece haber surgido mediante especiacién por migracién ma parapatrica.
y diversificacion. Muchas de estas especies son endémi-  Las plantas, los moluscos terrestres, pequefios mami-
cas de una isla, lo que sugiere que son productos de laferos, insectos no voladores y algunos anfibios y reptiles,
fundacién de una colonia por muy pocos individuos, pro- son los organismos candidatos a este tipo de especiacion.
venientes de una isla préxima, y de la posterior divergen- En general, se trata de organismos con habitos sedenta-
cia evolutiva. Varias de las predicciones de este modelo rios y con poca capacidad de dispersion.
(las especies emparentadas deben estar en islas préximas, Un caso intermedio entre la especiacion alopatrica y
y las especies mas modernas en islas formadas més rela parapatrica es la denominada alo-parapatrica. Basica-
cientemente) han sido confirmadas mediante técnicas mente la situacion de especiacion es alopétrica (modelo
moleculares (DeSalle y Hunt 1987). 1), pero en este caso, las poblaciones entran en contacto
Los organismos que presentan una menor capacidadantes de que se haya producido una divergencia comple-
de dispersién y que se estructuran en pequefas poblaciota (y la aparicion de barreras de aislamiento eficientes).
nes son, en general, los mejores candidatos para este tipd-a especiacion puede producirse tras un periodo de con-
de especiacion. tacto, donde el reforzamiento podria ser un factor deter-
El modelo Il (Wiley 1981) recoge el tipo de especia- minante.
cion alopatrica aplicable a especies asexuales, donde no
hay evidencias de flujo genético entre poblaciones y don-
de la identidad como especie esta determinada por moti-  La especiacion estasipétrica (White 1978) se ha con-
vos historicos (e.g., estasis evolutiva). En estos casos, lasiderado sinénima de la anterior y también como un tipo
deriva genética puede ser el factor evolutivo mas impor- especial de la especiacion alopéatrica modelo 111, impli-
tante y la especiacion puede ser rapida. Pero si las pobla-cando la aparicion de independencia evolutiva debida a
ciones originales estan sometidas a variacion geografica, mutaciones cromosémicas.
la seleccion debida a presiones adaptativas locales tam-  Este tipo de especiacion puede aparecer cuando se
bién puede ser un factor importante en la especiacion.  produce una mutacion o reordenacion cromosomica (e.g.,
inversion pericéntrica, fusion o translocacion) que posi-
Especiacion parapatrica bilita a los individuos portadores colonizar con mayor
éxito un habitat o area contigua al de la especie “madre”.
Segun este modelo, la especiacion se produce sin unaEstas reordenaciones hacen que los individuos heteroci-
separacion geografica completa de las poblaciones. De gotos sean inviables o tengan su eficacia biolégica muy
hecho, la especie hija puede compartir parte del rango dereducida al no estar adaptados a ninguno de los hébitat, ni
distribucidn con la especie madre e hibridar en las zonas al original ni al nuevo. Estas mutaciones pueden ser fija-
de contacto (Fig. 3c). Los demes suelen divergir debido das por deriva, consanguinidad o acumulacion mei6tica
tanto a factores estocésticos como a seleccioén local. Laen pequefias poblaciones con poca migracion, dando lu-
migracion inter-démica y la hibridacion pueden contra- gar a una nueva especie que se sitia dentro del mismo
rrestar la divergencia, pero en determinadas circunstan- rango de distribucién que la especie original, en situacio-
cias, la seleccion diversificadora (a favor de variaciones nes de parapatria. Las nuevas especies seran genéticamen-
locales) puede ser el factor mas importante, implicando la te muy parecidas a la especie ancestral, diferenciandose
formacioén de clinas en la frecuencia de algunos loci. El en alguna caracteristica cariolégica, para la cual estaran
apareamiento clasificado y una reduccidn en eficacia bio- en condicion homozigética.
I6gica de los hibridos conduciria al desarrollo final de la Los saltamontes australianos del génénadiemene-
especiacion. lla, compuesto por méas de 240 especies, pueden ilustrar
En general, este tipo de especiacion es dificilmente este tipo de especiacion (White 1978). Todas estas espe-
distinguible de la especiacion alopétrica seguida de un cies presentan distribuciones parapéatricas, siendo raras las
contacto secundario posterior, lo cual ha conducido a zonas de simpatria. La distribucion de especies parece ser
amplios debates acerca de la importancia (e incluso reali- estable desde el pleistoceno, contribuyendo a ello la poca
dad) de este tipo de especiacion. movilidad de estos saltamontes no alados. El amplio na-
La plantaAnthoxanthum odoratupodria representar mero de especies puede ser debido a que éstas presentan
un candidato a este tipo de especiacion. Varias poblacio- cariotipos exclusivos con un amplio espectro de variacio-
nes de esta especie han desarrollado tolerancia a metalesies cromosémicas estructurales interespecificas.

Especiacion estasipatrica
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Especiacion parapétrica y zonas hibridas mo, como por ejemplo un insecto que se alimenta de una
planta. La especie ancestral pongamos por caso que tu-
Las zonas hibridas son regiones, habitualmente estre-viera genotipo AA , el cual le confiere adaptacion a con-
chas, donde poblaciones que son genéticamente diferen-sumir eficazmente cierta planta “uno”. Una mutacign A
tes se unen e hibridan. Hewitt (1988) ha considerado a lasconfiere la capacidad de consumir eficazmente la planta
zonas hibridas como laboratorios naturales donde estu-“dos”, al menos cuando aparece en homozigosis, pero al
diar procesos evolutivos relacionados con la especiacion, mismo tiempo reduce la adaptacion a la planta 1. De igual
tales como el reforzamiento, la hibridacion o la forma- forma, los homozigotos Apresentan una menor adapta-
cion de barreras al flujo genético entre poblaciones. Las cion frente a la planta 2. Los heterozigotqé Apresen-
zonas hibridas pueden producirse de dos formas diferen-tan una menor eficacia biol6gica en cualquier planta. La
tes: por el contacto secundario entre dos especies que harseleccion favorecera el incremento dgaunque debido
divergido en alopatria (se trataria de una zona hibrida se-al apareamiento aleatorio se producirdn heterozigotos de
cundaria) y por la divergencia en el seno de una misma menor eficacia biolégica. Si el locus C con dos alelgs (C
poblacion que esta sometida a un proceso de especiaciory C)) controla el apareamiento, y estos alelos producen
parapatrica (zona hibrida primaria). apareamiento clasificado positivo (esto es, los apareamien-
El desarrollo final de una zona hibrida dependera de tos se producen entre individuos de igual genotipo para
la eficacia biolégica de los hibridos con respecto a las este locus), se dan las condiciones para que puedan apa-
especies parentales. Si los hibridos tienen una eficaciarecer combinaciones A, C C y A,A,C,C, que preferi-
bioldgica reducida, la duracion de la zona hibrida depen- ran individuos similares para aparearse y tendrdn mayor
deré& del grado de seleccidn contra ellos. Si la seleccion eseficacia bioldgica en sus respectivos recursos preferidos
fuerte, la zona hibrida ser& estrecha y de corta duracion, (plantas 1 y 2). El modelo plantea que si las diferencias
si la seleccién es débil, la zona hibrida serd mas amplia y en eficacia biolégica fuesen amplias y estos genes estu-
tendrd un mayor intervalo temporal. Si los hibridos tie- vieran en desequilibrio de ligamiento (ligados), se podria
nen mayor eficacia biolégica que los individuos “puros”, producir el aislamiento etolégico necesario para que se
la zona hibrida tendrd varias alternativas: si la ventaja produzca la especiacién. Por contra, la recombinacion
adaptativa es dependiente de un entorno concreto, la zonaompe estas combinaciones y es la fuerza que impide que
hibrida puede perdurar en este entorno; si los hibridos tie- se desarrolle el aislamiento reproductivo.
nen ventaja en otros ambientes o si presentan innovacio- Una variante de este modelo implica que el locus C
nes genéticas ventajosas puede producirse especiacidrcontrole la “preferencia de hospedador” y que el aparea-
(Arnold 1997). Por dltimo, si los hibridos tienen igual efi- miento se produzca en la planta preferida (Bush 1969).
cacia biologica que los parentales, la zona puede hacerseEn esta situacion los individuos @referiran la planta 1,
mas amplia con el paso del tiempo. La amplitud de esta y los C la planta 2. Los mutantes €rian seleccionados
zona dependera de la capacidad de dispersion de los indi-puesto que hacen uso del recurso menos utilizado (redu-
viduos y del tiempo que ha pasado desde la formacion de ciendo asi la competencia intraespecifica).,Se@socia

esta zona. con A, se dan las condiciones para un verdadero aisla-
miento ecoldgico, ya que los apareamientos entre
Especiacion simpétrica homozigotos diferentes seran poco frecuentes y el nime-

ro de progenie heterozigota se reducird. Este modelo es

La especiaciéon simpatrica implica la divergencia de mas robusto en el sentido de que no es necesario un gran
algunos demes hasta conseguir independencia evolutivadesequilibrio de ligamiento entre ambos loci para que se
dentro de un mismo espacio geografico (Fig. 3d). Habi- produzcan dos variedades aisladas ecolégicamente.
tualmente conlleva que las nuevas poblaciones utilicen La mosca de la frutRhagoletis pomonellé~eder et
nichos ecoldgicos diferentes, dentro del rango de distri- al. 1988) representa un claro ejemplo del anterior modelo
bucion de la especie ancestral, desarrollando mecanismostedrico. Estas moscas se aparean sobre la superficie de las
de aislamiento reproductivo. frutas de algunas especies vegetales (el hospedador) vy,

La divergencia en simpatria puede estar impulsada por tras la ovoposicion, las larvas se desarrollan dentro de la
la especializaciéon ecoldgica de algunos demes, aunquefruta. Varias especies dentro del génRrmgoletishan
también existe la posibilidad de que la especiacion se pro- cambiado de especie hospedadora recienteniimgo-
duzca por hibridacion entre especies muy préximas. Otro letis pomonellgpaso de utilizar su hospedador habitual,
tipo de especiaciéon simpatrica implica la formacién de un espinoCrataegussp.), a utilizar una especie introdu-
una especie asexual a partir de una especie precursoraida, el manzano, en 1864 en el valle del rio Hudson (Es-

sexual. tados Unidos). En Wisconsin, han aparecido razas de la

misma especie que han pasado de utilizar el manzano a

Especiacion simpatrica por especializacion preferir el cerezo. En otras especies del mismo género, se
han producido cambios de hospedador similares.

El escenario tedérico mas habitual (e.g., Maynard Smi- La especiacion simpatrica parece haber sido frecuen-

th 1966) asume seleccion disruptiva implicando al menos te entre las especies parasitas tanto de animales como de
dos loci: uno (A) para la adaptacién a un recurso y un plantas y entre los insectos fitéfagos, donde la especiali-
segundo (C) que rige el comportamiento de un organis- zacion puede haber sido el factor desencadenante de la
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a b
A A B B Triticum monococcum Triticum sp.
Trigo silvestre Noidentificado
AR, 2n=14 B8, 2014

Endorreduplicacion

A
Hibrido Triticum turgidum
ssp dicoccoides
AABB, 2n=28

| Endorreduplicacion | Trjticum'turg,'dum
trigo tetraploid
rlgguﬁi\gzg 1ee Triticum tauschii
AABB, 2n=28 DD, 2n=14

AABB

Endorreduplicacion

Triticum aestivum
trigo hexaploide
cultivado
AABBDD, 2n=42

Figura 4. Anfiploidia. a) Un hibrido entre dos especies, puede, mediante endurreduplicacién duplicar el nimero de sus cromosomas,
estabilizando el proceso meiético y consiguiendo independencia evolutiva de sus especies progenitoras. b) El trigo hexaploide
cultivado procede de un proceso de hibridacién y endorreduplicacién que ha implicado a tres especies diferentes.

especiacion. También diversas especies de peces y orgaemparentadas. Quizas las diferencias en sistema de re-
nismos acuaticos que habitan lagos parecen ser candidaproduccion sea el problema principal que deben afrontar
tos tipicos a fendmenos de especiacion simpatrica. La granlos hibridos en el camino hacia la estabilizacion de sus
diversidad en especies de peces ciclidos que habitan la-genomas, y por lo tanto hacia la especiacion por hibrida-
gos africanos situados en antiguos crateres parece haberién. La reproduccion vegetativa, la agamospermia (pro-
surgido por especiacion simpdtrica, quiza propiciada por duccién de semillas sin necesidad de fecundacion), la an-
apareamiento clasificado, segun parecen indicar las filo- fiploidia y la poliploidia han sido las vias mas utilizadas
genias de DNA (Schliewen et al. 1994). Estas filogenias por diversas especies vegetales originadas por hibrida-
indican que las especies que habitan un mismo lago soncidn para estabilizar sus genomas y obtener independen-
monofiléticas, implicando sucesos de especiacion simpéa- cia evolutiva de sus especies ancestrales.
trica en un mismo entorno, donde no existen grandes di- La reproduccién vegetativa y la agamospermia han
ferencias en microhabitats que pudieran provocar situa- permitido a ciertas plantas hibridas reproducirse sin ha-
ciones de micro-alopatria. cer uso de la meiosis, que en los hibridos suele ser anor-
mal al no aparear correctamente los cromosomas de las
Especiacioén por hibridacién y poliploidia especies progenitoras. Ambos procesos permiten que se
formen especies hibridas, que habitualmente presentan
Si dos especies recientemente originadas, y con un ambitos de distribucién muy limitados (microespecies).
aislamiento genético aun no completado totalmente, en-  El tipo de especiacion hibrida méas frecuente entre
tran en contacto (contacto secundario) pueden hibridar. plantas parece haber sido la anfiploidia o alopoliploidia
Estos hibridos pueden ser de baja eficacia bioldgica o, (Fig. 4). Al menos la mitad de todos los poliploides natu-
por el contario, mostrar rasgos caracteristicos que seanrales son de origen alopoliploide. Este proceso implica la
ventajosos frente a las especies parentales. Asi se puededuplicacion de todos los cromosomas de un hibrido para
crear zonas hibridas, donde segun ciertos criterios de es-dar lugar a un individuo con un mayor grado de ploidia.
pecie, se identifican a estos hibridos como nuevas espe-Si una especie de genoma AA y 2n=10 hibrida con otra
cies. Incluso algunos de los hibridos pueden desarrollar especie de genoma BB y 2n=12, el hibrido poseera una
independencia evolutiva y ser considerados como espe-composicion genética AB y 11 cromosomas. Tras el pro-
cies bajo todos los criterios. En general, la especiacién ceso de endorreduplicacion de los cromosomas pasara a
por hibridacion es un tipo de especiacion ampliamente tener 22 cromosomas y ser AABB, con lo cual cada cro-
encontrada entre los vegetales (Grant 1981). mosoma tendrd su homologo, se evitan problemas meié-
Los hibridos entre dos especies necesitan tener coa-ticos derivados de un mal apareamiento cromosémico -que
daptados los dos genomas de los que proceden, lo quehabitualmente conducen a la esterilidad- y se restablece
implica que este tipo de especiacion se reserve a especiesa reproduccion sexual. Como ejemplo, se puede citar a la
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variedad Golden yellowdel azafran de flo€rocus fla- aves adaptado a diferentes tamafios de semillas) y para
vus Esta variedad es realmente una especie (2n=14) ori- las preferencias de apareamiento (apareamiento clasifica-
ginada por anfiploidia al hibrid&2. flavus(2n=8) yC. do positivo dependiendo de un rasgo fenotipico, e.g., co-
angustifolius(2n=6). lor del plumaje en el caso de un ave), puede producirse la
especiacioén sin recurrir a una seleccion muy intensa con-
Especiacion por cambio de tipo de reproduccion tra los fenotipos intermedios. En estos modelos, la aso-

ciacién (desequilibrio de ligamiento) entre preferencia de

La aparicion de lineas asexuales a partir de poblacio- hospedador y el caracter adaptativo es incrementada por
nes sexuales conduce inmediatamente a la independenciaseleccién, conduciendo al aislamiento sexual entre las
evolutiva y puede considerarse un tipo de especiacion incipientes subpoblaciones. El ‘motor’ de la especiacion
simpétrica instantanea. La reproduccion asexual puede es la seleccion disruptiva, debida a la competencia intra-
producirse de diversas formas, basicamente mediante laespecifica por un recurso, y la seleccion sexual. Los ca-
generacién de nuevos organismos a partir de células sos de especiacién en peces que habitan en lagos de crate-
somaticas (reproduccion vegetativa), mediante el desa- res (Schliewen et al. 1994) y de radiacién adaptativa pa-
rrollo de semillas a partir de 6vulos no fecundados recen ajustarse a estos modelos.
(agamospermia) o mediante el desarrollo a partir del 6vu- Gavrilets (2000) ha propuesto un modelo teérico don-
lo, con la necesidad del gameto masculino, pero sin que de la evolucién de barreras reproductivas esta impulsada
éste aporte material genético (pseudogamia). La mayoria por conflicto sexual. El conflicto sexual puede aparecer
de las especies que utilizan estos sistemas, al menos ertuando existen caracteristicas que incrementan el éxito
plantas, proceden de eventos de hibridacion. Una vez quereproductivo en un sexo y al mismo tiempo disminuyen
se ha establecido una especie de este tipo, los individuosla eficacia bioldgica en el otro. En este modelo, la posibi-
pueden divergir via mutaciones somaticas, formando gru- lidad de especiacion incrementa con el tamafio de pobla-
pos de microespecies. cion. La especiacidn que sigue habitualmente a la coloni-

Especies asexuales aparecen tanto en animales comaacion de nuevos habitats (radiacion adaptativa) y la ri-
en plantas, comprendiendo, sin pretender ser exhaustivos,queza de especies en ambientes ricos en recursos podria
algunos lagartos, salamandras, peces, planarias e insecexplicarse por la aparicion de barreras reproductivas de
tos, pero sobre todo angiospermas y algunos helechos. tipo sexual provocadas por conflicto sexual en poblacio-

nes alopatricas o peripatricas de tamafio grande.

La genética de la especiacion Aislamiento postzigético

El estudio genético de la especiacion se ha centrado  El aislamiento postzigotico puede tener una base gé-
en el andlisis del aislamiento reproductivo, ya que bajo el nica o cromosomica. El resultado en ambos casos es que
concepto biolégico de especie, el aislamiento es el factor los hibridos tendran disminuida su eficacia biolégica con
clave. Ademas, una vez que el aislamiento se ha comple-respecto a los parentales. Pero si el proceso de especia-
tado, los siguientes procesos no formarian parte del pro- cién es un fenémeno continuo, ¢cémo no se forman ge-
ceso de especiacion. Bajo esta perspectiva, el estudio denotipos intermedios?, ¢como se puede producir la espe-
la genética de la especiacion debe centrarse en los proce<ciacion, el salto de un pico adaptativo a otro, sin pasar por
sos que se producen durante el desarrollo de las primerasun estadio intermedio de menor eficacia biolégica?

barreras que impiden el flujo genético. La respuesta fue encontrada por Dobzhansky (1937)
y Muller (1942) que observaron que si las incompatibili-
Aislamiento prezigotico dades dependen de dos o mas genes, la esterilidad o

inviabilidad de los hibridos puede evolucionar sin pasar
Los estudios genéticos sobre el aislamiento prezigético por pasos no adaptativos. Supongamos que una especie
han incidido basicamente en la aparicion de aislamiento ancestral fuese de genotipabbpara dos loci. Una mu-
sexual. Si en dos poblaciones hay divergencia para los tacion puede hacer que aparezcan individhadsby por
caracteres masculinos y para las preferencias mostradagleriva o seleccion que una poblacién pase a\sdéb
por las hembras, podria llegar a producirse aislamiento (Fig. 5). Igualmente, en otra poblacion diferente puede
como un subproducto de la evolucién de estas preferen- aparecer un nuevo alelo B que puede fijarse dando lugar a

cias. Asi, por ejemplo, las hembras del peecilia una poblaciéraaBB Ambas combinaciones genéticas
reticulata prefieren a los machos de la misma poblacion pueden ‘funcionar’ sin problemas en dichas poblaciones.
local antes que a machos de otras poblaciones. Sin embargo, si ambas poblaciones entran en contacto,

Recientemente se han propuesto varios modelos te6- los hibridosAaBbpueden sufrir esterilidad o inviabilidad,
ricos que recogen la posibilidad de especiacién rapida puesto que esa combinacion no ha estado nunca antes en
mediante apareamiento clasificado. Los modelos de Diec- contacto y no ha estado sometida a optimizacién por se-
kmann y Doebely (1999) y Kondrashov y Kondrashov leccién. La caracteristica fundamental de este aislamien-
(1999) se aplican a casos de especiacion simpatrica y pro-to postzigotico es que esté basado en la epistasis de “genes
ponen que si existen varios loci para los caracteres ecold-complementarios”. Es decir, un alelo que en un acervo
gicos (adaptacion a un recurso, e.g. tamafio de pico engenético concreto no produce ningun efecto deletéreo,
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en hibridos interespecificos aparece un caso tipico de
interaccion epistatica Dobzhansky-Muller, al producirse
aaBB melanomas malignos producto de la expresion no regula-
da del locusfumor(Schartl 1995).

La Regla de Haldane

Aabb aaBb

En 1922, J.B.S. Haldane propuso una generalizacion
gue se ha confirmado en la mayoria de los casos estudia-
dos. A saber, cuando existe algun tipo de incompatibili-

dad genética entre especies manifestada como la esterili-
aabb dad o inviabilidad de algin sexo en la progenie hibrida,
ésta se produce preferentemente en el sexo heterogaméti-

co. La Regla de Haldane parece cumplirse en aves y lepi-
dopteros (con hembras heterogaméticas) y en mamiferos
y Drosophila(con machos heterogaméticos), que son los

B
\
et

Figura 5. Diagrama describiendo el proceso de formacién de
las incompatibilidades entre genes complementarios (Mode-

lo Dobhansky-Muller). A partir de una poblacién aabb pue- grupos de especies mas estudiados con respecto a esta
den derivarse dos poblaciones diferentes que tengan genotipos generalizacion, aunque también se han encontrado en
AAbb y aaBB. En los individuos hibridos entre estas dos po- otros taxones (para un sumario puede consultarse Laurie
blaciones los genes A 'y B pueden ser incompatibles, puesto 1997).

que estos genes nunca han sido “puestos a prueba” anterior- La generalizacion de Haldane parece hacer referencia
mente. a un fenémeno causado por multiples factores biolégicos

y diferentes mecanismos genéticos (Orr 1997). Las teo-

rias mas importantes que intentan explicarla son la del “X
puede producirlos cuando interacciona con genes de otrorapido”, la del “macho rapido” y la de la dominancia. La
fondo genético. La letalidad o esterilidad de un gen de- primera de estas teorias pone el énfasis en la existencia de

pende del fondo genético donde se exprese. un mayor nimero de loci relacionados con la esterilidad
Este tipo de inviabilidad hibrida se han encontrado en masculina en el cromosoma X. Estos genes evoluciona-
plantas de los génerbtimulus(Cristie y Macnair 1984), rian méas rapidamente que los loci relacionados con la es-

Crepis(Hollingshead 1930) Gossipium(Gerstel 1954). terilidad femenina. La segunda teoria propone que la Re-
En animales, se han encontrado en los grupos de gla de Haldane refleja la evolucion rapida de los factores
Drosophila repleta(Carvajal et al. 1996)Drosophila de esterilidad masculina como resultado de seleccién
virilis (Orr y Coyne 1989) Yrosophila melanogaster  sexual o bien por una especial susceptibilidad de la esper-
(Cabbot et al. 1994), asi como entre especies del géneromatogénesis comparada con la ovogénesis. Sin embargo,
Nasoniade avispas parasitoides (Gadau et al. 1999). los procesos que inciden en la espermatogénesis masculi-
Los genes involucrados en estas incompatibilidades na no pueden explicar la aplicabilidad de la regla a gru-
actian como parcialmente recesivos, es decir, reducen lapos como las aves, con determinismo sexual ZZ/ZW. Por
eficacia biolégica cuando aparecen en homozigosis o en (itimo, la Regla de Haldane puede reflejar que la mayoria
hemizigosis, pero no en heterozigosis CEasophilapor de los genes involucrados en la eficacia bioldgica de los
ejemplo, las hembras hibridas entre dos especies suelerhibridos sean parcialmente recesivos, por lo que Unica-
ser viables si portan los dos cromosomas X de ambas es-mente causaran efectos cuando se hallen en hemizigosis
pecies, pero son inviables cuando los dos cromosomas X en el sexo heterogamético. A esta hipétesis se la ha deno-
proceden de sdlo una de las especies. minado teoria de la dominancia y parece explicar razona-
Aunque hay estudios que demuestran que los factores blemente bien los casos de inviabilidad hibrida.
implicados en la inviabilidad y/o esterilidad de los hibridos Aunque ninguna de las teorias puede explicar todos
pueden ser numerosos (e.g. Naveira y Fontdevila 1991), |os patrones de esterilidad e inviabilidad que se han des-
muy pocos son los genes implicados en la especiacion crito, los datos experimentales parecen indicar que la teo-
que han sido completamente caracterizados. El modelo ria de la dominancia junto con la del macho rapido pue-
Dobzhansky-Muller no indica nada acerca de la naturale- den ofrecer una explicacion general de este patron.
za de los loci implicados, pero, en principio, los genes
relacionados con el desarrollo y los genes reguladores
seran los mejores candidatos a ser genes de especiacion.as causas de la especiacion
Asi, OdysseusHuno de los mas de cien genes relaciona-
dos con la esterilidad de los machosDeosophilay el ¢ Qué causa la divergencia entre poblaciones y la apa-
Unico caracterizado, codifica para una proteina relaciona- ricién de nuevas especies? En principio, las incompatibi-
da con factores de transcripcion homeoticos (Ting et al. |idades de tipo Dobzhansky-Muller pueden aparecer bajo
1998). En peces de la espeXiphophorus maculatu$a cualquier tipo de situacién poblacional, siendo Ginicamente
expresion del geifumor, ligado al cromosoma X, estd  necesaria la separacién entre las poblaciones debida a
regulada por un gen supresor autosémico. Sin embargo, barreras o0 mecanismos de aislamiento. Esta separacion
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puede ser tanto geografica, como etoldgica o ecoldgica. jeros que coinciden con los genotipos que no pertenecen
El tipo mas ampliamente documentado de especiacion, la al grupo anterior de los bien adaptados. Gavrilets (1999)
geografica, propone que la especiacién es un subproductoha demostrado mediante simulaciones tedricas que una
de la divergencia evolutiva entre poblaciones sometidas a rapida especiacion puede producirse en estos paisajes
aislamiento en parajes geograficos diferentes y, en princi- adaptativos por la propia dinamica evolutiva de las po-
pio, tanto la mutacién, como la deriva genética o la selec- blaciones subdivididas en muchas poblaciones pequefas.
cion natural pueden causar esta divergencia. Mas aln, La divergencia necesaria para producir independen-
todos estos factores pueden actuar al mismo tiempo. Ade- cia evolutiva también puede ser impulsada por seleccion
mas, la divergencia puede estar acelerada si la adaptaciomatural. La seleccidn disruptiva/diversificadora puede es-
a nuevos habitats implica cambios genéticos importantes. tar implicada en préacticamente todos los tipos de
Diversos tipos de especiacién, como por ejemplo la especiacién, teniendo un papel preponderante en ciertos
peripétrica, requieren poblaciones pequefias, y es conoci-tipos de especiacion alopatrica y simpatrica. Cuando las
do que los efectos de la deriva genética son mayores enpoblaciones quedan separadas geograficamente se dan las
este tipo de poblaciones. Asi mismo, los eventos de colo- condiciones para que la adaptacién al ambiente pueda
nizaciéon de nuevos parajes suelen implicar un nimero seguir un curso diferente en cada poblacion, implicando
muy reducido de individuos, lo que supone una pequefia asi la modificacion de distintos genes. Como consecuen-
proporcién de la diversidad genética de la especie origi- cia, la especiacién seria un subproducto de la unién de
nal. En las pequefias poblaciones originadas por estosdos factores: separacion y adaptacion.
sucesos de colonizacién o, en general, en poblaciones La evitacion de la competencia por un recurso, la ex-
periféricas, no aparecen representados todos los alelosplotacion de nuevos recursos, el evitar parasitos o com-
existentes en la poblacién original. Estas situaciones pue- petidores interespecificos, etc., pueden ser el motor de la
den conducir a una rapida divergencia con respecto a ladivergenciay la posterior especiacion. La especializacién
poblacion original. A este cambio en las frecuencias en nuevos recursos puede considerarse un caso particular
génicas con respecto a la poblacion original (basicamente de seleccidn disruptiva que puede conducir a especiacion.
una reduccion en la diversidad genética, pero también un Las poblaciones gallegas del bighitorina saxatilispro-
aumento en frecuencia de alelos raros) se la ha denomina-porcionan un ejemplo de especiacion promovida por se-
do efecto fundador y puede ser un factor importante en la leccion diversificadora. Dos ecotipos de esta especie ha-
especiacion alopétrica de tipo Il. bitan la costa. La parte superior de la zona intermareal
La deriva genética también ha sido involucrada en la esta ocupada por la forma mas robusta, mientras que una
llamada especiacion por cambio de pico (también llama- forma mas pequefa y fragil habita la zona inferior, ambas
da revolucion genética o transiliencia). Para que una po- adaptadas a las diferentes condiciones de la zona
blacién cambie de un “pico adaptativo” a otro tiene que intermareal. Los dos ecotipos forman una estrecha zona
cruzar un valle que, en principio, implica una reduccion hibrida de apenas un metro, donde aparecen algunos
en la eficacia biolégica. La seleccion natural no podra hibridos, aunque en general existe apareamiento clasifi-
conducir a una poblacidn a través de este valle adaptativo, cado positivo que mantiene la diferenciacion entre las dos
pero la deriva genética si podra cambiar la configuracion formas (Rolan-Alvarez et al. 1997). Los dos ecotipos de
genética de una poblacion hasta situarla al otro lado del una misma poblacién son genéticamente mas parecidos
valle, donde la seleccién la conducira hasta un nuevo pico que los ecotipos similares de poblaciones diferentes se-
adaptativo. Sin embargo, este tipo de modelo de apari- paradas por pocos kilbmetros. Ambos ecotipos pueden
cion de especies ha sido muy criticado por la dificultad haber surgido simpatricamente en diferentes localidades
gue entrafia cambiar de pico adaptativo. La metéfora de (por evolucion paralela), o bien por divergencia alopatrica.
un paisaje adaptativo con valles y crestas (zonas de baja yEn este (ltimo caso, la poca diferenciacién genética entre
alta eficacia biolégica respectivamente) ha contribuido al ambas formas se deberia al flujo genético entre ambos
rechazo de este tipo de especiacion y que el modelo deecotipos en el posterior contacto secundario. Aunque aun
cambio de pico (la teoria dghifting-balancede Wright) no esta completamente dilucidado si estamos frente a un
se considere posible, pero poco probable debido a las es-caso de especiacion simpatrica o micro-alopatrica, lo que
trictas condiciones para su desarrollo. Nuevos modelos si parece claro es que la divergencia promovida por espe-
gue han substituido el simil de un espacio tridimensional cializacién es el motor de la especiacion en esta especie
por paisajes adaptativos de miltiples dimensiones estande bigaro.
cambiando nuestra percepcién de la especiacion, de he- La seleccion sexual puede ser un factor preponderan-
cho el problema de atravesar un “valle adaptativo” para ir te en la aparicion de barreras etologicas de aislamiento v,
a otro pico adaptativo puede no existir cuando se consi- por tanto, ser un agente causal de especiacion, como ha
deran multiples dimensiones (Gavrilets 1997). Este mis- sido propuesto para explicar la divergencia en simpatria
mo autor ha descrito un “paisaje adaptativo agujereado” de varias especies de peces ciclidos en el lago Victoria,
como un paisaje adaptativo donde los genotipos bien adap-cuyos machos, aunque con casi idéntica morfologia, pre-
tados (con eficacia bioldgica alta) son poco frecuentes sentan coloraciones nupciales distintivas (Seehausen y van
pero forman un continuo que se expande a través de todoAlphen 2000).
el espacio genotipico. Una imagen tridimensional de este  Si las preferencias para el apareamiento difieren entre
paisaje seria el de una superficie plana con muchos agu-poblaciones animales, inmediatamente podriamos estar
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ante un tipo de barrera etolégica, y si, ademas, se producequeC. lingulatase ha originado a partir @ bilobapor

un cambio en la genitalia debido a estas preferencias, seun suceso muy rapido de “especiacion catastréfica” al
trataria de un tipo de barrera mecanica. La seleccion sexualproducirse esos cambios cromosomicos. Al ser especies
ha conducido en muchos insectos a diferencias poblacio- que pueden autofecundarse, la persistencia de estas nue-
nales en la genitalia masculina y/o femenina, asi como en vas reordenaciones cromosémicas esta asegurada, y es por
el tipo de espermatozoides y de proteinas de la glandulaesta razén por la que se piensa que este modo de
accesoria. Ademas de este tipo de barreras prezigoticas,especiacion puede haber sido mas comudn en plantas.

hay evidencias de que la seleccion sexual puede estar La hibridacion, como se comentd anteriormente, es
implicada en la aparicion de aislamiento postzig6tico en un factor causal de especiacion bien conocido y que ha
forma de esterilidad hibrida (Wu et al. 1996). Hay prue- producido multitud de especies, sobre todo en el reino
bas de que la esterilidad hibrida masculina ha evolucio- vegetal (Arnold 1997). Sin embargo, y si nos atenemos a

nado mas rapidamente que la femeninBm@sophila,en los casos descritos, la hibridacion ha producido un ndme-
mosquitos del géneredesy en sapos del génexano- ro reducido de eventos de especiacion en animales. Para

pus y de que, en general, los genes masculinos relaciona-que se produzca hibridacion entre especies animales se
dos con la reproduccién también evolucionan més rapi- requiere un alto grado de similitud genética y etolégica,
damente gracias a la seleccién sexual y por tanto puedende compatibilidad de los gametos y de concordancia de
estar implicados en un mayor nimero de incompatibili- las genitalia de ambas especies. Puesto que en animales
dades epistaticas del tipo Dobzhansky-Muller (Orr y Pres- las tasas evolutivas de estos rasgos son elevadas debido a
graves 2000). la accién de la seleccion sexual, cabe esperar que la
Un ejemplo de que la seleccion sexual puede ser un especiacion por hibridacién en animales no sea un feno-
factor importante de especiacidén lo encontramos en el meno especialmente habitual y que esté restringido a es-
papamoscaBhylloscopus trochiloidesin pequefio péja- pecies donde no hay gran divergencia en caracteres rela-
ro que habita en los bosques de gran parte de Asia. Estacionados con el apareamiento.
especie forma lo que se ha dado en llamar una especie en Los elementos genéticos egoistas también pueden es-
anillo. Las poblaciones de este pajaro parecen haber se-tar involucrados en el desarrollo de aislamiento entre po-
guido una expansion desde el sur de Asia en dos rutasblaciones. De entre estos elementos, los factores de im-
diferentes, hacia el nordeste y hacia el noroeste, rodeandopulso meiético (meiotic drive) pueden ser considerados
la meseta tibetana. Actualmente ambas ramas se han enfos mejores candidatos (Frank 1991). Estos elementos no
contrado en Siberia, formando un contacto secundario, siguen las reglas mendelianas y suelen transmitirse a la
donde aparecen dos formas en simpatria que se diferen-progenie con mayor eficacia, consiguiendo asi, por tanto,
cian en la estructura del canto y que estan reproductiva- aumentar en frecuencia. Como contrapartida, suelen pro-
mente aisladas (Irwin et al. 2001). Ambas formas estan vocar una disminucion en la eficacia bioldgica de los por-
unidas por un continuo de poblaciones que muestran va- tadores, con lo que se crean las condiciones para que sur-
riacion continua para diversos caracteres fenotipicos que jan genes supresores de su actividad. Cuando se produ-
son usados en el cortejo y defensa del territorio. La es- cen cruzamientos entre especies relacionadas, estos fac-
tructura del canto parece haber estado sometida a presiotores de impulso meiético pueden quedar “liberados” de
nes selectivas hacia una mayor complejidad, lo que ha la presencia de supresores y provocar la inactivacion de
conducido a divergencia en los cantos, de tal forma que los gametos que no los portan, tal y como se ha compro-
las poblaciones siberianas en simpatria no se reconocenbado en cruzamientos entre individuos de diversas pobla-
entre si como conespecificas. La divergencia en el canto ciones deD. simulans En los machos los gametos porta-
parece haber sido producida por seleccién sexual. Por dores del cromosoma X son inactivados por factores de
contra, otros rasgos, como el tamafio corporal, parecenimpulso meiético presentes en el cromosoma VY, y los ga-
haber seguido una evolucion paralela o convergente sin metos portadores de este Gltimo cromosoma son inactiva-
acumular grandes diferencias. dos por factores presentes en el X, conduciendo asi a la
La aparicidon de reordenaciones cromosomicas tam- esterilidad de los machos. Aunque el papel de estos ele-
bién ha sido propuesta como causa de especiacion al acmentos en la especiacion es aun hipotético, cada vez re-
tuar como barreras postzigoticas. En los individuos sulta mas plausible su papel en el aislamiento postzigoti-
heterozigotos para estas anomalias (principalmente co (Orry Presgraves 2000). Los elementos transponibles
translocaciones reciprocas) se induce la formacion de también han sido candidatos a estar involucrados en el
multivalentes que habitualmente producen segregacionesaislamiento postzigoético. Sin embargo, no hay evidencias
andémalas durante la meiosis, reduciendo la fertilidad o claras de ello, mas alla de la disgénesis hibrida que apare-
provocando que los hibridos sean estériles. El ejemplo ce enDrosophilaal cruzar lineas con y sin elementos
clasico de especiacidn por reordenaciones cromosomicastransponibles P.
procede del mundo vegetéallarkia lingulataes una es- Otro elemento que puede promover la especiacion es
pecie de primavera de muy restringida distribucion, al la presencia de organismos endosimbiontes, como las bac-
habitar Gnicamente en un barranco en California. Esta terias del génerd/olbachiaque habitan dentro de células
especie difiere en la forma de los pétalos, en varias del tracto reproductivo de una gran variedad de insectos,
translocaciones y en una inversion de la que parece ser swcrustaceos, nematodos y acakvslbachiapuede produ-
especie progenitor&. biloba Lewis (1973) ha sugerido cir diversos efectos en sus hospedadores, desde feminiza-
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cion a partenogénesis, pasando por incompatibilidad cito- medio o0 esta causada por seleccion sexual o conflicto ge-
plasmatica. Esta Ultima parece estar relacionada con lanético? ¢A qué tasas se producen los diferentes procesos
aparicién de barreras entre poblaciones, puesto que la in-de especiacion? ¢ Son procesos principalmente rapidos o
compatibilidad citoplasmética provoca que los aparea- lentos? ¢COmo de importante es la especiacion simpatri-
mientos entre machos infectados y hembras sin infectar ca? Conocemos alin muy poco de la arquitectura genética
no produzcan descendencia. Aunque la incompatibilidad que causa la letalidad o inviabilidad hibrida, y ademés
citoplasmética es habitualmente unidireccional, se han estos datos derivan de muy pocos organismos. El papel
descrito recientemente algunos casos de incompatibilidad de las zonas hibridas y del reforzamiento sigue siendo un
bidireccional, lo que implica la aparicion de una barrera tema muy discutido. Sin embargo, nuevos y fascinantes
reproductiva total entre dos poblaciones. Uno de los ca- datos, como los proporcionados por el papel del conflicto
sos mejor estudiados implica a dos especies de la avispagenético, los elementos egoistas y los endosimbiontes,
parasitoideNasonia N. giraulti y N. longicornis,ambas estan cambiando el modo de analizar y entender los pro-
infectadas poWWolbachiaSi se cruzan estas dos especies cesos de especiacion. Aunque la imagen clasica de que
habitualmente no se produce progenie. Pero si estas avisdas especies surgen como el subproducto de la evolucion
pas son tratadas con antibiéticos que eliminen la bacteria, de poblaciones en alopatria sigue siendo dominante, otros
los cruzamientos producen progenie fértil, sin sintomas tipos de especiacidn, sobre todo la simpétrica, pueden
de inviabilidad de los hibridos, indicando que entre estas adquirir mayor preponderancia conforme se analizan mas
dos especies de avispas, el aislamiento ha sido provocadgrofundamente los datos que nos brinda la naturaleza.
por esta bacteria endosimbionte antes que por otras barre-
ras pre o postzigéticas (Bordenstein et al. 2001). Agradecimientos

Todavia hay grandes lagunas en nuestro conocimien-
to de la especiacion: ¢ Cuanta especiacion es causada por Agradezco a los Drs Alberto Tinaut, Josefa Cabrero y
la divergencia de las poblaciones sometidas a mutacion y Manuel Soler sus comentarios y sugerencias.

deriva y cuanta se debe a los procesos de adaptacion al -
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cién, y el papel de esta en la aparicion de nuevos linajes y de innovaciones evolutivas.

(2) OTTE, DANIEL y ENDLER, JOHN A.(Eds.). 198%peciation and its Consequenc8mauer, Sunderland, MA. Este volumen

recoge revisiones sobre todos los aspectos del proceso de especiacion, haciendo especial énfasis en los concept@sde especie, |

zonas hibridas, la biogeografia del proceso de especiacion y sus consecuencias.
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