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BLOQUE N° 3:

EVOLUCION DE LAS ESPECIES
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Pequefias modificaciones Origen de los grupos taxo-
en las poblaciones némicos de rango elevado
Especiacion Supra especie

LA ESPECIACION

Los pequefios cambios que ocurren dentro de las poblaciones -la
microevolucién- pueden conducir al surgimiento de nuevas especies, fenémeno
denominado especiacion.

Las especies son grupos de poblaciones naturales que se cruzan o pueden
entrecruzarse y se encuentran reproductivamente aisladas de otros grupos
similares. El detalle esencial de esta definicibn es el aislamiento reproductivo.
Sabemos que existen dos especies aparte cuando ambas pueden ocupar el
Mismo espacio sin entrecruzarse.

En términos de genética de poblaciones, los miembros de una especie
comparten un reservorio génico netamente separado de los reservorios génicos de
otras especies.

En la especiacion, entonces, se presentan dos cuestiones importantes:

- Una cuestion central es como un reservorio de genes se separa de otro para
iniciar una trayectoria evolutiva aparte.
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- Otra cuestion subsidiaria es como dos especies, a menudo muy similares entre
si, habitan el mismo lugar al mismo tiempo, pero se mantienen reproductivamente
aisladas.

Veamos cOmo se resuelven ambas cuestiones en las dos formas de especiacion
conocidas: la especiacion alopatrica y la especiacion simpatrica.

1.1. Especiacion alopatrica

Este tipo de especiacion se inicia con la separacion de los individuos de una
poblacion a causa de la aparicion de una barrera geografica.

Las barreras geogréficas son de muy distintos tipos. A menudo las islas se
prestan para la aparicion de especies nuevas; tal fue el caso de Australia cuando
se fracciond de Pangea. Otras barreras son menos obvias que los océanos. La
aparicién de areas pantanosas entre dos habitats puede ser una barrera efectiva;
unos pocos metros de tierra seca pueden aislar a dos poblaciones de caracoles.

¢En qué forma el aislamiento geogréafico conduce a la formacién de nuevas
especies?

Un aislamiento de este tipo tiene como consecuencia que el flujo genético
se produzca separadamente en cada una de las poblaciones, dando lugar a un
desarrollo independiente. Incluso el punto de partida para esta evolucién sera
distinto: habra genes del patrimonio genético original que estén mas
representados en un grupo que en el otro y viceversa. Ademas las mutaciones y
combinaciones que ocurran estaran sometidas a diferentes presiones de
seleccién, ya que los biotopos seran distintos. Primero surgirdn dos razas distintas
y tras un largo periodo de aislamiento llegardn a establecerse dos subespecies.
Los cambios en el medio ambiente impulsaran a ambas subespecies a emigrar y
colonizar nuevas areas, e iran experimentando cada vez mayores divergencias
genéticas, hasta llegar a constituir dos especies distintas que habitan en diferentes
regiones, es decir dos especies alopatricas (del griego allos: diferente y del latin
patria: hogar).

Si posteriormente se llegara a producir el encuentro de ambas especies en
un territorio comun, ya no seria posible el entrecruzamiento. Una vez que el
aislamiento geografico ha favorecido la divergencia y la especiacion, empiezan a
actuar un sinnumero de otros mecanismos aisladores: son los mecanismos de
aislamiento reproductivo. No todos los mecanismos de aislamiento actlan en
todos los casos, pero sirven para fortalecer los limites entre las especies.
Cualquier combinacion favorable alcanzada en una de las especies se “diluiria” si
el flujo genético se restableciera entre ellas.
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Los mecanismos de aislamiento reproductivo son:

Ecoldgico

Estacional Preapareamiento
Precigotico  [Etoldgico

Mecéanico

Gameético

Genético Posapareamiento

Poscigotico esterilidad del
hibrido

Aislamiento ecoldgico. Si dos poblaciones son capaces de aparearse, pero no lo
hacen porque viven en nichos ecoldgicos distintos, se dice que estan aisladas
ecolégicamente. Por ejemplo: dos poblaciones de ciervos son capaces de
entrecruzarse en el laboratorio. En la naturaleza una poblacién vive del bosque y
otra de un campo cercano. Cada poblacién permanece casi completamente dentro
de su propio nicho. En esta situacion son practicamente nulas las posibilidades de
entrecruzamiento.

Aislamiento estacional. Aunque dos poblaciones habiten una misma region, sus
periodos reproductores pueden ocurrir en distintas estaciones del afio. Por
ejemplo: en el norte de Europa, el salco rojo florece dos meses antes que el
saulco negro; sin embargo es posible cruzar las dos especies artificialmente.

Aislamiento etolégico. Se debe a diferencias de comportamiento. Por ejemplo:
en ciertos peces, aves e insectos, el macho y la hembra llevan a cabo rituales de
cortejo muy elaborados, en los que cada movimiento de uno desencadena una
respuesta especifica del otro. Estos comportamientos vienen determinados
genéticamente, y cualquier cambio en el ritual haria que el otro miembro de la
pareja perdiera interés.

Aislamiento mecénico. Una pequefia modificacibn anatémica, aparentemente
minima, puede ser suficiente para evitar la cépula.

Aislamiento gamético. En animales se manifiesta mediante mecanismos
modificadores de la acidez de las vias genitales, que ciertos tipos de gametas no
pueden soportar, 0 a través de mecanismos inmunitarios anti-gametas extrafias.

Aislamiento genético. El hecho de que se produzca la fusion de las gametas no
asegura que el cigoto pueda desarrollarse. Un cigoto producto de especies
diferentes, en la mayoria de los casos no pasa de las primeras divisiones.
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Esterilidad del hibrido. El caballo y el asno pueden cruzarse dando un hibrido, la
mula. La prole sobrevive, es fuerte, pero no puede reproducirse.

1.2. Especiacion simpatrica

Es un tipo de especiacion que puede ocurrir sin aislamiento geografico (del
griego sym: junto y del latin patria: hogar).

Los Unicos mecanismos de especiacion simpatrica conocidos hasta el
momento consisten en una hibridacién seguida de poliploidia, o bien en una
autopoliploidia, y se verifican en vegetales.

El genetista ruso Karpetschenko realiz6 el experimento de cruzar plantas de
distintas especies: rdbanos y coles. De estos cruzamientos obtuvo algunos
hibridos en la f1, pero casi todos resultaron estériles. S6lo unos cuantos llegaron a
producir semillas y de éstas se desarrollaron plantas que se comportaron como
una nueva especie (con algunas caracteristicas del rabano, otras de la col y otras
intermedias, y que no se cruzaban con las especies progenitoras).

¢,Como fue posible? Ambas especies paternas poseen 2n=18 cromosomas;
cada una de sus gametas tiene por lo tanto n=9 cromosomas. Asi pues, los
hibridos f1 tendran 2n=18 cromosomas: 9 proceden del rabano y 9 de la col. Estos
cromosomas han de formar pares de homélogos y, puesto que no lo son, la
meiosis se produce con dificultad. Sin embargo, hay algunos casos aislados en los
gue la meiosis de los hibridos f1 se desarrolla de modo diferente. Pudo observarse
que en la formacién de los granos de polen no se llegaba a producir la primera
meiosis, que normalmente reduce el nimero de cromosomas a la mitad. Asi, los 9
cromosomas del rdbano y los 9 de la col permanecian juntos y en la segunda
division meidtica daban lugar a dos granos de polen, cada uno con 18
cromosomas. Naturalmente, esto puede ocurrir también en la formacién de évulos.
Los hibridos f2 tenian 36 cromosomas: 18 del rabano y 18 de la col. Por lo tanto
eran tetraploides y precisamente por eso podian efectuar una meiosis normal,
puesto que los 18 cromosomas de la col formaban ahora 9 parejas de
cromosomas homoélogos y lo mismo ocurria con los provenientes del rabano. La
poliploidia es un ejemplo de mutacion gendmica.

Sin duda Karpetschenko habia producido una nueva especie y no hay nada
de artificial en su experimento: mas o menos la mitad de las 235.000 especies de
plantas con flor tuvieron un origen poliploide y muchas especies agricolas
importantes, entre ellas el trigo, son poliploides hibridos.
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Activiades

\ Parte |: Realidad de las especies

Lecturas obligatorias

e Templeton, A. 1989. The meaning of species and speciation: a genetic
perspective. En: Speciation and its consequences. Otte, D. & J. Endler (Eds.)
Sianuer, Sunderland. (en el Aula Virtual)

* Hey J. 2001. The mind of the species problem. Trends in Ecology and Evolution
16 (7): 326-329. (en el Aula Virtual)

* Hey J., Waples R.S., Arnold M.L., Butlin R.K. & Harrison R.G. 2003.
Understanding and confronting species uncertainty in biology and conservation.
Trends in Ecology and Evolution 18 (11): 597-603. (Fragmento). (en el Aula
Virtual)

Para comenzar a discutir:

1 - ¢ Considera Ud. en la “realidad” de las especies?

2- ¢ En qué consiste el “problema de las especies”™?

3- De acuerdo a lo discutido en el item anterior, en las clases teéricas y a lo que le
dicta el sentido comun ¢Cudles son los posibles significados que pueden
otorgarse a la palabra “especie”?

4- De acuerdo a lo discutido en los item 2 y 3, ¢(Qué clases de ambigiedad
pueden desprenderse de las definiciones de especie enunciadas y cOmo se podria
confrontar este problema?

5- ¢ Cudl es el resultado del proceso evolutivo segin Hey (2001) y de qué manera
podria abordarse su estudio? ¢ Qué problemas podrian surgir al encarar un trabajo

de esta magnitud?

6- ¢Cree que existe alguna correspondencia entre las especies y los grupos
evolutivos?

Fundamente su respuesta.

Parte Il: Conceptos de especie

Leer los siguientes articulos:

8 Fundamentos de Evolucién — 2020
Sosa, C.A.; Bajo, J.M; Bernardello, G.; Arias Toledo, B.; Pigino, G.; Rodriguez Lépez, S. & S. Ortiz Beggia



Fundamentos de Evolucion - 2020
Escuela de Biologia- FCEFyN —UNC

* Gross L. (2007) Who needs sex (or males) anyway? PLoS Biology 5(4):€99 (en el
Aula Virtual)

» de Meels T., Michalakis Y. & Renaud F. (1998) Santa Rosalia revisited : or why
are there so many kinds of parasites in “the garden of earthly delights”? Parasitol.
Today 14(1):10-13. (en el Aula Virtual)

» Schlick-Steiner B.C., Seifert B., Stauffer C., Christian E., Crozier R.H., Steiner
F.m. 2007. Without morphology, cryptic species stay in taxonomic crypsis folowing
discovery. Trends Ecol. Evol. 22(8): 391-392.

Luego de la lectura, responder:

7- ¢ Cual es la principal caracteristica de la clase Bdelloidea y codmo repercute en
la aplicacion del CBS a este taxon?

8- De acuerdo al Concepto Biologico de Especie ¢Cuantos grupos esperaria
encontrar dentro de la clase? ¢Cdémo podria explicar entonces la ocurrencia de
discontinuidades dentro de Bdelloidea?

9- ¢Qué otro concepto podria explicar a las categorias existentes dentro de esta
clase?
Discuta los potenciales problemas de cada alternativa propuesta.

10- Enuncie al menos dos caracteristicas que dificulten la aplicacién del Concepto
Bioldgico de Especie a los organismos parasitos.

11- De acuerdo a los problemas analizados y a los conceptos que Ud. conoce...
¢ Cudles aplicaria a las discontinuidades identificadas dentro de los grupos de
organismos que exhiben un modo de vida parasitario? (Como antes, considere las
posibles desventajas).

12- Teniendo en cuenta la diversificacion de los organismos estrictamente
asexuales y de los parasitos, por ejemplo, ¢Considera al sexo como a una
condicion sine qua non para el origen de los grupos evolutivos?

13- ¢ Cudl es el problema que encaran los paleontdlogos al incluir el factor tiempo
en el estudio de la diversidad biolégica y como redunda esto en la aplicacién del
Concepto Biologico de Especie a organismos extintos?

14- ;Cbémo solucionaria Ud. estos inconvenientes? (No olvide discutir ventajas y
desventajas de sus propuestas).

15- ¢Como repercute la existencia de las especies cripticas en el concepto de
especies morfologico? ¢ Puede nombrar otro inconveniente para la aplicacion de
este concepto?
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Parte lll: Preguntas unificadoras

16- De acuerdo a lo discutido, esta en condiciones de contestar la siguiente
pregunta: ¢Cuales son las dificultades que impiden la adopcion de un Unico
concepto de especie?

17- ;Cree que algun dia se arribara a una “solucién radical al problema de las
especies” (Ghiselin 1974)?

18- Explique la siguiente afirmacion: “... [como el Concepto Biolégico de Especie]
se enfoca en el resultado y no en el proceso, ha resultado perjudicial para los
estudios de los mecanismos de especiacion... ”.

19- ;Qué fuerza/s mantiene/n la cohesidén dentro de cada “especie”, y a la vez
permite/n que estas se conserven como entidades discretas? ¢Qué concepto de
especie hace alusion a esta cuestion?
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TRENDS in Ecology and Evolution Vol.22 No.8 391

Letters

Without morphology, cryptic species stay in
taxonomic crypsis following discovery

Birgit C. Schlick-Steinerl,2,3, Bernhard Seifert4, Christian Stauffer2, Erhard
Christianl, Ross H. Crozier3 and Florian M. Steinerl,2,3

1 Institute of Zoology, Department of Integrative Biology and Biodiversity Research, Boku,
University of Natural Resources and Applied Life Sciences Vienna, Gregor Mendel Str. 33, A-1180
Vienna, Austria

2 Institute of Forest Entomology, Forest Pathology and Forest Protection, Department of Forest and
Soil Sciences, Boku, University of Natural Resources and Applied Life Sciences Vienna,
Hasenauerstr. 38, A-1190 Vienna, Austria

3 School of Marine and Tropical Biology, James Cook University, DB23, Townsville, Queensland
4811, Australia

4 State Museum of Natural History Go™ rlitz, Post Box 300154, D-02806 Go™ rlitz, Germany

Recently, Bickford et al. ™ highlighted the importance of exploring cryptic diversity. Their
biology-focused contribution is a reminder of the ori?'nal questions regarding the current
debate between molecular and traditional taxonomy '?, and a call for synergies between
these approaches. Only an integration of all disciplines can promote biological

research at the tempo set by the biodiversity crisis .

But one point is left unemphasized: the undiminished relevance of morphology-
based alpha taxonomy (MOBAT), which is still the most important discipline for assigning
taxonomically valid names on the basis of name-bearing specimens (types). Types often
date back to Linnaeus’ time and are frequently unsuitable for molecular studies, despite
progress in this field 1, even setting aside that museum curators usually refuse molecular
sampling of fragile type specimens. MOBAT can link cryptic species to Linnean
nomenclature and to established biological knowledge. Once discovered, many cryptic
species can be identified by means of external physical characters [ especially with
methods of morphometric statistics [".

Badly under-resourced !, MOBAT cannot keep pace with the discovery of cryptic
species, as illustrated by a topical example. An integrative approach revealed at least seven
sympatric species hidden in two nominal species of western Palearctic Tetramorium ants .
Because most of these species are both common and widespread, it is risky to guess which
were used for types by previous taxonomists; approximately 50 taxon names in
synonymy,and their types (the oldest from1850), demand scrutiny %. More than 500
publications over 150 years contain information on life history, ethology, social biology,
semiochemistry, ecology and invasion biology of these ant species. But of which ant
species? Biological knowledge that would help elucidate patterns and consequences of
cryptic diversification ! lies idle. Only analysing historical voucher material could tap
these resources. However, the current working capacity of ant MOBAT is slight. Just two
of >200 European myrmecologists work in numerical MOBAT as full-time professionals.
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We guess that the situation is similar with other groups of organisms. While the discovery
of cryptic species increases exponentially ™M, the number of experienced MOBATIsts
stagnates.

Even when uncovered by modern methods, many cryptic species remain
taxonomically cryptic. Investment in all disciplines contributing to integrative taxonomy,
including MOBAT, is essential if the promise of ‘profound implications for evolutionary
theory, biogeography and conservation planning’ ™ is to be realised.

References

1 Bickford, D. et al. (2007) Cryptic species as a window on diversity and conservation. Trends Ecol. Evol. 22,
148-155

2 Smith, V.S. (2005) DNA barcoding: perspectives from a ‘Partnerships for Enhancing Expertise in
Taxonomy’ (PEET) debate. Syst. Biol. 54, 841 844

3 Will, KW. et al. (2005) The perils of DNA barcoding and the need for integrative taxonomy. Syst. Biol. 54,
844-851

4 Whitfield, J. (2007) We are family. Nature 446, 247-249

5 Hajibabaei, M. et al. (2006) A minimalist barcode can identify a specimen whose DNA is degraded. Mol.
Ecol. Notes 6, 959-964

6 Saez, A.G. and Lozano, E. (2005) Body doubles. Nature 433, 111

7 Seifert, B. (2002) How to distinguish most similar insect species — improving the stereomicroscopic and
mathematical evaluation of external characters by example of ants. J. Appl. Entomol. 126, 1-9

8 Wheeler, Q.D. et al. (2004) Taxonomy: impediment or expedient? Science 303, 285
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10 Bolton, B. et al. (2007) Bolton’s catalogue of ants of the world: 1758— 2005. Harvard University Press

12

Fundamentos de Evolucién — 2020
Sosa, C.A.; Bajo, J.M; Bernardello, G.; Arias Toledo, B.; Pigino, G.; Rodriguez Lépez, S. & S. Ortiz Beggia



Fundamentos de Evolucion - 2020
Escuela de Biologia- FCEFyN —UNC

EVOLUCION TRANSESPECIFICA o0 MACROEVOLUCION

Hemos considerado, hasta el momento, los procesos involucrados en la
Microevolucion, entendiendo a aquella como las pequefias modificaciones en las
poblaciones. Ahora estableceremos el concepto de Macroevolucion, considerando
gue concierne a la génesis de los grupos taxonémicos de rango elevado.

Recordemos, entonces, que en la base genética de la evolucion se deben
considerar:

- Variabilidad genética.
- Amplitud de las variaciones.
- Genética de poblaciones.

Recordemos, también que los agentes del cambio evolutivo son:

a. Mutaciones: se producen sin que exista ninguna relacién con su futura
adaptacion.

b. Flujo de genes: se producen por ingreso o egreso de alelos en una poblacién.

c. Deriva genética: cuando se produce un cambio en el reservorio genético que
ocurre como resultado del azar. En esta categoria se ubican dos procesos:
- Efecto fundador: una pequefia poblacion con genoma diferente al padre.
- Cuello de botella: cuando la poblacién se reduce.

d. Apareamiento no aleatorio: autopolinizacion, seleccion sexual.

e. Seleccién natural: es la reproduccién diferencial de diferentes genotipos en una
poblacion. Se selecciona el fenotipo completo (todo el organismo). Los grupos
de genes que producen colectivamente caracteristicas fenotipicas coordinadas
se conocen como complejos génicos coadaptados o cuando esta ligadas a un
cromosoma (=supergenes). Como resultado de la seleccidén natural se produce
la adaptacién, la cual puede considerarse dentro de dos rangos:

- Adaptacion al ambiente fisico:

e Cline: se denomina asi a las variaciones fenotipicas interespecificas que
siguen una distribucion geografica y pueden ser correlacionadas con
cambios graduales de condiciones ambientales. Ej.: gorriones, vinchucas.

e Ecotipo: cada grupo de fenotipos distintos dentro de una especie que ocupa
muchos habitat diferentes. Ej.: plantas.

- Adaptacion al ambiente biol6gico:
e Coevolucion: cuando las poblaciones de dos 0 mas especies establecen
interracciones tan estrechas que cada una ejerce una notable ffuerza
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selectiva sobre la otra, ocurriendo ajustes simultaneos entre las especies
involucradas.

LOS SISTEMAS de CLASIFICACION
Los evolucionistas se han interesado en:

1) Un sistema que agrupe a las taxa segun su relacion filogenética (indican vias
evoltuivas).

2) La situacion relativa de las taxa refleja su significado biologico; aunque dos
taxas se hallen en la misma categoria pueden presentar un significado evolutivo
distinto.

Cabe mencionar que en el contexto de los Sistema de Clasificacion, Rensch
(1954) ha propuesto, para interpretar la dinamica de las taxa, los términos
anagénesis (indica el avance evolutivo) y cladogénesis (indica la diversificacion
o ramificacién). Cabe indicar que en 1957, Huxley propone el término
estatigénesis para incluir a los procesos en los cuales los linajes ni se diversifican
ni sufren ningun tipo de cambio sino que meramente persisten a lo largo del
tiempo.

El término anagénesis se ha aplicado a casi todos los tipos de cambio
evolutivo, tanto si dan lugar a un progreso notable o no, excpetuando el modelo de
remificacion. Los episodios anagenéticos generalmente crean organismo con
caracteres y capacidades nuevas que superan a las de los antepasados. Se dice
que los organismos que presentan estas nuevas capacidades funcionales han
alcanzado un nuevo grado. Los grados pueden ser monofiléticos o polifiléticos (ej.
homeotermia), en tanto que las ramas resultantes de la diversificacion o division
de las lineas se denominan clados y han de ser monofiléticas al menos en el
sentido amplio del término.

Actualmente se consideran dos perspectivas que analizan los Sistemas de
Clasificacion:

A - Fenética: consiste en clasificar los organismos no basados en las
relaciones filogéneticas sino exclusivamente de acuerdo con los parecidos
morfologicos. Constituye un progreso en objetividad y en estabilidad taxondmica
pero a costa de reducir el significado evolutivo de la clasificacion.

B - Sistematica filogenética: preferentemente se habla de cladismo (Hennig,
1950). Sostiene que la ramificacion de los linajes constituye un hecho critico en la
evolucion que suministra un dato objetivo para la clasificacion. La cladogénesis
crea automaticamente taxas hermanos del mismo rango, separados
taxondmicamente del taxon ancestral, ademas todos los taxa han de ser
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monofiléticos en el sentido restringido de que el Ultimo antepasado comun se
incluye en el taxon. Este sistema confiere cierta uniformidad y simplicidad a las
clasificaciones, eliminando la subjetividad de muchas decisiones taxonomicas y
mostrando la filogenia en su forma mas pura; no obstante, a menudo oscurece el
significado evolutivo y ecologico de los taxa.

MODELOS en SISTEMATICA

A. Modelos NO ADAPTATIVOS

Cada filo posee caracteristicas propias que funcionan bien en su conjunto,
propiedad que Darwin denominé coadaptacion. Segun ciertos bidlogos no seria
posbile la evoluciéon gradual de caracteres coadaptativos armonicamente, no
habria ningan caracter adaptativo por si mismo, por ende todos habrian
evolucionado de forma mas o menos simultanea. La hipétesis “saltatoria” postula
que no habrian existido nunca intermedios y la nueva forma no habria sido
seleccionada por su adaptacion. La distancia morfolégica entre un tipo nuevo de
organismo y su antepasado tendria que haber sido recorrida de un solo salto.
También explicaria la subita aparicion de muchos linajes nuevos como fésiles.

La hipotesis “saltatoria” se oponia a la nocion de seleccion natural; asi el
fendmeno de la mutacion parecia suministrar un mecanismo que explicaria este
efecto saltatorio. Goldschmidt (1940) sugeria que de vez en cuando surgian
monstruosidades a través de mutaciones con un efecto fenotipico muy grande,
que si estaban bien adaptados podria surgir de forma subita un nuevo tipo de
organismo. La probabilidad de que la eficacia biol6gica sea incrementada por un
efecto mutacional realmente grande es evidentemente muy pequefia, asi el
numero de “monstruos prometedores” que tendrian que surgir para dar tipos
nuevos viables deberia ser astronémico.

La ortogénesis es la evolucion por tendencias que son bastantes constantes
en cuanto a direccion a lo largo de periodos largos de tiempo, debido a
caracteristicas inherentes o inmamentes de los organismos implicados. Se us6
bastante para explicar el incremento bastante gradual y continuo en el tamafio de
las series fésiles en el tiempo. Hoy se sabe que muchas de las supuestas
evoluciones ortogenéticas se deben a artificios de un registro fosil pobre (Ej.: alce
irlandés).

B. Modelos ADAPTATIVOS

Es importante la idea de Wright sobre los picos adaptativos que explica el
origen de discontinuidades entre las especies contemporaneas. Simpson (1944)
indic6 que el ambiente se halla dividido naturalmente en regiones en las que sus
habitantes requieren ciertas formas caracteristicas de adaptacion, esas regiones
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se hallan separadas por discontinuidades que actian como umbrales adaptativos
los cuales han sido atravesados numerosas veces en la historia de los seres vivos.
Simpson considera que un taxén junto a los regimenes ambientales en los que
vive constituye una zona adaptativa. Aunque en los linajes que exploran
ambientes nuevos sean probablemente frecuentes las extinciones, la presion de
selecciéon para una adaptacion a las nuevas condiciones seria elevada y la
competencia seria minima ya que la nueva zona presumiblemente no estaria
ocupada por formas similares. Se denomina postadaptacién al proceso de ajuste
evolutivo a una zona adaptativa recién ocupada.

El Modelo del Hipervolimen. Consideramos Bioespacio a la representacion
geométrica de un ambiente potencialmente habitable. El hipervolumen ocupado
por una especie completa estd compuesto por los hipervolimenes combinados de
todos los individuos de dicha especie y tendria un tamafio considerablemente
superior al del hipervolimen de un individuo cualquiera. Bioespacio se usa para
designar el hipervolimen ocupado por un grupo de organismos.

El ecoespacio queda definido por su funcién, representan picos adaptativos
y en ecologia se denominan generalmente nichos.

Pueden originarse grupos de especies que sean algo distintas
morfolégicamente cuando un episodio anagenético conduce a un linaje a lo largo
de una via adaptativa hasta un bioespacio que se diferencia del bioespacio
ancestral en ciertas dimensiones. Las caracteristicas morfoldgicas distintas que
han evolucionado a partir de este linaje pionero y que han atravesado el limite
adaptativo persistiendo en el nuevo bioespacio sirven para distinguir dicho linaje
de los linajes precedentes de la misma.

La mayoria de las familias parecen haberse originado por la continuacién de
los mismos procesos que dan lugar a la formacion de géneros. Tiene bastante
éxito una respuesta fenotipica diferente a una oportunidad ecolégica, dando lugar
a un conjunto de especies; estas especies se agrupan en varios géneros. Si las
diferencias son suficientes pueden dar lugar a una familia (Ej. pinzones,
depréanidos, lapas y dinosaurios-aves).

Modelos GENETICOS

Un problema general muy importante en relacion al origen de los taxa
superiores se refiere al tiempo requerido para la evolucidon de arquitecturas
biolégicas muy distintas. Parecen haberse producido grandes cambios
morfologicos en periodos de tiempo geolégico relativamente corto.
Presumiblemente los organismos mas complejos requieren mas informacion
genética que la mas sensible. Los celenterados presentan unos 7 tipos de células,
mientras que los Cordados poseen unos 200. Todos los tipos de células contienen
un genotipo idéntico, cada tipo celular ha de presentar un desarrollo distinto, en el
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que se hallara implicada la accién de cierto nimero de genes estructurales en
secuencias ordenadas de forma armoénica de modo que difieran de las de los
restantes tipos celulares. Las diferencias entre células surgen probablemente de
los tipos de genes que son activados y mas especificamente de las diferencias en
las secuencias y combinaciones de activaciones génicas que se producen.

En las células procariotas exiten varios mecanismos de regulacion (Jacob &
Monod, 1961): algunos genes estructurales (dan RNAm) son controlados por
genes operadores situados junto a aquellos en un filamento de DNA. Los genes
operadores son a su vez inhibidos por un tipo de proteinas llamadas represores.
Cada represor es especifico de un operador. Cuando el represor se combina con
el operador impide la transcripcion del RNA mensajero a partir del gen estructural
adjunto.

Resulta obvio que los genomas de los Metazoos requieren sistemas de
regulacion mas elaborados. Los genes de los Metazoos estan organizados en
cromosomas por lo que los genes reguladores han de ser capaces de controlar
genes estructurales que pueden estar situados en cromosomas distintos. Britton &
Davidson (1969) han formulado un modelo general que resulta coherente. Los
genes sensores (SEN) reciben un estimulo que da lugar a conexién de una bateria
de genes estructurales (S). Cuando se halla presente el agente inductor
adecuado, el gen sensor activa genes integradores (I) adyacentes, que producen
cada uno una molécula especifica de RNA activador. Estas difunden por todo el
genoma y forman un complejo de genes receptores (R). En resumen, un gen
sensor detecta la necesidad de una serie de productos génicos y determina la
transcripcion de un integrador; el producto de dicha transcripcion, el RNA
activador, es detectado por cierto numero de receptores que determina la
transcripcion de los genes estructurales.

Una consecuencia evolutiva de la existencia de un sistema de regulacion en
el genoma es que sélo pueden producirse cambios en los genes estructurales sino
también en los genes reguladores. Para una bateria deda de genes los efectos de
una mutacién en un gen sensor pueden variar desde la desactivacion de la bateria
hasta la conexion de la misma con una sustancia activadora completamente nueva
de modo que la bateria funcionaria en circunstancias bioguimicas nuevas. La
mutacion del integrador también podria desactivar la bateria o bien podria cambiar
la composicién de la misma, eliminando algunos genes estructurales y afiadiendo
otros. La mutacion del receptor podria hacer que un gen estructural determinado
pase a formar parte de otra u otras baterias nuevas y o eliminaria de algunas o de
todas las baterias de genes a las que pertenecia.

Otro patron de cambio puede venir por el lado de las alteraciones
cromosdmicas. Las radiaciones que con tanta frecuencia siguen al orgien de un
nuevo tipo adaptativo producen variaciones mas o menos distintas del nuevo tema
morfolégico, pero esencialmente el mismo grado de complejidad. Estas
radiaciones han de basarse primariamente en la remodelacion de genes y

17

Fundamentos de Evolucién — 2020
Sosa, C.A.; Bajo, J.M; Bernardello, G.; Arias Toledo, B.; Pigino, G.; Rodriguez Lépez, S. & S. Ortiz Beggia



Fundamentos de Evolucion - 2020
Escuela de Biologia- FCEFyN —UNC

combinaciones de genes dentro de una jerarquia de regulacién. No obstante
también puede producirse cierta expansion del genoma regulador, asi como
evolucion de los complementos de genes estructurales (Ej. mamiferos del
Mesozoico, radiacion de los primitivos equinodermos, Moluscos). King & Wilson
(1975) han consignado un ejemplo al nivel de familias: investigaron las diferencias
genéticas entre los chimpancés y el hombre y encontraron que en lo que
concierne a los complementos de genes estructurales no diferian mas que
especies gemelas de mamiferos. No obstante las diferencias morfolégicas son
impresionantes, y se deberian al sistema de regulacion.

Existen tres tipos principales de cambios evolutivos, los cuales han de
actuar de modo conjunto:

1) Cambios en la frecuencia de genes estructurales y en los alelos de genes
reguladores.

2) Remodelacion de los genes.

3) Crecimiento del genoma primariamente por elaboracion del aparato de
regulacion.

Es posible que la evoluciéon del genoma regulador esté asociada con cierto
namero de fendmenos evolutivos. El desplazamiento de caracteres de una parte
de una ontogenia a otra parte puede representar por ejemplo la remodelacién de
los genes reguladores. Entre los cambios mas comunes cabe incluir la retencion
de caracteres juveniles en el adulto (pedomorfosis) y el despalzamiento de la
reproduccion a etapas ontogenéticas mas tempranas (neotenia). Tales
desplazamientos, y sobre todo la neotenia, se han postulado que explicaban el
origen de taxa que van desde subespecies a filos.

PATRONES de EVOLUCION FILOGENETICA

- Evolucion divergente: Cuando una poblacién se aisla del resto de la especie
y debido a presiones selectivas particulares comienza a seguir un curso
evolutivo diferente. Por este proceso se puede llegar a ecotipos 0 especies
nuevas.

Por ejemplo, Ursus arctos, el oso pardo, se difundio por todo el Hemisferio
Norte, desde los bosques caducifolios a través de los bosques de coniferas hasta
la tundra. Esto sucedié hace aproximadamente 1,5 millones de afios. Como es tan
caracteristtico de las especies muy difundidas presenta muchos ecotipos locales.
Durante una de las glaciaciones masivas del Pleistoceno, una poblacion de Ursus
arctos se separ6 del grupo principal y segun la evidencia fosil, este grupo, bajo la
presion selectiva del ambiente hostil, evolucioné originando el oso polar, Ursus
maritimus. Los 0sos pardos, aungue son miembros del orden de los carnivoros y
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estan muy relacionados con los perros, son principalmente vegetarianos y
suplementan su dieta sélo ocasionalmente con peces y animales de presa. Por el
contrario, el oso polar es casi completamente carnivoro o su dieta basica la
constituyen las focas. El oso polar difiere fisicamente de los otros 0sos en varios
aspectos, incluyendo su color blanco, sus dientes de tipo carnivoro, su cabeza y
hombros mas aerodinamicos, y las cerdas rigidas que cubren las plantas de sus
pies, asegurando aislamiento y traccion sobre el hielo resbaladizo.

Como ilustra el ejemplo del oso polar, la evoluciéon divergente puede llevar no
s6lo a la diferenciacion de ecotipos adaptados localmente, sino también a la
formacién de especies nuevas.

Los mecanismos de la evolucion de las especies y del aislamiento reproductivo
gue hemos revisado en unidades previas se aplican so6lo a la division o a la
evolucion divergente de la especie. En la evolucion divergente de las especies,
dos poblaciones de una sola especie paterna se convierten en especies
separadas como resultado del aislamiento del flujo de genes, seguido por
divergencia genética. Con frecuencia, a la evolucion divergente de las especies se
la llama evolucién “verdadera”, porque es posible (por lo menos al principio)
establecer si las dos presuntas especies estan de hecho aisladas desde el punto
de vista reproductivo.

Sin embargo, en los registros de los fésiles, las cosas no son tan sencillas. Los
fosiles, al estar muertos y petrificados, no se pueden procrear, por lo que resulta
dificil establecer si estan aisladas desde el punto de vista reproductivo de otros
fésiles. Por lo anterior, los paleontdlogos hacen distinciones entre las especies
solamente sobre bases morfoldgicas: si dos fosiles son tan diferentes
estructualmente como lo son dos especies modernas, entonces los fésiles son
asignados a especies diferentes. Supongo que una especie completa, bajo la
seleccion direccional masiva, cambia con el tiempo y los especimenes mas
recientes son muy diferentes de los anteriores. Si las diferencias son lo
suficientemente grande, podria suponerse que no es posible que los organismos
mas recientes pudieran cruzarse con los anteriores, por lo que formarian una
especie independiente. En otras palabras, con el paso del tiempo, una sola
especie se desarrolla en otra distinta. En esta situacion, las dos especies nunca
coexisten y no se puede probar directamente el aislamiento reproductivo entre las
formas tempranas y recientes. A este proceso se le llama evolucion filética de las
especies.

Debido a que no esta completo el registro de los fosiles, éste no revela si es la
evolucion divergente o la filética la que domina la historia evolucionista. Si la
evolucion divergente es mas comun, como la hipotesis de mcuhos bidlogos
evolucionistas, pero no se encuentran los fésiles suficientes, entonces parecera
que casi todos los linajes evolucionistas muestran un aevolucion filética. Si
empezamos con una especie moderna y nos remontamos al pasado, seria posible
reconstruir una “historia evolutiva filética”, hasta un antepasado antiguo. Sin
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embargo, esta historia filética podria ser simplemente un muestreo selectivo de
una historia divergente mucha mayor, en la cual la mayor parte de las ramas no
dejo6 fosiles.

- Evolucion convergente: Organismos que ocupan ambientes similares suelen
parecerse entre si, aunque soélo tengan una relacion filogenética muy lejana.

Cuando los organismos estan sujetos a presiones selectivas similares,
muestran adaptaciones similares. Las ballenas, un grupo de mamiferos que
incluye a los delfines y las marsopas, son similares a los tiburones y otros peces
grandes en su forma hidrodindmica y otros aspectos externos, pero las aletas de
las ballenas ocultan los remanentes de una mano de tetrdpodo. Las ballenas son
homoeoternos, al igual que sus antecesores terrestres y poseen pulmones en
lugar de branquias. De modo analogo, dos familias de plantas invadieron los
desiertos en diferentes partes del mundo, originando a los cactos y euforbias.
Ambas desarrollaron tallos carnosos grandes, con tejido reservante de agua y
espinas protectoras, y parecen superficialmente similares. Sin embargo, sus flore
completamente diferentes revelan sus origenes evolutivos ampliamente
separados.

- Evolucion paralela. El paralelismo implica a menudo tanto homologias como
analogia. Segun Gaylor Simpson, el paralelismo es el desarrollo de caracteres
similares por separado en dos o mas lineas de origen comun y basandose, o
estando canalizadas, en caracteristicas de dicho antepasado.

No siempre puede diferenciarse claramente paralelismo de convergencia.
Hablando estrictamente, se da evolucién convergente cuando los descendientes
se parecen mas entre si en relacion a alguna caracteristica que no lo hacian sus
antepasados. La evolucién paralela implica que dos o mas lineas han cambiado de
forma semejante, de modo que los descendientes mas evolucionados de las
mismas son tan similares entre si como lo eran sus antepasados.

La evolucion de los marsupiales en Australia fue paralela a la evolucion de los
mamiferos placentarios en otras partes del mundo. La evolucién de los mamiferos
placentarioos fue independiente de los correspondientes marsupiales pero
siguiendo lineas paralelas debido a su adaptacion a formas de vida similares.
Algunas de las semejanzas entre un verdadero 0oso hormiguero y un hormiguero
marsupial se deben a homologia (ambos son mamiferos) y otras a analogia (los
dos comen hormigas).

También en las plantas son frecuentes la evolucién paralela y convergente,
como el caso de convergencia entre los cactos del Nuevo Mundo y las euforbias o
lechetreznas africanas. Otro caso en plantas lo plantea la evolucion de las
estructuras reproductoras de las fanerégamas: durante mucho tiempo se incluia a
los brezos lerica), primaveras (Primula), Polemoniaceas, mentas, Escrofularia-
céas, gencianas, campanillas (Campanula), madreselva (Lonicera) y margaritas
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(Compuestas) en el superorden Simpétales; aunque algunas de dichas flores
puedan ser estrictamente homodlogas, los botanicos estan seguros en la actualidad
de que otras, quiza la mayoria, representen paralelismos y convergencias.

LA EVIDENCIA del REGISTRO FOSIL

Una de las pruebas mas firmes sobre la evolucion viene del registro fosil, el
cual revela que la diversidad de organismos que han poblado la Tierra es el
resultado de tres grandes patrones de especiacion acoplados con los efectos de la
extincion:

1) Cambio filético - . Un patrén observado en el registro fosil es el cambio dentro
de un solo linaje de organismos, el cual se conoce como cambio filético. Bajo
las presiones de seleccion direccional una especie acumula gradualmente
cambios hasta que, finalmente, es tan diferente de sus predecesores que
puede ser considerada con propiedad como una nueva especie. El concepto
darwiniano de la evolucion subray6é la acumulacién lenta, gradual de los
cambios, y el cambio filético por supuesto, es una version a gran escala de los
acontecimientos microevolutivos tan habilmente documentados por los
genetistas de poblaciones.

2) Cladogénesis - . Es la particion de los linajes o “formacion de ramas”. Las
especies formadas por cladogénesis son los descendientes contemporaneos
de un antecesor comun. Los paleontélogos estan dando mayor peso a la
cladogénesis que al cambio filético. Mayr sostiene que la formacion de
especies nuevas por la escision de poblaciones pequefias del tronco parental
(efecto fundador) es responsable de casi todo el cambio evolutivo principal. En
estas poblaciones pequefias, las combinaciones genéticas favorables, si
existen, puede aumentar rapidamente en namero y frecuencia sin ser diluidas
por el flujo de genes. Asi, la evolucidbn no ocurre probablemente de manera
continua y gradual, sino a impulsos, que dan cuenta de los incrementos subitos
de nuevas especies observados en muchos puntos del registro fésil. Sin
embargo estos dos modelos no se han visto como alternativas, sino como
modelos complementarios. Los organismos de las Islas Hawaii, como los de
las Galapagos, ofrecen ejemplos de cladogénesis en islas volcanicas. Asi en
los miembros del género Cyanea (plantas endémicas de Hawaii) existe una
marcada diferencia en tamafo y forma de las hojas, considerandose que todas
las especies han evolucionado de plantas semejantes a C. lobata (verde
oscuro), a partir de la cual se produjeron formas con hojas aciculadas y
pequefias (como las presentes en una especie que crece en areas muy
expuestas), y otras de hojas similares a los frondes de helechos (que habitan
las areas resguardadas y humedas de las islas).

3) Radiacion adaptativa - . Gaylor Simpsos recalcé que la radiacion adaptativa
es el patron principal de la macroevolucion. En el registro fosil se descubre
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como la diversificacion repentina (en el tiempo geoldgico) de un grupo de
organismos que comparten un antecesor comun, que a menudo también
acababa de aparecer. La radiacion adaptativa esta asociada con la apertura de
una nueva frontera biolégica, que puede ser tan vasta como la tierra o el aire o,
como en el caso de los pinzones de las Galapagos, tan pequefia como un
archipiélago. La radiacion adaptativa generalmente se considera como una
combinacion de la cladogénesis y del cambio filético. El registro fésil cuenta
con numerosos ejemplos de radiacion, asi hace unos 300 millones de afos, los
reptiles, liberados de la existencia anfibia por el invento del huevo amniota, se
diversificaron rapidamente en los ambientes terrestres. Una explosion evolutiva
semejante y todavia mas rapida dio origen més tarde a las aves. Cuando los
dinosaurios se extinguieron, los mamiferos, similarmente, hicieron una subita
irrupcion en la escena evolutiva, de modo que muchos tipos diferentes de
mamiferos aparecen simultaneamente en el registro fosil.

EVIDENCIAS DE LA MACROEVOLUCION

Las evidencias de la macroevolucion, o el proceso que Darwin llamo
“descendencia con modificacion”, caen en cinco categorias.

1) El nimero de especies: La evidencia de la gran diversidad biolégica que
aportaronl las expediciones de los siglos XVIII y XIX, era opuesta al
pensamiento creacionista y a la idea del fijismo. Los creacionistas trataron de
defenderse de quienes dudaban de las especies fijas e invarialbes modificando
la definicién de especie. Decian que algunas especies creadas originalmente, y
por tanto no eran realmente especies en el sentido de la creacion especial.
Algunos creacionistas decian que eran los géneros los que habian sido
creados de manera especial y no las especies. El hecho concreto es que el
namero de especies catalogadas alcanza a 1,4 millones y se especula que el
namero real alcanzaria los 30 millones.

2) Biogeografia: En épocas de Darwin y Wallace, la idea creacionista sostenian
que cada especie habia sido creada especialmente para una forma de vida
particular y ubicada en la localidad para la cual era adecuada. Pero los aportes
de sus viajes permitieron postular la idea de que los seres vivos son lo que son
y estan donde estan a causa de los acontecimientos ocurridos en el curso de
su historia previa.

3) El registro fosil: revela una sucesion de formas simples hacia las mas
complejas. Son el resultado de una modificacion gradual experimentada por los
miembros sucesivos de una linea continua de ascendencia. Darwin no
encontrd, en sus estudios sobre fésiles, lo que realmente estaba buscando:
eivdencia de una transicion gradual entre una especie y otra. Sin embargo una
serie de hallazgos contenporaneos a la aparicién del “Origen de la especies”,
comenzaron a hechar luz sobre este aspecto de la teoria (asi, en 1862 se
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4)

5)

encuentra Archeopterix, y en 1879 se da a conocer la genealogia del caballo -
por O. Marsh). Esta evidencia cimenta la idea de que las secuencias fosiles
exhiben una serie gradual de cambios en las caracteristicas anatomicas,
conectando a formas mas antiguas con las formas modernas y revelando vias
divergentes a partir de antecesores comunes.

Homologias: evidencias en las estructuras homoélogas y en las vias
bioquimicas. Por ejemplo, todos los vertebrados poseen un plan similar en la
organizacion de sus extremidades (todos tienen 4 miembros) y poseen sacos
branquiales (por lo menos en alguna etapa de su vida embrionaria). La
evidencia que encontraba Darwin repetidamente sugeria patrones obsoletos
construidos con materiales ya confeccionados. La base celular de la vida se
plante6 una década después de la publicacion del libro de Darwin, y los
posteriores descubrimientos de la naturaleza doble de las membranas
celulares, el papel de los ribosomas en la sintesis de proteinas, la organizacion
interna de los cilios y flagelos eucaridticos, la glucdlisis, la cadena de
transporte electrénico, la multitud de papeles desempefiados por el ATP vy, lo
mas importante de todo, el cédigo genético, pusieron en claro la unidad
histérica de todos los organismos vivos.

La imperfeccion de la adaptacion: la adaptacion puede significar: el estado
de econtrarse ajustado al ambiente; un proceso dentro de la vida de un
organismo individual (fisiologia), o dentro de una poblacién durante el curso de
muchas generaciones (evolutiva); o bien, puede referirse a una caracteristica
particular. Un hecho era claro para Darwin, no todas las adaptaciones
(“dispositivos”) son perfectas siino que son tan buenas como deben serlo. Hay
gradaciones y variedades de adaptaciones, no simplemente un conjunto de
soluciones perfectass para un problema dado. En el mimetismo encuentra
Darwin el apoyo para la idea de como las mejoras graduales podrian ser
continuamente ventajosas para los organismos individuales.

MACROEVOLUCION: UNA VISION DESDE LAS TEORIAS

En el marco de la Sintesis Moderna (Huxley, 1942) la evolucion gradual de

las especies puede ser explicada mediante la aparicion de pequefios cambios
genéticos aleatorios y de su tria por la seleccion natural. Segun Mayr, la Sintesis
consiste esencialmente en dos cosas: una teoria de cambio genético y una
extrapolacion de esta teoria a todos los aspectos de la evolucion.

La accion de la seleccion natural esta basada en la supervivencia

diferencial de las mutaciones favorables y desfavorables. Si las condiciones del
medio cambian las especies cambian por progresivo desplazamiento de los
caracteres genéticos iniciales de la especie por nuevos caracteres genéticos mejor
adaptados a las nuevas condiciones.
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Los darwinistas consideran a la macroevolucion como microevolucion
sostenida durante millares o millones de afios. La teoria Sintética predice que, si
las series de fésiles estuviesen conservadas en su totalidad, se podrian seguir in
situ las transformacion de las poblaciones, de modo que se podrian reconocer
especies cada vez mas alejadas por sus caracteres de la especie incial.

Sin embargo existe otra perspectiva de analisis que surge de la llamada
Teoria de la Evolucién por Equilibrio Puntuados o Intermitentes. Cada esepcies
nueva aparece bruscamente en las series fosiles y después persiste sin cambios
durante largos periodos; luego una especie dada es reemplazada muy pronto, sin
transicion, por otra. Asi en el registro fosil habra largas fases en las que aquellos
permanecen estabilizadas durante mucho tiempo, fases que son interrumpidas
puntualmente por bruscos episodios en los que nuevas especies reemplazan a las
antiguas. Esta teoria sostiene de manera convincente la idea de que cada especie
es una entidad individual, desatada en el tiempo por un origen, una historia y un
final.

Las teorias modernas de la especiacion admiten que la seleccién natural no
crea las especies, en el sentido de que no intervienen en la creacion de dos
comunidades reproductoras a partir de una. Las consecuecias de esta conclusion
son de gran alcance, ya que ahora tenemos una teoria del cambio genético y una
teoria del origen de las especies nuevas, ambas relacionadas, pero no idénticas;
la primera trata de la modificacion de las adaptaciones de las especies; la
segunda, de la sucesion de las especies, sucesion que engendra los géneros, las
familias, los oOrdenes existentes en la actualidad o que hayan existido en el
pasado.

Segun la Teoria Sintética, la tasa evolutiva de los caracteres deberia ser
exactamente superponible a la taxonémica, ya que segun esta teoria la aparicién
de nuevas especies es simplemente consecuencia de los cambios adaptativos.
Pero si la especiacion es un fenbmeno distinto del cambio adaptativo, las tasas
evolutivas de los caracteres y las tasas taxondmicas no estarian correlacionadas.

Existe un desacoplamiento de la macro y la microevolucion. Un fendmeno
que se observa frecuentemene en al macroevolucién permite ver como en algunos
casos pueden combinarse secuencias de especiacién y secuencias de cambios
adaptativos; se trata de las tendencias evolutivas.

Ejemplo: Segun Simpson, la seleccion natural en el seno de las poblaciones de los
Equidos ancestrales imponia una direccién a los cambios adaptativos en el seno
de una especie y entre especies. De esto resulta evidente que los cambios
microevolutivos se acumulan para producir los cambios macroevolutivos, o de otro
modo, que las tendencias evolutivas son simple consecuencia de una seleccion en
el seno de las poblaciones. Esto no ocurre en las series fésiles, por ende aqui falta
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el argumento reduccionista segun el cual la macroevolucibn no es sino
consecuencias de la microevolucion.

En 1972, Gould y Eldredge proponen la idea de que en el momento en que
una especie va a ser reemplazada por otra en la linea evolutiva, varias especies
hijas nuevas son candidatas a la sucesion. Cada una de ellas posee las
adaptaciones particulares a ambientes distintos y estas adaptaciones no estan
“orientadas” en relacidbn con unas determinadas tendencias evolutivas sino
distribuidas al azar. Sin embargo, si el ambiente dado resulta més favorable a la
expansion de una especie particular dotada de la correspondiente adaptacion, una
Unica especie persistira duraderamente mientras que las otras se extinguiran
rapidamente. Si este proceso se repite en cada nueva etapa de especiacion, y si
es siempre el mismo tipo de ambiente el que se revela como més favorable a la
expansion de una especie, se observara, entonces, una tendencia evolutiva en la
sucesion de las especies de la estirpe. Habra ocurrido una seleccion a nivel de
especie un éxito diferencial de las especies recientemente creadas en cada etapa
de especiacion. E, incluso, si no hay tendencia alguna en el seno de la estirpe, la
tendencia evolutiva se producira en la secuencia de sucesion.

Lo que importa reconocer es que hay numerosos niveles de evolucion semi-
independientes, cada uno de los cuales posee su propia categoria de fenébmenos,
y éstos, deben ser explicados por si mismos, no se debe intentar reducirlos a los
términos de los niveles subyacentes.

En el afio 1942, el genetista aleman Richard Goldschmidt propuso la
hipétesis de que hay macromutaciones, la cual fue desacreditada. No obstante su
idea (mutaciones de efectos instantaneos considerables sobre los individuos) es
muy parecida a la que proponen en la actualidad los genetista acerca de las
mutaciones que afectan a los sistemas de regulacién génica. La macroevolucion
era para él un cambio fenotipico a gran escala, sostenido meidante cambios
genéticos también a gran escala, es decir por modificaciones cromosomicas.

Por la misma época, el paleontélogo aleman Schindewolf rechazd la opinidn
de que las lagunas entre fésiles se debian a insuficiencias en el registro. El admitié
entonces que habria un desarrollo repentino de tipos nuevos, nuevos pales de
organizacion corporal definian nuevos grupos de especies que aparecian como un
proceso que no era compatible con la modificacion lenta y regular de las estirpes
por la seleccidon natural.

Simpson, en 1944, afirmd que aquellas lagunas eran artificios debidos a la
fosilizacién, y que las series de fésiles demostraban que el 90% de toda la
evolucion se realizaba de modo filético reflejando la modificacion adaptativa de las
estirpes en relacién con los cambios de las condiciones del medio. El propone los
términos “microevolucion”, “macroevolucion” y “megaevolucién”. Su principal
aporte fue la “evolucion cuantica” sobre el cual se basaba la megaevolucion,
aguella implicaba cambios genéticos rapidos que se producian en las poblaciones
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pequefias en el curso de las cuales los organismos realizaban las viejas
adaptaciones, atravesaban una fase preadaptativa, y finalmente alcanzaban
rapidamente un nuevo estado adaptativo diferente. En 1953 deja de lado la
megaevolucion y las fases preadaptativas e inadaptativas de la evolucion cuantica,
y aparecio la seleccién natural como en casi todos los escritos de la Teoria
Sintética de los '50, como el uUnico mecanismo que dirigia la totalidad de los
cambios genéticos. De otro modo, diremos que el reduccionismo de Simpson fue
mas radical de lo que era en 1944,

Las novedades evolutivas como causa de las mutaciones

Los bidlogos evolucionistas interesados en la macroevolucion tratan de
comprender la forma en que se produjeron los grandes cambios fenotipicos (como
la aparicion de plumas en las alas) en grupos importantes de organismos (como
las aves). Ellos estudian tendencias evolutivas importantes a través del tiempo
geoldgico.

Un cambio en el disefio basico de un organismo puede producri algo Unico.
Entre los ejemplos de caracteristicas poco comunes se encuentran las alas de los
insectos, las flores de algunas plantas superiores y las plumas de las aves. Por lo
comun, estas “nuevas” estructuras, llamadas preadaptaciones, son variaciones en
alguna estructura ya existente. Es decir, surgieron para cumplir una funcion pero
tuvieron suficiente plasticidad evolutiva para ser modificadas por otras. Las plumas
de las aves son un buen ejemplo de preadaptacién, pues surgieron a partir de las
escamas de los reptiles; el oido medio de los mamiferos es una preadaptacion que
se origind de un elemento modificado de la mandibula de los reptiles.

¢, Como ocurren tales cambios “novedosos™?. Muchos tal vez se deban a
cambios en el desarrollo. Genes reguladores pueden ejercer control sobre cientos
de otros genes. Cambios genéticos muy ligeros en genes reguladores podrian
causar grandes cambios estructurales. Por ejemplo, la mayor parrte de los
organismos presentan crecimiento alométrico, o sea velocidades de crecimiento
distintas para diferentes partes del cuerpo. Conforme el ser humano crece y
madura, su tronco y piernas crecen mas rapido que la cabeza. El crecimiento
alométrico es un fendmeno que ocurre en muchos organismos, como ejemplos de
él cabe mencionar al cangrejo violinista macho con su Unico brazo
desproporcionadamente grande, y al pez luna, con las grandes dimensiones de
sus estructuras caudales. Si las velocidades de crecimiento se alteran aunque sea
un poco pueden ocurrir cambios drasticos en la forma del organismo. El tamafio
descomunal de las astas del extinto alce irlandés, Megaloceros, un enorme
cérvido que media 2,5 m de altura y cuyas astas tenian 3 m de extremo a extremo,
se debi6 a crecimiento alométrico. Las astas del ciervo irlandés crecian 25 veces
mas rapido que el craneo. El ancestro del alce irlandés nno poseia las enormes
astas. El crecimiento alométrico, entonces, permite una variacion que puede ser
conservada o eliminada en el curso de la evolucion.
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Algunas veces las caracteristicas novedosas son resultado de cambios en
al sincronia del desarrollo. La paidogénesis es la retencion de caracteristicas
juveniles de loa ancestros en los descendientes adultos. Como adultas, muchas
salamandras tienen caracteristicas que sus ancestros sélo presentaban en las
fases inmaduras. Es obvio que la retencién de las branquias, un ejemplo de
paidomorfismo en algunas salamandras como el ajolote, modifica sus
caracteristicas conductuales y ecoldgicas.

Macroevolucion y registro paleontologico

La macroevolucién se refiere a los cambios en los tipos de especies en el
tiempo evolutivo, e incluye: 1) el origen de las tendencias evolutivas; 2) la
radiacion adaptativa; y 3) los efectos de la extincion sobre la evolucion.

En el registro paleontolégico hay varios ejemplos de cambios en los linajes
que parecen exhibir una tendencia global. Por ejemplo, en la evolucién de las
flores, el nimero de partes florales, como estambres y pétalos, tiende a reducirse.
El linaje de los mamiferos presenta una tendencia evolutiva hacia un incremento
en el tamafio del cuerpo. Las tendencias evolutivas son validas sé6lo en términos
muy amplios debido a que hay muchas excepciones individuales a una tendencia
general. Aunque la evolucion de los elefantes ha revelado una tendencia en el
sentido del aumento del tamarfio, varios elefantes extintos eran mas pequefios
guue sus ancestros.

Los seguidores del gradualismo y los del equilibrio intermitente algunas
veces discrepan acerca de la interpretacidon de las tendencias evolutivas. La
evoluci’'no del caballo es un ejemplo de este caso. Como suele representarse, la
evolucion de este animal muestra una progresion desde la especia ancestral mas
pequefia hasta la mayor. Los gradualistas sugieren que estas tendencias ilustran
una transformacion lenta y uniforme en el tiempo. Sin embargo, los defensores del
equilibrio intermitente argumentan que tal tendencia se debe s6lo a que hemos
dispuesto varias especies diferentes en una serie lineal, lo que produce la
impresion de una tencencia gradual. Ambos puntos de vista concuerdan en que el
arbol evolutivo del caballo es muccho mas complejo que una serie lineal, con
muchas especies divergentes, algunas menores y otras mayores. La tendencia
hacia el mayor tamafio es mas obvia cuando se considera el linaje sobreviviente y
se excluyen los otros.

Se ha sugerido que la seleccion de especies produce tendencias evolutivas
de manera muy parecida a como la seleccion natural modifica con el tiempo a los
individuos de una poblacion.

En la seleccion natural, los individuos que sobreviven y producen la mayor
cantidad de descendencia tienen el mayor efecto sobre la evolucién. En la
seleccion de especies, la especie que sobrevive mas en la historia evolutiva y
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produce la mayor cantidad de nuevas especies tiene el mayor efecto en la
tendencia evolutiva. Pero el sentido de la tendencia es consecuencia de presion
ambiental. Si las condiciones ambientales cambian, la tendencia puede invertir su
sentido o simplemente cesar.

Radiacion adaptativa

Una vez que surge una caracteristica novedosa que representa un avance
evolutivo, puede ocurrir la radiacion adaptativa, en la que un organismo ancestral
se diversifica para cumplir una serie de funciones ecoldgicas distintas. La
radiacion adaptativa es la evolucion de muchas especies relacionadas en un
periodo relativamente corto.

El concepto de zonas adaptativas se cred para ayudar a explicar por qué
ocurren radiaciones adaptativas. Las zonas adaptativas son nuevas funciones
ecolégicas o habitos que no existian en un organismo ancestral. A nivel de
especie, las zonas adaptativas son esencialmente idénticas a nichos (o0 sea la
funcion ecoldgica de una especie en una comunidad); enunciados como “vuelo
nocturno para capturar insectos” y ‘nataciéon en la superficie del océano’ describen
algunas zonas adaptativas. A niveles de clasificacién superiores, como géneros y
familias, el concepto de zonas adaptativas es un poco mas teérico. Una zona
adaptativa a este nivel representa una via ecologica a lo largo de la cual
evoluciona el grupo taxonémico.

Cada zona adaptativ puede ser ocupada por un solo grupo de organismos.
Si una zona adaptativa estd desocupada, puede ser explotada por radiacion
adaptativa. Una especie surgida recientemente puede aprovechar una zona
adaptativa aunque ésta, ya se encuentre ocupada, siempre que tenga
caracteristicas que lo hagan comparativamente superior a los ocupantes
originales.

Al parecer, la radiacién adaptativa es mas comun en periodos de cambio
ambiental importantes, pero es dificil determinar si tales cambios en realidad
activan dicha radiacion.

Es posible que un cambio ambiental importante tenga un efecto indirecto en
la radioadaptacién al incrementar la rapidez de extincién, la cual da por resultado
nichos vacios, que quedan disponibles para que se dé la radiacién adaptativa. Los
mamiferos, por ejemplo, habian surgido millones de afios antes de experimentar
radiacion adaptativa, la cual se cree fue activada por la extincion de los
dinosaurios. En un periodo relativamente corto despues de esta extincidon, los
mamiferos evolucionaron hasta ocupar y explotar una variedad de modos de vida,
surgieron variantes voladoras, corredoras, excavadoras, nadadoras.

La aparicion de caracteristicas evolutivas novedosas se asocia con cada
periodo importante de radiacion adaptativa. Por ejemplo, conchas y esqueletos
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pueden haber sido las caracteristicas nuevas causantes de un periodo de
radiacion adaptativa al comienzo de la era paleozoica, en la cual surgieron la
mayor parte de los fila animales, vivos o extintos en la actualidad.

Debe tenerse cuidado al deducir una relacion de causa y efecto entre la
aparicion de una caracteristica evolutiva novedosa y la radiacion adaptativa. Es
tentador formular una explicacién simplista y enunciar, por ejemplo, que la
evolucion de la flor desencadena la radiacion adaptativa de miles de especies de
plantas con flores. Quizds estas plantas experimentaron una rapida radiacion
adaptativa como resultado de la evolucion de un método mas competitivo de
reproduccion (la flor). Sin embargo, la radiacion adaptativa de las plantas con
flores puede ser una consecuencia de otros avances en lugar de las flores o
ademas de ellas.

EXTINCION
El ciclo de las Extinciones

Las eras geologicas estan divididas en periodos, los cuales tiene limites
gue estan fijados por extinciones de especies. Durante los ultimos 250 millones de
aflos ha habido ocho grandes extinciones. Algunas de las mas importantes
coincidieron con los limites entre los principales periodos geoldgicos. Estas
extinciones fueron periddicas y tuvieron lugar aproximadamente cada 30 millones
de afios. Mas aun, parecen existir periodos ciclicos mas grandes, de 80 a 90
millones de afios, entre las extinciones en masa mas importantes con extinciones
excepcionalmente importantes cada 225 a 275 millones de afios.

1) Las extinciones en masa podrian estar relacionadas con el period de traslacion
del Sol en torno al centro de la galaxia, que dura de 200 a 250 millones de
afos. Si el Sistema Solar entrara en una nebulosa o en una nube de polvo en
su trayecto alrededor de la galaxia, el polvo diseminado podria afectar a la
recepcion de energia radiada por el Sol y enfriar el planeta, lo que afectaria a
la biosfera. El argumento en contra de la periodicidad afirma que las
extinciones en masa podrian ser sélo la suma de varios sucesos punntuales
menores que parecen ser ciclicos, es decir, las extinciones colectivas en una
escala de tiempo geoldgico, que es incierta en si misma, podrian no ser mas
gue una mera coincidencia.

2) Los fendmenos asttrondmicos parecenn explicar mejor la aparente periodicidad
de las extinciones. El Sol, como todas las estrellas de la galaxia, oscila
perpendicularmente al plano galatico, completando un ciclo aproximadamente
cada 60 a 80 millones de afos. El Sol cruza el plano medio y alcanza la
distancia maxima de éste dos veces en cada ciclo o, aproximadamente cada
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3)

4)

30 millones de afos. El paso del Sol entre las densas nubes ubicadas en el
plano medio podria reducir la irradiacion solar hacia la Tierra e iniciar cambios
climaticos que podrian afectar a la vida de forma dramatica. Sin embargo, no
existe evidencia de que la nube de polvo sea lo suficientemente densa para
bloquear al Sol a su paso por el plano medio, que tarda varios millones de afos
en completarse. Las extinciones, por tanto, podrian coincidir con el
acercamiento del Sol a sus posiciones extremas alejadas del plano galactico.
La extincion de los dinosaurios y un importante nimero de otras especies,
hace 65 millones de afios, ocurri6 en el momento en que la galaxia parece
volverse mas vulnerable a los niveles mas altos de radiacion cosmica de una
supernova en explosién, que podria ionizar la capa superior de la atmdésfera
terrestre produciendo una neblina que bloquearia la luz solar.

Aproximadamente dos veces cada millon de afios se invierte el polo magnético
de la Tierra. Después de un extenso periodo estable de cientos de miles de
afos, la intensidad del campo magnético decae durante un corto periodo de
varios miles de afios. En algiin momento el campo se colapsa y la Tierra se
encuentra totalmente desprovista de campo magnético y la magnetosfera
desaparece. Esta ultima capa protege a la Tierra de la radiacién de particulas
del viento solar, este bombardeo podria influir en la composicién de la capa
superior de la atmosfera, produciendo niveles mas altos de 6xidos nitrosos,
que a su vez podrian producir una neblina que bloquease al Sol. Algunas
inversiones magnéticas coinciden con la extincion de las especies, pero no se
ha demostrado que tales inversiones ocurran de modo periédico.

La Teoria del Impacto establece que las capas de rocas limitrofes entre el
periodo Cretacico (K) y el Terciario (T), contienen una capa de barro
compuesto de sedimentos con un contenido elevadamente inusual de iridio y
una fina capa de carbono organico. El iridio es normal en los asteroides. Un
meteoro excepcionalmente grande pudo haber chocado contra la Tierra, los
desechos obstruirian el cielo y sumirian al planeta en un frio helado.
Retrocediendo en el registro geoldgico, los cientificos han descubierto capas
mas antiguas que contienen concentraciones andmalas de iridio. Estas capas
coinciden con otras extinciones. La periodicidad de las extinciones, que parece
ser de unos 26 millones de afios, podria ser atribuida al movimiento de la
Tierra a través del plano galactico, cuya perturbacion gravitatoria podria
expulsar cometas de la Nube de Oort. También se ha sugerido que el sol tiene
una compafiera una enana negra, llamada Némesis, que pasa cerca de la
nube de Oort cada 26 millones de afos, y provoca una gran lluvia de cometas
sobre la Tierra.

Los ciclos de las extinciones en masa son correlativos a los fendbmenos

terrestres. El mas largo de estos ciclos duré aproximadamente unos 300 millones
de afios y esta relacionado con el ciclo de las corrientes conectivas en el manto.
Empezd con una aceleracion de la conveccion en el manto que desencadend la
escision del supercontinente. Esta separacion aprision0 las cuencas oceanicas
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causando la elevacion del nivel del mar y las transgresiones del mar tierra adentro.
También aumentd la actividad volcanica, lo que dio lugar a un incremento del
diéxido de carbono atmosférico. Como consecuencia de ello se produjo un efecto
invernadero que origind un calentamiento en todo el planeta. Estos
acontecimientos tuvieron lugar desde finales del Cadmbrico a finales del Devonico
(hace aproximadamente de 500 a 350 millones de afios) y desde principios del
Jurasico a finales del Eoceno (hace aproximadamente de 200 a 50 millones de
afnos).

La segunda fase del ciclo de 300 millones de afios fue un tiempo que
estuvo caracterizado por una baja actividad conectiva en el manto, la union de los
continentes en un supercontinente, la separacion de las cuencas oceanicas con el
subsiguiente descenso y regresion del nivel del mar, una reduccién del diéxido de
carbono atmdésferico debido a los bajos niveles de actividad volcanica, y al
desarrollo de un efecto refrigerador con disminucién de temperatuas en todo el
mundo. Estas condiciones prevalecieron desde finales del Precambrico hasta
principios del cambrico (de unos 700 a 550 millones de afios), desde finaels de la
era Paleozoica al Triasico (de 400 a 250 millones de afios) y durante la ultima
parte de la era Cenozoica (el periodo en el que ahora vivimos).

Causas terrestres de las extinciones

- Deriva continental: EI movimiento de las placas produjo reordenamientos
geoldgicos, de la biota y modificaciones en el clima. Al final, el 50% de las
familias y el 95% de las especies marinas se extinguieron a fines del
Paleozoico, hace 240 millones de afios (la mayor extincion en masa que la
Tierra haya experimentado nunca).

- Periodos de glaciacion: La mayor glaciacion tuvo lugar a fines del Precambrico,
hace 680.000.000 de afios, desaparecio el fitoplancton.

- Enfriamientos climaticos: Aquellos que no son fruto de la glaciacién, sino que
dependen de muchos factores, incluyendo la inclinacion del eje de la Tierra, la
posicion de los continentes y la circulaciéon de las corrientes marinas y
atmosféricas.

- Erupciones volcanicas: Mediiante la expulsion de enormes cantidades de
ceniza y polvo volcanico se produjo una disminucion sustancial de la
temperatura global, lo que blogueé la energia solar y causé la extincion en
masa de plantas y animales. Sdlo la disminucién del 5% de la radiacion solar
causaria un enfriamiento de la superficie terrestre de hasta 12°C, que seria
suficiente para desencadenar una nueva glaciacion. Algunos gedélogos piensan
que los cristales formados a grandes presiones, asi como la abundancia de
iridio en los sedimentos del Cretacico y Triasico, no tienen por qué ser debidos
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a impactos de meteoros, sino que pudieron haber sido producidos por
poderosas erupciones volcanicas.

- Impacto de meteoritos: Un meteoro grande o varios de tamafo intermedio
pudieron arrancar de la Tierra el suficiente material para oscurecer la
atmosfera durante al menos seis meses. Parece entonces que so6lo una masiva
lluvia de meteoros que abarcase periodos de tiempo similares y que se
extendieran a lo largo del tiempo que duraran las extinciones pudo afectar a los
biétopos de toda la Tierra.

Efecto de las extinciones

Las especies aparecen y desaparecen incluso bajo condiciones éptimas. Es
como si perdieran su capacidad competitiva, siendo relegadas por especies
superiores mejor adaptadas. La supervivencia de una especie a una extincién no
significa necesariamente que ésta sea mejor, sino que los perdedores
desarrollaron ciertos rasgos desfavorables inicialmente adecuados.

Cada vez que se produce una extincion la vida se ve forzada a empezar de
nuevo. Aquellas especies que sobreviven sufren una mutacion para llenar
totalmente os nuevos nichos produciendo especies nuevas. La nueva especie
debera desarrollar adaptaciones originales que le permitan una ventaja adaptativa
sobre las otras. La adaptacion puede llevar a que especies exoéticas que
prosperaron durante las extinciones secundarias debido a su superespecializacion
sean totalmente incapaces de sobrevivir a las extinciones en masa.

La naturaleza estd constantemente experimentando con diferentes formas
de vida, y, cuando una falla, es relegada y tirada al basurero de las extinciones,
donde nunca mas sera experimentada de nuevo. Una vez que una especie
desaparece lo ha hecho para siempre; la probabilidad de que reaparezca esa
combinacion particular de genes es infinitamente pequefia. Por ello la evolucion es
un camino de una sola direccion, y, aunque las especies se perfeccionan para
alcanzar el 6ptimo en su medio ambiente caracteristico, nunca puede volver al
pasado.

El hecho de que los dinosaurios no fuesen los Unicos en desaparecer, ya
que el 70% de las especies conocidas a finales del Cretacico también se
extinguieron, indica que algo en el medio ambiente les hizo inadecuados para
sobrevivir.

Si la presion mediambiental produce nuevas especies, entonces los
humanos fueron una consecuencia de las glaciaciones. El humano tiene la
capacidad consciente de cambiar su medio ambiente para favorecer sus
propésitos, convirtiéenndose en algo mas que meros pasajeros en e tran de la
evolucion. Mientras permanecieron siin evolucionar y sus poblaciones fueron
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capaces de sostenerlos dentro de la capacidad del medio, probablemente fueran
una fuerza beneficiosa para mantener las poblaciones de tras especies en
equilibrio. Fue sdlo al final de la dltima glaciacion cuando aument6 su poblacion,
argumentandose que ciertas especies de grandes mamiferos (mastodonte,
mamut) se extinguieron a finales de esta glaciacion al ser diezmados por la mano
del hombre.

Extinciones modernas

Se estima que el nUmero de animales que desaparecen excede en gran
medida a la media natural, ya que se estimma que 100 especies desaparecen
cada dia. La extincion de nuestra propia especie no es facil de prevenir, ni
tampoco requiere algo tan catastrofico como una guerra nuclear. Si las tendencias
actuales de destruccion ambiental contintan, la catastrofe se producira igual, s6lo
tardara un poco mas.

El ser humano ha tenido un profundo impacto en la extincion. El enorme
incremento en la produccion humana nos ha llevado a extendernos a regiones del
planeta que antes no eran parte de nuestro territorio. Los habitats de muchas
especies vegetales y animales han sido alterados o destruidos por esa gran
cantidad de seres humanos. La destruccion de un habitat puede dar por resultado
la extincién de un organismo.

Bien es cierto que algunos bidlogos temen que la Tierra haya entrado en el
periodo mas grande de extincibn masiva de toda su historia, y que esto haya sido
desencadenado por actividades humanas.

¢Pueden los cambios microevolutivos originar especiacion y
macroevolucion?

Hemos visto que mecanismos como la reproduccién diferencial a través de
selecciibn natural, mutacion, deriva genética y migracion explican la
microevolucién, o sea los cambios microevolutivos que ocurren en una poblacion.
Si esta poblacion continba aislada en fomra reproductiva de su especie
progenitora, mutacién y seleccion la hacen divergir mas. Dados los cambios
suficientes, la poblacion se convierte en una nueva especie.

¢, Pueden estos organismos utilizarse para explicar la evolucion de géneros,
familias y taxa superiores?, ¢Pueden la seleccion natural explicar la
macroevolucion?, ¢Puede la genética de poblaciones ayudar a explicar los
principales acontecimientos evolutivos?.

Los bidlogos inscriptos en la Teoria Sintética aprueban que aquella
justifique a la macroevolucién. Esto es, dado el tiempo suficiente, el mismo

33 Fundamentos de Evolucién — 2020
Sosa, C.A.; Bajo, J.M; Bernardello, G.; Arias Toledo, B.; Pigino, G.; Rodriguez Lépez, S. & S. Ortiz Beggia



Fundamentos de Evolucion - 2020
Escuela de Biologia- FCEFyN —UNC

proceso que lleva a la especiacion produce nuevos géneros, nuevas familias,
nuevos ordenes, nuevas clases y nuevos fila o divisiones.

Sin embargo, debe insistirse en que la teoria sintética, en su relacion con
acontecimientos macroevolutivos, de hecho no ha sido probada, pese a que la
apoya un considerable cuerpo de datos de muchos campos. Algunos biélogos se
cuestionan acerca de si la adaptacion es tan significativa en la evolucién de
taxones superiores como lo es en la microevolucién, por ejemplo. Siempre sera
posible descubrir que otros mecanismos evolutivos tienen una participacion
importante en los acontecimientos macroevolutivos. Si esto ocurre, los
mecanismos implicados en la evolucion deberan ser reevaluados a la luz de los
nuevos datos.
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