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Resumen

La Ecologia Evolufiva estudia la evolucion en poblaciones de organismos actuales. Se cuestiona si diferentes
fenotipos conducen a diferencias en eficacia biolbgica y como eso afecta a la distribucion de fenotipos en las
generaciones siguientes. Para la formutacion de hipdtesis, la Ecologia Evolutiva se ayuda de modelos matematicos,
como los modelos de optimizacion, fos modelos de teoria de juegos y fos modelos genéticos, En el lado empirico,
se han desarrollado métodos para la medida de la eficacia bioldgica y la seleccion natural sobre distintes fenotipos
de una misma especie. Ademas se usan comparaciones entre especies, en ias que se incorporan datos sobre fas
relaciones fifogenséticas.

Palabras clave: Ecologia Evolutiva, Adaptacion, Seleccion natural, Optimizacion, Teoria de juegos, Genética
Cuaniitativa, Método comparativo, :

Ongoing evolution: concepts, logic and methodology in evolutionary ecology

Abstract :

Evoluticnary ecology describes evolution in present-day populations of organisms. it ask how different phenotypes
are related to differences infitness, and how this relationship influences phenotypic distributions in future generations.
In order to make hypotheses, evolutionary ecology adopts mathematical models, as oplimization, gametheoretical
and genetical modeis. On the other, empirical hand, procedures have been developed to measure fitness of, and
natural selection on, different phenotypes within a species. In addition, between species comparisons are utilised,
in which information about phylogenetic relatedness is included.

Key-words: Evolutionary ecology, Adaptation, Natural sefection, Optimisation, Theory of games, Quantitative

genetics, Comparative method.

1. INTRODUCCION: LA EVOLUCION AUN ESTA
OCURRIENDO

Para los no especialistas, el término ‘evohicion’ evoca sucesos
que ccurrieron en la noche de los tiempos, Segin esta idea, el
proceso evolutivo ha dejado sus huellas en forma de fésiles y
en el hecho de que las semejanzas entre especies actuales
indican la existencia de un ancestro comin. Por tanto, el
estudio de la evolucidn esta asociado a disciplinas como la
Paleontologia v la Filogenia.

Pero jes esa toda la verdad? En absoluto, si se conside-
ran las palabras de Antonovics (1987} "la evolucién, como
clencia, consta de dos disciplinas bastante separadas, una
inferencia de sucesos pasados y el estudio de procesos
actuales”. Efectivamente, el proceso evolutivo ha ocurrido en
poblaciones de organismos. Pero, precisamente, eso es algo
que no escasea [ Por qué no habria de ser posible estudiar la
evolucion en Jas poblaciones actuales, del mismo modo en que
se supone que ha actuado en las del pasado? Muchos cientifi-
cos se dedican al estudio de la evolucién 'de cada dia’; esa es
la tarea de la Ecologia Evelutiva, EI objetivo del presente
capitulo es dar a conocer la logica que se sigue en dicha labor
y las téenicas con ella asociadas,

2. PRIMERAS HERRAMIENTAS: LA BASE
CONCEPTUAL DE LA EVOLUCION

Aungue los conceptos y mecanismos basicos de la evolucién
fueron expuestos por Darwin (1859) en El origen de las
especies, su definicién ha permanecido ambigua y confusa
durante mucho tiempo. Eso ha dificultade enormemente el
estudio de ia evolucion. En los (ltimos 20 afios, no obstante,
se ha producido un gran debate sobre el significado concreto
de adaptacién (Brandon, 1990; Reeve & Sherman, 1993),
seleccion natural (Endler, 1986) o eficacia bioldgica (de Jong,
1994; Sober, 1996), que ha aclarade muche los términos, A
continuacidn se hace un breve repaso de la terminologia
evolutiva, '

La evolucifn ¢s cualquier cambio direccional o acumu-
lativo neto en los fenotipos de los organismos en el transcurso
de muchas generaciones (descendencia con modificacion)
{Endier, 1986). Una version actualizada de la explicacion de
Darwin a la evolucion es la siguiente. L.os organismos vivos
tienen un potencial considerable para reproducirse e incre-
mentar en nimero. A pesar de elle, las poblaciones de
organismos no crecen de modo ilimitado. La causa es que la
limitacién de recursos (hdbitat, alimento, etc.), Jos factores
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Fig. 1.- Dos mecanismos de evolucién en el mundo de los poligonos
recortables. En la generacién parental (recuadro superior} existe
aburdante variacién fenotipica. EI ambiente viens determinado por
ias habilidades de los nifios con las tijeras; su eleceidn de polgonos
forma la generacion descendiente. En la ruta de la izquierda, ia
seleccidn natural conduce a una mayor representacion de poligonos
sin eatrantes en la siguiente generacién (recuadro infetior jzguierdo).
La adaptacién de la poblacién de poligenos al ambiente ha
aumentado. En la nuta derecha, con deriva genética, simplemente se
eligen al tuntin los poligonos. Dos estrellas, con muchos entrantes,
aparecen en la generacién descendiente (recuadro inferior derecho).
La adaptacién de la poblacidn al ambiente no ha mejorado.

fisicos (temperatura, humedad, etc.) v la presencia de otros
organismos imponen limites a la expansion de las especies:
existe una "fucha por la existencia’. Esta metafora de la 'lucha
por la existencia’ puede formalizarse mediante el concepto de
eficacia biologica (fitness), que es una medida de la contribu-
cidn numérica de un organismo a la siguiente generacion (de
Jong, 1994). Se trata de un concepto demogrifico, de cardeter
numérico, que actia como factor de correccién en el cdleulo
de la composicién de fenotipos de la generacién siguiente.
La idea de un ambiente donde los recursos son limita-
dos y la observacidn de que los individuos diferian en eficacia
biolégica fueron la base del mecanismo propuesto por Darwin
para explicar el cambio evolutive, 1a seleccidén natural. Se
trata de un proceso originado por la existencia de diferencias
biolégicas heredables entre individuos v que puede conducir
ai cambio genético en poblaciones o especies (Endler, 1986).
Las condiciones para que exista seleccidn natural son: (a)
variacién fenotipica entre individuos de una especie, (b) una
relacidn consistente entre el fenotipo individual y su eficacia
biologica, y ¢) heredabilidad, es decir, una base genética de la
variacion fenotipica. Si se cumplen esas tres condiciones,
entonces se seguirdn, necesariamente, los siguientes resulta-

dos: (1) se producird una supervivencia y/o reproduccidn
diferencial de los fenotipos, y (2) si la poblacion no estd en
equilibrio, se producird un cambio predecible en los fenotipos
de [os descendientes respecto a los existentes en la generacion
previa, més allé de lo esperado por las condiciones () y {¢)
{Endler, 1986) (Fig. 1).

Otro mecanismo gue puede conducir al cambio evoluti-
vo, y desconocido en tiempos de Darwin, es 1a deriva genéti-
ca {genetic drif). Es un proceso de muestreo aleatorio de
alelos entre generaciones (Endler, 1986}, También requiere las
condiciones (a) y (¢) comentadas para la seleccidn natural,
pero la condicion (b} debe estar ausente. En su hugar, requiere
otra condicién: {d) un tamaifio poblacional suficientemente
pequefio para que el efecto de muestreo aleatorio sea suficien-
temente importante. Sus resultados son también la diferencia
en cotmposicidn de fenotipos entre generaciones, pero en este
caso los cambios no son consistentes sino que varian de modo
aleatorio (Fig. 1).

Solamente Ia seleccidn natural es capaz de explicar la
adaptacion. La palabra en castellano ‘adaptacidn’ sirve para
traducir dos términos ingleses con significados diferentes.
'Adaptedness' es la condicién de estar adaptado, es decir, el
grado en que un organismo es capaz de vivir y reproducitse en
un conjunto dado de ambientes (Endler, 1986). ddaptation’ es
el proceso de llegar a estar adaptado, o mds adaptade (Endler,
1986). En adelante se utilizard el término adaptacién para
traducir ‘adaptedness’. Ast, el proceso de seleccidn natural
produce el estado de adaptacién v se evita la confusion
innecesaria de considerar procesos tanto a la seleccion natural
como a la adaptacién. La adaptacidn de un organismo puede
deberse a su fenotipo global o puede estar principalmente
influida, en un momento dado, por uno o varios atributos, o
rasgos, de dicho fenotipo. En tal caso, se habla de rasgos
adaptativos (adaptive traits). Reeve & Sherman (1993) han
distinguido dos tipos de definiciones de rasgo adaptafivo, que
difieren en que una considera simplemente la utilidad actual
del mismo mieniras que la otra incorpora también su utilidad
en ¢l pasado;

1. Definicion no historica. Un rasgo es adaptativo si produce
la méxima eficacia biolégica respecto a un conjunto
definide de valores del rasgo, en un ambiente dado.

2. Definicién histdrica. Un rasgo es adaptativo si ha sido
moldeado por seleccidn natural para su funcidn actual.

El marco tedrico desarrollado por Darwin y otros
attores posteriores ha cambiado radicalmente la forma en que
los bidlogos conternplan fa diversidad de organismos vivos,
No en vano afirmaba el genetista de origen ruso Theedosius
Daobzhanski: “En Biologia, nada tiene sentido sino es a la luz
de la evolucién®. Ciertamente, una explicacién completa del
mundo vivo no puede contentarse ya con responder al ';Co-
mo?', especificando las bases bioquimicas, embrioldgicas o
fisioldgicas de un patron observado. Debe también incluir una
respuesta al ', Por qué?', estableciendo las razones evolutivas
de dicho patron (Mayr, 1961).

Es aqui cuando comienza la labor de los ecélogos
evolutivos. Frente a la extrema diversidad de formas y
comportamientes, que raya a veces en lo estrafalario y ha sido
explotada en muchos libros divulgativos de historia natural
como muestra de las 'maravillas de la naturaleza', se preguntan
;eomo puede explicarse, desde un punto de vista evelutivo, la
diversidad morfoldgica v etoldgica de los seres vivos? En la
tabla I se presentan las principales lineas de investigacion de
la Ecologia Evolutiva, Dentro de ese esquema, el estadio
detallade de los rasgos supuestamente adaptativos, ia recons-
truccién de su historia evolutiva y el papel jugado ent la misma
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-

de variacién geneética.

A

evolutivas entre sus componentes {coevolucion).

Tabla 1

Las cinco lineas de investigacion de la Ecologia Evolutiva, segin Ricklefs (1990, Cap. 26).

Mecanismos del cambio evolutivo desde un punto de vista genético, incluidos tos limiles impuestos por la disponibilidad

Eleccidn de pareja v del modoe de apareamiento de forma que se optimice el genotipo de los descendientes.
interpretacion de la forma y funcion en et contexio de ta adaptacion.

Determinacién del grado y mecanismos de ajuste de los organismos a su ambiente.

Grado en gue las propiedades de sisternas ecoldgicos como comunidades y ecosistemas dependen de ias relaciones

por la seleccidn natural ha sido denominado el ‘programa
adaptacionista’ (Mayr, 1983). Este programa de investigacién
ha revelado el mecanismo evolutivo de numerosos rasgos de
extrema complejidad. Pero ademds, este tipo de cuestiones ha
permitido interpretar de un modo nuevo estricturas o compor-
tamientos cuyo sentido previo se ignoraba.

Gould & Lewontin (1979) caricaturizaron el 'progra-
ma adaptacionista’ en los siguientes términos: (1) se
encuentra variacién fenotipica para un rasgo, (2) se le
adjudica una base genética (sin prucbas) a dicha variacidn,
y (3) se elabora una explicacién adaptativa para explicarla
mediante wna “imaginativa reconstruccién post-hoc”,
también Hamada una historia del tipo 'y asi sucedid’. La
critica de Gould & Lewontin (1979) puso el dedo en la Haga
ante estudios poco escrupulosos (Reznick & Travis, 1996)
y ayudd a ampliar el espectro de explicaciones evolutivas,
incluyendo no s6lo la seleccion natural sino otros procesos
no adaptativos. Pero, lejos de acabar con el 'programa
adaptacionista’, la critica lo ha fortalecido (Rose & Lauder,
1996), sefialando lo nocivo de practicas poco rigurosas,
dotandolo de nuevos conceptos y forzando el desarrollo de
una metodologia més rigurosa. Es hora de pasar a ver en
qué consiste dicha metodologia.

3. LAs ARMAS TEORICAS: LOS MODELOS
MATEMATICOS

En toda ciencia, la formulacién de hipotesis tiene un papel
fundamental y la Ecologia Evolutiva no es una excepcion.
Cada vez con mayor frecuencia, esa actividad se hace en
términos matemdaticos, porque las mateméticas permiten
explorar las consecuencias de las hipdtesis de un modo mucho
mas preciso que los sinples razonamientos verbales. De ahi el
uso de modelos matemdticos. Un modele es una representa-
cion abstracta y simplificada de un fendimeno naturat (Gotelli,
1995). La realidad es demasiado compleja como para conside-
rar simultdneamente todas las variables que influyen en un
fendémeno dado. Los modelos permiten (1) simplificar fa
realidad, al seleccionar un subconjunto reducido de los
factores potencialmente relevantes y (2) generar predicciones
sobre lo que deberia observarse en la naturaleza si los factores
elegidos realmente son importantes (Gotelli, 1995). Los
modelos se dividen en generales v especificos (Parker &
Maynard Smith, 1990). Los modelos generales dan ideas
cualitativas sobre el espectro y formas de solucidon de diversos
probiemas bioloégices. Los modelos especificos se disefian
para su aplicacién cuantitativa a especies concretas. A menudo
se trata de versiones mas sofisticadas de algém modelo
general. En Ecelogia Evolutiva se utilizan basicamente tres
tipos de modelos: de optimizacidn, de teoria de juegos y
genéticos.

Energia

Tamaino de la tela

Fig. 2.- Una arafia {actor) puede construir telas de distinto tamafio,
desde muy pequefias hasta tan grandes como sus reservas de seda le
permitan {conjunto de estrategias). ;Cudl es el tamafio Gptimo de la
tela? Un sumento del tamafio de [a tela supone mayor captura de
presas y, por tanto, energia obtenida (beneficio, linea curva de la
grifica). Pero también supone un consumo creciente de seda y, por
tante, de energia (coste, linea recta). Por encima def punto A, el coste
es mayor que el beneficio, por fo que no serfa rentable construir telas
cada vez mayores. Por debajo del punto A el beneficio supera al
coste. Pero es en el valor X donde fa diferencia entre coste y
beneficio {segmento)} se hace méAxima. El tamafio indicado por X es
e} éptime. En esc caso, la moneda de eficacia biolGgica es la energia
neta conseguida, no una medida del éxito reproductor.

3.1. Modelos de optimizacién

La seleccion natural puede considerarse un proceso que evalia
disefios alternativos de un fenotipo o un rasgo, aumentando
las frecuencias de aquellos mejor adaptados para la reproduc-
cion en el ambiente actual. No obstante, suponer que la
evolucion conduce simplemente a una maximizacion del valor
del rasgo en cuestion es algo irreal. El organismo mas apto
posible viviria eternamente, reproduciéndose de modo
continuo a un ritmo infinito. Pero semejante organismeo no
existe. Bllo se debe a que todo fenotipo contleva unos benefi-
cios en eficacia bioldgica, pero también unos costes. Por eso,
el fenotipo mas apto alcanzable es a menudo un compromise,
debide a los balances ceste-beneficio (vrade-off5) entre
diferentes opciones. Otro limite viene impuesto por la existen-
cia de constricciones a las opciones de disefio factibles. Una
constriccién (constraint) es una limitacion a la variabilidad
del fenotipo causada por la estructura, caricter, composicion
o dinamica del sisterna genético o embrioidgico de un organis-
mo (Endler & McLellan, 1988). Por tanto, lo mas que la
seleccion natural puede conseguir es un valor Optimo def
fenotipo o del rasgo respecto al estado general de adaptacion
local del organismo (Fig. 2). La optimizacién tiene que ver
con constriceiones ¥ balances, no con la perfeccion.
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Fig. 3.- Los himendpteros deciden el sexo de su descendencia por el
procedimiento de fecundar (hembras) o no (machos) sus huevos.
{Qué proporcitn de huevos deberian fecundarse? No existe una
solucidén Sptima a esa pregunta porque el éxito de cada caso
dependerd de las decisiones de los restantes miembros de la
poblacién, La produccién de descendientes masculinos tendtia
mucho éxito en una situacién donde predominase la produccién de
hembras, pero serfa desastrosa si ya predominan los machos.
Ademds, la ventaja inicial de cada estrategia dessparece en
generaciones posteriores, al extenderse en la poblacién el fenotipe
con miés éxito, La dnica estrategia evolutivamente estable es la
produccién de la misma proporcion de machos que de hembras,

Los ecologos evolutivos tratan de predecir esos fenoti-
pos dptimos por medio de modelos de optimizacion, tomados
de la Ingenieria y la Economia (Maynard Smith, 1978). Un
modelo de optimizacién contiene los siguientes elementos
{Maynard Smith, 1978; Parker & Maynard Smith, 1990; Seger
& Stubblefield, 1996);

1. Un acter, nommalmente un individuo gue expresa el
fenotipo cuya evolucion se quiere entender,

2. Unamoneda en que se evalia la eficacia bioldgica de los
fenctipos alternativos.

3. Unas variables de control que cuantifican los estados de
los fenotipos.

4. Una funcidn de eficacia biologica que describe fa relacion
entre la eficacia bioldgica y las variables de control que
representan los fenotipos, teniendo en cuenta las condicio-
nes ambientales y otros datos biologicos relevantes. La
funcidn objetiva se formula teniendo en cuenta los
beneficios y costes asociados a cada fenotipo, asi como las
constricciones operantes,

5. Un conjunto de estrategias que especifics el abanico de
fenotipos posibles. Dicho conjunto viene Himitado por los
balances y constricelones que se apliquen al caso estudiado.

El modelo se analiza para averiguar cuél de los fenoti-
pos especificados en el conjunto de estrategias produce el
valor mas alte de la funcién de eficacia bioldgica. Dicho
fenotipo constituye el Optimo para el caso estudiado (Fig. 2).
Ese analisis puede hacerse por medio de diversas técnicas
matematicas, en funcién de la complejidad del modelo, desde
la diferenciacidn de las ecuaciones, pasando pot procedimien-
tos de optimizacion dindmica, hasta simulaciones numéricas
{(Maynard Smith, 1978; Seger & Stubblefield, 1996). Si se
trata de un modelo general el analisis termina en esa fase, Si
el modelo es especifico, se coteja en qué medida las prediccio-
nes del modelo concuerdan con los datos empiricos relevantes.
8i concuerdan, el modelo puede reflejar realmente las fuerzas
que han modelado ef fenotipo estudiade. Sino to hacen, puede
buscarse la causa en varios puntos: se ha elegido mal (1) el
conjunto de estrategias, (2) la funcién de eficacia biologica, o
(3} el criteric de optimizacién, o el rasgo estudiado no es
adaptativo (Parker & Maynard Smith, 1990). En caso necesa-
rio, el proceso puede repetirse varias veces, modificando el
meodelo v reanalizandolo o recontrastandolo.

Los modelos de optimizacién no pretenden que los
organismos sean dptimos en ningdn sentido global o metafisi-
co v, de hecho, a menudo revelan que distan de estar *perfecta-
mente' adaptados (Seger & Stubblefield 1996). Aunque el
proceso de optimizacién es ubicuo y potente, el ‘estado
optimo’ puede ser esquivo o inalcanzable. En un ambiente que
no cambia, y dada la variacién penética suficiente, la mayoria
de los rasgos que afectan a la eficacia bioldgica llegarian a ser
al menos localmente optimos en el sentido de que la seleccion
natural, actuando aqui y ahora, no podria mejorarlos dadas las
constricciones que afectan a dichos caracteres. Pero el
ambiente cambia v constricciones de cardcter genético,
embriolégico o filogenético Hmitan la evolucion de los
fenotipos de modo complejo. Incluso en esta siuacion
pesimistz, una aproximacién desde la optinlizacién puede ser
fructifera. Los modelos de optimizacion analizan las presiones
selectivas y las constricciones que modulan la respuesta
evolutiva de las poblaciones a la seleccidn. Las cuestiones
especificas que surgen a menudo motivan contrastes empiricos
gue aumentan el conocimiento sobre el modo en que los
rasgos adaptativos evolucionan... o no consiguen evolucionar.

3.2. Modelos de teoria de juegos

La teoria de juegos fue introducida por Von Neumann &
Morgenstern (1953) para analizar el comportamiento econd-
mico, pero su aplicacion a la evolucién ha sido muy fructifera.
Su uso evolutivo surgié en el contexto de la Etologia, de ahi
la utilizacion de términos teleoldgicos como estrategia (véase
mas adelante). No obstante, la idea y la teorfa pueden aplicarse
a cualquier tipo de variacion fenotipica y la palabra 'estrategia’
puede remplazarse por la palabra 'fenotipo'.

La teorfa de juegos evolutiva es aplicable a casos en los
que no existe téenicamente ninguna solucidén dptima. Esto
ocurte cuando la eficacia biologica de un individuo no
depende solamente de su propio fenotipo, sino también del
fenotipo de los demas individuos de la poblacion (Maynard
Smith, 1982; Fig. 3). En esas situaciones, distintos actores
tienen distintos valores Optimos del rasgo y, por tanto, no
puede alcanzarse el dptimo para todos simultaneamente. Ensu
lugar, cada individuo posee una 'estrategia’, es decir, un
fenotipo o comportamiento, una especificacién de lo que un
individuo hard en una sitnacidén determinada (Maynard Smith,
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1982). ¥ lo que la evolucién produce es una 'estrategia
evelutivamente estable' (EEE). Una EEE es una estrategia tal
que, si todos los miembros de la poblacion la adoptan,
ninguna otra estrategia posible puede remplazarla por medio
de la seleceion natural (Maynard Smith, 1982). Hs decir, la
eficacia biologica de la EEE serd mayor que la de cualquier
fenotipo aiternative que pudiese introducirse en Ia poblacion,
No obstante, la EEE produce valores de eficacia biologica
menores que la gue tendria cada estrategia posible en una
poblaciéon homogénea, en la que pudiese aplicarse una
sttuacion de optimizacién. Pero ese punto optimo es inalcan-
zable porque es jnestable, va que individuos con estrategias
alternativas pueden alcanzar mayor eficacia bioldgica y dar al
traste con dicho Optime {incluse cs posible que la EEE
conduzea a la extincion de la poblacion; Maynard Smith,
1982).

Los modelos de teoria de juegos comparten algunos
elementos con los modelos de optimizacion. Los actores se
denominan jugadores u oponentes. La funcidn objetiva, en
este caso, describe la eficacia bioldgica de individuos mutan-
tes raros que se desvian del comportamiento (o fenotipo) del
resto de la poblacion. El conjunto de estrategias especifica lo
que un ‘jugador’ hard en cada situacion de las posibles. Ean
lugar de una funcidén de eficacia biolégica existe una matriz de
recompensas, que define el beneficio neto obtenido por el
jugador de acuerdo con las posibles estrategias que pueden
adoptar él v sus oponentes.

Segiin los resultados del modelo se habla de diferentes
clases de estrategias (Maynard Smith, 1982):

1. Estrategias puras. Cada individuo manifiesta un nico
fenctipo de todos los posibles (por gjemplo, manifiesta
siempre el fenotipo A). La estrategia puede ser condicio-
nal si un individuo siempre presenta un fenotipo en
determinada fase de su vida y otro fenotipo en otra fase de
la vida (por ejemplo, muestra siempre el fenotipo A sieres
joven; muestra siempre el fenotipo B si eres adulto).

2. Estrategias mixtas. Un misme individuo puede manifes-
tar varias de las estrategias posibles, haciendo la eleccidn
entre ellas al azar (por cjemplo, manifiesta el fenotipo A
en un x% de las ocasiones v el fenotipo B en un (100-x3%
de las ocasiones). Las estrategias mixtas ofrecen dos
posibilidades. En una de ellas, la estrategia monomérfica
mixta, cada individuo produce los fenotipos que constitu-
yen la BEE. En el ofro caso, el estado evolutivamente
estable, coexisten varias estrategias puras y una propor-
cidn x de los individuos de la poblacién produce ¢l
fenotipo A y la proporcion 100-x restante produce ¢l
fenotipo B.

3.3. Modelos genéticos

En general, los modelos de optimizacion y de teoria de juegos
ignoran la base genética de fos rasgos estudiados (Maynard
Sith, 1978, 1982). Ello condujo al desarrolio de otro tipo de
modelos, basados en los avances de la Genética de Poblacio-
nes, la Genética Cuantitativa y la Genética Evolutiva desde el
redescubrimiento de las leyes de Mendel a comienzos del
siglo XX (Falconer, 1999).

Durante mucho tiempo, ¢f principal uso de la Genética
Cuantitativa fue la mejora de animales v plantas mediante
seleccion artificial. SOlo en épocas mas recientes ha comenza-
do a utilizarse plenamente en el estudio de la evolucién en
poblaciones naturales. Los modelos de optimizacién y de
teoria de juegos simplemente suponen la existencia de
variacion genética suficiente como para permitir la evelucion

de cualquier fenotipo favorecido por seleccidn. Esa suposicion
esta apoyada por el hecho de que resulta relativamente fcil
modificar cualquicer rasgo utilizande seleccidn artificial. Sin
embargo, también es cierto que la seleccidn no actiia sobre
rasgos aislados sino sobre muchos rasgos simultdneamente, o
sobre todo el fenotipo. En muchos casos, los rasgos no pucden
evolucionar independientemente debido a la presencia de
correlaciones genéticas entre los mismaos, bien por pleiotropia
{un mismo gen afecta a varios rasgos diferentes), bien por
lipamiento entre genes (Jos genes situados en el mismo
cromosoma 1o se transmiten de modo independiente a la
descendencia y eso limita la cantidad de fenotipos expuesta a
a seleccidn). La existencia de correlaciones genéticas,
positivas o negativas, afectard al resultado de la evelucién.
Lag correlaciones negativas pueden impedir cualguier progre-
50 heto, aungue exista variacién, pues la mejora de un rasgo
supondré el empeoramiento de otro. Por otro lado, las cosrela-
ciones positivas hacen que la mejora de un rasgo amastre
consigo por seleccién indirecta a otro que no es favorecido
por seleccion pero se haya ligado al que si lo es.

Los modelos genéticos utilizan las mateméticas matri-
ciales y toman la siguiente forma general (Lande, 1982):

dz/dt =GVr

donde el lado izquierdo de la ccuacion representa el cambio
fenotipico (dz } por unidad de tienpo. El lado derecho consta
de dos componentes: G es la matriz de variancias v covarian-
cias genéticas que relacionan las distintas variables a estudiar;
Vr es el vector de gradientes de seleccion que relaciona el
valor de la variables con su eficacia biologica. En este tipo de
modelos, las constricciones a la evolucidn (pleiotropia,
ligamiento entre genes) quedan reflejadas en la matriz de
covarianzas genéticas asi como en valores negativos del
gradiente de seleccién para algunos de los rasgos. Utilizando
4lgebra de matrices, se multiplica el vector que define el
fenotipo inicial por la matriz de variancias y covariancias y
pueden llegar a predecirse las condiciones de equilibrio
evolutivo en que Jos gradientes de seleccién se hacen nulos
{Charlesworth, 1990).

Los modelos genéticos dependen de la medicion en
poblaciones reales tanto de G como de Vr. Los valores de G
deben obtenerse mediante estudios de Genética Cuantitativa,
Estas técnicas se han venido wtilizando desde comienzos de
siglo y existen numeroses manuales donde son descritas (por
ejemplo, Falconer, 1990). Por el contrario, la obtencion de
los valores de Vr, los gradientes de seleccidn, es un hallazgo
reciente (Arnold & Wade, 1984a, b) v se detallard mds
adelante.

Los objetivos del estudio genético de la adaptacion son
diferentes de los que tienen los modelos de optimizacion.
Plantean de un modo mas directo cuestiones sobre la importan-
cia relativa de la seleccion natural v Ia deriva genética en el
proceso evolutivo. Ademas, han conducido al desarrollo de
metodologias para estimar la accion de ia seleccidn natural en
las poblaciones naturales. Y abordan de moedo directo los
factores que limitan ia accion de la seleccidn natural: existen-
cia de suficiente variacion heredable, diferencias de eficacia
bioldgica necesarias para que la seleccién natural pueda
discriminar entre fenotipos, fortaleza de las correlaciones entre
caracteres, A pesar de la aparente oposicidn entre modelos de
optimizacion y modelos genéticos, bajo ciertas condiciones
simplificadoras, las predicciones de unos y otros pueden estar
bastante proximas (Charlesworth, 1990). En realidad, constitu-
yen aproximaciones tedricas complementarias.
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Fig. 4.~ Seleccién fenotipica sobre el tamafio en un escarabajo. Bl
rasgo estudiado es la longitud toal, que se representa en todas las
gréficas en el eje X. En la columna del centro se indican los dos
episodios de seleccidn estudiados. En la columna de la izquierda se
representan, de arriba abajo, las distribuciones de frecuencias de la
longitud total en la poblacién, antes y después de cada episodio de
seleccidn. Las lineas punteadas verticales sefialan el fenotipo medio
y las flechas indican el diferencial de seleccidn. En la columna de la
derecha, las gréficas representan la relacién entre el valor del rasgo
(ongitud total, en el eje X) y cada componente de la eficacia
biolégica (supervivencia o u° de c6pulas, en el eje Y). El dngulo o
indica el valor del gradiente de seleccin. Existe una relacién
positiva entre la longitud total ¥ ambos componentes de eficacia
biol6gica y, por tanto, la Iongitud total media aumenta en cada
episodio de seleccidn.

Fig. 5.- Los tres tipos de seleccién natural: A) direccional, B)
estabilizadora y C) disruptiva. En cada caso, la grifica superior
muestra la distribucién de frecuencias anterior a la seleccién y, en
gris, la porcién favorecida por la seleccidn. Las gréficas inferiores
muestran fa distribucién de frecuencias resultante. Las lineas
punteadas indican el valor medio del fenotipo.

4, HERRAMIENTAS APLICADAS: CONTRASTES
EMPIRICOS

La Ecologia Evolutiva consiste en algo mas que en la cons-
truceidn de hipdtesis, por razonables que sean. Eso serfa caer
en la narracién de historias del tipo 'y asi sucedid’ criticadas

por Gould & Lewontin {1979). Las hipétesis han de contras-
tarse con los patrones encontrados en la naturaleza, Ello exige
la medida en poblaciones naturales o de laboratorio de la
eficacia bioldgica v la seleccidn natural, asi como la evalua-
cién de los costes v beneficios asociados con diferentes
fenotipos denmtro de una especie. Cuando esa variacién
fenotipica no existe, la comparacion de especies emparentadas
con distinto fenotipo también resulta muy til.

4.1. Medida de la eficacia bioldgicay de la
seleccion natural

La delimitacion clara de los conceptos de eficacia bioidgica y
seleccién natural (véase mas arriba) ha facilitado sumedida en
poblaciones reales. La eficacia biologica se ha medido de dos
modos diferentes (Parker & Maynard Smith, 1990): (1) de un
modo directo, como el niimero de descendientes gue sobrevi-
ven hasta la edad de reproduccidn, o {2) de un modo indirecto,
utilizando una variable (por ejemplo, energia obtenida,
crecimiento, tamafio del territorio, etc.; Fig, 2) que se supone
guarda relacidn con la eficacia biolégica. En la prictica, para
la mayoria de los organismos resulta dificil medir la eficacia
biolégica de modo directo. Por eso suele recurrirse a medidas
indirectas, o bien a Ia division de la misma en componentes
(Amold & Wade, 1984a). Dichos componentes, como la
supervivencia, el éxito en el apareamiento, el nGmero de
copulas, la fecundidad, ete. son directamente observables en
¢l campo en un periodo de tiempo mucho mis corto que la
eficacia biologica global.

Disponer de estimas de la eficacia bioldgica, global o de
sus componentes, es un paso indispensable para la medida de
fa seleccidn natural. Endler (1986} presenta una revision de
hasta diez métodos para detectar la seleccién natural. Amold
& Wade (1984, a, b) ban desarrollado el método basico, que
se basa en la distincion entre seleccidn fenotipica y respuesta
a ja seleccidén. La seleccién fenotipica supone el cambio
observable dentro de una generacidn en los valores de los
fenotipos. La respuesta a la seleccitn es ef cambio fenotipico
resultante entre generaciones, en funcion de la heredabilidad
de los rasgos. El método se concentra en la primera fase, y
esio penmite describir fa seleccidn natural en términos pura-
mente fenotipicos sin ninguna consideracion a Ia heredabili-
dad de los rasgos estudiados. El andlisis parte de la division
del ciclo vital en episodios de seleccidn, correspondientes a
los distintos componentes de la eficacia bioldgica (Fig. 4). Por
un lado, se obtiene el cambio fepotipico producido entre el
valor medio del rasgo antes v después del episodio de
seleccidn. Dicho cambio se denomina diferencial de seleccion
(Fig. 4). Por otro lado, se calcula la eficacia bioldgica relativa
de cada fenotipo. Esa eficacia bioldgica relativa se relaciona
con el valor del rasgo fenotipico mediante técnicas matemati-
cas de regresion miltiple, lo cual produce dos valores,
denominados gradientes de seleccién a y b (Fig, 4). Dichos
valores proporcionan una estima de la seleccién sobre un
rasgo, manteniendo constantes todos los demads, v que puede
ser (Fig. 5): (1) seleccidn direccional, en que los fenotipos de
un extremo de la distribucidn se favorecen (Fig. 5A), (2)
seleccion estabilizadora, en que los fenotipos en el centro de
ta distribucion se favorecen (Fig. 5B), 0 (3) seleccién disrupti-
va, en gue los fenotipos en ambos extremos de la distribucién
se favorecen (Fig. 5C). Valores positivos, negativos o nulos
del gradiente de seleccidn a indican seleccion direccional
haciavalores mayores, menores o iguales del rasgo, respecti-
vamente. El gradiente de seleccidn b indica la presencia de
seleccidn estabilizadora (valores negativos) o disruptiva
{valores positivos).
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Fig. 6.- Cladograma de varias
familias de arafias. Sobre ¢l mis-
mo se ha representado un rasgo,
la reflexién relativa de juz uitra-
violeta por la seda (+: mds que
huz visible, = igual que la luz
visible, -1 menos gue la luz visi-
bie}, y una caracteristica ambien-
tal, el ambiente luminoso en que
cazan las arafias (cuadrado negro:
noche, cuadrado gris: crepdsculo,
cuadrado blanco: dia), Esta com-
binacién de informacion permite:
{1} averiguar ei estado ancestral y
nimero de veces que ha evolu-
cionado el rasgo, (2} contrastar la
hipttesis (no direccional) entre
patdén de reflexién de luz ultra-
violeta y ambiente luminose, y
(3) realizar una correccién filoge-
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El estudio de la seleccion fenotipica proporciona un
vinculo entre fenotipos y eficacia biologica. Ademas, permite
evaluar fa influencia relativa de la seleccién natural y fa deriva
genética en el proceso de evolucion. Finalmente, hace posible
diferenciar la seleccidn directa vs. indirecta de los rasgos. No
obstante, no debe olvidarse que sélo constituye una parte de
un analisis més complejo, en el que debe considerarse la
heredabilidad de los rasgos v, asi, fa consiguiente respuesta a
la seleceion,

4.2, Variacién intrasspecifica: observacion
y manipulacion

La forma mas sencilla de contrastar una hipdtesis sobre siun
rasgo es 0 no adaptativo, o si se ajusta al valor dptimo
predicho por alglin medelo, es tomar ventaja de la variacion
fenotipica existente dentro de una especie. Asi, es posible
comparar individuos con distintos fenotipos y ver si sus
eficacias biologicas varfan en la forma predicha por la
hipétesis (Maynard Smith, 1978). En funcion de los datos
toinados, con esas simples observaciones también serd
posible calcular los diferenciales de seleccidn y los gradien-
tes de seleccidn a y b (véase apartado anterior).

Pero aunque la mera observacion de los organismos en
sus ambientes naturales puede proporcionar mucha informa-
cion y sugerir numerosas hipOtesis, presenta diversos
inconvenientes. Por definicidn, en la observacidn no se
controlan las variables que pueden influir en los resultados.
Por tanto, siempre cabe la posibilidad de que los mismos se
deban, no a la razén sospechada sino a cualguier otra
variable gue ha sido pasada por alto por el investigador
(Wade & Kalisz, 1990; Sinervo & Basolo, 1996). Por tanto,
la observacidn solamente proporciona evidencia correlativa,
pere no permite asignar relaciones causa-efecto entre
variables.

La realizacion de manipulaciones experimentales
adecuadamente disefiadas solvenia ese problema. Los grupos
experimentales son sometidos a un ambiente comin, que difiere
solamente en la variable o variables manipuiadas. Eso permite
realizar una conexion causz-efecto mucho mas sélida que la
mera observacion (Sinervo y Basolo, 1996). Las maniputaciones
experimentales ofrecen mayor informacion sobre el carécter
adaptativo de los rasgos porque a menudo permiten separar los
efectos de la seleceidn natural de otros factores de confusion. Por
tanto, son esenciales en a evaluacion de la naturaleza adaptativa
de 1os rasgos en el contexto actual, de acuerdo con una defini-
cifn no histérica de adaptacién, Las menipulaciones experimen-
tates de los rasgos o los ambientes también permiten establecer
las causas de los gradientes de seleccidn obtenidos mediante
estudios de seleccidn fenotipica. Por eso, comstituyen un
complemento 16gico en el estadic de la seleccidn natural en
poblaciones actuales (Wade & Kalisz, 1990).

Otra variante de las manipulaciones experimentales es el
estudio de la seleccidn natural en el laboratorio. Por un lado
estdn los estudios de seleccion artificial de la Genética Cuantita~
tiva (Falconer, 1990) en los que los fenotipos que sufren
seleccion son medidos por el experimentador y los individuos
que producirin la siguiente generacion son elegidos de modo
explicito. Por ofro lado estan los experimentos de seleccion
natural en el laboratorio propiamente dichos (Rose et al,,
1996). Estos consisten en poblaciones de Jaboratorio en las que
la seleccion natural se produce bajo condiciones controladas,
pero sin interferencia del experimentador. Este tipe de experi-
mentos requiere un disefio experimental cuidadoso, para evitar
problemas derivados del cambio de condiciones al pasar de
ambientes naturales ] laboratorio, asi como efectos indeseables
del tamafio necesariamente reducido de las poblaciones de
Iaboratorio (por giemplo, influencia de la deriva genética). Comeo
ventajas ofrecen la posibilidad de replicar tantas veces comeo se
desee un proceso de seleccidn, escapando en cierto modo a las
cadenas de Ia historia, tipicas de los estudios de campo.
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4.3. Comparacion de especies: el uso de
informacién filogenética

Los métodos empiricos descritos hasta el momento {nica-
mente pueden abordar el estudio de rasgos adaptativos en su
definicién no histérica (Sinervo & Basolo, 1996). Ademds,
requieren que exista variacion intraespecifica para los rasgos
estudiados. En ocasiones, no obstante, las hipotesis a
confrastar se refieren explicitamente al origen evolutivo de
los rasgos o los mismos no presentan la vartacidn requerida
dentro de una especie. Es entonces cuando se emplean los
métodos comparativos (Krebs & Davies, 1993: Cap. 2).

Los métodes comparatives identifican tendencias
evolutivas mediante la comparacion de los valores de un rasgo
o rasgos enire diferentes taxa (Harvey & Pagel, 1991). Una de
las cuestiones interesantes de la teoria de [a evolucidn es si
ambientes similares han conducido al desarrollo de rasgos
similares (Harvey & Pagel, 1991). Las comparaciones no
direccionales buscan evidencia sobre 1a evelucién conjunta (o
antagdnica) de diversos rasgos, o entre unrasgo y determinadas
caracteristicas ambientales (Harvey & Pagel, 19%1; Fig. 6).
Este enfoque es el opuesto al gue se plantea en [a sistematica
filogenética, donde la hipdtesis nula es que las similaridades
entre especies son homologas, en lugar de ser debidas a
convergencia (Bjorklund, 1997). Para los sistemdticos, los
caracteres que varian demasiado son evitados, debide al riesgo
de encontrar similaridades que de hecho se deben a la conver-
gencia, lo que hace al cardcter potencialmente confuso en un
analisis filogenético. Por el contraric, en Ecologia Evolutiva es
la convergencia debido a razones ecolégicas lo que a menudo
es interesante (Bjorkiund, 1997). Durante algiin tiempo, las
comparaciones no direccionales ignoraron la informacion
filogenética, No obstante, pronto se constataron dos tipos de
probiemas a una aplicacion ingenua, no filogenética, del
método. Estos problemas seran considerados por turno.

En primer lugar, una asociacién significativa entre ua
rasgo y una caracteristica ambiental no aporta ninguna prusba
de que el rasgo estudiado sea derivado, como deberia ocurrir
segin la definicidn histdrica (Harvey & Pagel, 1991). Las
comparaciones no direccionales son, por tanto, andlogas a la
observacion en el estudio de la variacion intraespecifica y sélo
proporcionan evidencia correlativa. Por ello, una rama de los
estudios cotnparativos, las comparaciones direccionales,
utiliza log estados ancestrzles de los rasgos para inferir la
direccién y tasa de cambio evolutivo entre ancestros y descen-
dientes (Harvey & Pagel, 1991). De esta manera, pueden
plantearse el estudio de rasgos adaptativos de acuerdo con su
definicion histérica. Bl registro fosit eg de valor evidente en
esta tarea (Novacek, 1996). En ausencia de un buen registro
fosil, la inferencia del estado ancestral de un rasgo se hace por
comparacién de taxa actuales, a los que se aplican los métodos
exigtentes para la reconstruccion de filogenias y de estados
ancestrales de los rasgos. Las filogenias petiniten ver literal-
mente los senderos que ha seguido un rasgo a o largo del
proceso evolutivo. Esto es (il en tres formas:

1. Estudio de rasgos aislados. La representacion de un rasgo
sobre un 4rbol filogenético proporciona informacién sobre
el estado ancestral del mismo, sobre si dicho rasgo ha
aparecido una o varias veces a lo largo de la evolucidn, st
lxa sido perdido en algunos de los linajes, etc. En definitiva,
permite averiguar si se trata de un cardcter homdlogo,
restringide a un linaje monofilético, o una homoplasia, que
ha aparecido por evolucidn paralela o convergente en
varios linajes no emparentados directamente {Fig. 6).

2. Estudio de asociacidn entre rasgos y caracteristicas
ambientales. La existencia de paralelismo o convergencia
en la distribucidn de un rasgo permite contrastar hipdtesis
sobre su cardcter adaptative (Larson & Losos, 1996). Si
atributos similares han aparecido repetidas veces en
diferentes linajes, se puede contrastar la hipdtesis de que
la evolucion ocurrid en cada caso bajo presiones selectivas
similares (Fig. 6). Esto exigira obtener informacidn sobre
¢l contexto selectivo actual de cada rama terminal de la
filogenia. La hipdtesis del valor adaptativo se ve reforzada
si se observa que origenes evelutivos independientes de
un mismo rasgo tuvieron lugar en el contexto de regime-
nes selectivos también similares. Pueden utilizarse
distintas téonicas estadisticas para averiguar si la asocia-
¢ion observada entre rasgos, funcidn y ambiente ocurrid
por azar o no (Harvey & Pagel, 1991).

3. Estudio de la asociacién entre conjuntos de rasgos. Los
&rboles filogenéticos permiten examinar la asociacién
historica entre rasgos para identificar casos de no indepen-
dencia evolutiva. Esto permite evaluar casos de constric-
ciones evolutivas, en los gue un rasgo es simplemente una
consecuencia estructural de Ia arquitectura, desarrolio o
slometria de un organismo, para diferenciarfos de casos de
auténtica coevolucion entre rasgos (Larson & Losos,

19986}

Elsegundo tipo de problema que planteaba el oivido de
ia filogenia es que la evolucidn tiene un claro componente
histérico, de modo que los rasgos de taxa estrechamente
emparentados no son solamente producto del ambiente actual
sino que también pueden haber sido heredados en cierta
medida a partir de un ancestro comin (Felsenstein, 1985). $i
dos especies comparten un mismo fenotipo, dicha similaridad
puede no ser debida a gue comparten el mismo ambiente
selectivo sino a que un antepasado comiin ya habia adquirido
dicho fenotipo. Por lo tanto, desde un punte de vista evolutivo
las dos especies no constituyen sucesos evolutivos indepen-
dientes (Felgenstein, 1985), Esta posibilidad plantea un
problema estadistice en los estudios no direccionales, pues
conduce a una sobreestimacidn del nimero de sucesos
evolutivos reales. Harvey & Pagel (1991) resumen las diversas
técnicas matematicas que se han desarrollado para afrontar
este inconveniente.

5. CONCLUSIONES

El estudio de la evolucion en las poblaciones actuales puede
abordarse desde diversos campos, tanto tedricos como
empiricos. Por un lado, el desarrollo de modelos de optimiza-
cidén, de teoria de juegos y genéticos intentan predecir los
fenotipos que deberfan observarse de acuerdo con la accidn de
distintos procesos evolutivos. Por otro fado, los estudios
empiricos intentan cuantificar la intensidad de la seleccion
natural, el mecanismo que une el fenotipo con la eficacia
bioldgica, y ef desarrollo evolutivo de los rasgos adaptativos.
El mensaje importante es que todas estas aproximaciones no
compiten entre si sino que se complementan y que el estudio
de 1a evolucidn es una tarea multidisciplinar, donde sélo la
combinacion de los datos aportados por distintas disciplinas
producird una descripcién completa de los distintos procesos
y patrones evolutivos.
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