En la Biologia existen niveles de complejidad a los que deben
corresponder explicaciones hasta cierto punto autéonomas.

Hacia una vision
jerarquizada de los
fenomenos evolutivos

EL PUNTO DE VISTA JERARQUICO

El decir que la vida es un fendmeno je-
rarquizado se ha convertido en un lugar
comiin entre los bidlogos. Se entiende
por esto que los fenOmenos bioldgicos
estdn constituidos por entidades mds o
menos individualizadas, anidadas en dife-
rentes niveles, y con leyes v caracteristi-
cas propias y autdbnomas hasta cierto
punto. Los fendmenos que ocurren en
un nivel dado focal, de la jerarquia son
influidos por eventos y leyes que ocu-
rren en el mivel focal, pero también por
los correspondientes a los niveles supe-
riores ¢ inferiores.

La importancia de una visidn jerdr-
quica de los fendmenos evolutivos radi-
ca precisamente en qué tanto la relevan-
cia de los diferentes fendmenos (unidad,
adaptacion, diversidad), como la mani-
festacidn de los diferentes mecanismos
evolutivos (cambios aleatorios, selec-
cibn, restricciones) varia de nivel a ni-
vel. No es sino hasta muy recienlemente
que tal punto de vista ha sido asumido
por los tedricos de la evolucibn como
un programa explicito de investigacidn,
proponiendo hipdtasis v reinterpretan-
do los datos a la luz de dicha visidn je-
rirquica. El desarrollo tedrico de la
concepcidn jerdrquica de la evolucidn es
mucho mayor que el del cuerpo de da-
tos dures que la apoyaria. Tal estado de
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cosas me obligard a concentrarme en la
parte conceptual, mds que en la fragmen-
taria evidencia disponible.

En este trabajo presentaré v desarro-
llaré brevemente algunos elementos del
punto de vista jerdrquico. discutiendo
primero cudles son las caracteristicas
que cualquier entidad biolégica debe
presentar para poder ser considerada
una Unidad de la Evolucién (UE). En
segundo lugar, analizaré brevemente la
forma en que tales unidades se descom-
ponen en otras de orden infernior y bajo
qué condiciones tiene sentido hablar de
unidades evolutivas de orden superior.
El presente trabajo esid basado princi-
palmente en ideas propuestas por Daw-
kins, Eldredge, Lewontin, Vrba, Wimsatt.

LLAS UNIDADES DE LA EVOILUCION

Intuitivamente resulta claro que la evo-
lucién riene un componente de perma-
nencia v olro de variacibn, Existen
copias exactas de ciertas entidades bio-
l6gicas. copias menos perfectas, y olras
entidades. quizd rclacionadas por pa-
renlesco, pero cuya divergencia de las
primeras s tal que ya no se pueden
considerar réplicas. Estas copias mis o
menos buenas constituyen el elemento
de permanencia. v la varniacibén aparece
en la imperfecciéon del copiado y en la
preservacién diferencial de ciertas co-
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pias. Veamos entonces con mis detalle
estos dos aspectos lundamentales.

Para poder ser considerada una UE,
la primera propiedad que una entidad
debe poseer es la de replicarse (el factor
de permanencia)., produciendo copias
{m#ds o menos exactas) de si misma. Ta-
les entidades han sido llamadas replica-
dores por el evolucionista Richard
Dawkins. Replicadores abibticos son.
por ejemplo, las unidades bésicas de los
cristales. El replicador biolégico por ex-
celencia s el DNA en los seres vivos,
Existen otros replicadores bioldgicos
por encima del nivel del genoma. Por
ejemplo, los organclos celulares, las cé-
lulas y los drganos de los metazoarios.
;Acaso podriamos considerar a un indi-
viduo como un replicador? Los indivi-
duos de especies asexuales de protozoa-
rios pueden ser considerados replicado-
res vilidos, pero no asi los individuos
que se reproduzcan sexualmente. ni los
metazoarios asexuales. La razén es sim-
ple. Los descendientes de estos Gltimos
dificilmente pueden considerarse répli-
cas o copias de los ancestros. Al morir
un individuo se borra del universo, y lo
inico que permanece son las copias de
algunos de los replicadores que wiajaban
en é1: una muestra de un genoma (pero
no todo, en especies sexuales), copias de
algunos, pero no todos, los caracteres
fenotipicos (patrdn de coloracidn, 1a-

2) Pante {al menos) de la vanabilidad

maiio, elc.), ¥ cierlamente la estructura
bdsica de su especie, el cual es un repli-
cador vilido.

Los replicadores s¢ mueven y vigjan
en vehiculos, otro concepto debido a R.
Dawkins. Los vehiculos son conjuntos
de replicadores ensamblados junto con
estructuras auxiliares y gque adquieren
un cierto grado de individualidad ¢ in-
dependencia. Vehiculos tipicos son los
cromosomas, los individuos v las espe-
cies. Cicrtos vehiculos muy integrados
(los organismos, p. ¢j.) tienen muchas
caracteristicas de replicadores,

Ahora bien, la sola cualidad de ser un I
replicador no basta para garantizar que
una unidad cualquiera sea una UE. Se
requicren méis condiciones para que se
dé la evolucién. Dichas condiciones, re-
lacionadas con el factor de variacidn
S0On:

1) El replicador debe tener vanabilidaa
fenotipica, o lo que es lo mismo, no
todas las copias del replicador deben
ser idénticas. Esta condicion es pric-
ticamente un corolano de la segunda
ley de la termodindmica y su signifi-
cado es obvio: sin cambio no puede
haber evolucidn.

fenotipica debe ser heredable. En
electo, supongamos que ¢l patron de
coloracion de las alas en una especie
de mariposa fuera un replicador. El
patrdn puede diferir si la luvia lavé
diferencialmente a algunos indivi-
duos, pero claramente tales diferen-
cias no son heredables. Los caracteres
o cambios adquiridos en ¢l nivel de
este replicador no se heredan, por lo
que llamaremos a tales replicadores
ne lamarckianos. Por otra parte, pue-
de haber diferencias en ¢l patrén de
coloracion que sean producto de dife-
rencias genolipicas y que si sean here-
dables. Otros replicadores, como las
secuencias de material genétlico, si he-
redan sus cambios fenotipicos adquiri-
dos (las mutaciones), por lo que llama-
remaos a estos replicadores lamarckianos.
Presentar variacidn fenotipica here-
dable es condicibn necesana para
considerar a un replicador como UE.
Las novedades heredables introduci-
das en los replicadores, por cuales-
quiera mecanismos, tienen posibili-
dades de preservarse en las futuras
generaciones ¥y por o tanto tenen
potencial evolutivo. Por ejemplo, la
llamada evelucidn no darwiniana, sus-
tituciones aleatorias en péptidos o nu-
cledtidos, es un caso de este fendmeno.
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Existe ademds una tercera condicidn
que se refiere no a la introduccién y
copiado de las novedades evolutivas,
sino a su preservacidn diferencial.

Los replicadores nuevos pueden con-
servarse ¢ incluso substituir a otros
(sus predecesores o formas alternati-
vas de un tipo de replicador) dentro
de una poblacién de vehiculos por
una variedad de razones, entre las
cuales estin la deriva ¥ la seleccién
natural. Veremos primero la seleccion.

3) La variacidbn fenotipica heredable
puede estar corrclacionada con las
probabilidades de que ¢l replicador so-
breviva y se replique. Se llama ode-
cugcién de un replicador a la tasa de
copiado, la cual se mide de varias
formas. La mds simple ¢ intuitiva es
el cociente del nimero de copias en
una generacion al nimero de copias
en la gencracién anterior. Lo que el
principio de la Seleccion Natural di-
ce es que la adecuacidn de algunos
replicadores puede no ser aleatoria,
sino variar sistemdticamente con las
caracteristicas fenotipicas heredables
de los replicadores. Una variedad de
un replicador puede tener una mayor
adecuacidbn que otra. Por ejemplo.
ciertas vanantes en el patrdn de co-
loracién de las mariposas puede re-
sultar mas dificiles de detectar para
los depredadores que otras, por lo
que es probable que sus copias s¢ ha-
gan mis abundanies pasado cierto
tiempo. Dawkins ha llamado a los
replicadores que pueden influir en
las probabilidades de su propia repli-
cacidn, replicadores activos. La inte-
raccibn con ¢ medio ambicnte
determina las diferencias en la ade-
cuacién. El medio de un replicador
incluye la matriz fisica inmediata
donde se encuentra, pero también el
medio de los vehiculos donde se mueve.

Es también posible que procesos pu-
ramente estocdsticos determinen el
destino de las copias de un replica-
dor en una poblacién de vehiculos.
Tal seria el caso de la fijacibn por
denva génica de alelos en poblacio-
nes pequefas.

Resumiendo lo dicho hasta el mo-
menlo: exisien ciertas entidades en la
naturaleza que son capaces de replicarse
y de pasar a sus copias al menos parte
de sus variaciones fenotipicas. Mis ain,
una subclase de tales entidades, los re-
plicadores activos, pueden ser scleccio-
nados a favor o en contra como
resultado de la interacciébn del medio
ambiente con el fenotipo del replicador.
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Los procesos aleatorios intervienen no
sblo en la produccidn de nuevas varian-
tes, sino en su preservacion. diferencial.

Las condiciones 1) y 2) son condicio-
nes suficientes para que una entidad sea
una UE, y las condiciones 1), 2) y 3) son
suficientes para constituir lo que po-
driamos llamar una Unidad de Evolu-
cibn Darwiniana (UED). Sin embargo,
no son condiciones necesarias, ya gue
solamente garantizan que la entidad
sea, o bien una unidad evolutiva, o bien
esté constitubda por unidades evoluti-
vas. Tenemos entonces que discutir cd-
mo es que una UE se puede descom-
poner en otras, Resulta mucho mas
simple el andlisis de la reductibilidad de
unidades que el de el ensamblaje de las
mismas. De hecho, nuesire entend-
miento del proceso por el cual los repli-
cadores y otros elementos funcionales vy
morfolégicos de varios niveles se inte-
gran para formar al individuo, es insa-
tisfactorio y fragmentario. En este
trabajo solamente podemos mencionar
este problema abierto, enfatizando al mus-
mo tiempo su gran relevancia.

DESCOMPOSICION DE LAS
UNIDADES EVOLUTIVAS

Los efectos fenotipicos de un replicador
se¢ pucden manifestar en niveles superio-
res. Esto es obvio ¥ el mejor ejemplo es
el efecto de los diferentes alelos en ¢l
color de los ojos, suceptibilidad a enfer-
medades. eic.. de los individuos. Ahora
bien, s posible que un camicter de un
nivel superior sea descomponible, por
lo menos hasta cierto punto, en los efec-
tos debidos a varios replicadores de or-
den inferior. Por ejemplo. los llamados
caracteres fenotipicos cuantilativos, son
caracteres cuya medida (p. ¢j.. la altura
de un individuo) depende de los efectos

pequeiios de los alelos en muches loci.

Cuando no cxiste dominancia. epislasis.
etc.. la altura de un individuo se des-
compone simplemente en la suma de
los efectos debidos a cada alelo. Estos
efectos aditivos. independientes del con-
texto genético. dan origen a la llamada
variancia aditiva en ¢l caricter fenotipi-
¢o en cuestidn. La variancia total que ¢l
cardcler presenta en la poblacién pue-
de tenen componentes debidos a los
efectos dependientes del contexto gené-
lico {doeminancia, elc.) y también com-
ponentes debidos a la accidon del medio
ambiente, errores de medida, etc. Un re-
sultade central de la Genética Evolutiva
es que la seleccién natural sbélo puede
actuar sobre la vaniancia aditiva de un
caricter. La razon s simple: la parte no
aditiva es aquella que proviene de los
cfectos genéticos gque son dependientes
del contexto, o sea, ¢l efecto fenotipico
de la dominancia, epistasis, etc., el cual
cambia de generacidn en generacién en for-
ma aleatoria debido a la recombinacion.
En pocas palabras, solamenie aquella par-
te de vanancia de un cardcter gue s¢ puede
descomponer en vanancia aditiva, es he-
redable (cumple con la propiedad No. 2).

Lo anterior sugiere que definamos a
una UE (UED) come un replicador que
cumple las condiciones | y 2 {mds la 3
para un UED) ¥ cuya vanancia hereda-
ble {variancia heredable en la adecuacidn
para UED) no es descomponible en va-
riancia aditiva de UE de orden inferior,
Obviamente, si en algin nivel de orga-
nizacion toda la vanancia heredable de
las UE es aditiva con respecto a caracte-
res de nivel superior. entonces no hay
UE del nivel superior.

No es facil encontrar cjemplos bue-
nos de unidades evolutivas de orden su-
perior, bdsicamente por falta de datos.
El énfasis en los estudios evolutivos haes-
tado pucsio, ya por muchos aios, en las UE




del nivel genético, e incluso los evolu-
cionistas que trabajan en ¢l mivel orga-
nismico (etblogos, ecdlogos, cic.) asumen
regularmente que los caracteres fenoti-
picos son, o la manifestacién de los di-
ferentes alelos (sin sobredominancia) en
un solo locus, o reducibles a los efectos
aditivos de varios loci, Tal suposicién se
adopta incluso cuando hay una igno-
rancia total del trasfondo genético del
caracter fenolipico en cuestidn, ¥ se jus-
tifica sobre dos bases. En primer lugar.
dilucidar ¢l mecanismo genético de mu-
chisimos caracteres fenotipicos puede
ser dificil, o incluso imposible. En se-
gundo lugar, en muchos casos se sabe
que hay un buen porcentaje de vanan-
cia aditiva (ya que ¢l caracter presenta
un coeficiente de heredabilidad mayor
que 0). lo cual justifica adoptar la supo-
sicidn de reducibilidad a efectos genéti-
cos., Una alternativa a este programa
reduccionisia. es la visidon jerdrquica
que he descrito aqui. Dos problemas
centrales surgen de inmediato:

1) Hay que demostrar la existencia de
UE de nivel superior al genético. Es-
to es. hay que demosirar la existen-
cia de replicadores, poscedores de
variancia heredable {incluso de va-
riancia heredable en la adecuacion si
se postula seleccidbn natural) no re-
ducible a electos aditivos de UE de
nivel inferior.

2) Hay que establecer [a importancia
relativa de tales UE de nivel superge-
nético con respecto a las de mivel
genético.

El trabajo no es ficil, ya que para de-
mostrar la irreductibilidad es necesario
desentrafar primero ¢l mecanismo ge-
nético (0 de orden inmediato inferior)
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del caracter en cuestidn, lo cual puede
ser incluso imposible en términos pric-
ticos. Sin embargo esta inexplorada
irea promele ser de central importancia
para nuestro entendimiento de la evolu-
cion de los seres vivos ya que algunas de
las UE de orden superior que han sido
propuestas en una y otra ocasidén son de
una importancia manifiesta (p.ej., aque-
lla parte del fenotipo que es comiin a
todos los individuos de una especie, los
grupos socialmente delimidos de anima-
les, ¥ las especies).

Para ilustrar lo anterior, considere-
mos como ejemplo (hipotético) de una
unidad evolutiva de nivel del organismo
a la parte del fenotipo que es comin a
una especie (esto es mds facil de definir
en animales que en muchas plantas).
Por ejemplo, la arguitectura bdsica de
Homo sapiens. Claramente, esta arqui-
tectura se replica de una generaciéna la
siguiente y presenta variancia hereda-
ble. No es seguro, sin embargo, que tal
variancia heredable no sea descomponi-
ble en efectos genéticos aditivos. En
efecto, malformaciones congénitas no
necesariamente  letales dependen  del
contexto cromosdmico. Nobtese que
nuestro hipotético replicador arguitec-
tura bdsica no es lamarckiano (si me
amputan un brazo. no por eso mis hijos
van a nacer sin el propio), ¢l mecanismo
profundo de la replicacién del fenotipo
es genético. Si se demostrara que la va-
nancia heredable de este replicador es
ireducible a efectos aditivos, tendria
sentido considerar al nicleo fenotipico
de la especie como una unidad de la
evolucibn.

En resumen, estos replicadores posee-
dores de variancia heredable e irreducti-
bles a replicadores de orden inferior son
la materia prima de la evolucidn. Se
pueden introducir novedades en cllos y
asimismo, pueden ser seleccionados, bé-
sicamenie a través de la interaccidn de
los vehiculos en los que viajan con los
medios ambientes propios de cada ni-
vel. Aunque hay excepciones, como tal
vez el llamado DNA egoaisra { Doolitle ¥
Sapienza) v los replicadores primige-

nios, actualmente la seleccidn natural
opera bdsicamente sobre los vehiculos.
Los replicadores sobreviven o no (y sus
frecuencias relativas en una poblacidn
cambian) parte por factores aleatorios y
parte por seleccidn de vehiculos,

La muy abstracta visibn que acaba-
mos de presentar pucde hacerse mds
concreta al discutir los fenbmenos y las
unidades evolutivas correspondientes a
los niveles de organizacidbn mds obvios.
Claramente, los genes, supergenes, cic.,
son las UE mis conocidas, vy los indivi-
duas, el vehiculo sobre el cual la selec-
cién natural opera con més intensidad.
Por ¢l momento las evidencias duras a
favor de una teoria jeraquizada de la
evolucidn, son casi inexistentes. Sin em=
bargo, la evidencia indirecta, la nece-
sidad de reinterpretacidn de muchos
fendmenos macroevolutivos ¥ la intere-
sante posibilidad tedrica, han conduci-
do a muchos a plantearse explicitamente
la seleccidn de vehiculos tales como los
grupos y las especies, y la existencia de
UE tales como ¢l nicleo fenotipico de
las especies. las estructuras sociales y
los mecanismos de reproduccidn (sexual
vs. asexual, p. ¢).). No pasardn muchos
aflos antes de que sepamos si esta nueva
visibn jerarquizada de la evolucidn nos
permite alcanzar un nuevo nivel de en-
tendimiento del mundo vivo. |
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