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Carta del Presidente

de la SESBE

Toni Gabaldon

Escribo estas lineas cuando todavia esta
fresco el grato recuerdo del congreso de
la SESBE en Malaga, que celebramos en
Enero. Desde aqui quiero reiterar mis fe-
licitaciones al equipo organizador, y re-
saltar que fue un éxito de asistencia, y
que tuvo una alta calidad cientifica tanto
en las presentaciones orales, como en
las sesiones de poster. Felicito también a
la ganadora del Il Premio Pere Alberch
a la mejor tesis sobre biologfa evolutiva:
Alicia Gémez Ferndndez. En su segunda
edicion, este premio se ha consolidado
como un prestigioso reconocimiento a
personas que han obtenido reciente-
mente el doctorado en cualquier drea de
la biologia evolutiva. Nos complace ver
la alta calidad de las tesis evaluadas, que
hace siempre dificil la eleccion de una
ganadora. En el congreso tuvimos tam-
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bién nuestra asamblea, en la que discuti-
mos posibles acciones y elegimos nuevos
cargos. Quiero agradecer a las personas
salientes de la Junta Directiva (Ester La-
zaro, Juan Arroyo, y Ricarda Rina) su
excelente trabajo y dedicacién, siempre
desinterasada. También doy la bienve-
nida a nuestras nuevas vocales: Patricia
Alvarez-Campos, Marta Barluenga, Ivan
Goémez-Mestre y Aida Verdes. Encamina-
mos esta nueva etapa que nos conducird
a la siguiente asamblea en el congreso de
que celebraremos en Valéncia en 2026.
Pero antes nos veremos en Barcelona los
dias 17 al 22 de Agosto de 2025, fechas
en las que celebraremos el congreso de
la ESEB (www.eseb2025.com) os animo
a permanecer atentos a las préximas
llamadas para simposios. En la Gltima
asamble constatamos un aumento sos-



https://www.eseb2025.com

eVOLUCION

tenido del ndmero de socios, superan-
do la barrera de los 400, con 422, de los
cuales 92 son estudiantes. Esto nos va a
permitir mantener todas las actividades
que ya realizamos, y emprender nuevas.
Para ello, sin embargo, necesitamos la im-
plicacion de personas socias mas alla de
las que estamos en la junta directiva, me-
diante la implicacién en diferentes grupos
de trabajo como el comité editorial, pre-
mio Pere Alberch, o el progama de men-
torazgo. Una forma de colaborar es hacer
propuestas de actividades concretas que
puedan organizarse desde la SESBE o con
la colaboracién de la SESBE. En este sen-
tido, nuestra sociedad suele apoyar otras
reuniones cientificas celebradas en nues-
tro pais y co-organizadas por personas
socias. El apoyo suele consistir en becas
de asistencia de doctorandos o postdocs
inscritos en la SESBE. Asi hemos apoyado
el encuentro sobre genémica comparada
de eucariotas unicelulares que se celebra-
ra en Septiembre en Sant Feliu de Guixols
(Girona), y apoyaremos otros encuentros
durante este afio. Si estas organizando al-
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gln evento, curso, o congreso en el mar-
co de la biologia evolutiva, haznoslo sa-
ber. La promocién del conocimiento de la
evolucion mas alla de los dambitos cienti-
ficos es uno de los objetivos de la SESBE
y por eso también estamos especialmente
interesados en ayudar a la promocién de
obras de divulgacién o actos dirigidos al
publico general o a sectores clave como el
profesorado de secundaria. En este senti-
do, durante el congreso, se promociona-
ron los libros de Pablo Vargas (“Evolucién
en 100 preguntas”, ediciones Nowtilus)
y de Antonio Fontdevila (“Bailando con
moscas”, ediciones Menoscuarto). Antes
de acabar, quiero recordar nuestro pro-
grama de Mentorazgo, dirigido a personas
en etapa postdoctoral o dando sus prime-
ros pasos dirigiendo un grupo. Si estds en
esa situacion, no dudes en aprovechar la
oportunidad de contar con una persona
mds establecida como mentora. Y ahora
si, te dejo adentrarte en este nimero de
la revista eVoluciéon que, como siempre,
viene repleta de informacién importante
y articulos de alta calidad.

Toni Gabaldon
Presidente de la SESBE
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El papel del tiempo de desarrollo en
la evolucion de los filos animales con
segmentacion espiral

José M. Martin-Duran, Facultad de Ciencias Biolégicas y del Comportamiento, Queen
Mary University of London. Londres, Reino Unido. chema.martin@qgmul.ac.uk

Hoy en dia, reconocemos 31 filos anima-
les, cada uno con una morfologfa o plan
corporal bdsico Gnico y distinguible. La
mayoria de estos planes corporales apare-
cieron en el Cambrico, hace mas de 500
millones de afos, en un estallido de diver-
sificacion morfolégica y ecoldgica conoci-
do como la “explosién Cambrica” (Budd y
Jensen, 2017). A pesar de las radiaciones,
extinciones y adaptaciones posteriores,
estos planes corporales se han manteni-
do practicamente estdticos. La morfologia
de un animal aparece durante la embrio-
génesis, un proceso gradual a través del
cual una Unica célula, el cigoto, se divide
y define un conjunto primario de célu-
las organizadas espacialmente, que lue-
go se diferencian en la gran cantidad de
tipos celulares, tejidos y 6rganos de los
animales adultos. ¢Cémo surgen los pla-
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La morfologia de un
animal aparece durante la
embriogénesis, un proceso
gradual a través del cual
un conjunto de células se
diferencian en la gran
cantidad de tipos celulares,
tejidos y érganos de los
animales adultos

nes corporales durante la embriogénesis?
¢Qué mecanismos celulares y genéticos
controlan la embriogénesis animal, y, por
tanto, la formacion de los planes corpo-
rales? ¢Coémo cambian estos mecanismos
con el tiempo? y ¢Cémo contribuye el
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cambio de estos mecanismos a la evolu-
cién morfoldgica de los animales?

El campo de la evolucién y el desarro-
llo (EvoDevo) animal intenta dar respues-
ta a estas preguntas (Raff, 1996). Cimen-
tado en observaciones que datan de la
época previa y contemporanea a Charles
Darwin, la moderna EvoDevo surge en
los aflos 80 y 90 del siglo pasado, amal-
gamando distintas aproximaciones teé-
ricas y experimentales para proveer una
visién holistica de la evoluciéon animal a
través del estudio comparado del desarro-
llo embrionario (Hall, 2012). La aparicién
de las técnicas de filogenia molecular —
y mas recientemente de la filogenémica
— separaron el estudio de la diversifica-
cién morfolégica animal de los esfuerzos
para inferir relaciones filogenéticas, trans-
formando la topologia del drbol evoluti-
vo animal y aportando un nuevo marco
conceptual sobre el cual inferir direccio-
nes de cambio fenotipico. A la vez, los
avances en biologia molecular en los afios
70 permitieron empezar a diseccionar las
bases genéticas del desarrollo embriona-
rio animal, revelando la por entonces pa-
raddjica, pero fundamental, observacion
que mecanismos genéticos similares con-
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trolan procesos de desarrollo equivalentes
en organismos filogenéticamente dispa-
res, como vertebrados, insectos y gusanos
(Wolpert et al., 2019). Hoy, la revolucién
gendémica y de analisis de datos masivos
estan facilitando el establecimiento de
nuevas especies tratables experimental-
mente y la exploracién de una mayor di-
versidad de linajes animales. Asi, el campo
de la EvoDevo atraviesa una etapa dorada
en la que se disfrutan de las condiciones
tecnolégicas ideales para ir mas alld de las
especies modelo tradicionales, mayorita-
riamente terrestres, y abordar el estudio
de la gran diversidad de organismos in-
vertebrados marinos, paso imprescindible
para desentranar los origenes y mecanis-
mos responsables de las mayores transi-
ciones en la historia evolutiva animal.

Spiralia y el desarrollo espiral

Con 15 de los 31 filos animales, Spiralia
es el clado de animales con simetria bila-
teral con mayor nimero de planes corpo-
rales diferentes, incluyendo grupos y espe-
cies de gran importancia ecolégica (p. ej.,
lombrices de tierra) y econémica (p. ej.,

Mecanismos genéticos similares controlan procesos de
desarrollo equivalentes en organismos filogenéticamente
dispares, como vertebrados, insectos y gusanos
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Figura 1. Spiralia y el desarrollo espiral. A. Cladograma de la posicién filogenética de Spiralia en
el contexto de Bilateria, u organismos con simetria bilateral. Siluetas obtenidas en Phylopic y bajo
licencias de dominio piblico. B. Ejemplos representativos de organismos pertenecientes a Spiralia.
De de arriba a abajo y de izquierda a derecha: gasterépodo y cefalépodo (Mollusca), lombriz

de tierra y serptlido (Annelida), planaria (Platyhelminthes) y nemertino (Nemertea). Imagenes
obtenidas en Wikicommons. C. Embrién de ocho células del anélido Owenia fusiformis. Nétese el
ligero desplazamiento de los blastémeros del polo animal sobre los del polo vegetal. Imagen en C

modificada de Carrillo-Baltodano et al. 2021.

Spiralia es el clado de
animales con simetria
bilateral con mayor
numero de planes
corporales diferentes, jcudl
es el origen de la fascinante
diversidad morfolégica en
este grupo animal?

especies de bivalvos explotados en acua-
cultura) (Marletaz et al., 2019) (Figura 1A,
B). Sorprendentemente, siete filos dentro
de Spiralia con morfologias muy diferen-
tes, incluidos platelmintos, anélidos, mo-
luscos y nemertinos, comparten el mismo
modo de embriogénesis temprana, deno-
minado desarrollo espiral (Martin-Duran
y Marletaz, 2020) (Figura 1C). Este es un
programa de divisiones cigéticas altamen-
te estereotipado y que no sélo da nombre
al clado — Spiralia — sino que es también
probablemente su caracteristica ancestral.
Mayoritariamente marinos, aunque con
linajes que han colonizado practicamente
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todos los ecosistemas de la Tierra, el es-
tudio moderno de la evolucién y el desa-
rrollo de Spiralia estd, sin embargo, en su
infancia, pese a ser de vital importancia
para entender los origenes de casi la mi-
tad del reino animal y, por tanto, de los
eventos mds importantes que llevaron a la
aparicién de la diversidad morfolégica y
ecoldgica de nuestro planeta.

Las similitudes de desarrollo en Spira-
lia se extienden mas alld de un programa
de division compartido y linajes celulares
ampliamente conservados. Existe amplia
evidencia de que regiones corporales, 6r-
ganos y tipos celulares expresan marca-
dores moleculares similares en Spiralia, y
los movimientos morfogenéticos durante
y después de la gastrulacién se basan en
principios similares y son probablemente
homélogos en clados filogenéticamente
alejados. ¢Cual es, entonces, el origen de
la fascinante diversidad morfolégica en
este grupo animal? Recientemente, varios
estudios han demostrado que la coop-
tacion génica y los genes especificos de
linaje, asi como la innovacion genémica
y epigenética podrian estar detras de la
aparicion de muchas de las novedades
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morfolégicas en Spiralia, desde la forma-
cién de la concha de los moluscos hasta
la evolucién del sofisticado plan corpo-
ral de los cefalépodos. De todos modos,
hasta qué punto estos fendmenos juegan
un papel general en la evoluciéon del de-
sarrollo y plan corporal de Spiralia es to-
davia incierto, en gran medida porque el
estudio genémico y molecular del desa-
rrollo espiral y de los filos que pertenecen
a Spiralia es auln incipiente, retraso que
iniciativas paneuropeas en las que la SES-
BE tiene un papel destacado, como ERGA
(European Reference Genome Atlas), con-
tribuirdn afortunadamente a resolver. En
este articulo, sin embargo, quiero centrar-
me en un proceso quizds menos estudia-
do, pero posiblemente mas fundamental
en la diversificacion de la embriogénesis
espiral y el cambio fenotipico en Spiralia
como son las heterocronfas del desarro-
llo. Originalmente descritas en el contex-
to de la evolucién morfolégica y la paleo-
biologia, las heterocronias son cambios
en el tiempo de inicio o finalizacién de
procesos del desarrollo o en la velocidad
de este, lo cual conduce a una diferen-
ciacion fenotipica con respecto al estado
ancestral. Como detallaré a continuacion,

Las heterocronias predominan durante el desarrollo espiral
y se encuentran en el centro de muchas de las cavacteristicas
polimorficas de este grupo animal
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las heterocronias predominan durante el
desarrollo espiral y se encuentran en el
centro de muchas de las caracteristicas
polimérficas de este grupo animal. Identi-
ficarlas, pero, sobre todo, entender cémo
ocurren y se originaron, es el reto inme-
diato en el estudio evolutivo y del desa-
rrollo de Spiralia.

Heterocronias en el desarrollo
temprano

Condicionada por la estrategia repro-
ductiva de cada linaje, la embriogénesis
animal temprana es morfolégicamente
variable (Raff, 1996). Sin embargo, la di-
visién del cigoto siempre da como resul-
tado un aumento de la organizacién es-
pacial del embrién, al definirse las areas
de competencia de desarrollo basicas
(p. €j., la regiéon anterior o posterior).
Normalmente, la especificacion de estas
areas y destinos celulares ocurre primero
por aportes maternos que se segregan de
manera asimétrica para definir amplias
zonas de competencia de manera auté-
noma, que se refinan a continuacién por
mecanismos condicionales de comunica-
cién célula-célula. Segin el peso relati-
vo que tenga cada uno de estos dos fe-
némenos, el desarrollo animal temprano
se ha clasificado tradicionalmente como
“condicional” (o “regulativo”; cuando in-
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teracciones celulares dominan esta etapa)
y “auténomo” (o “mosaico”; cuando los
determinantes maternos juegan un papel
crucial) (Lawrence y Levine, 2006). Du-
rante las etapas tempranas, los embriones
con desarrollo espiral se subdividen en
cuatro cuadrantes, denominados de la A
a la D, siendo el cuadrante D el que for-
ma destinos posteriores y dorsales, y ex-
hibe actividad organizadora (Martin-Du-
ran y Marletaz, 2020). El destino celular
D se puede especificar bien de manera
condicional, a través de la interacciéon de
un blastémero en el polo vegetal — que
adoptara el destino D — con las células
ubicadas en el polo animal en la etapa
de ~32-64 células, bien de manera au-
ténoma, después de dos rondas de divi-
siones celulares asimétricas que segregan
los factores citoplasmaticos maternos en
un blastémero mas grande — la célula D
— en la etapa de 4 células (Henry, 2014)
(Figura 2A). Asi pues, el adelanto tempo-
ral en la especificacion de los principales
linajes celulares (esto es, heterocronia por
pre-desplazamiento) es un evento comun
y central al desarrollo espiral.

Sorprendentemente, los modos auté-
nomos y condicionales de especificacion
del destino celular D ocurren de manera
natural en Mollusca y Annelida, incluso
entre especies estrechamente relaciona-
das con idéntica morfologia (Freeman y
Lundelius, 1992). La presencia del modo
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Figura 2. Heterocronias y la diversificacion del desarrollo espiral. A. La especificacién del cuadrante

D (region posterodorsal) durante el desarrollo espiral puede ocurrir de manera condicional (ancestral)
o auténoma. El desarrollo espiral autébnomo implica un cambio heterocrénico al adelantarse la
especificacion axial al estadio de cuatro células mediante el control materno. B. La heterocronia

en la formacién del ectomesodermo y el mesodermo anterior antes de la gastrulacion explica las
transiciones entre los modos de gastrulacién (deuterostomia y protostomia) y la formacion del sistema
digestivo. C. El desarrollo espiral, en comparacién con otros modos de desarrollo animal (p. ej., en
vertebrados), se caracteriza por una alteracién en la jerarquia de la regionalizacion embrionaria, en la
cual la especificacion del progenitor del tronco se adelanta en el tiempo e inicia la rotura de la simetria
radial del embrion al final de la segmentacion espiral. D. Heterocronias en el desarrollo del tronco
correlacionan con la evolucién de distintos tipos larvales en Spiralia y animales con simetria bilateral en
general. Paneles B y D modificados de (Martin-Duran et al., 2016; Martin-Zamora et al., 2023).
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condicional en todos los filos, mas alla de
moluscos y anélidos, sugiere, no obstan-
te, que esta es la caracteristica ancestral
y que, por tanto, la heterocronia obser-
vada en el modo auténomo evolucion6
de manera convergente mdltiples veces.
Aunque la existencia de los modos condi-
cional y auténomo en el desarrollo espiral
se conoce desde el siglo XIX, los mecanis-
mos que controlan la especificacién del
cuadrante D y promueven la heterocronia
en el modo en que se especifica no son
conocidos. Recientemente, el estudio del
desarrollo espiral temprano del anélido
Owenia fusiformis, que ocupa una posi-
cion filogenética idénea para reconstruir
caracteres ancestrales para el filo Anélida
y tiene un desarrollo espiral condicional,
ha demostrado que la activacion de la via
de las proteinas quinasas activadas por
mitégeno (MAPK) a través de la sefnaliza-
cién mediada por factores de crecimien-
to de fibroblastos (FGF) en el estadio de
64 células es esencial para romper la si-
metria radial del embrién y especificar el
cuadrante D vy el blastémero que actuara
como organizador embrionario (Seudre
et al., 2022). Notablemente, la actividad
de la via de las MAPK es también esen-
cial para la especificacion del cuadrante
D en moluscos (Lambert y Nagy, 2001),
lo que sugiere que el papel de esta via de
sefalizacion en la especificacion axial y el
propio desarrollo espiral condicional son
caracteres homologos en Spiralia. En ané-
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lidos con desarrollo autbnomo, sin em-
bargo, el papel axial temprano de la via
de las MAPK se ha perdido, consistente
con una transicién al uso de determinan-
tes maternos segregados durante las dos
primeras divisiones cigéticas para deter-
minar el cuadrante D. Asi, el pre-despla-
zamiento temporal de la regionalizacién
axial del embrién espiral ha supuesto la
pérdida de eventos de sefializacion con-
servados desde la divergencia mas tem-
prana de los filos de Spiralia (esto es, el
Cambrico) y la evolucién de mecanismos
de especificacion axial alternativos. En un
futuro, identificar cuéles son estos me-
canismos alternativos y si difieren, o se
han reutilizado convergentemente, entre
transiciones independientes a un modo
de desarrollo espiral auténomo permitird
entender mejor los procesos fundamenta-
les capaces de generar cambio fenotipico
durante el desarrollo animal temprano.

Heterocronias en la regionalizacién
embrionaria

Una pregunta fundamental en biologia
evolutiva es como la plétora de formas
de vida se originé y diversificd. En el caso
particular de los animales, mas de un siglo
de investigacion en biologia del desarro-
llo ha demostrado el periodo embrionario
préximo al inicio de la gastrulacion — la
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internalizacion de las células embrionarias
que formaran los tejidos internos del ani-
mal — como una fuente importante de
cambio evolutivo (Martindale, 2005). Esto
es asi porque las caracteristicas bdsicas
del plan corporal de un animal, como los
ejes de simetria y los linajes celulares ini-
ciales, suelen establecerse en este estadio
de desarrollo. Asi, por ejemplo, la forma-
cién del sistema digestivo durante la gas-
trulacién y si la boca o el ano se forman a
partir de una cavidad embrionaria inicial
resultante de la gastrulacion — el blasto-
poro — ha sido un
criterio  histérico
para clasificar a los
filos animales con
simetria bilateral en
Deuterostomia (el
blastoporo forma el
ano) y Protostomia
(el blastoporo for-
ma la boca). Aun-
que actualmente la
posicion filogenéti-
ca de un clado no viene determinada por
este criterio, la formacion del sistema di-
gestivo y el destino del blastoporo siguen
jugando un papel central en la mayoria
de las hipétesis sobre la evoluciéon animal
mds temprana. Sin embargo, existen mu-
chos linajes dentro de Protostomia, e in-
cluso Spiralia, en los que existe diversidad
en el destino del blastoporo, y especies
filogenéticamente proximas exhiben, por

o ®
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En Spiralia la variabilidad
fenotipica parece residir en
heterocronias y heterotopias
durante la especificacion
del mesodermo antes de la
gastrulacion
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tanto, bien desarrollo protostémico, bien
deuterostomico. En Spiralia al menos, esta
variabilidad fenotipica parece residir en
heterocronias y heterotopias — cambios
espaciales en la activacién de procesos
homologos del desarrollo — durante la
especificaciéon del mesodermo antes de
la gastrulacién (Martin-Duran et al., 2016)
(Figura 2B). En particular, los embriones
con desarrollo espiral forman dos pobla-
ciones mesodérmicas diferentes antes de
la gastrulacion — el ectomesodermo, o
mesodermo anterior, y el endomesoder-
mo, o mesodermo
posterior — que si-
guen dos dindmicas
de internalizacion
distintas durante la
gastrulacién, favo-
reciendo la coop-
taciéon del blasto-
poro en la boca.
En embriones con
gastrulacién deute-
rostbmica, sin em-
bargo, esta diferenciacion temprana del
mesodermo no ocurre, lo que facilita el
destino posterior-anal del blastoporo. La
evolucién secundaria de la deuterosto-
mia, por tanto, ocurre por un post-despla-
zamiento (inicio mas tardio) de la regiona-
lizacion axial del mesodermo.

En anélidos, el progenitor del endo-
mesodermo no solo influye en las dina-
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micas de gastrulacion, si no que contro-
la ademds la formacién del tronco como
productor del mesodermo que dara lugar
a gran parte del tronco del animal. Este
progenitor — el llamado blastémero 4d
— juega también un papel fundamental
en la regionalizacion axial del embrién
espiral ya que es la activacion del eje de
sefalizacion FGF-MAPK lo que determi-
na su especificacion e induce el estable-
cimiento de la simetria bilateral al final
de la segmentacion espiral. Es esta una
caracteristica que define y diferencia el
desarrollo espiral de muchas otras estra-
tegias embrionarias en animales (Figu-
ra 2C). En su manera ancestral, esto es,
durante el desarrollo espiral condicional,
el establecimiento de la simetria bilateral
es simultaneo a la especificacion e inicio
de la formacién del tronco. En otros or-
ganismos, y por supuesto en embriones
con desarrollo espiral auténomo, estos
dos procesos estdn, sin embargo, separa-
dos espacial y temporalmente: primero
se define la simetria axial del embrién y
mas tardiamente se define la regién em-
brionaria a partir de la cual se formard el
tronco. Esto es evidente, por ejemplo, en
muchos vertebrados, donde senales de
polaridad axial (p. ej., chordin y factores
de crecimiento transformadores de tipo
beta, o TFG-b) controlan la formacion
del organizador embrionario a partir del
cual las tres regiones corporales — cabe-
za, tronco y cola — se desarrollaran. Esta
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simultaneidad ancestral en la formacién
axial y del tronco es, quizas, reflejo de la
propia naturaleza del desarrollo espiral, el
cual se da en embriones que se desarro-
llan con ndimeros pequenos de células (p.
ej., un anélido gastrula con ~120 células,
al menos un orden de magnitud menos
que un vertebrado) y linajes celulares muy
definidos, por lo que los muchos procesos
que se dan durante los estadios iniciales
del desarrollo animal acaban siendo com-
partidos por los pocos blastémeros que
componen el embrién. En términos mas
generales, sin embargo, esto pone tam-
bién de relieve la modularidad del desa-
rrollo animal, y cémo las jerarquias en los
procesos embrionarios pueden alterarse,
principalmente durante el tiempo de de-
sarrollo.

Heterocronias en la evolucion de los
estadios larvales

En general, los mecanismos que es-
pecifican y mantienen las caracteristicas
anatémicas comunes y mds bdsicas de
cada grupo animal, es decir, su plan cor-
poral, son poco conocidos. En algunos
clados, se ha reconocido durante mucho
tiempo que hay un periodo en la embrio-
génesis, a menudo en la mitad del desa-
rrollo, cuando los taxones relacionados
filogenéticamente tienden a exhibir un
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grado significativo de similitud morfolégi-
ca (Duboule, 1994, Hall, 2012). Se cree
que ésta es la etapa en la que se estable-
cen los rasgos esenciales del plan corporal
y, por lo tanto, se denomina etapa filotipi-
ca. Antes y después, el desarrollo es mas
variable y labil (Raff, 1996). Esto podria
deberse a que las senales y los factores de
transcripcion, como el cédigo axial esta-
blecido por, p. ej., los genes Hox, acttan
en la etapa filotipica, o alternativamente,
por esa modularidad intrinseca del desa-
rrollo animal que haria que este periodo
fuese mas sensible al cambio evolutivo
(Raff 1996). Dado que diferentes filos en
Spiralia comparten el desarrollo espiral, la
presencia de una etapa filotipica a mitad
del desarrollo que sea tnica de cada clado
es controvertida. Inexistente para algunos
autores, otros han afirmado que el estado
filotipico en Spiralia ocurre en el estadio
larvario. Sin embargo, los ciclos de vida
son muy diversos en Spiralia e incluso la
homologia de las larvas en Spiralia (y ani-
males) es controvertida. Hay especies con
desarrollo directo e indirecto, y las larvas
en Spiralia difieren dramdticamente en su
morfologia y ecologia, incluso dentro de
un mismo filo.

Recientemente, el estudio compara-
do del desarrollo tardio de tres anélidos
con distintos ciclos vitales — O. fusifor-
mis, con desarrollo indirecto y una larva
planctotréfica; Capitella teleta, con desa-

o ®
<4

Boletin de la SESBE
Vol. 18(1) Marzo 2024

El inicio de la formacion
y regionalizacion del
tronco correlaciona con
las transiciones entre tipos
larvales vy ciclos vitales

rrollo indirecto y una larva lecitotréfica; y
Dimorphilus gyrociliatus, con desarrollo
directo — ha demostrado que el inicio de
la formacién y regionalizacién del tronco
correlaciona con, y probablemente juega
un papel fundamental en, las transiciones
entre tipos larvales y ciclos vitales (Figura
2D) (Martin-Zamora et al., 2023). Esto se
ejemplifica con la activacion de los genes
Hox, un grupo de genes esenciales para
el desarrollo animal que se encargan de
regionalizar el tronco en animales bilate-
rales. En especies con larvas planctotrofi-
cas, la activacion de los genes Hox vy el
desarrollo del tronco se retrasa hasta es-
tadios post-larvales. En las especies con
desarrollo directo e indirecto con larvas
lecitotréficas y de metamorfosis gradual,
sin embargo, los genes Hox se activan tras
la gastrulacién, a medida que el tronco de
la forma adulta empieza a ganar forma.
Notablemente, estas heterocronias en la
activacion de los genes Hox vy el creci-
miento del tronco entre especies con dis-
tintos modos de desarrollo no son dnicas
de anélidos, si no que ocurren en muchos
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otros linajes de animales con simetria bi-
lateral, como hemicordados, equinoder-
mos, artrépodos y lofoforados. Asi pues,
cambios temporales en la formacién del
tronco parece ser un proceso compartido
en la diversificacion de los tipos larvales,
que podria incluso representar un carac-
ter ancestral a todos los animales bilatera-
les. Su amplia distribucién en linajes evo-
lutivamente dispares, y mas alla de grupos
con desarrollo espiral, ofrece ademds una
oportunidad Unica para llevar a cabo es-
tudios embriolégicos comparados que
identifiquen los mecanismos genéticos y
de regulacion genémica que generan he-
terocronias en el desarrollo animal.

Conclusion

El desarrollo espiral es uno de los mo-
dos de desarrollo animal mas conserva-
dos y ancestrales, presente en siete filos
animales con una vasta diversidad morfo-
l6gica y ecolégica. No obstante, el estu-
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dio comparado del desarrollo espiral ha
puesto de manifiesto como, pese a su alto
grado de conservacién, heterocronias y
cambios en la jerarquia de los médulos
y redes génicas del desarrollo son proce-
sos fundamentales de diversificacion fe-
notipica que resultan en la aparicion de
nuevas estrategias de desarrollo, desde
el modo en cémo la polaridad axial se
define, hasta coémo el tronco, el sistema
digestivo o los estadios larvarios se desa-
rrollan. Aun asi, la base molecular y ge-
némica de estas heterocronias es poco
conocida, principalmente por los limita-
dos recursos genémicos disponibles para
este grupo animal y la falta de un grupo
diverso de especies con desarrollo espi-
ral bien establecidas para la embriologia
experimental. Esto esta, sin embargo,
cambiando, y el futuro cercano promete
arrojar avances significativos en nuestro
conocimiento del desarrollo espiral y, por
extension, de los mecanismos fundamen-
tales que controlan la embriogénesis de
casi la mitad de los filos animales y su di-
versificacion fenotipica.



eVOLUCION

Referencias bibliograficas

Budd, G.E. y Jensen, S. 2017. The origin of the
animals and a ‘Savannah’ hypothesis for
early bilaterian evolution. Biological Reviews
of the Cambridge Philosophical Society, 92:
446-473.

Duboule, D. 1994. Temporal colinearity and
the phylotypic progression: a basis for
the stability of a vertebrate Bauplan and
the evolution of morphologies through
heterochrony. Development, 1994(Suppl.):
135-142.

Freeman, C., y Lundelius, J. 1992. Evolutionary
implications of the mode of D quadrant
specification in coelomates with spiral
cleavage. Journal of Evolutionary Biology, 5:
205-247.

Hall, B.K. 2012. Evolutionary developmental
biology (Evo-Devo): past, present, and
future. Evolution: Education and Outreach,
5: 184-193.

Henry, J.Q. 2014. Spiralian model systems.
International Journal of Developmental
Biology, 58: 389-401.

Lambert, J.D. y Nagy, L.M. 2001. MAPK
signaling by the D quadrant embryonic
organizer of the mollusc Ilyanassa obsoleta.
Development, 128: 45-56.

Lawrence, PA. y Levine, M. 2006. Mosaic and
regulative development: two faces of one
coin. Current Biology, 16: R236-239.

<16

Boletin de la SESBE
Vol. 18(1) Marzo 2024

Marletaz, F et al. 2019. A new Spiralian
phylogeny places the enigmatic arrow
worms among Gnathiferans. Current Biology,
29: 312-318 3.

Martin-Duran, J.M. y Marletaz, F. 2020.
Unravelling spiral cleavage. Development,
147: dev181081.

Martin-Duran, J.M. et al. 2016. The
developmental basis for the recurrent
evolution of deuterostomy and protostomy.
Nature Ecology and Evolution, 1: 5.

Martin-Zamora, FEM. et al. 2023. Annelid
functional genomics reveal the origins of
bilaterian life cycles. Nature, 615: 105-110.

Martindale, M.Q. 2005. The evolution of
metazoan axial properties. Nature Reviews
Genetics, 6: 917-927.

Raff, R.A. 1996. The Shape of Life: Genes,
Development and the Evolution of Animal
Form. The University of Chicago Press,
Chicago.

Seudre, O. et al. 2022. ERK1/2 is an ancestral
organising signal in spiral cleavage. Nature
Communications, 13: 2286.

Wolpert, L., Tickle, C. y Martinez Arias, A.
2019. Principles of Development. Oxford
University Press, Oxford.



eVOLUCION

Boletin de la SESBE
Vol. 18(1) Marzo 2024

Seleccion y conflicto sexual en
ambientes complejos

Pau Carazo, Ethology lab, Ecology, Ethology and Evolution group, Cavanilles Institute
for Biodiversity and Evolutionary Biology, University of Valencia. pau.carazo@uv.es

A través de sus distintas eras, la tierra ha
sido testigo de infinidad de adaptaciones,
de sonidos, colores, formas y comporta-
mientos que conforman la biodiversidad
pasada y presente de nuestro planeta.
Hay un reconocimiento universal a Char-
les Darwin por su genio al enunciar la se-
leccién natural. Un proceso que, “desde
un inicio tan sencillo” (Darwin, 1859), es
imprescindible para explicar el extraordi-
nario proceso de diversificacion que es
la vida. No obstante, en su formulacién
original la seleccién natural no lograba ex-
plicar rasgos que, como las extravagantes
plumas del pavo real macho, no parecen
ofrecer ventaja alguna para la supervi-
vencia de sus portadores, ni son estricta-
mente necesarios para su reproduccion.
Aunque muy frecuentemente ignorada, la
segunda gran idea de Darwin fue articular
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un mecanismo capaz de explicar este tipo
de caracteres, la seleccion sexual. Un pro-
ceso que, en realidad, es responsable de
gran parte de la biodiversidad que obser-
vamos y que frecuentemente adscribimos
a la seleccion natural, sin duda alguna de
la mas bella (Figura 1).

La seleccidn sexual es
responsable de gran
parte de la biodiversidad
que observamos y que
frecuentemente adscribimos a
la seleccion natural, sin duda
alguna de la mds bella
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e
Fotos : Roberto Garcia Roa (https://www.robertogarciaroa.com)

Darwin definié la seleccion sexual en
términos de la “ventaja que ciertos indivi-
duos tienen sobre otros del mismo sexo y
especie exclusivamente con respecto a la
reproduccion” (Darwin, 1871). Aunque
sujetas a controversia, las definiciones
contempordneas de la seleccion sexual
inciden en el mismo principio: el éxito re-
productivo diferencial como resultado de
la competencia por el acceso a pareja/s
reproductivas y, en especies polidndricas
donde las hembras se aparean con mas
de un macho, por la fertilizacion de sus
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Figura 1. Aunque menos conocidas que las plumas

del pavo real o las astas de un ciervo, la naturaleza esta
repleta de extraordinarios ornamentos y armamentos:
a) Las protuberancias faciales de un macho de
camaleén de Wills, en Madagascar (Furcifer willsii).

b) El cuello extendido del gorgojo jirafa macho,
también endémico de Madagascar y que alcanza hasta
tres veces la longitud de las hembras.

¢) La coloracién ventral en los machos de la lagartija de
las pitiusas (Podarcis pityusensis), en las islas Baleares, los
cuales presentan ademas poros femorales hipertrofiados
que secretan sustancias quimicas clave en la territorialidad
y la competencia entre machos en esta y otras Podarcis.

gametos. La seleccion sexual opera, pues,
favoreciendo aquellos rasgos que hacen a
un individuo o bien mds atractivo frente al
sexo opuesto (competencia intersexual), o
bien mejor competidor frente a individuos
del mismo sexo (competencia intrasexual;
Figura 2). El primer tipo de competencia
suele dar lugar a ornamentos que, como
las plumas del pavo real macho, evolucio-
nan por eleccién de la pareja; cuando un
sexo escoge aparearse con los individuos
mas atractivos del sexo opuesto. Ademas,
en las hembras la eleccién de la pareja
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también puede operar tras el apareamien-
to, ya en su tracto reproductivo, por me-
dio de diversos mecanismos que permiten
favorecer el esperma de un macho sobre
el de otros (eleccion criptica de la pare-
ja). El segundo tipo de competencia suele
dar lugar a armamentos, adaptaciones que

Seleccién natural
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favorecen el acceso al apareamiento (e.g.
combates entre machos) o, en especies
poliandricas, a adaptaciones que favore-
cen la fertilizacién de los gametos feme-
ninos frente al esperma de otros machos
(competencia espermatica). Ornamentos,
armamentos y adaptaciones para la com-

Rasgos que favorecen el desarrollo, la supervivencia y la adquisicién

de recursos, y posibilitan la reproduccion.

Desarrollo
rapido y estable

Zigoto

Coloracién criptica:
evita la deteccion
por depredadores

Armamentos

Competencia intra-sexual:
(e.g. en faisanes, las plumas

de la cola permiten saltar
mas que los rivales)

Rasgos que posibilitan la
reproduccion sexual, como el aparato repro-
ductor femenino y masculino
Caracteres sexuales primarios

Seleccién sexual

Rasgos que favorecen el éxito durante la
competencia por la reproduccion
Caracteres sexuales secundarios

Juvenil

Crecimiento
rapido

Ornamentos
Competencia inter-sexual:
atraen al sexo opuesto
(e.g. plumaje vistoso)

Supervivencia &
adquisicion de
recursos
(e.g. vuelo eficaz)

Buen sistema inmune
frente a enfermedadesy
parasitos

Figura 2. La seleccién sexual es, en esencia, parte integrante de la seleccién natural, pero opera
por medio de procesos de competencia idiosincraticos y, por tanto, su estudio se considera por

separado. La seleccién natural opera por medio de la competencia por el acceso a recursos dedicados

al desarrollo, la supervivencia y que posibilitan la reproduccién (caracteres sexuales primarios). En

contraposicion, la seleccién sexual opera exclusivamente por medio de la competencia por el acceso

a los gametos del sexo opuesto.
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petencia espermatica constituyen lo que
conocemos como caracteres sexuales se-
cundarios, que se diferencian de otros ras-
gos que evolucionan por seleccién natural
(Figura 2). Asi, la seleccién sexual opera
por medio de la competencia por la repro-
duccién a dos niveles, intra- e intersexual,
y a lo largo de dos episodios selectivos, an-
tes y después del apareamiento. El resulta-
do son los caracteres sexuales secundarios.

La seleccion se-
xual se ha conver-
tido en una piedra
angular para en-
tender la evolucién
de adaptaciones en
hembras y machos,
el dimorfismo se-
xual, e incluso los
procesos de espe-
ciaciéon y el man-
tenimiento  mismo
de la reproduccién
sexual. Mas recien-
temente, hemos comprendido que la
seleccion sexual es ademas un factor de-
terminante para la viabilidad y evolvabili-
dad' de las poblaciones, y por tanto para
su capacidad de persistir y adaptarse fren-
te a cambios en el ambiente. A lo largo de
la Gltima década se han ido acumulando

1  Capacidad de una poblacién para la evolu-
ci6n adaptativa.
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La seleccidn sexual opera
por medio de la competencia
por la reproduccion a dos
niveles, intra- e intersexual,
y a lo largo de dos episodios
selectivos, antes y después del
apareamiento. El resultado
son los caracteres sexuales
secundarios
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pruebas que sitdan a la seleccién sexual
como un filtro especialmente eficaz a
la hora de depurar el genoma de muta-
ciones deletéreas (Agrawal, 2001; Siller,
2001) y, a la vez, capturar variantes alé-
licas buenas para el organismo (Whitlock,
2000). En muchas ocasiones, la selecciéon
sexual parece ser incluso mas eficiente y
potente que la propia seleccién natural.
De hecho, este podria ser uno de los mo-
tivos por los cuales
el sexo es el modo
de  reproduccién
preferido en los
eucariotas, donde
se estima que mas
del 99% de los or-
ganismos usan una
forma u otra de re-
produccién sexual.
Hay dos razones
fundamentales que
explican la eficacia
y preponderancia
evolutiva de la se-
leccion sexual: la captura génica y los ro-
les sexuales.

La resolucion de una paradoja

Una pregunta central en biologia con-
siste en explicar como se mantiene la
suficiente varianza fenotipica en los ca-
racteres sexuales secundarios como para
mantener la seleccion sexual en el tiem-
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po, dando lugar a la tan variada como
extravagante cornucopia de caracteres
sexuales que observamos en la naturaleza
(Figura 1). He aqui la paradoja. Si en una
determinada poblacién existe una pre-
sién de seleccion direccional fuerte sobre
los individuos con un rasgo que los hace
mds atractivos y/o mejores competido-
res en la arena de la reproduccién: ¢Por
qué no se fijan los alelos responsables
de estos rasgos en la poblacién? ¢Cémo
persiste la variacion genética en los carac-
teres sexuales secundarios en la naturale-
za? ¢Cémo, de hecho, podemos explicar
que, en algunas especies, los caracteres
sexuales secundarios exhiban incluso ma-
yor varianza genética que aquellos bajo
seleccion natural? Parece obvio que, si la
seleccion sexual opera fuertemente selec-
cionando aquellos individuos con genes
“para” producir los mejores caracteres
sexuales secundarios, todos los individuos
de una poblacién deberian acabar por te-
ner esos Mismos genes y, en consecuen-
cia, exhibir los mismos caracteres sexuales
secundarios.

A la resolucién de este nudo gordiano,
conocido como “la paradoja del Lek”,
pueden contribuir varios procesos evo-
lutivos complementarios, pero el funda-
mental es sin duda la “captura génica”. En
1996, Locke Rowe y David Houle enun-
ciaron un mecanismo sencillo y elegante
que no solo resuelve la paradoja del Lek,
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sino que revela el verdadero poder de la
seleccion sexual (Rowe y Houle, 1996).
La condicién de un organismo se defi-
ne como los recursos de los que dispone
para invertir en rasgos importantes para su
eficacia biolégica. La mayoria de los genes
de un organismo contribuirdn, de una u
otra forma, a su condicién, y la variacion
genética que subyace la condicién serd
abundante en cualquier poblacién lo su-
ficientemente grande y bien adaptada a
su ambiente. Sabemos, ademas, que los
ornamentos y armamentos que evolucio-
nan por seleccién sexual distan mucho
de ser gratuitos. Al contrario, como en el
caso paradigmatico del plumaje del pavo
real, la produccién y el mantenimiento de
los caracteres sexuales secundarios con-
lleva costes para el organismo. Pues bien,
de estas dos asunciones se deriva necesa-
riamente que los caracteres sexuales se-
cundarios tenderdn a evolucionar para ser
dependientes de la condicién, de forma
que éstos seran mas o menos elaborados
en funcién de la condicién general de los
individuos.

Tal y como predice la paradoja del Lek,
cuando la seleccién sexual actta direccio-
nalmente sobre un cardcter sexual secun-
dario, se agotara rapidamente la varianza
genética en los genes responsables. Si los
machos de pavo real con plumaje mas or-
namentado tienen una gran ventaja a la
hora de reproducirse, en este caso por-



eVOLUCION

que son mds atractivos para las hembras,
los alelos responsables de la produccion
de dicho plumaje se fijaran rapidamente
en la poblacién (se propagaran de padres
a hijos hasta estar presentes en todos los
machos). No obstante, y dado que la pro-
duccién y mantenimiento del plumaje es
costosa, en la medida en que esto vaya
sucediendo los machos empezaran a ser
seleccionados para alterar su plumaje por
medio de su calidad en otros genes rela-
cionados con su condicién. Por ejemplo,
los colores que adornan a los machos de
muchas especies dependen tanto de la
produccién de determinados pigmentos
(i.e., genes “para” producir el rasgo sexual
secundario) como de los recursos que se
puedan dedicar a su produccién. En una
analogia industrial, aunque una fabrica lo-
cal de refrescos se hiciese con la férmula
de la Coca-Cola, no estaria en disposicion
de competir con los ingentes recursos de
la multinacional. Esto se puede extrapolar
a cualquier rasgo sexual secundario. Aun-
que un organismo disponga de la infor-
macién necesaria (genes) para producir
un armamento u ornamento determina-
do, cudanto invertir en su produccién y en
su mantenimiento depende, directa o in-
directamente, de muchos otros procesos
biolégicos que, a su vez, dependen de la
condicién del organismo. En este contex-
to, la seleccion sexual favorecerd aquellos
individuos que sean capaces de capitalizar
su mejor condicién para producir mejores
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armamentos u ornamentos, en un proce-
so que se retroalimentara para producir
caracteres sexuales cada vez mas depen-
dientes de la condicién. Generacién tras
generacion, la seleccién sexual favorecera
la reproduccion de aquellos individuos de
mejor condicion y, al hacerlo, “capturard”
alelos que son beneficiosos para la efica-
cia biolégica del organismo, aunque no
formen parte de las instrucciones necesa-
rias para producir el armamento u orna-
mento seleccionado.

En definitiva, la captura génica posi-
bilita la seleccién continuada de “genes
buenos” por medio de la selecciéon sexual
(i.e., “good-genes selection”), mejoran-
do la condicién general de la poblaciéon
y, por tanto, su viabilidad (Lorch et al.,
2003). Como la variabilidad genética in-
volucrada en la condicién de un organis-
mo incluye a la practica totalidad de sus
genes, el sustrato sobre el que opera la
seleccion sexual es virtualmente inagota-
ble. La captura génica permite entender
que la seleccién sexual puede operar de
forma continuada en el tiempo y que, en
realidad, lo hace esencialmente seleccio-
nando genes buenos para el organismo (y
la poblacién). La resolucién de la para-
doja del Lek radica en entender que, en
su mayoria, la seleccién sexual no opera
sobre los genes “para” armamentos y or-
namentos, sino a través de armamentos y
ornamentos, sobre el resto del genoma.
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La consecuencia de este hito es extraor-
dinaria, porque sitda a la seleccién sexual
como un proceso evolutivo de importan-
cia capital para entender la evolucién de
todos los rasgos importantes para la efica-
cia biolégica de los organismos, y no solo
de aquellos que histérica e intuitivamente
hemos asociado con la seleccién sexual.
En un famoso epistolar, Darwin recono-
ci6 ante su buen amigo Asa Gray que “la
mera visién de la pluma del pavo real ma-
cho me provoca nauseas” (Cronin, 1991).
En su mente, la pluma del pavo real se
erigi6 en un simbolo de todos los carac-
teres sexuales secundarios que desafiaban
la seleccion natural, y que le inspirarian
para completar los andamios de su teo-
rfa. Acaso por eso, alin pensamos en la
seleccion sexual como en el proceso que
explica la evolucién de armamentos y or-
namentos cuando, en realidad, va mucho
mas alld de la pluma del pavo real.

El paradigma Darwin-Bateman: la
evolucion de los roles sexuales

“The female is less eager than the male.”
Charles Darwin (The descent of Man and
Selection in Relation to Sex)

Con esta frase, Darwin capturé una
idea obvia para cualquier observador ri-
guroso del mundo natural. Desde los co-
loridos atuendos de las aves del paraiso
hasta las astas de ungulados o el marcado
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dimorfismo en tamafio de muchos mami-
feros, miremos donde miremos en la na-
turaleza, son los machos los que tienden
a exhibir los ornamentos y armamentos
mas elaborados. John Bateman propor-
ciond la llave para comprender por qué
esto es asi, y lo hizo usando las diminutas
y familiares moscas del vinagre (Drosophi-
la melanogaster). Bateman demostré que,
en esta especie, machos y hembras tienen
distintas formas de maximizar su éxito
reproductivo. Mientras que los machos
incrementan su éxito reproductivo pro-
porcionalmente al nimero de parejas con
las que se aparean, en las hembras esta
relaciéon es mucho menos estrecha vy, de
hecho, desaparece tras 2-3 apareamien-
tos (Bateman, 1948). El mismo Bateman
propuso una explicacién a este fenéme-
no, la anisogamia. Aunque los primeros
organismos en reproducirse sexualmen-
te eran sin duda is6gamos (gametos del
mismo tamano), méas del 99% de los or-
ganismos multicelulares actuales son ani-
ségamos (gametos de distinto tamafo y
caracteristicas). No podemos volver atras
en el tiempo, pero diversos modelos ma-
tematicos demuestran que la anisogamia
es una consecuencia casi ineludible de un
compromiso evolutivo, inherente a todo
organismo, entre el tamafo y nimero de
gametos que se pueden producir. Dado
este compromiso, la evolucién tiende a
favorecer dos estrategias divergentes. La
primera se caracteriza por la inversion en
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gametos grandes y con alta viabilidad (i.e.
capacidad para sobrevivir y desarrollarse
exitosamente como zigoto), pero poca
movilidad. La segunda se caracteriza por
la inversion en muchos gametos peque-
fos y moviles, pero con poca viabilidad.
Dos estrategias que, a su vez, devienen en
la evolucién del sexo femenino y mascu-
lino, respectivamente (Parker, 1982), algo
que ha sucedido en repetidas ocasiones a
lo largo de la histo-
ria de la vida.

Como  conse-
cuencia de esta in-
version  diferencial
en los gametos, la
competencia  por
el apareamien-
to tenderd a ser
mas intensa en los
machos,  simple-
mente porque los
gametos mas escasos (y de mayor calidad)
son los femeninos. Esto, a su vez, favore-
cerd la evolucién de machos que invierten
mds en competencia y menos en cuida-
dos parentales, y la estrategia inversa en
las hembras, con una mayor inversién en
cada evento reproductivo (i.e. en la for-
macion de gametos, gestacion del zigoto y
cuidado de la descendencia). Como resul-
tado, los machos presentaran tasas repro-
ductivas potencialmente mucho més altas
que las hembras, pero también mucha
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La seleccion sexual filtra
alelos fundamentalmente
por medio de la reproduccion
diferencial de los machos,
sin que por ello la poblacién
pague un alto coste

demogrdfico
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mas variabilidad en su éxito reproductivo,
lo que redundara de nuevo en una mayor
presion de seleccién sobre los machos. En
definitiva, el paradigma Darwin-Bateman
surge de la existencia de anisogamia y ex-
plica la evolucién de roles sexuales dife-
renciados en la naturaleza, caracterizados
por estrategias reproductivas divergentes
y seleccion sexual mds intensa en los ma-
chos (Figura 3). Existen muchas excep-
ciones a esta regla,
pero varios estudios
han  demostrado
que estas tenden-
cias se mantienen
de forma clara a lo
largo del arbol fi-
logenético de los
animales  (Janicke
et al., 2016). Una
consecuencia poco
comprendida de la
existencia de roles
sexuales diferenciados es que, al operar
fundamentalmente por medio de los ma-
chos (el sexo que no produce descenden-
cia), la seleccion sexual tiene unos costes
demograficos considerablemente meno-
res que la seleccion natural. La seleccién
natural filtra alelos por medio de la su-
pervivencia y reproduccién diferencial en
machos y hembras por igual, por lo que
tiene un impacto marcado en la demo-
grafia poblacional ya que la tasa de creci-
miento poblacional y su tamafo efectivo
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Paradigma Darwin-Bateman

Anisogamia

Seleccion sexual

Seleccién sexual mas
intensa en machos
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Cuidados parentales

Mayor inversion
post-zigética en hembras

7

Dimorfismo sexual

Ornamentos y arma-
mentos mas elaborados
en machos

Figura 3. El paradigma Darwin-Bateson predice la evolucién de roles sexuales diferenciados a

partir de la anisogamia. Por definicién, en la anisogamia hay una mayor inversién en el gameto
femenino, que constituye un recurso limitante. Esto provoca una mayor seleccion sexual sobre

los machos que, a su vez, favorece una menor inversion post-zigética. Este proceso se puede
retroalimentar positivamente, intensificando progresivamente la seleccién sexual sobre los machos.
En dltima instancia, esto da lugar a caracteres sexuales secundarios mas ornamentados en los machos
(dimorfismo sexual). Existen multitud de excepciones a esta regla, pero los roles sexuales marcan una
tendencia clara en la evolucion de los animales (Janicke et al., 2016).

dependen del nimero de hembras repro-
ductoras. Por contra, la seleccion sexual
filtra alelos fundamentalmente por medio
de la reproduccién diferencial de los ma-
chos, de modo que las hembras se repro-
ducen en su mayorfa y su descendencia
hereda los “genes buenos” de los machos
sin que por ello la poblacién pague un
alto coste demogréfico. Este hecho tiene
una importancia capital porque permite
que operen presiones de seleccion muy
fuertes sobre una poblacién al tiempo que
se mantiene un tamafo poblacional alto.
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El poder (y lado oscuro) de la seleccién
sexual

El poder de la seleccién sexual reside,
por tanto, en tres factores. En primer lu-
gar, la reproduccion sexual general varia-
bilidad en la descendencia. En segundo
lugar, la seleccién sexual opera funda-
mentalmente sobre rasgos que dependen
de la condicién general de los organismos,
capturando “genes buenos” que incre-
mentardn la eficacia biol6gica media de la
poblacién de forma muy efectiva. En ter-
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cer lugar, la seleccién sexual puede ope-
rar muy intensamente sin comprometer el
tamano poblacional (a bajo coste demo-
grafico). Es decir, la seleccién sexual opera
sobre rasgos fenotipicos dependientes de
condicién con una incidencia directa en
la eficacia biolégica (presién intensa de
seleccion), con una base genética con alta
varianza genética aditiva (reproduccién
sexual) sostenida en el tiempo (captura
génica), y con bajo coste demografico
(tamanos poblacionales altos a pesar de
una selecciéon intensa). Ademas, sucede
que la selecciéon sexual tenderd a ser mas
fuerte en poblaciones bien adaptadas a
su ambiente, porque es precisamente en
estos contextos en los que los organis-
mos tienen una mayor tasa reproductiva
y la competencia por la reproduccion es
mayor. Como consecuencia, la seleccion
sexual puede operar intensamente sobre
una poblacién, y permitir la captura de
genes buenos y seguir incrementando su
viabilidad, incluso cuando la selecciéon
natural opera de forma débil. La seleccion
sexual tiene, por tanto, un poder adapta-
tivo extraordinario, y constituye un factor
determinante a la hora de generar biodi-
versidad, pero también de favorecer la
capacidad de las poblaciones para adap-
tarse. Especialmente, su capacidad para
responder a futuros cambios ambientales
rapidos, direccionales y sostenidos en el
tiempo, como los que supone el calenta-
miento global y otros cambios antropogé-
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nicos que amenazan la biodiversidad de
este planeta.

Pero la seleccion sexual también puede
tener un lado oscuro. Los mismos roles se-
xuales que caracterizan la seleccion sexual
y explican en parte sus beneficios para las
poblaciones suponen, también, que los
intereses evolutivos de machos y hembras
rara vez coinciden, de manera que la efi-
cacia biolégica de machos y hembras de
la misma especie rara vez puede optimi-
zarse simultineamente. Este fenémeno,
conocido como conflicto sexual, suele
provocar una carrera armamentistica (i.e.
coevolucién antagénica) entre los dos se-
xos y ha recibido una atencién creciente
durante los Gltimos afios. Hasta el punto
de ser reconocido hoy en dia como uno
de los principales fenémenos de la selec-
cién sexual. Por ejemplo, en respuesta a la
intensa competencia espermatica, los ma-
chos de algunas especies de insectos han
evolucionado genitales con espinas que
provocan danos considerables a las hem-
bras durante el apareamiento. Estos dafios
obligan a las hembras a reproducirse més
a corto plazo y, por tanto, incrementan el
éxito reproductivo del macho a expensas
de su longevidad vy eficacia biolégica. De
forma similar, los machos de la mosca de
la fruta (Drosophila melanogaster) transfie-
ren protefnas seminales en su eyaculado
con las que manipulan a las hembras para
que pongan mas huevos a corto plazo y
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reduzcan su receptividad frente a otros
machos, de nuevo a costa de su longevi-
dad y propia eficacia reproductiva a largo
plazo. Genitales con espinas y eyaculados
toxicos no son sino ejemplos de cémo ni-
veles altos de competencia entre machos
(i.e. seleccion intrasexual intensa) pueden
dar lugar a adaptaciones que, si bien sir-
ven para competir eficazmente frente a
otros machos, al hacerlo danan a las hem-
bras, reduciendo su eficacia biolégica. El
“dafo a las hembras” estd extraordinaria-
mente extendido en la naturaleza y, aun-
que da lugar a la evolucién de resistencia
en las hembras (Rivas-Torres et al., 2023),
puede llegar a reducir drasticamente la
capacidad de crecimiento y viabilidad de
una poblacién, incluso hasta su extincién
(Le Galliard et al., 2005).

En resumen, la seleccion sexual actda
como un arma de doble filo para las po-
blaciones, ya que una mayor seleccién
sexual dependiente de condicién en ma-
chos permite purgar alelos deletéreos vy
la captura génica de genes buenos, pero
a menudo resulta ser una receta para
un intenso conflicto sexual. Desentra-
far, pues, qué determina que la selec-
cién sexual beneficie o perjudique a las
poblaciones y a su capacidad de adap-
tacion, asi como su diversidad en forma
e intensidad, es una de las principales
preocupaciones de la biologia evolutiva
contemporanea.
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Seleccion sexual en ambientes
complejos

Desentranar el papel del teatro eco-
l6gico de la seleccién sexual es impres-
cindible para resolver esta cuestion. La
seleccion sexual no opera en el vacio vy,
a pesar de que los estudios sobre las in-
teracciones eco-evolutivas son todavia
escasos, cada vez hay mads pruebas de
que la seleccién sexual fluctia frecuente-
mente con las condiciones ambientales.
Por ejemplo, la fuerza y la direccién de la
seleccion sexual pueden variar con la cali-
dad y la disponibilidad de los recursos, la
densidad de poblacién o la proporcién de
sexos (Emlen y Oring, 1977; Garcia-Roa
et al. 2020). Sin embargo, lo poco que
sabemos sobre el baile entre la ecologia
y la seleccién sexual se ha centrado, has-
ta la fecha, en entender cémo la adapta-
cién de poblaciones y especies a distintos
habitats ha podido influir (y ser influida)
por la seleccion sexual. Esta aproximacion
ignora que los organismos estan adapta-
dos a reproducirse en unas condiciones
ecolégicas que fluctdan en el espacio y
en el tiempo, en un “ambiente comple-
jo”. Desconocemos qué efectos puede
tener esta variacion sobre la seleccién
sexual. Nuestro conocimiento proviene
de estudios en el laboratorio, realizados
en condiciones constantes, o de estudios
en campo, donde lo que medimos es el
resultado final que integra toda esa varia-
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cién (Figura 4). Comprender las interac-
ciones eco-evolutivas a esta escala puede
ser, por tanto, fundamental para entender
la importancia relativa de los distintos me-
canismos y episodios de seleccion sexual,
su variabilidad, su mantenimiento y su di-
versificacion.

Un caso especialmente Ilamativo en
este sentido es la temperatura. Aunque
existen numerosas pruebas de que la
temperatura tiene un fuerte impacto en
la fisiologfa, el metabolismo, la morfologia
y el comportamiento de los organismos
(sobre todo en ectotermos), sabemos muy

Factor ecologico
(e.g. temperatura)

Espacio/tiempo
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poco sobre como afecta a la seleccién se-
xual. Los escasos estudios disponibles se
han centrado en estudiar las consecuen-
cias directas que cambios bruscos de tem-
peratura (por ejemplo, acontecimientos
estresantes extremos) tienen sobre los or-
ganismos y sus poblaciones. Sin embargo,
la mayoria de los organismos son repro-
ductivamente activos en un rango rela-
tivamente amplio de temperaturas en la
naturaleza, lo que significa que la com-
petencia intra e intersexual se desarrollara
normalmente en un entorno térmico en
constante fluctuacién (Figura 4). Varios
trabajos recientes sugieren que, de hecho,

a) Ambiente constante

] La mayor parte de los estudios hasta la fecha han
estudiado la seleccién sexual en ambientes constantes

b) Ambiente “integrado”

Los estudios de campo nos dan una medida final que
integra todos los procesos de seleccién sexual a lo
largo del gradiente ecoldgico

c) Ambiente “complejo”

Desconocemos como opera la seleccién sexual en
distintos puntos a lo largo de este gradiente (e.g.
importancia de la seleccion pre- vs. postcépula).

Figura 4. En la naturaleza, los organismos compiten por la reproduccién en ambientes complejos,
caracterizados por fluctuaciones espacio-temporales en las condiciones ecolégicas, a las que ademas
estan adaptados. a-b) Hasta la fecha, los estudios sobre seleccion sexual se han centrado en estudiarla
en ambientes constantes en el laboratorio (a), o en estudios longitudinales de campo en los que lo que
medimos es el resultado neto de los procesos de seleccién sexual, y que por tanto integran toda esa
variabilidad ecolégica (b). ¢) En contraposicién, sabemos muy poco de cémo (o si) varian los procesos
de seleccion sexual a lo largo de estos gradientes o fluctuaciones ecolégicas a las que estan adaptados

los organismos.
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este tipo de variacion térmica puede te-
ner efectos dramaticos sobre la seleccién
sexual (Garcia-Roa et al., 2020). Aqui, de
nuevo, la protagonista es la mosca del vi-
nagre (Drosophila melanogaster).

La mosca del vinagre ha sido proba-
blemente el principal modelo de estudio
en el campo del conflicto sexual, res-
ponsable de muchos de los avances mas
importantes hasta la fecha. Esta especie
tiene una historia evolutiva de intenso
conflicto sexual y los machos presentan
dos adaptaciones de dafo a las hembras
que han evolucionado en respuesta a dos
episodios distintos de la competencia in-
trasexual. Por un lado, cuando hay otros
rivales a su alrededor, los machos acosan
a las hembras, cortejandolas e incluso
agrediéndolas de forma incesante hasta
conseguir aparearse con ellas. Este acoso
supone costes importantes para las hem-
bras, tanto en términos de heridas como,
sobre todo, de costes de oportunidad
(i.e. menos tiempo para alimentarse y
poner huevos). Por el otro, en respuesta
a una intensa competencia espermadtica
(post-cépula), los machos transfieren una
serie de proteinas seminales a las hembras
que también son fruto de conflicto sexual.
Se trata del ya mencionado “eyaculado
téxico”, que permite a machos manipu-
lar la reproduccién y receptividad de las
hembras, acortando la vida y el éxito re-
productivo futuro de éstas a costa de in-
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vertir mas en su propia descendencia. Asi
pues, Drosophila se ha convertido en un
modelo paradigmatico en estudios sobre
seleccién y conflicto sexual.

No obstante, todo lo que sabemos so-
bre conflicto sexual en esta especie se de-
riva de trabajos en condiciones constantes
de laboratorio. Pues bien, un estudio re-
ciente con moscas salvajes ha demostrado
que, cuando tenemos en cuenta los pro-
cesos de seleccién sexual en todo el ran-
go de temperaturas a las que esta pobla-
cién estd adaptada, la realidad es mucho
mds compleja, e interesante, de lo que
sospechdbamos. En primer lugar, el nivel
de dafio a las hembras es extraordinaria-
mente pldstico. Alcanza niveles muy altos
a temperaturas de en torno a 24°C, curio-
samente las condiciones estandar en es-
tudios de laboratorio hasta la fecha, pero
disminuye de forma drastica a temperatu-
ras mas bajas (20°C) y altas (28°C). Esto, a
pesar de que las hembras son igualmen-
te eficaces a la hora de reproducirse en
este rango de temperaturas. Es decir, estas
leves variaciones en temperatura, tipicas
de cualquier dia de primavera y/o de va-
riaciones intra- e inter-estacionales en la
naturaleza, afectan a la capacidad de los
machos para danar a las hembras, pero
no a la capacidad de las hembras para re-
producirse. Ademas, el efecto de la tem-
peratura sobre los mecanismos de dafo
es asimétrico. A temperaturas mas bajas
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los machos estan menos activos y acosan
menos a las hembras, mientras que a tem-
peraturas altas el acoso es maximo, pero
las proteinas del fluido seminal no afectan
tanto a las hembras (Londono-Nieto et al.,
2023). Este estudio demuestra, pues, que
el conflicto sexual y sus efectos sobre las
hembras son plés-
ticos y complejos.
Como  resultado,
es probable que el
efecto neto de los
danos causados por
los machos sobre la
viabilidad  general
de la poblacién sea
mucho menor de
lo que se habia su-
puesto hasta ahora.
Ademas, este estu-
dio da pistas sobre
la posible diversifi-
cacion de los mecanismos de dano, y del
conflicto sexual en general, en respuesta a
la temperatura.

Conclusiones

La seleccién sexual fue muy importan-
te para Darwin, como muestra mucha de
su correspondencia o el hecho de que le
dedicase la mayor parte de su segunda
gran obra, “The descent of man” (Darwin,
1871). Sin embargo, sus ideas sobre se-
leccién sexual pronto fueron fruto de
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El conflicto sexual y sus
efectos sobre las hembras
son pldsticos y complejos, es
probable que el efecto neto
de los dafios causados por los
machos sobre la viabilidad
general de la poblacién sea
mucho menor de lo que se
habia supuesto hasta ahora
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considerable controversia con Wallace y
otros Darwinistas (Cronin, 1991). Proba-
blemente como consecuencia, la selec-
cion sexual fue una teorfa en gran medida
ignorada hasta la segunda mitad del siglo
XX?, y no despegaria como discipina hasta
los aflos 70 del mismo siglo. Las dltimas
décadas han visto
florecer la seleccién
sexual como una
dimensiéon  funda-
mental y comple-
ja de la evolucién
Darwiniana, pero
en cierta forma per-
manece indeleble
la idea de que se
trata de un proce-
so restringido a los
caracteres sexuales
secundarios. Al fin'y
al cabo, asi es como
nacié, para explicar “la pluma del pavo
real”. Sin embargo, los avances teéricos y
empiricos de las dltimas dos décadas, en-
tre los que destaca la idea de la captura
génica, sitdan a la seleccion sexual como
un proceso evolutivo que va mucho mas
alla. Un proceso selectivo que opera por
medio de armamentos y ornamentos, si,
pero que potencialmente afecta a todos
los rasgos fenotipicos importantes para

2 Con alguna notable excepcién, como la de
Ronald Fisher o Julian Huxley.
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la eficacia biolégica de un organismo. Se
trata, pues, de un proceso imprescindible
para entender la evolucién adaptativa en
mayusculas, y que hariamos mal en seguir
asociando exclusivamente a ornamentos
y armamentos. Cada vez mas, la seleccién
sexual parece clave para entender la ca-
pacidad de las poblaciones para adaptar-
se a su entorno, particularmente en res-
puesta a cambios rapidos y direccionales
como los que amenazan la biodiversidad
actual. En este contexto, entender cémo
opera la seleccién sexual en la naturaleza,
teniendo en cuenta su complejidad es-
pacio-temporal, se antoja una prioridad.
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¢Cémo de plasticos son los rasgos bajo se-
leccion sexual? ¢Estan sujetos sus distintos
mecanismos y episodios a distintas cons-
tricciones ecolégicas? ¢Qué efectos tiene
esta complejidad sobre la intensidad de
la seleccién sexual y su capacidad para
capturar “genes buenos”? ¢Qué efecto
ha tenido la complejidad ambiental en el
mantenimiento de variabilidad en los me-
canismos de seleccién sexual? ¢Qué papel
juega la seleccién sexual en la seleccién
balanceadora y qué efecto tiene sobre la
varianza genética aditiva de una pobla-
cién? Son muchas preguntas sin respues-
ta. Toca ponerse manos a la obra.

Entender cémo opera la seleccion sexual en la naturaleza,
teniendo en cuenta su complejidad espacio-temporal,

se antoja una prioridad
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Introduccion

Entre la inmensa diversidad animal, la
practica totalidad de los mas de 30 filos
animales presentan en la actualidad ojos,
con un origen ancestral, con los que po-
der ver e interpretar el ambiente. Ver no
solo significa poder responder ante un es-
timulo luminico y saber de dénde provie-
ne, sino que es crucial que el organismo
pueda comparar sefiales emitidas por dos
fotorreceptores distintos que reciban luz
desde dos puntos diferentes y responder
a este estimulo (Nilsson, 2021). Si carece
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de alguno de estos factores dirfamos que
el organismo tiene capacidad fotorrecep-
tora, y s6lo cuando los cumple todos, que
tiene habilidades visuales. Ademas, la vi-
sién se puede clasificar en dos tipos: vi-
sién simple y vision orientada por objetos.
Mientras que la primera facilita detectar
cambios en el espacio, la Gltima permite
distinguir objetos individuales que se en-
cuentran dentro de un conjunto hetero-
géneo y es el tipo de vision que tenemos
los humanos. Esta capacidad solo se en-
cuentra en tres grandes filos: los vertebra-
dos, los cefalépodos y los artrépodos. In-
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cluso dentro de los artrépodos se sugiere Centrandonos en este (ltimo grupo,
que esta vision compleja ha evolucionado podemos ver claramente que los ojos de
de forma independiente dos veces: en las una libélula, una avispa o una polilla son
arafias y en los pancrustaceos. muy diferentes entre si (Figura 1). Todos

Figura 1. Diversidad ocular de las distintas especias tratadas en este articulo. A Tripedalia cystophora.
Crédito: Oakley evolution lab. B Schmidtiellus reetae. Crédito: Gennadi Baranov. C Cloeon dipterum
(Baetidae). D Epiaeschna heros (Aeshnidae) Crédito: Mike Ostrowski. E Cataglyphis viaticus.

Crédito: April Nobile / © AntWeb.org. F Apis mellifera. Crédito: John Harrison. G Anthaxia fulgurans
(Buprestidae). Crédito: Siga. H Dineutus sublineatus. Crédito: Matthias Lenke. I Bombyx mori
(Macroheterocera). Crédito: Zivya. ] Danaus plexippus (Papilionoidea). Crédito: Lorie Shaull.

K Tabanus sudeticus (Tabanidae). Crédito: Didier Descouens. L Drosophila melanogaster.
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estos 0jos son capaces de ver luz y reac-
cionar ante ella, por lo tanto, su funcion
basica es la misma, pero cada uno de estos
insectos puede ver tipos de luz distintos,
reaccionar a distintas intensidades e inclu-
so comportarse de distinto modo ante un
mismo estimulo luminico. Para entender
estas diferencias hay que tener en cuen-
ta que el sistema visual de los insectos es
muy complejo, incluso presentando dos
tipos distintos de ojos: los ocelos y los ojos
compuestos.

Los ocelos son los ojos simples de los
insectos. Generalmente tienen tres, uno
situado en la parte medial de la cabeza
y dos mas situados simétricamente y pos-
teriormente a los lados del primero. Mor-
folégicamente, estos ojos presentan una
pequeia cérnea que dirige la luz a un nd-
mero reducido de fotorreceptores que se
encuentran en la parte proximal del ojo.
Su funcién basica es detectar la intensidad
de luz y percibir su origen. Por lo tanto,
este 0jo no seria capaz de ver sino s6lo
de “fotopercibir”, es decir percibir la luz
(Nilsson, 2021).

En cambio, los ojos compuestos son
aquellos que realizan la vision per se. Estan
formados por unas subunidades llamadas
omatidios, compuestas por una pequefa
cornea, un cristalino, las células pigmen-
tarias accesorias y los fotorreceptores. En
general, estos Gltimos se agrupan y forman
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el rabdoma, que es donde se produce el
procesamiento de la luz. Cada omatidio
acttia como entidad por si mismo, por lo
que la calidad de la imagen formada de-
pende del nimero de omatidios que tenga
el ojo compuesto, de la misma forma que
el nimero de pixeles determina como de
bien se ve una foto. Anatémicamente po-
demos encontrar dos tipos de formas de
ojos compuestos: el 0jo en superposicion
y el ojo en aposicion. Este Gltimo es el que
se encuentra en la mayoria de los insectos
y se caracteriza por una continuidad entre
el cristalino y el rabdoma. En cambio, en
el ojo en superposiciéon encontramos una
separacion entre ambos, llamada zona va-
cia o clear zone. Esta estructura sirve para
mejorar la captacion de luz en insectos
con un comportamiento nocturno.

Para percibir bien el entorno no solo
es necesario reconocer un impulso lumi-
nico, sino que también es imperativo dis-
tinguir sus caracteristicas, ya que definirdn
el tipo de ambiente de donde proviene.
Para esto, hay ciertos pardmetros que son
basicos en lo que a la visién se refiere.
El primero de ellos es la sensibilidad al
contraste. Para que el animal pueda ver,
la cantidad de luz tiene que encontrarse
en un rango adecuado: es esencial que
haya suficiente luz para poder ver, pero
un exceso de luz hace que los fotorrecep-
tores se saturen. Por tanto, la sensibilidad
al contraste se refiere al intervalo de in-
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tensidades de luz al que el organismo res-
ponde. Ademas, también es importante la
agudeza visual, es decir, cudl es la defi-
nicién con la que el organismo es capaz
de ver, y el centelleo o flicker response,
que es una medida de la cantidad de ima-
genes registradas por unidad de tiempo.
Asimismo, reconocer y discernir entre di-
ferentes colores es necesario para diferen-
ciar entre condiciones y situaciones dis-
tintas. En el caso de los insectos, la onda
electromagnética relacionada con un co-
lor puede estar o no polarizada y distin-
guir estas situaciones proveera al animal
con informacién sustancial para sobrevivir
mejor. Finalmente, la retina de algunas es-
pecies estd compartimentalizada, conlle-
vando que sélo cierta region sea capaz de
reconocer ciertos estimulos. Por ejemplo,
esto es especialmente relevante en insec-
tos como Drosophila melanogaster, cuya
regién del borde dorsal, en inglés dorsal
rim area, proporciona a la mosca informa-
cién relacionada con la navegacion.

El ojo de los insectos en el contexto
ecolégico

Las condiciones luminicas en los eco-
sistemas terrestres son muy variables, y ha
resultado muy ventajoso para los insectos
adaptarse a ellas. Estas condiciones estan
definidas, entre otros factores, por el me-
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dio en el que se transmite la luz (princi-
palmente acudtico o aéreo) y por el ni-
mero de obstdculos en los que la luz se
refleja, ya que no es lo mismo vivir en un
ambiente con una alta exposiciéon, mayo-
ritariamente, a la luz solar, como en una
planicie, que en un sitio en el que la ma-
yoria de la luz provenga de reflejos contra
otros objetos, - como en un bosque. Asi-
mismo, hay otros factores extra-luminicos
que también influyen en la evoluciéon y
adaptaciones del ojo en los distintos gru-
pos de insectos. Por ello, cabe destacar el
momento temporal en el que el insecto
realiza su maxima actividad (mayoritaria-
mente diurno, nocturno o crepuscular) y
el comportamiento que exhiben, inclu-
yendo cémo se comunican, qué habitos
alimentarios tienen, coémo se desplazan y
como se reproducen. Para ello, si miramos
dentro de la clase de los insectos, veremos
una gran diversidad de formas en los ojos
que no sélo se diferencian por su estruc-
tura anatémica y celular, sino que también
presentan un distinto nimero de opsinas.

Las opsinas son unas proteinas de mem-
brana que se encuentran en las microvello-
sidades laterales del rabdoma (cada una de
las estructuras en forma de bastén de los
ojos de los artrépodos) de los fotorrecep-
tores y que determinan qué longitud de
onda va a absorber la célula. Los insectos
mayoritariamente tienen tres tipos de op-
sinas: las primeras reconocen una longitud
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de onda larga (long wave sensitive, LWS),
cerca del color verde; las segundas, las
que reconocen una longitud de onda corta
(short wave sensitive, SWS) alrededor del
espectro azul; y las terceras, del ultraviole-
ta (UV). En los distintos 6rdenes de insectos
ha habido expansiones independientes de
estas familias génicas que codifican para
los tres tipos de opsinas, como en el caso
de las libélulas, que tienen la mayor expan-
sion de opsinas de longitud de onda larga
documentada hasta
ahora (Suvorov et al.,
2017). Para aumentar
la complejidad de los
sistemas visuales no
s6lo es necesario que
haya duplicaciones en
los genes de las opsi-
nas, sino que también
es importante que
éstos diverjan y reco-
nozcan longitudes de
onda distintas. Este es
el caso, por ejemplo,
de los bupréstidos o escarabajos joya; sus
dos opsinas ancestrales (LWS y UV) se han
duplicado y divergido para reconocer luz
fuera de su rango ancestral, pudiendo las
nuevas opsinas reconocer luz dentro de
los rangos naranja y azul respectivamente
(Sharkey et al., 2023).

Otra forma de aumentar el tipo de
informacion visual que se interpreta sin
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Las adaptaciones del ojo
a un ambiente visual
concreto no estdan limitadas
solamente a la secuencia
y expresion de las opsinas,
sino que también influye
el numero de ojos y
Su anatomia
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ampliar el tamafo del ojo es comparti-
mentalizar el campo retinal. Como se ha
mencionado anteriormente, en la retina
del ojo compuesto de D. melanogaster
podemos encontrar tres tipos de oma-
tidios: los pertenecientes a la dorsal rim
area, cuyos fotorreceptores centrales ex-
presan dos opsinas sensibles al UV y con
una funcién relacionada con la orienta-
cién en el espacio; los denominados pale,
cuyos fotorreceptores centrales recono-
cen luz UV'y luz azul
y se encuentran en
un 30% de los oma-
tidios; y los llamados
yellow, que son el
70% restante y con-
tienen  fotorrecep-
tores centrales que
reconocen luz de
onda larga y UV, esta
dltima mediante una
opsina distinta a la de
los otros dos tipos de
omatidios (Wernet et
al., 2015). Estos dos dltimos tipos estdn
repartidos estocasticamente por la retina
y todavia se desconoce qué funcién tiene
esta distribucion.

Las adaptaciones del ojo a un ambien-
te visual concreto no estan limitadas so-
lamente a la secuencia y expresion de las
opsinas, sino que también influye el nu-
mero de ojos y su anatomia. El girinido
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Dineutus sublineatus (Figura TH) es una
especie de escarabajo acuético que po-
see cuatro 0jos compuestos en su forma
adulta. El habitat de este escarabajo es la
superficie del agua y su sistema visual se
ha adaptado a este entorno. Para ello, sus
dos pares de ojos compuestos se han es-
pecializado para ver y reaccionar en dos
ambientes distintos: un ambiente aéreo
para los dorsales y acuético para los ven-
trales (Lin y Strausfeld, 2013). En otros
insectos, la anatomia basica del ojo tam-
bién se ha visto modificada para mejorar
sustancialmente la visién. La mayoria de
los insectos con un comportamiento noc-
turno tienen los ya mencionados ojos en
superposicion. Estos ojos maximizan la
sensibilidad al contraste, pudiendo formar
la misma imagen que un insecto diurno,
pero en condiciones de menor intensidad
luminica (Warrant, 2017). Principalmente
se encuentran en polillas y algunos esca-
rabajos.

¢Cémo se forma un ojo?

La filogenia animal (Figura 2) refleja
una gran diversidad de ojos. Sin embargo,
todos ellos poseen ciertos componentes
comunes y ancestrales que son esencia-
les para su origen y posterior desarrollo
y diversificacion. El primer componente
es la presencia de un croméforo llamado
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La filogenia animal refleja
una gran diversidad de ojos.
Sin embargo, todos ellos
poseen ciertos componentes
comunes y ancestrales que son
esenciales para su origen y
posterior desarrollo
y diversificacion

retinal, es decir, una molécula capaz de
absorber energia y excitarse. El segundo,
las opsinas que, al conjugarse con los cro-
méforos, determinan la longitud de onda
con la que dichos croméforos se excitan, y
dan una respuesta en forma de potencial
de membrana. Ademds, para que exista
un fotorreceptor es necesario que el com-
plejo opsina-croméforo se encuentre en
un cilio, dando lugar a los fotorreceptores
ciliados, o en microvellosidades, produ-
ciendo los fotorreceptores rabdémericos.
Estos Gltimos son los que se hallan en los
insectos. Con los fotorreceptores presen-
tes, s6lo es necesario poseer el conjunto
de genes (en inglés: genetic toolkit) ade-
cuado para que se forme un ojo. Se esti-
ma que con una seleccién continua para
la vision se necesitarfa cerca de medio mi-
ll6n de afios para desarrollar esta estruc-
tura (Nilsson y Pelger, 1994) y se especula
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Dera (Tripedalia cystophora; Baetidae; Cataglyphis), Jagged Fang Designs (Schmidtiellus), Wouter
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Michael Day (Tabanidae).

que todos estos factores posiblemente se
empezaron a desarrollar al final del perio-
do E6n Arcaico (entre hace 4000 y 2500
millones de anos (MA)).

El conjunto de genes responsable de
la formacién de los ojos en los animales
emerge con el origen de los genes Pax.
Estos genes estdn relacionados mayori-
tariamente con el desarrollo del sistema
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nervioso y de la organogénesis y se esti-
ma que ya estaban presentes en el ances-
tro comidn de todos los animales (Hill et
al., 2010), aunque solo se diversificaron
y obtuvieron su funcién actual en los Eu-
metazoa (término que engloba a todos
los animales exceptuando a los poriferos
y los placozoos). Sin embargo, es necesa-
ria hacer una distincién entre los linajes
radiados (Radiata) y los bilaterales (Bila-
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El registro fosil nos muestra que durante el cdmbrico
temprano los trilobites tenian ya un ojo compuesto en
aposicion relativamente complejo, sugiriendo que formas
mds simples de este ojo ya debieron estar presentes durante

el Ediacdrico tardio

teria). Los radiados tienen cuatro genes
Pax (PaxA-D) y sé6lo dos de ellos (PaxB/D)
tienen ortélogos respectivos en los bila-
terales. Estas ortologias sugieren que los
genes PaxA/C se habrian perdido durante
la evoluciéon de los Bilateria. Dentro de
todos estos genes Pax, el gen responsable
de la formacién del ojo es Pax6, cuyo ho-
mélogo en D. melanogaster es conocido
como eyeless. El origen de esta funcién en
la formacién de ojos parece remontarse
a antes de la diversificacién de los eume-
tazoa, ya que se ha visto que PaxB en los
cnidarios, homélogo a Pax6, es también
responsable en la formaciéon del ojo en
el cnidario cubozoo Tripedalia cystophora
(Kozmik et al., 2003, Figura TA). Por otro
lado, las primeras células pigmentarias
adyacentes a células fotorreceptoras apa-
recieron durante el periodo Ediacdrico
(hace 635-542 MA). La funcién de estas
células adyecentes es bloquear la luz en
alguna de las distintas direcciones para
proporcionar cierta direccionalidad al es-
timulo visual. Subsecuentemente, los foto-
rreceptores se empezaron a agrupar para
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formar las manchas oculares (eyespots en
inglés). Posteriormente, éstos sufrieron un
proceso de invaginacién, formando unos
ocelos rudimentarios que luego derivaran
al ojo simple de los vertebrados, o, por
el contrario, un proceso de evaginacion
para formar una estructura parecida al
ojo compuesto, pero sin todas sus partes
6pticas. Para el desarrollo posterior de las
manchas oculares fue especialmente im-
portante la aparicion de la simetria bilate-
ral que, en la mayoria de los casos, con-
llevé a una cefalizacion del sistema visual.

El ojo ancestral pancrustaceo

La aparicién del primer ojo compuesto
(y ojo en general) en el registro fésil data
del periodo Cambrico (hace 538-487
MAL). Estos pertenecfan a los trilobites, una
clase de artrépodos actualmente extinta.
El registro f6sil nos muestra que durante
el Cambrico temprano los trilobites tenian
ya un ojo compuesto en aposicion rela-
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tivamente complejo, sugiriendo que for-
mas mds simples de este ojo ya debieron
estar presentes durante el Ediacérico tar-
dio (hace alrededor de 580 MA). El ojo
del trilobite Schmidtiellus reetae, el fosil
mds antiguo con un sistema visual des-
cubierto, ya presentaba las caracteristicas
tipicas de un ojo compuesto: una lente,
un cono cristalino y cinco células fotorre-
ceptoras unidas por el rabdoma. Se cree
que este animal vivia en la zona benténi-
ca de aguas poco profundas, y los para-
metros que se han calculado a partir del
fésil concuerdan con los artrépodos mo-
dernos ecolégicamente parecidos (Figura
1B; Schoenemann et al., 2017).

Los insectos colonizaron la tierra entre
el Ordovicico tardio y el Sildrico tempra-
no (hace 480 MA aproximadamente). Sin
embargo, no fueron los primeros artro-
podos en hacerlo; previamente lo habian
hecho los miridpodos (hace ~430 MA) y
los ardcnidos (hace 485 MA). Visualmen-
te, esta transicién supuso un cambio radi-
cal. La terrestrializacion implicé un cam-
bio de medio con un incremento de la
intensidad luminica. Esto Gltimo permitié
que el ojo pudiese aumentar la agudeza
visual sin perder sensibilidad al contraste,
pero también causé que el animal estu-
viese expuesto a intensidades de luz mds
daninas. Por tanto, durante la terrestriali-
zacion el ojo se tuvo que adaptar a este
cambio de medio. En los artrépodos anfi-
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bidticos (artrépodos con un estilo de vida
anfibio) podemos observar qué cambios
son necesarios para cambiar de un esta-
dio acudtico a uno terrestre. El indice de
refracciéon de la mayoria de las cérneas
de los insectos es parecido al del agua 'y
notablemente distinto del aire. Para que
esto no suponga un problema, la mayoria
de los insectos aéreos tienen un conjunto
de protuberancias corneales que hacen
que el cambio entre los dos indices de re-
fraccion sea continuo y no brusco. En las
efimeras, estas protuberancias solo se en-
cuentran en la fase adulta (aérea) mientras
que estdn ausentes en las ninfas (acuati-
cas). Otro cambio importante entre am-
bos medios es el porcentaje y tipo de luz
polarizada. En el medio aéreo convencio-
nal, la luz mayoritaria que llega directa-
mente del sol o la luna no estd polarizada.
Sélo se encuentran polarizadas aquellas
fracciones de luz que llegan reflejadas de
la superficie brillante de algunas plantas
y animales, y de la mayoria de las masas
de agua. La polarizacién de estas dltimas
la usan, por ejemplo, los paledpteros, un
grupo de insectos formado por efimeras,
libélulas y caballitos del diablo, para reco-
nocer superficies de agua donde ovoposi-
tar. En cambio, por la naturaleza del agua,
la mayoria de la luz que llega a los insectos
acuaticos se encuentra polarizada hori-
zontalmente. Esto hace que los ojos de los
insectos acuaticos estén adaptados para
poder detectar luz con un angulo de po-
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larizacién distinto y asi poder reconocer
mejor a los objetos. Por dltimo, aparte de
adaptaciones estrictamente 6pticas, el sis-
tema nervioso, y especialmente el 16bulo
6ptico, se tuvo que adaptar para procesar
adecuadamente esta nueva informacion.

Un ojo para volar

La aparicion de las alas durante el De-
vonico (hace 419-359 MA) causé la gran
diversificacién de los insectos. Estas nue-
vas estructuras aumentaron las dimensio-
nes en las que los insectos se podian des-
plazar y la velocidad a la que se movian.
El vuelo requiri6 de una mejor visién y
un procesado de imagen mas rapido que
conllevé a una adaptacion de los sistemas
visual y nervioso. Dentro de los insectos,
aquellos que parecen tener una forma de
volar mas ancestral por las caracteristicas
de sus alas son los pale6pteros.

Las efimeras son el orden de insectos
con alas morfolégicamente mds pareci-
das a las ancestrales. Aunque en mas de
400 millones de anos las alas no hayan
cambiado mucho aparentemente, si lo ha
hecho su sistema visual. En los bétidos, la
familia de efimeras mas numerosa, el sis-
tema visual es sexualmente dimérfico. Las
hembras tienen el nimero y tipo de ojos
ya descritos (2 ojos compuestos y 3 oce-
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los). En cambio, los machos tienen un par
de ojos compuestos situados en el dorso
de la cabeza, llamados ojos turbanados,
debido a la forma que se asemeja a un
turbante (Figura 1C). Algunos investigado-
res han propuesto que la funcién de es-
tos ojos es reconocer a las hembras para
aparearse durante su corta etapa adulta.
Las diferencias entre los dos pares de ojos
son remarcables, especialmente porque
el ojo turbanado es un ojo en superposi-
cién mientras que el otro ojo compuesto,
es en aposicion.

Si hay un grupo de insectos caracteriza-
dos por poseer una muy buena visién son
los odonatos. Este grupo, formado por libé-
lulas y caballitos del diablo, son excelentes
cazadores. Esto han potenciado la habili-
dad de reconocer objetos en movimiento
durante el vuelo. Es por eso que necesitan
de un sistema visual altamente especializa-
do para reconocer a sus presas. De entre
ellos, las libélulas de la familia Aeshnidae
son los insectos con el mayor nimero de
omatidios en cada ojo, unos 28.000 (Figura
1D; Sherk, 1978). Durante el Carbonifero
(hace 359-299 MA), estos animales alcan-

La aparicion de las alas

durante el Devonico causo

la gran diversificacion de
los insectos
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zaron sus maximas dimensiones, llegando
a medir 70 centimetros. Aunque hoy en
dia no existen ejemplares tan grandes vy,
probablemente, con tan buena visién, el
sistema visual de estos insectos, aunque
son de menor tamano, continda siendo es-
pecialmente remarcable. Por ejemplo, una
proporcién importante de los omatidios de
la region frontal de la cabeza apuntan ha-
cia el mismo sitio, lo que, juntamente con
su variado nimero de opsinas, hace que
reconozcan las imagenes frontales con mu-
cha claridad. Ade-
mas, el vuelo apa-
rentemente errdtico
que utilizan tiene
una funcién similar
a la del movimien-
to de la pupila hu-
mana. Como el ojo
compuesto  tiene
una capacidad de
movimiento muy li-
mitada, las libélulas
tienen este comportamiento erratico para
poder observar con gran detalle muchas
direcciones en poco tiempo.

El vuelo fue la Gltima gran caracteristica
que compartieron la mayoria de las fami-
lias de insectos. En adelante, cada una de
ellas se adapté a sus condiciones visuales
particulares. Los lepid6pteros cambiaron
su morfologia ocular, pasando de un ojo
en aposicion a uno en superposicion para
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mejorar la captacién de luz durante la no-
che. Este ojo estd ampliamente estudiado
en las polillas. Posteriormente, las maripo-
sas revirtieron esta adaptacién para volver
a tener un ciclo diurno, por lo que su ojo
volvié a ser en aposicién. Otra adaptacion
importante fue la capacidad de aprendi-
zaje visual de los himendpteros. Esto se ha
investigado minuciosamente en las abejas
meliferas (Figura 1F). Cuando una de ellas
encuentra una fuente de alimento, puede
recordar donde estd y, al llegar a la colme-
na, comunicar con
detalle la direccién,
la distancia y el tipo
de alimento encon-
trado. Las hormigas
del desierto del gé-
nero  Cataglyphis
son otros himendp-
teros cuya visién ha
sido estudiada en
profundidad (Figura
1E). Las Cataglyphis
son capaces de usar la luz polarizada para
orientarse con gran precision (Wehner,
2003). El aprendizaje visual esta fuerte-
mente relacionado con una de las coevo-
luciones mds importantes: la polinizacion.
La aparicién de las plantas con flores con-
llevé una multiplicidad de adaptaciones
en varios grupos de insectos, especial-
mente en el reconocimiento de colores
especificos. Esto ocurrié independiente-
mente en un gran nimero de las familias
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de insectos existentes. Finalmente, el apa-
reamiento fue otro de los motivos para la
adaptacion. Entre los varios ejemplos de
dimorfismo sexual que existen, destacan
dos de ellos: el ojo turbanado de los ya
mencionados bétidos, y los lovespots de
los tdbanos (Figura 1K). Los machos de los
tabanos tienen los dos ojos compuestos
unidos en la parte media de la cabeza (Pe-
rry y Desplan, 2016), habiéndose sugeri-
do que esta estructura sirve para mejorar
el seguimiento de las hembras durante la
bisqueda de pareja.
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Las reglas de Lewontin desde la
perspectiva de los paisajes adaptativos

Alvaro Sanchez Instituto de Biologia Funcional y Genémica, CSIC - Universidad de
Salamanca, Salamanca, Castilla'y Le6n, Espana, alvaro.sanchez@usal.es

La seleccion natural juega un papel cen-
tral en la evolucién de las especies, dando
forma a muchos de sus rasgos funciona-
les y morfoldgicos. La seleccién tiende a
eliminar la variacién genética creada por
otros procesos evolutivos, como la mu-
tacion y el flujo genético, favoreciendo
a aquellas variantes genéticas que estan
mejor adaptadas al ambiente. Si bien el
efecto de la seleccién en la estructura ge-
nética de las poblaciones es claro, ¢Cudl es
exactamente el objeto sobre el que puede
actuar? Una poblacién es esencialmente

un conjunto de individuos, de modo que
cabe preguntarse qué condiciones han de
cumplir estos individuos para que las po-
blaciones que estos forman puedan evo-
lucionar mediante la seleccién natural.

En 1970, Lewontin sintetiz6 la respuesta
a esta pregunta, condicionando los siste-
mas que pueden ser objeto de la seleccion
natural (o, como discutiremos, artificial) a
aquellos que cumplen tres reglas (Lewon-
tin, 1970). La primera regla es que, para
poder experimentar la selecciéon natural,

Una poblacion es esencialmente un conjunto de individuos, de
modo que cabe preguntarse qué condiciones han de cumplir
estos individuos para que las poblaciones que estos forman
puedan evolucionar mediante la seleccion natural.
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La primera regla es que,
para poder experimentar
la seleccion natural, una
poblacion de individuos ha de
exhibir variacidn fenotipica.

una poblacién de individuos ha de exhibir
variacion fenotipica. Es decir, los individuos
han de variar en los rasgos que expresan.
Esta regla es facil de entender: si todos los
individuos fuesen idénticos respecto a un
fenotipo determinado (y experimentasen el
mismo ambiente) es imposible que ese fe-
notipo beneficie o perjudique diferencial-
mente a ninguno de ellos.

La segunda regla impone que los feno-
tipos que cumplen la primera regla han
de tener un impacto adaptativo. Es decir,
que la variacién fenotipica se refleje en
diferencias entre individuos en su aptitud
o éxito reproductivo (fitness). Esta regla es
también sencilla de entender: si existe va-
riacion fenotipica entre los individuos de
una poblacién, pero esta variacién no im-
plica que algunos individuos tengan ma-
yor éxito reproductivo que otros, la selec-
cién no podrd enriquecer ningln fenotipo
en particular en la poblacion.

La tercera regla de Lewontin nos dice
que la variacién fenotipica ha de ser here-
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dable, es decir, que una fraccién suficien-
te de la variacién fenotipica ha de poder
transmitirse a través de la reproduccién
de una generacién a otra. La tercera re-
gla de Lewontin es también intuitiva: si,
con respecto a un fenotipo que cumple
las dos primeras reglas, los descendientes
de un individuo no se pareciesen particu-
larmente a su progenitor, no podriamos
esperar que, en promedio, el fenotipo
seleccionado cambie de una generacién
a otra, incluso si sélo aquellos individuos
con un valor determinado del mismo pu-
dieran reproducirse.

Es importante recalcar que el papel
que la seleccién juega en la evolucion de
las especies depende de varios factores,
como el tamafio de la poblacién o la fuer-
za de los otros procesos evolutivos men-
cionados anteriormente, por ejemplo,
la mutacién. En este articulo nos vamos
a centrar en la seleccién natural y artifi-
cial, sin entrar, por motivos de espacio,
en sus interacciones otros procesos evo-
lutivos. Dicho de otra manera, las reglas
de Lewontin son necesarias para que la
seleccion pueda operar, pero no suficien-

La segunda regla impone que
los fenotipos que cumplen la
primera regla han de tener

un impacto adaptativo.
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La tercera regla de Lewontin nos dice que la variacion
fenotipica ha de ser heredable

tes para que la seleccién sea el factor do-
minante en la evolucién.

Mediante estas tres reglas, Lewontin sin-
tetiza los principales requerimientos para
que una poblacién pueda experimentar
evolucion a través de la seleccion: la mul-
tiplicacién (que los individuos de la po-
blacién sean capaces de reproducirse), la
herencia (que, tras reproducirse, los indivi-
duos resultantes se parezcan a sus progeni-
tores), y la variacién reproductiva (que esta
herencia no sea exacta, y los individuos no
sean idénticos a sus progenitores). Existen
numerosos matices (y una amplisima lite-
ratura) sobre estos tres principios y sus in-
teracciones, las cuales son fundamentales
para entender las “unidades de evolucién”
(Maynard Smith, 1983). En particular, exis-
te una amplia literatura sobre la proble-
mdtica que existe cuando las unidades de
evolucion consisten en grupos de indivi-
duos que, independientemente, cumplen
a su vez con estas tres condiciones. El pro-
posito de este articulo no es entrar en la
fascinante y sutil discusion sobre la selec-
cion multinivel y el lugar que ocupa en la
teorfa evolutiva. Existe evidencia empirica
clara de que la seleccién multinivel es posi-
ble (Goodnight, 2011; Sanchez, 2021). Sin
entrar en cudn comdn o relevante ha sido
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en la historia evolutiva, nuestro objetivo
aqui es mucho mds simple: nos cefiremos
a ilustrar como podemos entender las tres
reglas de Lewontin desde la perspectiva de
los paisajes adaptativos (los mapas genoti-
po- fenotipo - éxito reproductivo), y qué
nos dice esta perspectiva sobre la posibi-
lidad de aplicar la seleccién artificial a las
comunidades ecolégicas.

Las reglas de Lewontin aplicadas a la
seleccion artificial

Volviendo a las tres reglas de Lewon-
tin, estas establecen el criterio que una
poblacién ha de seguir para experimentar
seleccion natural. Es importante recalcar
que, de hecho, las mismas reglas han de
darse para que una poblacién de indivi-
duos pueda experimentar seleccién arti-
ficial. De acuerdo con la primera regla,
para que pueda haber seleccién artificial
es necesario que haya variacion fenotipi-
ca en la poblacién. De otro modo, el se-
leccionador no podria escoger a ningin
individuo en particular para criar. La se-
gunda regla también se ha de cumplir, si
bien con un matiz: en la seleccién arti-
ficial, la asociacién entre fenotipos y va-
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lor adaptativo puede obedecer criterios
subjetivos, pudiendo favorecer a fenoti-
pos perjudiciales desde un punto de vista
meramente reproductivo (pero deseables
para el seleccionador). En cuanto a la ter-
cera regla, la heredabilidad juega también
un papel crucial en la seleccién artificial.
El cambio fenotipico en una poblacién de
una generacion a otra como resultado de
una ronda de seleccién es proporcional a
la heredabilidad, la cual se puede estimar
como la pendiente de la regresion entre
los fenotipos paternos y los de sus descen-
dientes (Visscher et al., 2008).

Aunque la seleccién artificial se ha
usado desde el neolitico para la crianza
de organismos como plantas y animales
domésticos, en las Gltimas décadas se ha
extendido a sistemas biolégicos que no
poseen capacidad reproductiva propia,
como protefnas, moléculas de ARN, o
circuitos genéticos y metabélicos (Arnold,
2018). Esta extension recibe cominmen-
te el nombre de evolucién dirigida. Dado
que, en evolucién dirigida, y al contrario
que en la crianza de animales o plantas,
se trabaja con sistemas que no pueden
reproducirse por si mismos, es necesario
usar métodos artificiales de “reproduc-
cién”. Por ejemplo, es comdn usar mé-
todos como la mutagénesis aleatoria o la
recombinacién in vitro para generar ge-
notecas de variantes genéticas a partir de
las variantes seleccionadas en una ronda
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anterior. Estas genotecas son posterior-
mente evaluadas y seleccionadas en base
a fenotipos de interés, como la capacidad
catalitica de una enzima. Aquellas se-
cuencias seleccionadas son sujetas a una
nueva ronda de mutagénesis y el proce-
SO se repite cuantas veces sea necesario
hasta conseguir una mejora sustancial en
las propiedades de interés o incluso una
nueva funcion (Arnold, 2018).

Si bien la primera y segunda reglas de
Lewontin se pueden aplicar sin matices
relevantes a la evolucién dirigida, la ter-
cera requiere algo mas de discusion. La
heredabilidad esta intimamente relacio-
nada con la forma de reproduccién. El
propio Lewontin reconoce este punto,
distinguiendo entre la heredabilidad de
organismos que se reproducen de forma
sexual y aquellos que lo hacen de forma
asexual (Lewontin, 1970). En el caso de
organismos, la reproduccién esta limitada
a una de estas dos formas. Sin embargo,
la generacién de variantes genéticas de
una secuencia de ADN no estd sujeta a
ninguna limitacion, mas alld de las im-
puestas por la técnica concreta que use-
mos para ello y las reglas de la bioquimi-
ca. Por ejemplo, si usamos mutagénesis,
es posible modular la tasa de mutacién,
y también es posible cefir la mutagéne-
sis a ciertas regiones de la secuencia de
ADN. La libertad de la que disponemos
para generar variantes genéticas afecta a
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la correlaciéon fenotipica entre padres e
hijos: esta no sera igual si aplicamos una
tasa de mutacién baja pero constante a lo
largo de la secuencia de ADN que si mu-
tagenizamos tan solo una regién concre-
ta con una tasa de mutacién mucho mds
elevada. Una tasa de mutacion promedio
de una sustituciéon por variante aplicada
a toda la secuencia de forma homogé-
nea nos lleva a explorar isotrépicamente
el vecindario genético mas préximo de la
secuencia ancestral. Por el contrario, una
tasa de mutacion elevada aplicada tan
solo a una regi6n genética concreta nos
lleva a explorar una regién del espacio de
secuencias mds alejada en una direccion
concreta. Por tanto, la heredabilidad de
un rasgo en evolucién dirigida es una ca-
racteristica del método que usemos para
generar variantes genéticas de los indivi-
duos seleccionados.

Dado que la heredabilidad de un rasgo
no esta definida de una manera dnica, es
atil considerar qué es exactamente lo que
requerimos de ella en el contexto de la
tercera regla de Lewontin. Para ello, ima-
ginemos por un momento un caso limi-
te en el que la relacién entre genotipo y
fenotipo fuese completamente aleatoria,
es decir, que no existiese ninguna corre-
lacion entre el fenotipo de una secuencia
y los fenotipos de aquellos genotipos mds
proximos, es decir, aquellos que difieran
en tan solo una mutacién (Diaz-Colunga
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et al., 2023). Este caso representa a un
“paisaje adaptativo” (la relacién cuanti-
tativa existente entre genotipo, fenotipo
y éxito adaptativo; Figura 1) de una “ru-
gosidad” maxima, y es claro que en él la
seleccion va a fracasar. Al no haber pa-
recidos cuantitativos entre una secuencia
seleccionada vy sus variantes, serfa igual
de probable mejorar el fenotipo de una
generacion a otra seleccionando al me-
jor individuo de la poblacién que selec-
cionando a cualquier otro al azar. Esto es
perfectamente consistente con la regla de
Lewontin: No importa como generemos
la genoteca de variantes, la heredabilidad
en un caso asi sera siempre cero.

En el limite opuesto, imaginemos una
relacion entre genotipo y fenotipo que
sea fuertemente aditiva, es decir, que
las contribuciones al fenotipo de cada
mutaciéon sean practicamente indepen-
dientes de las demas. En este caso, el
parecido fenotipico entre una secuencia
y sus variantes mas proximas (por ejem-
plo, aquellas que difieran en tan sélo
unas pocas mutaciones) serd muy eleva-
do. Esta situacion describe mapas geno-
tipo-fenotipo “suaves”, es decir, de baja
rugosidad. Consideremos como ejemplo
el mapa entre secuencia de ADN de una
enzima y su velocidad catalitica. Cuando
este mapa es suave, siempre serd pre-
ferible seleccionar aquellas secuencias
cuya velocidad catalitica asociada sea lo
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mds elevada posible, si lo que queremos
es aumentar la velocidad en la siguiente
generacion. Si, por el contrario, el mapa
es aleatorio (de maxima rugosidad), dara
igual qué secuencia escoger para generar
nuevas variantes.
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Es razonable concluir, por tanto, que
la tercera regla de Lewontin impone un
criterio sobre la rugosidad del mapa ge-
notipo-fenotipo, es decir, sobre la correla-
cién que existe entre fenotipos asociados
a genotipos cercanos entre s.

Figura 1: El “paisaje adaptativo” se refiere a el
mapa (o relacion cuantitativa) entre genotipo,
fenotipo, y éxito reproductivo. (A) El mapa
genotipo - fenotipo asocia un fenotipo cuantitativo
a cada genotipo posible. Como ilustracion del
espacio genotipico, representamos el vecindario
mutacional de primer orden, que estd compuesto
por todos los genotipos que difieren del

ancestro en T mutacion, asi como el vecindario
mutacional de segundo orden, compuesto por
aquellos genotipos que difieren del ancestro en 2
mutaciones. Omitimos los de tercer, cuarto, quinto
orden, etc. Sobre cada genotipo, representamos
el fenotipo que, como ilustracién y ejemplo, es el
brillo de una bacteria que expresa una proteina
fluorescente verde. El mapa genotipo-fenotipo

es multidimensional, pero como ilustracién, aqui
representamos el fenotipo para cada genotipo
dentro de una trayectoria mutacional que nos
lleva del ancestro a un mutante de primer orden,
de ahf a otro de segundo orden, de ahi a otro de
tercero, etc. Es importante recordar que el mapa

genotipo - fenotipo depende del ambiente y puede ser alterado si este cambia. (B) El mapa fenotipo -
éxito reproductivo asocia cada valor del fenotipo a un valor del éxito reproductivo determinado. En este
caso, ilustramos un ejemplo en el que el éxito reproductivo no es lineal con el fenotipo, siguiendo una
funcion umbral. (C-D) Mediante la composicién de ambos mapas, y siguiendo el ejemplo adoptado en
los paneles anteriores, podemos conectar genotipo y éxito reproductivo.
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Las reglas de Lewontin mas alla del
organismo: el caso de comunidades y
ecosistemas

Aunque la evolucién dirigida ha sido
histéricamente utilizada sobre sistemas
biolégicos a niveles de organizacién biol6-
gica inferiores al organismo o, en algunos
casos de organismos unicelulares, a nivel
del organismo, en tiempos recientes se ha
intentado extender a niveles de organiza-
cién superiores, como las comunidades o
los ecosistemas (Goodnight, 2011; San-
chez et al., 2021). Aunque los primeros
estudios empiricos se hicieron con grupos
y comunidades de escarabajos del género
Tribolium (referimos a Goodnight, 2011),
donde se realiza un repaso a estos trabajos
pioneros), la mayorfa de estudios recien-
tes se han centrado en las comunidades o
ecosistemas microbianos. Mas alld de su
interés tedrico y de las posibilidades que
ofrecen los consorcios microbianos para
estudiar la seleccion multinivel, el interés
biotecnolégico que poseen las comuni-
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dades microbianas hace muy relevante
la posibilidad de extender la evolucién
dirigida a su optimizacién y disefo. ¢Es
posible que una poblacién de comunida-
des sea el objeto de la seleccién artificial
o natural? Una vez mas, examinemos las
reglas de Lewontin.

La primera regla exigiria que tuviésemos
una coleccién de distintas comunidades
ecoldgicas, cada una de ellas exhibiendo
diferencias en una propiedad colectiva (o
funcién) de la comunidad. Aunque es difi-
cil imaginar esta situacién a escala macros-
copica (parece complicado tener a nuestra
disposicién una coleccién de bosques o de
sabanas que podamos manipular), es mu-
cho mas sencillo en el caso de comunida-
des microbianas, las cuales pueden ensam-
blarse en volimenes tan pequefios como
unos pocos microlitros. Cuando distintas
comunidades difieren entre ellas en su
composicion, es decir, en la lista de orga-
nismos que contienen y sus abundancias,
es muy comln que difieran también en

Aunque la evolucion dirigida ha sido histéricamente
utilizada sobre sistemas bioldgicos a niveles de organizacién
bioldgica inferiores al organismo o, en algunos casos de
organismos unicelulares, a nivel del organismo, en tiempos
recientes se ha intentado extender a niveles de organizacion
superiores, como las comunidades o los ecosisternas
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sus propiedades colectivas, desde la pro-
duccién de enzimas extracelulares o la de-
gradacion de contaminantes a su habilidad
de modular las propiedades fisico-quimi-
cas del medio ambiente y modular el cre-
cimiento y los rasgos de otros organismos
que crecen en él (Sanchez et al., 2021)
(Figura 2). Por lo tanto, la primera regla de
Lewontin se cumple con facilidad.

Figura 2: Una coleccién de comunidades puede
obedecer las reglas de Lewontin y, por tanto,

ser sujeta a evolucién a través de la seleccion
artificial. (A) La primera regla exige que exista
variacion en una propiedad, o “funcién” de la
comunidad. En este panel, ilustramos un caso
concreto que se ha estudiado empiricamente
(Diaz-Colunga et. Al., 2022), la variacién en la
secrecion de pioverdinas, una molécula de color
verde que las bacterias producen para capturar
hierro del medio ambiente. Dependiendo

de su composicion, es habitual que distintas
comunidades bacterianas exhiban distinto grado
de produccién de pioverdinas y, por tanto, de
su verdor. (B) Es posible generar “variantes” de
cada comunidad en la generacién “parental”,
por ejemplo anadiendo especies nuevas a cada
comunidad y dejandolas llegar a un equilibrio.
Esto lleva frecuentemente a la extincién de
algunas especies, y genera comunidades
variantes de composicién similar a la comunidad
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La segunda regla de Lewontin tampo-
co ofrece problema, y de hecho es trivial
en el caso de la evolucién dirigida. Tan
solo es necesario que seamos capaces
de medir la funcién objetivo, dado que
el seleccionador tiene total libertad para
decidir el criterio de selecciéon en base a
cualquier funcién de la comunidad que
se le ocurra.

(A) Generacion "paterna” de comunidades

Ho o 8o @@

®) Comunidades "variantes"

. @:@ @;;_@ @fi@ @t@

Verdor de |la comunidad
variante

Verdor de la comunidad
paterna

parental de la que derivan. Es habitual que aquellas comunidades que comparten una composicion
similar, se parezcan también en sus propiedades como, en este caso, el verdor asociado a la
pioverdina. (C) Esta similitud composicional entre comunidades paternales y sus variantes tiene una
base genética obvia, y se refleja en que la variacién en la funcién de una poblacién de comunidades
variantes se puede explicar en parte por la funcién de la comunidad paternal. Esta propiedad cumple

con la tercera regla de Lewontin.
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La tercera regla, de nuevo, es mas su-
til y requiere consideraciones adicionales.
¢Qué significa que una propiedad sea he-
redable en el caso de comunidades eco-
l6gicas? ¢Tiene sentido este concepto? En
los dltimos anos, el concepto de un mapa
genotipo-fenotipo se ha extendido a co-
munidades ecolégicas dando lugar al com-
munity-function landscape, el mapa que
describe la relacién cuantitativa que existe
entre la composicion de una comunidad y
sus propiedades (o “funciones”) colectivas
(Sanchez et al., 2023). Los mapas composi-
cién - funcién tienen numerosas sutilezas.
La mas importante para nuestros propo-
sitos es que, en general, es necesario que
las comunidades estén en equilibrio esta-
ble para que la composicién determine la
funciéon de forma dnica y sin estar sujeta
a contingencias histéricas (Sanchez et al.,
2023). La razén de esta necesidad es que
la composicion de una comunidad es una
variable dindmica, definida por el tamafo
de la poblacién de los distintos organismos
que la conforman (Sanchez et al., 2021).
Dado que los organismos que conforman
una comunidad interacttan ecolégicamen-
te unos con otros, por ejemplo, compitien-
do por los mismos nutrientes, el tamafio de
sus poblaciones tendera a cambiar con el
tiempo hasta llegar a un punto de equili-
brio. En consecuencia, las propiedades de
una comunidad también cambiardn con el
tiempo hasta que también ellas se equili-
bren. Fuera del equilibrio, el valor de una
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funcién comunitaria (pongamos por caso el
pH del medio en el que crece) no depen-
de exclusivamente de la composicién de la
comunidad en ese mismo momento, sino
de la trayectoria dinamica que ha seguido
la comunidad hasta entonces. Dos comu-
nidades pueden tener la misma composi-
cién en un momento determinado, pero
distinto pH si una de ellas tuvo reciente-
mente un miembro altamente acidificante
que se extinguio recientemente. Este tema
posee no pocas sutilezas en las que no voy
a entrar aqui, pero que discuti previamen-
te (Sdnchez et al., 2023). Animo al lector
interesado a leer mas en el original.

Unos parrafos mds arriba, cuando dis-
cutfamos la evolucion dirigida aplicada a
enzimas, explicdbamos que la heredabili-
dad nos da una medida (siempre asocia-
da a un modo de reproduccién concreto)
de la rugosidad del mapa genotipo-fe-
notipo. La tercera regla de Lewontin es
en realidad un requerimiento sobre esta
rugosidad: ha de ser baja para que la se-
leccion artificial sea efectiva. Aplicada a
la seleccion artificial de comunidades, la
tercera regla de Lewontin nos dice que la
efectividad de la seleccién artificial de co-
munidades requiere una relacién mas o
menos “suave” (de nuevo, pocCo rugosa)
entre composicion y funcién. ¢Cuan rugo-
sos son los mapas composicion - funcién?
Esta es una pregunta puramente empiri-
ca, y que estd siendo estudiada en estos
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momentos. Existen alin muy pocos mapas
composicion-funcién que hayan sido ca-
racterizados empiricamente. En un estu-
dio publicado recientemente, hemos ana-
lizado algunos casos de mapas pequeios
(consorcios conteniendo entre 4 y 25 or-
ganismos) asociados a funciones sencillas,
es decir, aquellas que pueden ser comple-
tadas por los organismos en monocultivo.
Entre estos ejemplos se encuentran la ac-
tividad catalitica de las enzimas secreta-
das por consorcios de bacterias del suelo,
o la produccién de butirato en consorcios
de bacterias intestinales (Diaz-Colunga et
al., 2022). La rugosidad de estos consor-
cios es suficientemente baja para hacer-
nos creer que la seleccién artificial podria
haber funcionado en estos casos. Es po-
sible, no obstante, que la rugosidad sea
mucho mayor en funciones complejas, es
decir, aquellas que requieran la presencia
simultanea de multiples organismos. Esta
hipétesis no ha sido ain investigada em-
piricamente de forma sistematica.

Dado que la heredabilidad de la funcién
comunitaria es critica para que se cumpla
la tercera regla de Lewontin, es interesante
discutir cudl deberia ser el método ideal
para generar “variantes” de aquellas co-
munidades seleccionadas. El ntimero de
posibilidades aumenta considerablemente
respecto a las que se usan en evolucién di-
rigida de enzimas, dado que existen méto-
dos puramente ecolégicos para cambiar la
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composicién de una comunidad y que no
requieren modificar genéticamente a los
organismos residentes. Bastarfa, por ejem-
plo, con anadir nuevos organismos a la
comunidad seleccionada, o eliminar otros
organismos que formen parte de ella. En
el pasado, se han utilizado fundamental-
mente dos métodos llamados el método
del propagulo y el método de la mezcla o
fusiéon de comunidades. En el método del
propagulo, se incluye la metodologia co-
nocida como “dilucién hasta la extincion”,
mediante el cual se generan comunidades
mediante la aplicacion de cuellos de bo-
tella de distinta magnitud (Sanchez et al.,
2021). En un cuello de botella poblacio-
nal se selecciona un ndmero de células
escogidas al azar, de entre las que forman
la comunidad seleccionada para inocular
una nueva comunidad. La aleatoriedad
de este proceso hace que las comunida-
des varien composicionalmente entre ellas
y, por tanto, da lugar a la generacién de
“variantes” comunitarias, es decir, comu-
nidades que se parecen a la original en
términos de su composicion. Este método
para generar variantes tiene limitaciones,
entre ellas que no ofrece ninguna mane-
ra de incorporar nuevo material genético
(0 nuevos organismos) a las comunidades
seleccionadas: tan solo nos permite elimi-
nar organismos y las interacciones en las
que estos participen. Asimismo, el gran
nimero de células de las comunidades
seleccionadas (@ menudo excediendo el
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millén de células por microlitro) hace que
hagan falta cuellos de botella muy grandes
para generar variantes. La segunda meto-
dologia para generar variantes ha consis-
tido histéricamente en fusionar todas las
comunidades seleccionadas, homogenei-
zarlas en una sola comunidad de coales-
cencia, y finalmente escoger células al azar
de la comunidad fusionada resultante para
inocular nuevas comunidades (Goodnight,
2011). Esta metodologia adolece de simi-
lares limitaciones que las que exhibe el
método del propagulo. Ambas metodolo-
gias se han probado empiricamente (San-
chez et al., 2021), y su éxito ha sido por
lo general modesto (Thomas et al., 2024).

Recientemente, se han propuesto una
serie de medidas para aumentar el éxi-
to de estas metodologias (Sanchez et al.,
2021). En primer lugar, varios estudios
han identificado la necesidad de asegu-
rarnos de que las comunidades estén en
equilibrio antes de aplicar seleccién artifi-
cial a nivel de comunidades. Este paso es
importante, y es equivalente a separar las
escalas temporales de la seleccién a nivel
de organismos y a nivel de grupos (Ma-
ynard Smith, 1983). Si esperamos a que
la seleccién a nivel de organismos lleve
al ecosistema a un estado estable, acep-
tando de esta manera el resultado de la
seleccion a este nivel y, posteriormente,
escogemos a aquellas comunidades cuya
funcién estable sea mayor, evitamos en
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parte el conflicto entre la seleccién arti-
ficial a nivel grupal entre comunidades y
el efecto de la seleccién natural a nivel
individual entre genotipos (Thomas et al.,
2024). Si bien este punto ha de ser ain
confirmado empiricamente, todos los es-
tudios computacionales y tedricos realiza-
dos hasta la fecha han llegado a la misma
conclusion (Sanchez et al., 2021).

Asimismo, se han propuesto metodo-
logias nuevas para generar variantes, y
que explotan las posibilidades que ofrece
la ecologia para ello. Por ejemplo, se ha
propuesto invadir las comunidades selec-
cionadas con una genoteca de nuevos or-
ganismos, re-ensamblarlas desde cero in-
troduciendo variantes de forma sintética,
o fusionar las comunidades seleccionadas
de una en una (es decir, formando cada
par de comunidades posible, en lugar de
todas juntas a la vez). Por razones de es-
pacio no puedo profundizar mucho mas
en este tema, pero el lector interesado
puede consultar varias publicaciones re-
cientes en las que se describen estas po-
sibilidades y algunas mas (Sanchez et al.,
2021; Thomas et al., 2024).

En definitiva, dado que las tres reglas
de Lewontin pueden cumplirse en pobla-
ciones de comunidades bacterianas, es de
esperar que estas puedan responder a la
seleccion artificial. Este punto ha sido con-
firmado en varios estudios en los que se
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midié la respuesta a la seleccion artificial
de varias funciones comunitarias, desde la
tasa de respiracion de la comunidad a la
secrecion de enzimas o la eliminacion de
sustancias contaminantes (ver Sanchez et
al., 2021 y referencias citadas allf). Asimis-
mo, se ha demostrado que la seleccién ar-
tificial puede funcionar incluso para comu-
nidades que modulan la funcién de otros
organismos, desde su crecimiento a rasgos
como la floracién en plantas (Thomas et
al., 2024). El interés en aplicar la seleccién
artificial a comunidades estd creciendo
rapidamente, y es de esperar que nuevos
estudios aparezcan en los préximos afos.

Las reglas de Lewontin desde la 6ptica
de los paisajes adaptativos

Basdndome en lo discutido en seccio-
nes anteriores, es posible argumentar que
las reglas de Lewontin se pueden reformu-
lar como propiedades del mapa tripartito
entre genotipo - fenotipo y éxito repro-
ductivo, que han de cumplirse necesaria-
mente para que la seleccién sea eficiente.
Las reglas de Lewontin imponen que ha
de existir diferencia fenotipica entre indi-
viduos, y que esta diferencia ha de tener
una base genética heredable. Esto requie-
re, en primer lugar, que han de existir dife-
rencias genéticas entre los individuos que
conforman una poblacién, pero también
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requiere que la relacién entre genotipo
y fenotipo no sea “plana” (Figura 3A). Es
decir, las diferencias genotipicas no pue-
den ser neutrales desde el punto de vista
fenotipico. De otro modo, no existiria va-
riacién fenotipica en la poblacién, incluso
aunque exista variacion genética.

La segunda regla de Lewontin impone
asimismo que la relacién entre fenotipo y
éxito reproductivo no puede ser cuanti-
tativamente plana. Es decir, si represen-
tamos en un eje horizontal el valor del
fenotipo asociado a distintos genotipos, y
en un eje vertical el factor de seleccion
asociado a cada uno de estos fenotipos,
la relacion entre ambas ha de tener una
pendiente diferente de cero, al menos de
forma local en alguna region del eje hori-
zontal (Figura 3B).

En cuanto a la tercera regla de Lewon-
tin, esta implica que la relacién entre ge-
notipo y valor adaptativo ha de ser sufi-
cientemente suave para que las variantes
genéticas de un individuo seleccionado
se parezcan a éste en mayor medida que
a otro individuo seleccionado al azar de
entre la generacion parental. Dicho de
otra manera, es necesario que el paisaje
adaptativo posea una correlacién entre
los fenotipos asociados a distintos geno-
tipos que no decaiga a cero en un solo
paso mutacional (Figura 3C-D). Cuanto
mds suavemente decaiga esta correlacion
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operar cuando el mapa
genotipo - fenotipo sea
plano, es decir, cuando
la variacién genética
Qii::'” . N 012+ N en la poblacién no se
Distancia genotipica DlstanC|a genotlplca refleje en variacién
fenotipica. Esta
condicion refleja en
parte la primera regla de Lewontin, la cual también requiere, en el caso de organismos, que exista
variacion genotipica. De forma mas abstracta, podriamos generalizar la variaciéon genotipica como
variacién en la estructura estable que codifica el fenotipo. (B) La seleccién no podra operar cuando
el mapa fenotipo - éxito evolutivo sea plano, es decir, cuando la variacion fenotipica existente en
la poblacién no se refleje en diferencias adaptativas entre sus miembros. Esta condicion refleja la
segunda regla de Lewontin. (C) La seleccién no podra operar cuando cualquiera de los dos mapas
genotipo - fenotipo o fenotipo - éxito reproductivo sea aleatorio (de maxima rugosidad). En tal caso,
la correlacién entre el genotipo y el éxito reproductivo (o fenotipo) serfa cero incluso para genotipos
que difieran en tan solo una mutacion. llustramos la nula correlacion entre el fenotipo de una bacteria
(en el fenotipo que usamos como ejemplo del diagrama, el verdor), y el de su vecindario mutacional
mds préximo, separado por tan solo una mutacién. Esta situacion contradeciria a la tercera regla
de Lewontin: los descendientes no serfan mas parecidos a sus progenitores que a cualquier otro
individuo elegido al azar en la poblacién. Por tanto, el fenotipo no seria heredable. Por el contrario,
si esta correlacion decayera de forma suave (D), el mapa genotipo - fenotipo serfa suficientemente
suave y la evolucién mediante seleccion natural (o artificial) serfa posible seglin la tercera regla de
Lewontin. En este caso, el fenotipo (y, de acuerdo con la segunda regla, también el éxito reproductivo)
serfa heredable. llustramos en el diagrama, usando el mismo caso que en (C), como el verdor de una
bacteria es més parecido entre mutantes que difieren entre ellos en tan sélo en 1T mutacion que entre
mutantes que difieren en N mutaciones (donde N>>1).
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a medida que introducimos mas y mas di-
ferencias genéticas entre dos secuencias,
mas heredables serdn los rasgos seleccio-
nados y mas eficiente serd la seleccion. La
tercera regla de Lewontin es, por tanto,
un requerimiento sobre la rugosidad del
mapa genotipo - fenotipo, mientras que la
primera y la segunda pueden interpretar-
se como un requerimiento sobre la pen-
diente de los mapas existentes entre ge-
notipo y fenotipo y entre fenotipo y éxito
reproductivo.

¢Es posible que los sistemas no
biol6gicos respondan a la seleccién?

La reformulaciéon de las reglas de
Lewontin que expongo en la seccién an-
terior plantean la interesante posibilidad
de que cualquier sistema del que se pue-
dan generar variantes (es decir, que posea
la capacidad de reproduccién, no nece-
sariamente de forma enddégena), y cuyas
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propiedades funcionales estén codifica-
das en una estructura suficientemente es-
table, podria ser en principio objeto de la
seleccién natural (Solé et al., 2013). Para
ello, es necesario que podamos abstraer
para este sistema un mapa entre estruc-
tura, funcioén, y éxito reproductivo, y que
este mapa cumpla con las condiciones
impuestas por las reglas de Lewontin.

De esta forma, las reglas de Lewontin
iluminan cémo estudiar el cambio en los
rasgos de sistemas tan diferentes entre si
como el lenguaje, la tecnologfa, o las or-
ganizaciones sociales humanas, como un
proceso evolutivo sujeto a la seleccion
natural (Wagner, 2019). Esta es una de
las fronteras mds fascinantes de la teorfa
evolutiva contempordnea, y en ella des-
taca una pregunta fundamental: ¢Qué
propiedades tienen los mapas estructura
- funcién en sistemas no biolégicos? Des-
de estas lineas espero motivar al lector a
considerar esta pregunta y, por qué no, a
investigarla cuantitativamente.

La reformulacién de las reglas de Lewontin que expongo
en la seccion anterior plantean la interesante posibilidad
de que cualquier sistema del que se puedan generar
variantes y cuyas propiedades funcionales estén codificadas
en una estructura suficientemente estable, podria ser en
principio objeto de la seleccion natural

%59



eVOLUCION

Referencias bibliograficas

Arnold, EH. 2018. Directed evolution: Bringing
new chemistry to life. Angewandte Chemie, 57:
4143-4148.

Diaz-Colunga, J. et al. 2022. Global epistasis and
the emergence of ecological function. bioRxiv,
10.1101/2022.06.21.496987.

Diaz-Colunga, J. et al. 2023. Clobal epistasis on
fitness landscapes. Philosophical Transactions of
the Royal Society of London. Series B: Biological
Sciences, 378: 20220053.

Goodnight, C.J. 2011. Evolution in
metacommunities. Philosophical Transactions of
the Royal Society of London. Series B: Biological
Sciences, 366: 1401-1409.

Lewontin, R.C. 1970. The units of selection.
Annual Review of Ecology & Systematics, 1:
1-18.

Maynard Smith J. 1983. Models of evolution.
Proceedings of the Royal Society of London.
Series B: Biological Sciences, 219: 315-325.

%60

Boletin de la SESBE
Vol. 18(1) Marzo 2024

Sénchez, A. et al. 2021. Directed evolution of
microbial communities. Annual Review of
Biophysics, 50: 323-341.

Sénchez, A. et al. 2023. The community-function
landscape of microbial consortia. Cell Systems,
14: 122-134.

Solé, R.V. et al. 2013. The evolutionary ecology
of technological innovations. Complexity, 18:
15-27.

Thomas, J.L., Rowland-Chandler, C. y Shou,
W. 2024. Artificial selection of microbial
communities: what have we learnt and
how can we improve? Current Opinion in
Microbiology, 77: 102400.

Visscher, PM., Hill, W.G. y Wray, N.R. 2008.
Heritability in the genomics era — concepts
and misconceptions. Nature Reviews Genetics,
9: 255-256.

Wagner, A. 2019. Life Finds a Way: What
Evolution Teaches Us About Creativity. Basic
Books, New York.



eVOLUCION

An interview with
Jonathan Losos

Joan Garcia-Porta Departamento de Bi-
odiversidad, Ecologia y Evolucién. Facultad
de Ciencias Bioldgicas, Universidad Com-
plutense de Madrid. jgarciaporta@ucm.es

Jonathan Losos stands as one of the most
relevant evolutionary biologists of our
time. His significant contributions to biol-
ogy span diverse realms, including adap-
tive radiations, island ecology, convergent
evolution, and more recently, the study of
evolution in urban environments. He has
been professor at Harvard University and
Washington University in St. Louis and has
published more than 200 research papers
and three books tailored for both special-
ists and the general public. Reflective of
his extraordinary scientific trajectory, Dr.
Losos has received numerous prestigious
recognitions, including the Dobzhansky
Prize, the Edward O. Wilson Naturalist
Award, and the Sewall Wright Award,
among others. He is also a Fellow of the
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Figure 1. Image of Jonathan Losos (right)
and Joan Garcia-Porta (left) on the day of the
interview for eVOLUCION.

American Association for the Advance-
ment of Science, the American Academy
of Arts and Sciences, and the National
Academy of Sciences. Dr. Losos currently
serves as founding director of the Living
Earth Collaborative, dedicated to advanc-
ing the knowledge and conservation of bi-
odiversity through a partnership between
the major scientific institutions existing in
the city of St. Louis (USA). During my re-
cent visit to the city of St. Louis (Decem-
ber 2023), | had the opportunity to inter-
view Dr. Losos in his office at Washington
University. Our conversation revolved
around his career trajectory, his perspec-
tives on key evolutionary biology topics,
and his latest popular science book on the
evolution of cats.
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Q- First, I would like to dive into
the early roots of your scientific career.
What sparked your initial interest in na-
ture and science?

R— Well, my father, when he was a boy,
wanted to be a zoologist, so he was very
interested in animals. He ended up be-
ing a businessman. But he certainly gave
me the passion for studying and being in-
terested in nature. Then, like many chil-
dren, | was fascinated by dinosaurs. | went
through a phase where | knew all about
dinosaurs, and in a way, | never really left
that phase! To a large extent, | just trans-
formed my interest from extinct reptiles to
living reptiles, so | became interested in
lizards and other living species.

A key moment in my development as
a scientist was convincing my mother to
let me have caimans as pets, | kept them
in our basement, it was just fascinating to
watch their behavior! | was also very for-
tunate that people at the St. Louis Zoo,
specially the keepers in the reptile house,
would answer any of my questions re-
garding reptiles. This made me more and
more interested in reptiles. And the more
| learned, the more interested | became.
That’s how | went into nature and science.
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Q- | read somewhere that at some
point you were considering studying
law.

R— Yes! In another lifetime | would
have become a lawyer. There was a time
in the middle of graduate school where |
was beginning to have doubts about a ca-
reer in zoology, and | actually looked into
getting a law degree at the same time. |
was studying for my Ph.D. and the idea
was perhaps that with both a law degree
and a Ph.D., | would be prepared to be
the head of the World Wildlife Fund or
something like that. But | ended up de-
ciding that wasn’t such a good idea, so |
stuck with the Ph.D. and the law went by
the by.

Q- Between the reptile lover that you
were as a child to the scientist that you
are today, who were your most influen-
tial mentors or authors?

R- So growing up, certainly my father
was the initial inspiration. Then | went to
college, and | was very fortunate to find a
great advisor: Ernest Williams, the grand
old man of Anolis lizards! | also worked

A key moment in my development as a scientist was

convincing my mother to let me have caimans as pets
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a lot with his last graduate student, Greg
Mayer, who spent a lot of time with me
and took me to Jamaica on my first field
trip. 1'd say these names were my major
influences. And then my graduate advisor,
Harry Greene, who was wonderful!

Q- Is there any author you read that
particularly influenced you?

R- Yes. | read Stephen Jay Gould books
and his columns on Evolution in Natural
History magazine. He was such a great
writer! He really got me interested in
thinking about evolution.

Q- Your career is intertwined with a
particular group of lizards, the Anolis.
Your first paper with these lizards was
in 1985, since then your work has con-
sistently focused on this group. Could
you tell us a bit on the origins of this
enduring fascination?

R— That’s a long one! So, my relation-
ship with Anolis lizards goes back to when
I was 10 or 11. Back then, I would visit my
cousin and my great aunt in Miami, and
| would chase lizards in the vegetation
around their house. So they were the first
lizards | captured and really spent time
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looking at. Then, in high school | did two
science projects on green anoles, which
gave me even more familiarity with them.

Many years later, it was just a fluke that
| ended up going to Harvard University as
an undergraduate. And the herpetologist
there was, as | mentioned before, Ernest
Williams. Thanks to him, | learned a lot
about Anolis, and thanks also to Greg
Mayer | ended up doing my honors the-
sis with them, with my first two papers
on Anolis coming from that thesis. How-
ever, after leaving college | decided that |
was never going to work on these animals
again for two reasons: One is that there
were a lot of big-name people working on
anoles, making very significant contribu-
tions. | didn’t want to be a little fish in a
big pool! The other is that | thought that
there was nothing left to learn about An-
olis, 1 thought we knew it alll So, | was
determined to blaze my own trail, picking
a new type of animal to build my career.

Then, | went into graduate school and
after going through about a dozen failed
projects, | took a summer graduate course
on ecology in Costa Rica. This was after
two years of graduate training complet-
ed, so | had learned all kinds of ideas and
had many questions, also in the forests of
Costa Rica, | observed many anoles. Sud-
denly, an idea popped into my head! | re-
alized that anoles were the perfect system
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Anoles are a great evolutionary success story, they have
diversified remarkably in many different regions.
This allows, for example, the possibility of comparing
multiple and independent evolutionary radiations

to test many of the questions | had! So
that’s how | came back to anoles.

Then after a while, when | was es-
tablished as a professor, | began to think
that | didn’t want the organisms to drive
my questions. | wanted to address inter-
esting topics and then find the right or-
ganism to study. So, | took a step back.
However, at this time some people of my
lab made some exciting new discoveries
about anoles that just cried out for follow
up work and that kept me working with
anoles until this day.

Q- Why are anoles a great system to
study evolution?

R— They are a great evolutionary suc-
cess story. There are 400 species of them,
they have diversified remarkably in many
different regions. This allows, for exam-
ple, the possibility of comparing multiple
and independent evolutionary radiations.
It is also relatively easy to manipulate pop-
ulations and do ecological experiments in
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the field and they also do well in the lab.
These are the main reasons that make
anoles a great system to address many im-
portant questions.

Q- It seems to me that your career
exemplifies that it is possible to be both
organismic-driven and question-driven.

R- Yes, it’s sort of a back and forth be-
tween the two. | knew | would work on
reptiles because | was always interested
in them. So, in that sense | was organis-
mic-driven. However, once | picked my
group of organisms within reptiles [the
anoles], it was very important for me to be
able to address with them broadly impor-
tant questions.

We cannot forget that evolutionary bi-
ology is an inductive science. Evolution
can occur in lots of different ways. So, for
example, the important question is not if
speciation can occur in a specific way. Of
course, speciation occurs in many differ-
ent ways! The question is, what are the
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general patterns in which speciation oc-
curs, what are the exceptions, and why
do the exceptions occur? To answer these
questions, we need to build up lots of
case studies. For that reason, developing
organismic models and studying them in
depth is very important.

Q- One of the main topics of your re-
search revolves around understanding
adaptive radiations [the evolutionary
divergence of members of a single phy-
logenetic lineage into a variety of differ-
ent adaptive forms]. From your perspec-
tive, what are the most important gaps
that still exist in our understanding of
how adaptive radiations work?

R—1would say one is understanding the
genetic basis for adaptive radiation. Do
genes and genomes play an important role
in determining when and where adaptive
radiation occurs? What are the genom-
ic underpinnings of adaptive radiation?
Another big question is how determinis-
tic evolution is. Does adaptive radiation
follow predictable trajectories? Do related
groups radiate in the same way? Anoth-
er exciting thing about adaptive radiation
is that it ties to very important phenom-
ena in evolutionary biology: speciation
and adaptation. For adaptive radiation to
occur, you need to have both, but their
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We cannot forget that
evolutionary biology is
an inductive science.
Evolution can occur in lots

of different ways

interplay is still not totally understood.
We are also still struggling to understand
how important is sympatric speciation at
driving adaptive radiations. These are the
sorts of questions that have been around
for a long time and are still fundamental
to address.

Q- Talking about the factors driving
adaptive radiations, it seems to me that
the prevalent view nowadays empha-
sizes natural selection as the primary
(sometimes even sole) driver of pheno-
typic diversification. However, as Sewall
Wright hinted in his shifting balance
theory, drift may also play an impor-
tant role, particularly during the initial
phases of adaptive radiations when ef-
fective population sizes are small (after
a founder event into an island for exam-
ple). What is your perspective on this?
Do you think there is room for neutral
processes in adaptive radiations?
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R— Yes, | think that there is, and |
think that Wright's shifting balance theo-
ry or Mayr’s ideas on genetic revolutions
are very plausible. But you are right that
these ideas are not very popular today.
In my view because these processes are
very hard to study and detect, particularly
working backwards from an adaptive radi-
ation. The best way to document the role
of drift in an adaptive radiation would be
to watch it happen as the radiation un-
folds. But how often do we have an op-
portunity like this? Very rarely. But, yes,
there have been a few experimental stud-
ies that have shown some evidence that
genetic drift can promote divergent evolu-
tion, although in most cases this will lead
to maladaptation, not to adaptation. In-
deed, this is certainly another area where
more research could be done.

Q- The notion of ecological oppor-
tunity (niches available to organisms) is
at the core of adaptive radiation. How-
ever, objectively quantifying ecological
opportunity is very difficult. Is this a sig-
nificant stumbling block to fully under-
standing adaptive radiations and even
predicting them?

R— Yes, it's a significant stumbling
block. Ecological opportunity is pivotal to
the concept of adaptive radiation; availa-
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ble resources must be present to trigger a
radiation. However, quantifying resource
availability is a big challenge. How does
one assess the availability of resources in
an environment? Identifying the parame-
ters to measure is no easy task, actually
measuring them is even more difficult.

One study that | find particularly im-
pressive was done by Dolph Schluter and
colleagues in the Galapagos Islands. They
went out and meticulously measured the
sizes of all the seeds relevant to diet of the
Darwin’s finches and plotted the distri-
bution of the abundance of various-sized
seeds in each island. Since then (that was
the mid 1980s), few people have attempt-
ed similar studies, because it’s so hard! We
have tried to do that with anoles, meas-
uring the availability of different perching
sites and diameters in a forest, but it is ex-
tremely challenging! This difficulty com-
plicates the operationalization of the idea
of ecological opportunity, which limits the
extent to which we can predict adaptive
radiations.

Q- Your career has also focused on
exploring the phenomenon of evolu-
tionary convergence and the extent to
which evolution is contingent or follows
deterministic paths. You even have a
book on this topic, ‘Improbable Des-
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tinies”. The controversy is classically
linked to the thought experiment by
Stephen Jay Gould, ‘Replaying the Tape
of Life,” which Gould used to illustrate
the impact of contingency on the evo-
lution of life. To understand your views
on this, I’d like to know what you think
would happen if we ‘replay the tape of
life’. Do you expect to see a significant
role of contingency as Gould suggested?

R-Yes, | do. | found Gould’s arguments
very compelling. There are so many dif-
ferent ways in which species can evolve
and adapt, that it just seems very likely
that even minor events might send evo-
lution in totally new directions. So in the
bigger picture, | think that if somehow we
started over, the outcome would probably
be very different. Now, having said that,
the argument that Simon Conway Morris
and others have made is that convergence
is proof that evolution can also be deter-
ministic. There are certain solutions that
are the best and species repeatedly evolve
towards those solutions. | think that the
reality is somewhere in the middle, but |
would still lean more towards the contin-
gency side.

Q- I'd like to discuss your latest
book, ‘The Cat’s Meow: How Cats
Evolved from the Savanna to Your Sofa’.
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A fantastic read, I learned many aspects
of house cats unknown to me, such as
the fact that they seem to meow pri-
marily to humans, and the sociality of
domestic cats likely emerging in the
process of domestication. Surprisingly,
I’'ve also been astounded by our limited
understanding of many common cat be-
haviors. It appears that the field of ‘cat
science’, as you refer to it in your book,
has historically been sidelined.

R— I agree with you. There’s a lot we
don’t know. Actually, before | started this
project, | was under the impression there
wasn't really any interesting science at all
going on about domestic cats. Then | dis-
covered that there was a fair amount of it
and some people were using cutting-edge
techniques to study house cats. So that’s
what got me into the idea of first teaching
a ‘cat science’ class at Harvard and then
ultimately writing this book, with the aim
of using house cats as a vehicle to show
people how scientists study biodiversity.

That said, it is true that there’s still a lot
about house cats that we don’t know. Take
for example that finding you mention [that
cats only meow to humans, not to other
cats]. This is based on a single study that
was done 30 years ago by a PhD student.
She studied several outdoor colonies of cats
and observed that they didn't meow to each
other very much to communicate. So, she
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arrived at the conclusion that the fact that
they meow to us is something cats picked
up during the domestication process. Well,
no one ever repeated that study! And | re-
ally believe this is likely true, but there’s so
much more that could be done!

Now, why has research on house
cats been relatively neglected compared
to other animals? | think the reason is that
most scientists who want to work on bi-
odiversity go out into nature and study
exotic organisms, who wants to study do-
mestic cats? Cats are just our pets! | think
that plays a large role in that. Domestic
cats never seemed to be an important or a
prestigious organism to studly.

Q- OK, let’s make our bit to reverse
this trend: In what ways would study-
ing domestic cats or other domestic an-
imals provide insights into fundamental
evolutionary processes?

R— Well, we have to remember that do-
mestication is an evolutionary process. It's
just one that is guided to a greater or less-
er extent by humans. So, by studying do-
mestication we can understand the power
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of selection and what it can lead to over
short periods of time. See for example how
diverse domestic animals are compared to
their wild ancestors. Of course, dogs are
a classic example of that—all wild can-
id species are pretty similar, but breeds
of dogs are vastly more diverse. And the
same thing is true of cats, although this
has not been so well documented. All this
shows the power of artificial selection, a
process from which we can learn a lot,
and which has many parallels with how
natural selection operates in nature.

| think it’s also very interesting to un-
derstand the genetic basis underlying do-
mestication. It involves many behavioral
changes, so domestic animals provide a
great model to explore the genetic basis of
behavioral divergence. That sort of work
hasn't been done much on cats.

An interesting thing that sets cats apart
from most long-domesticated animals is
how little domesticated they are. It is said
they have still one paw in the wild, although
| believe three paws in the wild would be
more accurate! The generic domestic cat
is not very different from its ancestor, the
African wildcat. For that reason, it is very
easy for them to revert to a wild existence

By studying domestication we can understand the power of
selection and what it can lead to over short periods of time
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as they’ve done all over the world. This
process can lead to very interesting stud-
ies on reverse domestication, what’s been
called feralization.

Q- And why haven’t cats become
more domesticated?

R— Well, to domesticate an animal
you need to take control of who mates
with whom. And good luck to you on
that with cats! They just go out at night
and pick their mates themselves! In fact,
a key de-velopment that led to
production of the variety of cat breeds
that we have today, was the invention of
kitty litter. Before kitty litter was invented
in the 1940s, cats had to go outside a
lot and they could mate with
whomever they wanted, so it was very
hard to control their mate choice and
select for particular traits through
many generations. Once we have been
able to keep cats indoors, we have been
able to speed up the domestication
process.

Q- Let’s now explore what led cats
onto the path of domestication. Some
authors have proposed that the ability
to form social groups, particularly hi-
erarchically structured ones, is key to
explaining why certain mammal species
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were successfully domesticated while
others were not. This does not seem to
be the case for cats. How, in your view,
did cats manage to be domesticated de-
spite this?

R— That's a good observation. Indeed,
cats are unusual among long domesticat-
ed animals for not having a social structure
that has been able to be co-opted by hu-
mans. To explain that there’s an idea that
has become very popular lately called
“self-domestication”. It argues that the ear-
ly stages in domestication are not actually
guided by humans, but by the organisms
themselves. | believe that this is very likely
what happened with cats. They just started
hanging around in villages because there
was a lot of food available, many rodents
for example. And we now know that ani-
mals have personalities just like we do, so
we can imagine that the boldest cats would
be the ones who would hang around for
longer taking advantage of that food. These
bolder cats ate more, had more kittens and
assuming that this behavior was genetically
based, this would lead to an increase of in-
dividuals living in the villages. At this point,
humans might also foster this process, by
putting out some kitty food or maybe by
letting them into the houses to stay warm
and dry. But again, it is very plausible that
the cat was who took the lead in its do-
mestication process, it was not a process

imposed by us.
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Q- And with more than 40 species of
felines, why did this process only hap-
pen with the African wild cat?

R— That’s a fascinating question. The
easiest answer is that the African wild cat
might have been the right species in the
right place at the right time. This species
happened to live in the area that we call
the Fertile Crescent, where civilization
first began, where agriculture began, so
there were a lot of rodents for the cats to
prey upon. On top of that, it is said that
it is easy to tame an African wildcat if
you take them as kittens and raise them
up. Interestingly, the close relative of the
African wildcat, the European wildcat,
is exactly the opposite. No matter how
nicely you raise the kittens, they just
grow up to be nasty, unfriendly animals.
So it seems that the African wildcat, just
by good fortune, had the right dispo-
sition and occurred in the right place.
Now, having said that, there are two
South American species of wild spot-
ted cats that are very tamable as well:
the Geoffroy’s cat and the ocelot. Both
can be very friendly as pets and despite
both occurring in places where civiliza-
tions developed agriculture, there’s no
evidence that there was any sort of do-
mestication of those species. This leaves
open the question on why the African
wildcat is the only species of feline suc-
cessfully domesticated.
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Q- Talking about the future of evolu-
tionary biology (with and without cats),
what emerging areas or key methodo-
logical developments do you foresee as
particularly promising or transforma-
tive?

R— Well, artificial intelligence will trans-
form what we do in many ways and many
other technologies that will increase our
ability to measure organisms and their
environments. For instance, nowadays
people can use Lidar [Light Detection and
Ranging] to measure the structure of a
forest, or cameras to measure body tem-
peratures. Those are just two examples
of the many different new approaches
that can greatly facilitate data acquisition
in nature. Of course, the latest advances
in genomics are very promising too. Now
with genomic data, not only we can un-
derstand how evolution happened in the
past, but we can also see evolution in
action today, from phenotypic to genet-
ic change, in just a few generations. For
example, an interesting new development
made with the latest genomic techniques,
is the recognition that hybridization may
play an important role in facilitating adap-
tive radiation, which really wasn’t suspect-
ed by most people! Although | am not
sure how general is that finding.

But let’s not forget about the impor-
tance of natural history. If we really want
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to understand evolution, we have to un-
derstand what the organisms do in their
natural environment. However, this is
something that has been a bit sidelined
recently. Natural history does not get you
into big journals or big grants, however
this knowledge is essential if we really
want to understand how evolution works.

Q- What other recent trends in evo-
lutionary biology do you believe have
taken a negative turn?

R— Well, money has been always hard
to find to do research, but nowadays is
even harder, specially to early career re-
searchers. A big obstacle that | find to-
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day is how hard it is getting permits to do
fieldwork. Sometimes this is for a good
reason, things need to be regulated, but
very often the reasons are just bureaucrat-
ic and meaningless.

Q- Finally, what advice would you of-
fer to the new generation of evolution-
ary biologists?

R— A combination of find your passion,
but also try to identify questions that are im-
portant to answer. Questions that not only
are of interest to you, but to other people
as well. Also, read and learn as broadly as
you can and try to connect ideas. This is
the way to make great scientific findings!

Let’s not forget about the importance of natural history. If we
really want to understand evolution, we have to understand
what the organisms do in their natural environment
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Evolutionary insights into plant size

INCreasc 1n Crops

Reconstructing the evolutionary history
of crops is fundamental to understanding
their ecological profile and the pheno-
typic basis of yield-limiting factors (Evans,
1993). This knowledge is key to breed-
ing crops that not only deliver improved
yields, but also other ecosystem services
required for food security and agricultur-
al sustainability (Lavorel y Garnier, 2002;
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Milla, 2023). However, our understanding
of crop evolution comes largely from ar-
chaeology and genetics and is less focused
on a trait-based ecological approach (Gar-
nier y Navas, 2012; Milla et al., 2015).
Previous studies have shown that phe-
notypic traits have changed substantially
over the course of evolution under culti-
vation (Meyer y Purugganan, 2013). How-



ever, a general comparative approach
that analyzes multiple crop species and
accessions within crops, and integrates
plant traits at different organization levels
is lacking (Granier y Vile, 2014). A better
understanding of crop evolution requires
disentangling the causes and consequenc-
es of trait variation at all stages of crop
evolution (i.e. early selection, domestica-
tion, and improvement), and delving into
the mechanisms underlying phenotypic
variation. Based on published data and
new experiments, my thesis investigated
in detail how several traits of crops’ wild
progenitors differ from those of other wild
species, and whether and how domestica-
tion and modern breeding have changed
plant size, size-related traits, and trait-trait
relationships in crops.

We observed that crops and their wild
progenitors share similar resource-use
leaf traits, all having higher leaf nitro-
gen, photosynthesis, conductance, tran-
spiration, and softer leaves than wild
species that were never domesticated
(Gémez-Fernandez et al., 2024). This
suggests that domestication started from
physiologically acquisitive species, i.e.
from the wild progenitors of crops, which
may have prevented further improve-
ments in crop ecophysiology. Conversely,
we found that other traits related to com-
petitive ability (such as plant size and seed
mass) differ between domesticated and
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progenitor plants, suggesting that the abil-
ity to outcompete other species (through
larger size) has been a more important
factor in selection for agriculture than
resource acquisition and growth rates.
Specifically, we discovered that crops are
larger because they are larger-seeded -
large seeds provide an initial size advan-
tage that continues to maturity via on-
togenetic cascades (Gémez-Fernandez y
Milla, 2022). Although faster growth also
promotes larger plants, growth rates have
not evolved consistently during and after
domestication. These diverse responses
of plant growth to domestication depend
on the phylogenetic context and climate
at the geographical origin of each crop,
as well as on the plant organ under hu-
man selection (Gémez-Fernadndez et al.,
2022). Overall, the results of my thesis
provide a basis for understanding the
size changes that occurred during plant
domestication and have far-reaching im-
plications for our understanding of crop
performance and adaptation.
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Resena del libro: “Bailando con
moscas”’ Por Antonio Fontdevila

Manuel Soler, Departamento de Zoologia, Facultad de Ciencias, Universidad de
Granada msoler@ugr.es

Antonio Fontdevila Vivanco ha publicado
un nuevo libro que lleva por titulo “Bai-
lando con moscas”. Antonio Fontdevila,
que actualmente es catedratico emérito
honorario de Genética de la Universidad
Auténoma de Barcelona, es un genético
y bidlogo evolutivo de enorme prestigio,
no sélo en Espafia, sino incluso a nivel
internacional. El titulo de éste, su dltimo
libro, inmediatamente nos recuerda el de
la famosa y oscarizada pelicula dirigida y
protagonizada por Kevin Costner, “Bailan-
do con lobos” (basada en la novela homo-
nima de Michael Blake). El titulo del libro
ya da alguna pista de su tematica, aunque
un poco en clave de intriga y suspense
(un thriller, ya que estamos hablando de
cine): parece que se trata de relacionar-
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se estrechamente y pasarselo bien con
las moscas. Pues si, se podria afirmar que
Antonio Fontdevila, a lo largo de su vida,
ha mantenido una frecuente y gratifican-
te relacion cientifica con las moscas, sélo
que no con las domésticas, sino con las
droséfilas, las conocidas como moscas de
la fruta, y especialmente con Drosophila
buzzatii, una mosca que vive en los cac-
tus, originaria de Argentina, que ha sido
su especie modelo de estudio mas impor-
tante. Sin embargo, todo lo que el titulo
del libro pueda tener de enigmatico desa-
parece cuando leemos el subtitulo: “la iti-
nerante vida de un evolucionista”; esta es
una magnifica descripcion de la temética
y contenido del libro. Antonio Fontdevila
es, por encima de todo, un evolucionis-
ta que se ha dedicado principalmente al
estudio de la evolucién de un grupo de
especies cactdfilas del género Drosophila;
y el calificativo de “itinerante” a su vida,
resulta muy adecuado porque el estudio
que ha llevado a cabo de las poblaciones
naturales de estas especies ha necesitado
de numerosos viajes y expediciones cien-
tificas a zonas desérticas por varios conti-
nentes.

El libro ha sido publicado por la Edi-
torial Menoscuarto, tiene 318 pdginas,
42 figuras (la mayoria de ellas fotografias,
pero también hay esquemas y mapas) y
estd dividido en 10 capitulos y un epilo-
go. En los tres primeros va haciendo una
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descripcién pormenorizada de la historia,
por un lado, la suya propia como cientifi-
co, y por otro, de la Genética como disci-
plina cientifica, tanto en Espafa, como a
nivel internacional. Los capitulos 4 y 5 los
dedica principalmente a contar sus viajes
a Sudamérica para muestrear drosdfilas,
toda una aventura, porque visitd paises
peligrosos en una época bastante convul-
sa. En el capitulo 6 describe su estancia en
dos “paraisos de la evolucién”, como él
muy justificadamente los llama, Hawai y
las Islas Galdpagos. En el primero presenta
la espectacular radiaciéon adaptativa de las
moscas de alas pintadas en Hawdi, drosé-
filas muy vistosas con las que el autor rea-
liz6 su trabajo. En el amplio apartado de-
dicado a las Galdpagos, “las moscas” son
menos protagonistas y dedica extensos
parrafos a otros organismos como las tor-
tugas y los pinzones de Darwin. El capitu-
lo 7, se podria decir que es el mas cienti-
fico y genético, esta dedicado a comentar
los principales descubrimientos realizados
por el autor y su grupo de investigacion en
temas como la colonizacion, la estructura
genética del aislamiento reproductivo y
los elementos transponibles. En el capitu-
lo 8 el protagonismo lo vuelven a retomar
los viajes, pero en este caso, no siempre
por los muestreos de drosdfilas, se trata
de estancias sabdticas, una en Australia y
otra en Creta. En este capitulo se nota que
se sentia algo mas liberado del absorbente
trabajo de lider de grupo, aunque dedica
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parte de su tiempo a escribir un libro y
también, ademds de penetrar en el mi-
tico ambiente naturalista de Australia, al
muestreo de D. buzzatii en sus zonas ari-
das. Se podria considerar el capitulo mas
“literario” del libro, sobre todo el segundo
apartado, bastante més extenso, dedicado
a Creta. En este abundan las descripcio-
nes entusiastas, casi poéticas, de paisajes
y emociones, haciendo alusiones muy fre-
cuentes a la fascinante mitologia cretense.
El capitulo 9 estd dedicado a destacar la
importancia de Drosophila como especies
modelo, no s6lo en estudios de genética,
sino en ciencia en general, y se reivindi-
ca (al igual que en otras partes del libro)
el importante papel de la ciencia basica
como soporte imprescindible de la cien-
cia aplicada. El capitulo 10, esta dedicado
a hacer un resumen de las criticas que se
lanzan, tanto sobre el hecho de la evo-
lucion, como sobre la teoria de la selec-
cién natural (especialmente el argumento
de los modernos creacionistas basado en
el supuesto diseno inteligente de las es-
tructuras biolégicas). Después de realizar
este andlisis, el autor se pregunta “si en
realidad tenemos bases para descalificar el
concepto darwinista de descendencia con
modificacién por seleccion natural” tal y
como defienden algunos cientificos, pero
principalmente algunos autores sensacio-
nalistas y medios de comunicacién mal
informados. Antonio Fontdevila dedica la
dltima frase de este capitulo, y por tanto
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de su libro, a responder a esta pregunta
con una contundente negacién: “Los nue-
vos conocimientos permiten reconstruir a
Darwin en un contexto actual y de ningtin
modo justifican su negacién”; una conclu-
sién que suscribo y apoyo rotundamente.
Por dltimo, el epilogo final, es una reco-
pilacién de episodios personales decisivos
en el concepto del autor sobre cémo la
practica de la buena ciencia no estd refi-
da con los sentimientos humanistas. Ade-
mas, destaca las tres caracteristicas que
debe de reunir un investigador para tener
éxito en su carrera cientifica: talento, per-
severancia y pasién por su trabajo; una
idea con la que también coincido plena-
mente.

Después de este resumen del conte-
nido del libro nos podriamos preguntar
qué tipo de libro es. La verdad es que no
es nada facil dar una respuesta concreta.
No es un libro cientifico, no es de divul-
gacion, tampoco se puede decir que sea
una autobiografia, ni un libro de viajes.
La verdad es que tiene todo eso y mucho
mas. A mi, personalmente, lo que mas me
ha sorprendido es el componente “libro
de viajes”. Es impresionante la enorme
cantidad de expediciones y campanas
de recogida de muestras que ha realiza-
do el autor, no sélo por Espafia, también
por muchos paises de varios continentes.
Me ha sorprendido que un genético haya
hecho tanto trabajo de campo; no soy ge-
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nético, pero tengo amigos y companeros
que si lo son y suelen utilizar mucho la
bata y poco la bota. Este comentario tan
coloquial esta relacionado con el hecho
de que se suele decir que hay tres tipos
de bidlogos, los de bote, los de bata y los
de bota. Pues bien, Antonio es un biélogo
completo: de bote (ha recolectado mu-
chas moscas) y bata (ha pasado muchas
horas en el laboratorio), pero, como aca-
bo de destacar, también ha sido un biélo-
go de bota (ha pateado mucho campo).
Las descripciones de sus expediciones
para recolectar moscas, en especial las
realizadas a paises como Colombia, Ve-
nezuela, Ecuador, Perd, Bolivia y Argenti-
na, me han hecho recordar a los famosos
naturalistas aventureros de los siglos XVIII,
XIX'y principios del XX, de muchos de los
cuales habla en su libro (especial mencién
merece el entusiasmo con el que ensalza
el trabajo cientifico realizado por el na-
turalista espafiol José Celestino Mutis en
Colombia durante el siglo XVIII).

El autor finaliza el prefacio de su li-
bro con el deseo de que su “lectura sea
ilustrativa a la par que un goce intelectual
para gran parte de la audiencia”. Tengo
que decir que para mi lo ha sido y estoy
convencido de que lo serd para la mayo-
ria de los lectores, porque se trata de un
libro ameno, escrito en un lenguaje cla-
ro y sin tecnicismos (cuando es necesario
utilizar alguno se define entre parénte-
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sis), pero siempre que se habla de cien-
cia, manteniendo un gran rigor cientifico.
Aporta informaciéon muy variada, no sélo
sobre evolucién, ciencia en general y ge-
nética en particular, también sobre otras
materias como historia, geografia, e in-
cluso geologfa. Esta variada informacion,
unida a las descripciones de sus vivencias
cientificas y personales en sus numerosos
viajes, consigue que el libro sea de facil y
gratificante lectura.

He escrito otras resefas de libros y
soy consciente de que también hay que
incluir algo de critica (siempre bien ar-
gumentada y si es constructiva mejor),
pero, la verdad es que no se me ocurre
nada que criticar. Si tuviera que especi-
ficar algo mejorable seria con respecto a
las ilustraciones: podrian ser mds, a color
(aunque se pueden ver en color en una
pagina web cuyo enlace se proporciona
en la solapa de la portada del libro), y al-
gunas fotos que han quedado demasiado
pequefas, podrian haberse reproducido
a mayor tamano. Sin embargo, estd claro
que estas mejoras de las ilustraciones ha-
brian supuesto un incremento importante
en el precio del libro.

En conclusién, recomiendo este libro,
no sé6lo a los genéticos y cientificos, sino a
todo el publico en general, estoy conven-
cido de que, como yo, la mayoria de los
lectores disfrutardn con su lectura.
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BARCELONA* 17-22 August 2025

CONGRESS OF THE EUROPEAN SOCIETY FOR
EVOLUTIONARY BIOLOGY

Proximo Congreso de la Sociedad
Europea de Biologia Evolutiva ESEB
2025 en BARCELONA

(17-22 de agosto de 2025)

Desde la Sociedad Europea de Biologia
Evolutiva (ESEB) os invitamos cordialmen-
te a ser parte del préximo congreso ESEB
2025, que se celebrara en Barcelona del
17 al 22 de agosto de 2025. Este evento,
organizado por la Sociedad Espafola de
Biologia Evolutiva (SESBE) y presidido por
el Prof. Toni Gabaldén, promete ser una
cita ineludible para investigadores y pro-
fesionales de la biologfa evolutiva.

La organizacion del congreso ya estd
en marcha, y toda la informacién relevan-
te se puede encontrar en nuestra pagina
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web (www.eseb2025.com), donde se ac-
tualizaran continuamente los detalles mas
importantes del evento.

El congreso cubrira un amplio espectro
de temas dentro del campo de la biologia
evolutiva, desde la evolucion moleculary
la genémica evolutiva, hasta la ecologia
evolutiva y la paleoecologia, reflejando la
naturaleza integradora de nuestra disci-
plina.

Barcelona, como la sede, no necesita
presentacion. Conocida por su rica cultu-


https://www.eseb2025.com
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ra, arquitectura impresionante y vibrante
vida urbana, promete ser un marco inigua-
lable para nuestro evento. El Centro Inter-
nacional de Convenciones de Barcelona
(CCIB), donde se celebrara el congreso, es
un espacio moderno y sostenible con vis-
tas al mar, que refleja el compromiso de la
ciudad con la innovacién arquitecténica.

Finalmente, es un placer comunicaros
que el periodo de preinscripciones, abier-
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to desde el pasado 17 de enero de 2024,
es el reflejo del gran interés que despierta
el evento. Marcad vuestras agendas: hasta
el proximo 24 de marzo podéis obtener
un 5% de descuento adicional sobre la ta-
rifa de Early Bird.

iOs esperamos para compartir una se-
mana de ciencia, descubrimiento y cola-
boracién en el maravilloso mundo de la
biologfa evolutival!
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Volumen 1. En los Gltimos tiempos se ha propagado en los circulos cienti-
Los retos actuales ficos la idea de que la teoria de Darwin sobre evolucién por seleccion natural
ha perdido actualidad y vigencia, y de que existen paradigmas alternativos
mas adecuados. En Los retos actuales del Darwinismo ¢Una teoria en crisis?,
Juan Moreno Klemming discute estos paradigmas y concluye que esta per-
cepcién no se basa en las Gltimas evidencias aportadas por la paleobiologfa,
biologia molecular y ecologia resaltando la rabiosa actualidad del Gnico me-
canismo conocido que explica la adaptacién de los seres vivos en nuestro
planeta: el propuesto por Darwin hace 150 afos. Ver indice del libro.

del darwinismo
¢Una teoria en crisis?

Los socios podran disfrutar de importantes descuentos
para la compra de los libros de la coleccién. iHazte socio aqui!
Volumen 1: 14 euros (40% de descuento) + gastos de envio= 20€
a abonar en la cuenta de la SESBE al hacer la solicitud

Volumen 2. La aceptacién por parte de los etélogos de que el compor-
Adaptacién tamiento, al igual que cualquier otra caracterfstica de Io's seres viyos, es el
del comportamiento: resultado de la evolucién por seleccién natural supuso la implantacién de un
comprendiendo enfoque evolutivo que dio lugar al nacimiento de la llamada ecologfa del com-
al animal humano portamiento, que se convirtié en una de las ciencias mas importantes e influ-
e yentes de la biologia evolutiva. El enfoque evolutivo de la ecologia del com-
portamiento también se ha trasladado al estudio de los seres humanos y ha
aportado un aluvién de ideas que han supuesto, en muchos casos, soluciones
que han iluminado el panorama intelectual. En “Adaptacion del comporta-
miento: comprendiendo al animal humano”, segundo libro de la coleccién
promocionada por SESBE, Manuel Soler revisa los temas mds importantes
relacionados con el comportamiento animal y, a continuacion, aplica esos
conocimientos al comportamiento humano. La negativa a que el comporta-
miento del ser humano sea estudiado desde el punto de vista evolutivo, como
el del resto de los animales, no esta justificada en absoluto, puesto que somos una especie de mamifero que esta
incluida en el grupo de los primates. Este, el evolutivo, es el Gnico enfoque cientifico posible que puede permitir
que nos comprendamos mejor a nosotros mismos. Es cierto que somos diferentes del resto de las especies, pero
no porque nuestra inteligencia nos haya liberado de nuestros instintos —como han defendido habitualmente los
filésofos a lo largo de la historia, sino porque nos permite rebelarnos contra ellos. Ver indice del libro.

Los socios podran disfrutar de importantes descuentos
para la compra de los libros de la coleccién. iHazte socio aqui!
Volumen 2: 14 euros (40% de descuento) + gastos de envio= 20€
a abonar en la cuenta de la SESBE al hacer la solicitud
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Volumen 3. Este libro trata sobre un fenémeno ubicuo en la Biosfera:

. o = la simbiosis (literalmente, vivir juntos). Cracias al estudio de los genomas
SImbIOS|S de los seres que han unido sus destinos evolutivos, podemos conocer me-
SEEVIEECIERIERNIIGEN  jor ol impacto de las simbiosis en la historia de la vida. Esta obra, dirigida
Andrés Moya a un publico curioso e interesado por la ciencia, nos propone un viaje
i e fascinante a través de las simbiosis y las transiciones principales durante el
origen y evolucion de las células eucaridticas: la transformacién de bacte-
rias endosimbiontes en orgdnulos celulares, un fenémeno que quiza se esté
produciendo ahora mismo en muchas simbiosis. La evolucién reductiva
observada en la minimizacién de los genomas de las bacterias simbiontes
nos sirve de inspiracién para determinar los requisitos minimos para la vida
celular. Esta es una informacién muy valiosa para la biologfa sintética, o el
intento de fabricar una célula en un tubo de ensayo, un anhelo con profun-
das implicaciones cientificas y filoséficas. Ver indice del libro.

Los socios podran disfrutar de importantes descuentos
para la compra de los libros de la coleccion. iHazte socio aqui!
Volumen 3: 10 euros (40% de descuento) + gastos de envio= 16€

a abonar en la cuenta de la SESBE al hacer la solicitud

Volumen 4. Los parasitos, entendidos en un sentido amplio, incluyen
seres tan distintos como virus o vertebrados y representan una de las for-
mas de vida mas extendidas en la naturaleza. Su influencia sobre los seres
vivos que les proporcionan sustento es, sin duda, enorme y han estado im-
plicados en la evolucién de todo tipo de estrategias defensivas para evitar
e T il el expolio al que someten a sus hospedadores.

¢Por qué son tan abundantes los parésitos? éQuiénes son? ¢Qué influen-
cia tienen sobre otros seres? ¢Hasta qué punto afectan a nuestra evolucién?
¢Nos podemos librar definitivamente de ellos? Estas y otras preguntas se res-
ponden de manera sencilla en las paginas de “Disefiados por la Enferme-
dad”, lo que permite explicar a todos los publicos el poder de las enfermeda-
des infecciosas y parasitarias en el desarrollo de la vida. Ver indice del libro.

Los socios podréan disfrutar de importantes descuentos
para la compra de los libros de la coleccién. iHazte socio aqui!
Volumen 4: 11 euros (40% de descuento) + gastos de envio= 17€
a abonar en la cuenta de la SESBE al hacer la solicitud
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Volumen 5. «La Evolucién Biolégica» de Antonio Fontdevila y Luis Serra

La evolucion
biologica

Una reconstruccion darwinista

Desde la formulacién original de la Teoria de la Evolucién por seleccién
natural de Darwin se han ido incorporando muchas ideas y conocimientos
fruto de la investigacién cientifica. En esta obra se comentan estos nuevos
avances con el objetivo de convencer al lector de que la evolucién es un
hecho irrefutable y que, en pleno siglo XXI, las ideas de Darwin contintan
siendo imprescindibles para entender el proceso evolutivo.

Antonio Fontdevila
Luis Serra

En primer lugar, se explica por qué la evolucién es observable y se des-
criben los hechos que demuestran que ha ocurrido la evolucién. A conti-
nuacién se hace un estudio actualizado de los mecanismos fundamentales
del proceso evolutivo. Por dltimo, se justifica por qué la evolucién es una
revolucién biolégica y conceptual. Muchos de los problemas planteados
en la medicina, la alimentacion o el cambio climético y otros de nuestra
sociedad actual pueden entenderse mejor bajo el enfoque evolutivo. Pero,
ademas, la evolucién da respuesta a muchos de los interrogantes que nos
planteamos sobre el significado de nuestra naturaleza humana.

Este libro lleva al lector el mensaje de la evolucién biolégica tal y como
Darwin creemos que hubiera deseado desde la perspectiva actual. Nuestro
conocimiento de la evolucién biolégica ha avanzado mucho pero la maxi-
ma darwinista de “descendencia con modificacion” sigue siendo tan valida
como cuando Darwin la formulé. Ver indice del libro.

Los socios podran disfrutar de importantes descuentos
para la compra de los libros de la coleccién. iHazte socio aqui!
Volumen 5: 16 euros (40% de descuento) + gastos de envio= 22€
a abonar en la cuenta de la SESBE al hacer la solicitud

“Los libros se pueden adquirir en los congresos de la SESBE o contactando con
Borja Mild, b.mila@csic.es”
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Como hacerse miembro de la SESBE...

Hacerse socio de la SESBE es muy sencillo, solo tienes que seguir los siguientes pasos:

Rellena con tus datos personales el formulario de inscripcién que se

encuentra en la web de la SESBE: www.sesbe.org/ser-miembro/.

Realiza el pago de la cuota anual de 30€
en la siguiente cuenta corriente de Caixabank:

NUmero de cuenta: 21007042741300067161
CédigO IBAN: ES6721007042741300067161
Cédigo BIC (SWIFT): CAIXESBBXXX

Una vez realizada la transferencia, remitir el comprobante de pago bancario por
correo electrénico (escaneado-pdf) a la Secretaria Técnica de la SESBE:

secretaria.sesbeaimrou.eu

Una vez completado el tramite, nos pondremos en contacto contigo para confirmar
que el proceso se ha realizado con éxito, activar tu cuenta y darte la bienvenida
en nombre de la Junta Directiva.

Los nuevos miembros recibirdn
de regalo un libro de la coleccidn
SESBE de su eleccion

(ver titulos en www.sesbe.org)
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