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Cartadela

Presidenta de
la SESBE

Isabel Almudi

Me gustaria comenzar mi primera carta
como nueva presidenta de la SESBE agra-
deciendo a todos las socias y socios que
han depositado su confianza en mi para
continuar con el gran trabajo llevado a
cabo por los anteriores presidentes, Toni,
Andrés y Manolo; han sido ellos los que,
a lo largo de estos veinte afos, han cons-
truido una sociedad fuertemente com-
prometida con la promocién vy la divul-
gacion de la evolucién en nuestro pas.
Espero poder contribuir en esta tarea y
por ello también quiero agradecer a las
juntas directivas previas, por haber guia-
do mi camino hasta este momento, y en
especial a las personas salientes de esta
dltima etapa: Borja Mild, Toni Gabaldén
y Borja Figueirido. Aprovecho, ademas,
para dar la bienvenida a las nuevas voca-

lias incorporadas en la Gltima asamblea,
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Sin-Yeon Kim, David Peris y Juan Canta-
lapiedra.

En esta nueva andadura de la junta di-
rectiva, nuestro propésito de mantener
una vibrante comunidad cientifica y so-
cial involucrada en temas evolutivos sigue
siendo la prioridad, especialmente en estos
tiempos en los que una oleada de desinfor-
macion y autoritarismo global ataca el pen-
samiento critico y la evidencia cientifica.
Por ello, desde la SESBE continuamos con
el trabajo ya llevado a cabo en los dltimos
anos, como el programa de mentorazgo, el
ya consolidado Premio Pere Alberch a la
mejor tesis en Biologfa Evolutiva o la beca
para la promocién de la SESBE en las redes
sociales. Tanto las anteriores juntas directi-
vas como la actual hemos sido conscientes
del gran reto que conlleva la aparicién de
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las redes sociales y la comunicacién a tra-
vés de ellas y por ello estamos realizando
un importante esfuerzo en tener una ma-
yor presencia en ellas y atraer a la comuni-
dad mas joven a la sociedad. Este esfuerzo
se refleja no sélo en la creacion de la beca,
que este ano abrird una nueva convocato-
ria, sino también en la creacion de cuentas
de la SESBE en Instagram y en LinkedIn,
con las cuales podéis estar al corriente de
las Gltimas novedades de la SESBE y de
otras noticias en materias evolutivas. A es-
tas iniciativas se suma ademds una nueva
apuesta por la formacién especializada
en biologia evolutiva. Ademas de las be-
cas ofrecidas para la asistencia a cursos y
conferencias para miembros de la SESBE,
a partir de este ano, la SESBE contribuira
a la financiacién de los cursos Principles
of Evolution, organizado desde la Estacion
Biolégica de Dofana, y EvoDevo Omics,
organizado por la Universidad Auténoma
de Madrid, con el objetivo de facilitar el
acceso a una formacion de excelencia para
estudiantes e investigadora/es en etapas
tempranas de su carrera. Animamos a las
personas en etapas iniciales de sus carreras
a participar en estos cursos, cuyas llamadas
estan abiertas en estos momentos.

Una de las actividades mas impor-
tantes de la SESBE es la organizacion de
los congresos bienales, donde tenemos
la oportunidad de encontrarnos y esta-

blecer nuevos vinculos dentro de la co-
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munidad de biologia evolutiva espafo-
la y mundial. Los exitosos congresos de
Sevilla 2020, Vigo 2022, Mélaga 2024,
dieron paso a Valencia 2026, celebrado
este pasado enero en el Botanic de dicha
ciudad. Casi doscientos participantes nos
reunimos en Valencia para tomar el pul-
so de las dltimas novedades de nuestra
disciplina, con un excelente abanico de
simposios con las distintas tematicas den-
tro de la biologia evolutiva y dos fantas-
ticas charlas plenarias impartidas por dos
investigadores de reconocido prestigio
internacional. Ademds, en este congreso
tuvo cabida por primera vez el simposio
“Pere Alberch”, en el cual las personas fi-
nalistas y la ganadora del premio explica-
ron los trabajos que les han hecho mere-
cedoras y merecedor de esta distincion.
Debido a la implicacién de la SESBE en
la divulgacién a la sociedad de la Evolu-
cién y gracias al impulso de Pau Carazo,
durante este congreso se inauguré la ex-
posicion de fotografia “Evoluciéon”, que
en su periodo en Valencia ha tenido una
gran acogida. Se trata de una exposicion
itinerante, y desde hace pocas semanas
estd instalada en el Museo Nacional de
Ciencias Naturales en Madrid, asi que os
animo a todos y todas a visitarla si os en-
contrdis en Madrid, y también a contac-
tar con la junta en caso de que pudiera
interesaros en un futuro que la exposi-
cién viajase a vuestras ciudades. Como
posiblemente recordaréis de nuestra ul-
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tima asamblea, acontecida en Valencia,
el siguiente encuentro tendra lugar en
2028 en Madrid. Ademas, esta reunion
serd especial, ya que contaremos con la
Sociedad Portuguesa de Biologia Evolu-
tiva como sociedad invitada, iniciando
de esta manera el primer Congreso Ibé-
rico de Biologia Evolutiva, con la idea de
que haya una alternancia de congresos
nacionales con citas ibéricas cada cuatro
anos. En la pasada asamblea en Valencia
pudimos conocer dénde se celebrara el
encuentro de la SESBE en 2030. Tendra
lugar en Cranada, y serd una oportuni-
dad especial para poder conmemorar el
25 aniversario de la Sociedad en la mis-
ma ciudad donde naci6 y se celebr6 el
congreso fundacional en 2005.

Dentro de las novedades en la Socie-
dad también es importante mencionar la
renovacion de la junta editorial de este
boletin. Debemos agradecer a toda la
junta ejecutiva y asociada, y en especial
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a Antonio Fontdevila y Ana Riesgo que
han trabajado con mucho esfuerzo para
sacar adelante cada afio dos niimeros de
eVOLUCION, donde toda la comunidad
puede mantenerse al dia de las dltimas
novedades del area y de la SESBE. Como
sabéis, esta abierta hasta el 15 de octu-
bre la llamada para la incorporacién de
nuevas personas para el comité editorial
asociado, asi que desde aqui os animo
a dar un paso al frente para proponeros
y participar en la continuidad del bole-
tin, junto con el nuevo comité ejecutivo,
Mauro Santos, Juan Pascual-Anaya y Aida
Verdes, que ya se han puesto manos a la
obra preparando este nimero especial
que conmemora el vigésimo aniversario
de la SESBE. En este niimero, el nuevo co-
mité editorial ha querido recoger las visio-
nes personales, desde distintos puntos de
vista y disciplinas que engloban la biologia
evolutiva en Espana, de la evolucion del
campo en estos veinte afos de vida de la
sociedad. Espero que lo disfrutéis.

[sabel Almudi
Presidenta de la SESBE



eVOLUCION

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

Prefacio al nimero especial
elVOLUCION: la sintesis moderna y
su impacto cientifico en Espafa

Mauro Santos, Departament de Genética i de Microbiologia, Grup de Genomica,
Bioinformatica i Biologia Evolutiva (GBBE), Universitat Autonoma de Barcelona.

El recientemente fallecido fil6sofo de la
ciencia Michael Ruse (1940-2024) argu-
menté que la genética de poblaciones es
el componente central y mas importante
de la teoria evolutiva moderna, y fue un
gran defensor de la teoria sintética de la
evolucion. Dicha teoria, que inicialmen-
te integro la teoria de la seleccién natural
de Charles Darwin con los conocimientos
genéticos de la época, se refiere al acon-
tecimiento histérico ocurrido entre 1920
y 1950, aunque hay variaciones respecto
a su inicio y su fin. El término fue acu-
fado por Ernst Mayr y William B. Provi-
ne tras una reuniéon celebrada en 1974.

La coleccion de articulos, compilada en

o ®
.6

1980 y reeditada en 1998, lleva por titu-
lo The Evolutionary Synthesis: Perspectives
on the Unification of Biology (Mayr y Pro-
vine, 1980, 1998). La teoria expuesta por
Darwin en su obra Origin of Species fue
objeto de una considerable resistencia
durante el periodo anterior a la teoria sin-
tética, en el que los cientificos aceptaban
ampliamente la evolucién, pero recha-
zaban en gran medida la seleccién natu-
ral como su principal fuerza motriz, tal y
como se describe magistralmente en el li-
bro de Peter J. Bowler titulado The Eclipse
of Darwinism (Bowler, 1983), parafra-
seando a Julian Huxley, quien previamen-
te habia acunado la expresion the eclipse
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of Darwin'. Durante la consolidacién de
la teorfa sintética de la evolucién no todas
las disciplinas bioldgicas reaccionaron de
la misma manera, pero entre 1937y 1947
se alcanzo, seglin Mayr, un consenso ge-
neral que ahora denominamos sintesis
moderna. En ella se inclufa una refutacién
convincente de los tres principales para-
digmas antidarwinistas: el tipolégico-sal-
tacionista, el teleolégico-ortogenético y
el transformacionista-lamarckiano (Mayr,
1993).

Pero ¢se alcanzé realmente ese con-
senso general? La narrativa de Mayr no
es del todo precisa. No debemos olvidar
que, junto con Theodosius Dobzhansky,
George L. Stebbins y George G. Simpson,
entre otros, Mayr fue uno de los artifices

1  Esimportante senalar que el ocaso del darwi-
nismo no fue un fenémeno generalizado. El darwi-
nismo fue acogido con entusiasmo en los circulos
intelectuales rusos antes de la Revolucién bolche-
vique y se incorporé después a los debates ideo-
l6gicos durante el proceso revolucionario. Incluso
Engels tenfa una opinién muy positiva de Darwin,
aunque con algunos matices. Inicialmente, el
mendelismo ocupé un lugar marginal en el discur-
so cientifico ruso, pero a partir de 1910 comenz6
a ganar terreno y la genética soviética alcanz6 un
nivel de primer orden, comparable al de Estados
Unidos. La situacion cambié de forma catastréfica
con el ascenso de Lysenko, que taché la genética
mendeliana de burguesa, idealista y fascista, con
las terribles consecuencias que esto conllevé. Des-
de una perspectiva rusa, estariamos hablando del
ocaso del mendelismo.
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de la sintesis moderna, y que, de una for-
ma u otra, intent6 acallar varias voces dis-
cordantes. Una visién histérica mas ecua-
nime nos la ofrece Vassiliki B. Smocovitis
en su libro de 1996 titulado Unifying Bio-
logy (Smocovitis, 1996). Entre algunos di-
sidentes figura Richard Goldschmidt, para
quien la genética sin bioquimica (lo que él
denominaba genética fisiolégica) no po-
dia explicar las caracteristicas evolutivas
del desarrollo. También Conrad H. Wad-
dington expreso6 su desacuerdo al sefalar
que, si bien la sintesis habia tenido éxito
en dreas como la genética matemdtica de
poblaciones, habia dejado fuera su propio
campo, la embriologia.

Aunque periédicamente se ha afirma-
do que el campo de la biologia evolutiva
se encuentra en una fase de conmocién
y requiere nuevos planteamientos, es a
principios del siglo XXI cuando varios au-
tores se han unido para manifestar que
necesitamos urgentemente una nueva
sintesis evolutiva: una sintesis ampliada.
En julio de 2008, un grupo de 16 bidlo-
gos v filésofos (Eva Jablonka era la Gnica
mujer) se reunié en el Instituto Konrad
Lorenz, en Altenberg, para debatir sobre
una reformulacién de la teoria evolutiva.
El titulo del simposio fue Toward an Ex-
tended Evolutionary Synthesis? Aunque
los participantes del simposio tienen rai-
ces en la teoria evolutiva, todos estan de
acuerdo en que la sintesis moderna tiene
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muchas lagunas. Por ejemplo, uno de los
objetivos de los participantes era criticar
la centralidad que ha tenido el gen en la
sintesis moderna, ya que, en su opinion,
esta ha marginado por completo los as-
pectos morfolégicos. Las ponencias fueron
compiladas por Massimo Pigliucci y Gerd
B. Miller en el libro publicado en 2010
con el titulo Evolution - The Extended Syn-
thesis (Pigliucci y Miiller, 2010). Pigliucci
y Miiller senalan que el libro constituye
un extenso andlisis de conceptos funda-
mentales y que la expansion de la sintesis
moderna se encuentra en fase de desarro-
llo. No obstante, mi impresién personal,
compartida por algunos colegas, es que el
libro esta algo desorganizado en cuanto

Relative ngram frequency
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al contenido y que, en comparacién con
los conocidos como “Columbia Classics”
(Dobzhansky, 1937; Mayr, 1942; Simp-
son, 1944; Stebbins, 1950), ofrece cual-
quier cosa menos una sintesis. La Figura 1
muestra la serie temporal de citas del libro
de Pigliucci y Mdiller en comparacién con
los libros clasicos de Dobzhansky (1937) y
Mayr (1942). Incluso desde la publicacion
de The Extended Synthesis en 2010, el
nimero de citas de este libro ha seguido
siendo inferior al de los dos libros pione-
ros de la nueva sintesis.

Las criticas recientes tienden a describir
la sintesis moderna como mas simplista y
monolitica de lo que realmente fue, y con

[Genetics and the Origin of Species

[Systematics and the Origin of Species

[The Extended Synthesis

)

1940 1950 1960 1970 1980

1990 2000 2010 2020

Figura 1. El impacto del libro The Extended Synthesis (el recuadro incluye el periodo desde su
publicacién en 2010) se compara con el de los libros clasicos de Dobzhansky (1937) y Mayr (1942).
Se ha utilizado la herramienta Google Books Ngram Viewer (https://books.google.com/ngrams) para
medir las frecuencias relativas dentro de un corpus muy amplio de textos escritos.
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frecuencia han exagerado la influencia de
la genética de poblaciones en la elabora-
cion de dicha sintesis. Ya el propio Mayr
procuré minimizar la relevancia de la ge-
nética de poblaciones durante el desarro-
llo de la sintesis moderna, reafirmando el
papel desempenado por los naturalistas y
sistematicos. Sin embargo, Mayr demostré
su notable desconocimiento de la teoria
de la genética de poblaciones en el deba-
te sobre la genética de las bolsas de fri-
joles (beanbag genetics; ver Dronamraju,
2011). Recomiendo nuevamente al lector
consultar la obra de Smocovitis (1996)
para una vision equilibrada.

Quiza quienes defienden una sintesis
extendida tienen razén en algunos de sus
planteamientos, pero lo que me preocu-
pa es la proliferacion de articulos escritos
por personas que no han profundizado
lo mas minimo en los fundamentos de la
teoria evolutiva o que la entienden mal y
la tergiversan, y que tienen la osadia de
criticar sus postulados basicos. Pondré un
ejemplo relativamente reciente. Algunos
filbsofos, como Pierrick Bourrat y Frangois
Papale, defienden la necesidad de refor-
mular los tres principios indicados por
Lewontin (1970) para que se produzca
evolucién por seleccion natural: variacion
fenotipica, aptitud biolégica diferencial
(fitness) entre las variantes fenotipicas y
heredabilidad de la aptitud. Estos fil6so-

fos afirman que la evolucién por medio
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de la seleccién natural puede ocurrir sin
reproduccién, o que el concepto de uni-
dad de selecciéon puede ser coherente
con la teoria de la evolucién por seleccion
natural sin reproduccién (p. ej. Papale,
2025). Cualquier bidlogo evolutivo con
conocimientos de genética de poblacio-
nes y genética cuantitativa se llevaria las
manos a la cabeza al leer estos articulos,
que también han sido criticados por algu-
nos filésofos. Estoy totalmente de acuerdo
con Michael Lynch cuando afirma que la
biologia evolutiva abarca un pensamien-
to interdisciplinario, pero no hay ninguna
razon fundamental por la que el campo
de la evolucién deba estar sujeto a nive-
les de especulacion infundada que serian
inaceptables en cualquier otra area de la
ciencia (Lynch, 2025). ¢Cuéntos de los
criticos de la teorfa evolutiva firmemen-
te establecida han leido en profundidad
los libros de Lynch y Walsh (1998; 980
paginas) y de Walsh y Lynch (2018; 1459
paginas)? Yo he de confesar que, después
de varias lecturas, atin tengo dudas sobre
muchas partes.

En este nimero especial de la revista
eVOLUCION se ofrece una visién amplia
del impacto que ha tenido la moderna
teoria evolutiva en Espana. La idea surgi6
con motivo de la celebracion del vigésimo
aniversario del congreso fundacional de la
Sociedad Espaiola de Biologia Evolutiva
(SESBE), celebrado en Granada los dias
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22 y 23 de septiembre de 2005. En su
articulo, Manuel Soler (en este nimero)
nos ofrece una perspectiva historica sobre
el surgimiento de la SESBE y la relevan-
cia que tiene para Espana contar con una
sociedad de biologia evolutiva que agru-
pe a personas interesadas en la evolucién
biolégica. Aunque es obligado reconocer
que el papel de Espana durante el sur-
gimiento y consolidaciéon de la sintesis
moderna fue muy marginal, por no decir
nulo, inicialmente hubo algunos autores
que empezaron a divulgar y crear en Es-
pana escuelas de investigacion de lo que
Andrés Moya (en este nimero) denomina
en su articulo “pensamiento evolutivo”.
Moya entiende el pensamiento evoluti-
vo como un marco conceptual derivado
de la teoria de la evoluciéon que permite
interpretar la realidad como un proceso
dindmico de cambio y transformacion.

El problema del pensamiento evoluti-
vo trasciende el ambito cientifico, ya que
la importancia del elemento subjetivo en
la actividad intelectual puede subordinar
lo puramente cientifico. Una de las ideas
centrales del libro de Darwin, Origin of
Species, es que todas las adaptaciones
complejas y sofisticadas de los organismos
a su entorno no se deben atribuir a un di-
sefador, argumento utilizado por William
Paley, quien sostenfa que la complejidad y
la funcionalidad de la naturaleza, al igual

que un reloj, requerian la existencia de
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un creador inteligente, sino a un proceso
ciego de seleccion natural que actda so-
bre las diferencias individuales de una po-
blacién (un “relojero ciego”, en palabras
de Richard Dawkins). En cierto sentido,
la sugerencia de Darwin coincidié con la
revoluciéon conceptual iniciada por Adam
Smith en su obra maestra An Inquiry into
the Nature and Causes of the Wealth of
Nations, publicada en 1776. En ella,
Smith planteaba la idea radical y aparen-
temente contradictoria de que la riqueza
de una sociedad es el resultado del deseo
egoista de los individuos por proveerse a
si mismos y a sus familias: “No obtenemos
los alimentos de la benevolencia del car-
nicero, del cervecero o del panadero, sino
de su preocupacién por su propio interés.
No nos dirigimos a sus sentimientos hu-
manitarios, sino a su egoismo, y nunca ha-
blamos de nuestras necesidades, sino de
sus propias ventajas”. La selecciéon natural
de Darwin, que promueve la adaptacion
de las especies, recuerda en cierto modo
a la “mano invisible” de Adam Smith, que
impulsa la riqueza de las naciones. Como
escribe Stephen Jay Gould en su libro The
Structure of Evolutionary Theory (Gould,
2002; pag. 122): In fact, | would advance
the even stronger claim that the theory of
natural selection is, in essence, Adam Smi-
th’s economics transferred to nature. La
idea del “relojero ciego” o la “mano invisi-
ble” choca con la concepcién que algunos
autores tienen del proceso evolutivo, por
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no hablar de cémo han de organizarse las
economias de las sociedades humanas.

Como se desprende del articulo de
Moya, el jesuita francés Teilhard de Char-
din influyé en el pensamiento cientifico
del paleontélogo Miquel Crusafont. Tam-
bién ejercié una profunda influencia en
Dobzhansky, ya que ambos compartian
una vision teleolégica y espiritualizada
de la evolucion humana. En este sentido,
Dawkins, por ejemplo, esta en las antipo-
das, ya que es un ateo declarado y popu-
lariz6 argumentos cientificos vy filoséficos
contra la religién en su libro de The God
Delusion (Dawkins, 2006). Tanto Do-
bzhansky como Dawkins son acérrimos
defensores del pensamiento evolutivo; sin
embargo, sus respectivas cosmovisiones
sobre la dimension espiritual y trascen-
dente del ser humano no podrian ser mas
diferentes. Incluso Darwin y Alfred R. Wa-
llace, cofundadores de la teoria de la evo-
lucién por seleccion natural, discreparon
a la hora de interpretar por qué el cerebro
humano es mucho mas grande que el de
un simio, si la evolucién es un proceso
gradual que responde Gnicamente a las
exigencias del ambiente. Wallace estaba
convencido de que la creacién repentina
y abrupta de la inmensa brecha entre las
capacidades mentales humanas y las de
cualquier otra especie debia de haber es-
tado influenciada por algin tipo de fuerza

sobrenatural: “La seleccién natural solo
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pudo haber dotado al salvaje de un cere-
bro ligeramente superior al de un simio,
mientras que posee uno muy ligeramente
inferior al de un miembro promedio de
nuestras sociedades cultas.” Como pro-
nuncia el Rey Lear en un momento de
gran desesperacion y furia en la tragedia
de William Shakespeare escrita mas de
250 anos atras:

iNo discutdis la necesidad! El mendigo
mas pobre posee algo superfluo.

Si no dais a la naturaleza

mas de lo necesario, la vida humana vale
menos que la de la bestia.

El contenido de estas lineas transmite
de manera poética el problema de Walla-
ce y, tal y como se expresa en el articulo
de Moya, el malestar experimentado por
Miquel Crusafont en relacién con la obra
de Monod “El azar y la necesidad”. En el
contexto del pensamiento evolutivo, se
manifiesta con mayor claridad la tension
entre la subjetividad del investigador y la
objetividad cientifica. En contraste con la
perspectiva de Francisco J. Ayala, quien
considera la ciencia y la religion como for-
mas de conocimiento complementarias -
Dobzhansky también intenta conciliar la
ciencia evolutiva con las creencias reli-
giosas en su libro The Biology of Ultimate
Concern, publicado en 1967-, Dawkins
sostiene que ciencia y religiéon son fun-
damentalmente contradictorias. (El lector
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puede consultar The Brights [https://www.
the-brights.net], un movimiento funda-
do por Paul Ceisert y su esposa, Mynga
Futrell, con el objetivo de unificar los di-
versos grupos humanistas, ateos y agnosti-
cos que, sin éxito, intentaban influir en la
opinién publica.) Es probable que quienes
lean esto se inclinen hacia una u otra de
estas dos posiciones extremas.

En sus origenes, la relacion entre el
darwinismo y la genética fue complicada.
Antes de que Hugo de Vries, Carl Correns
y Erich von Tschermak redescubrieran las
leyes de Mendel alrededor del afno 1900,
el polimata Francis Galton discrepaba de
su primo Darwin, a quien, no obstante,
profesaba gran admiracién, en lo relativo
a la variacion hereditaria y la continuidad
en la evolucion, ya que sus resultados ex-
perimentales entraban en conflicto con
las ideas de Darwin. Dichos resultados,
primero con guisantes y después con hu-
manos, mostraban que las descendencias
no solian parecerse a sus progenitores en
cuanto al tamafo o estatura, sino que
siempre eran mas “mediocres”: mas pe-
quenas o bajas si los padres eran grandes
o altos, y mas grandes o altas si los pa-
dres eran muy pequenos o bajos. Galton
denominé a este fendmeno “regresion a
la mediocridad” (o “regresiéon a la me-
dia”, aunque Galton no interpreté la re-
gresion desde una perspectiva genética

moderna). Este fendmeno llevd a Galton
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a suponer que la seleccién de los mejo-
res ejemplares para su cria y reproduccion
dificilmente podria conducir a un resulta-
do duradero. Consideraba que suponer
que la evolucién siempre avanzaba por
pasos muy pequenos era una restriccion
innecesaria y que el proceso evolutivo no
era una progresion suave y uniforme, sino
que avanzaba a saltos. El redescubrimien-
to del mendelismo no hizo sino acentuar
esta interpretacion. Por ejemplo, Hugo de
Vries nego la eficacia de la seleccion natu-
ral para la creacién de nuevas especies y
propuso su teoria de la evolucién por mu-
tacion, para lo cual aporté ejemplos ex-
traidos de sus cultivos de Oenothera. Sin
embargo, el desarrollo de la genética de
poblaciones teérica entre los afos 1918
y 1931 demostré que la seleccién natural
que actda sobre la variacion mendeliana
puede provocar cambios evolutivos a un
ritmo suficiente para explicar los patrones
histéricos de la evolucion, reivindicando
asi el papel de la seleccion natural fren-
te a la mutacion. El libro de Dobzhansky
(1937) es un texto fundamental de la sin-
tesis moderna, ya que ayudé a consolidar
el vinculo entre la seleccién natural darwi-
niana y la genética mendeliana.

En su articulo, Antonio Fontdevila (en
este nmero) nos narra los origenes de la
introduccion de la genética en Espana y
cémo el tragico episodio de la Guerra Ci-
vil y la posterior implantacién del régimen
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dictatorial catélico conservador frustraron
algunas carreras brillantes, especialmente
la de Antonio de Zulueta. Es interesante
resefar aqui la nota personal de Francisco
Ayala sobre Zulueta (Pinar y Ayala, 2003).
En ella, Ayala indica que, en 1960, Zu-
lueta escribié a Dobzhansky, a quien ha-
bia conocido durante su estancia en el
laboratorio de Thomas H. Morgan en el
Caltech en 19307, para presentarle a Aya-
la y recomendarle que lo acogiera en su
laboratorio para investigar sobre genética
y evolucién. Como es bien sabido, Ayala
fue un destacado alumno y colaborador
de Dobzhansky. Ayala finaliza su nota ex-
presando su enorme gratitud a Zulueta,
ya que, de no ser por él, su carrera cienti-
fica habria sido muy diferente.

Durante el desarrollo de la sintesis mo-
derna, la zoologia desempendé un papel
fundamental al tender un puente entre
la genética de poblaciones tedrica y la

2 Existe cierta confusion en torno al ano exacto,
ya que Lacadena (2003) indica que Zulueta fue
“senior postdoc visiting scientist” en Caltech en los
afos 1932-1933, mientras que otras fuentes se-
falan que las investigaciones de Zulueta le lleva-
ron a ser invitado en 1929 a participar en el grupo
que dirigia Thomas H. Morgan en el Caltech (José
Manuel Sanchez Ron. Antonio de Zulueta y la ge-
nética espanola. Publicado en el diario El Espafol
el 12 de mayo de 2022 (https://www.clespanol.
com/el-cultural/ciencia/entre_2_aguas/20220512/an-
tonio-zulueta-genetica-espanola/668803123_12.html).
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historia natural, la sistemética y el com-
portamiento animal. No obstante, al leer
el libro de Mayr y Provine (1980, 1998),
se observa que estos dos autores tienen
opiniones diferentes sobre el papel des-
empenado por los naturalistas y los siste-
maticos, por un lado, y por los genéticos
de poblaciones tedricos, por otro, durante
la sintesis moderna. Segin Mayr, la labor
de los naturalistas y sistematicos, asi como
el auge del pensamiento poblacional, que
se centra en la variacion entre los indivi-
duos de una poblacién en lugar de buscar
un “tipo platénico” ideal, desempenaron
un papel histérico destacado en la sintesis
moderna. Por su parte, Provine hizo hinca-
pié en la importancia de los estudios te6-
ricos sobre genética de poblaciones y se
centré en la forma en que se habian elimi-
nado las barreras que impedian la sintesis
entre diferentes disciplinas. En su articulo,
Adria Casinos (en este nimero) narra al-
gunos aspectos de la sintesis moderna y su
impacto en la zoologia espanola. Su con-
clusion es desoladora: la influencia de la
sintesis moderna en la zoologia espanola
fue minima e irrelevante, en parte porque
los estudios zooldgicos espanoles han es-
tado anclados durante décadas en aspec-
tos puramente faunisticos, han practicado
una taxonomia tipoldgica y han mostrado
una absoluta ausencia de preocupaciones
tedricas relacionadas con la teoria evolu-
tiva.


https://www.elespanol.com/el-cultural/ciencia/entre_2_aguas/20220512/antonio-zulueta-genetica-espanola/668803123_12.html
https://www.elespanol.com/el-cultural/ciencia/entre_2_aguas/20220512/antonio-zulueta-genetica-espanola/668803123_12.html
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Mayr (1942) defiende el concepto
biolégico de especie, que considera a
las especies como grupos de individuos
en poblaciones naturales que se cruzan
entre si y que estan aislados reproducti-
vamente de otros grupos similares. Asi-
mismo, sefnala el impacto de esta defi-
nicion en la especiacion geogréfica. No
obstante, la botanica desempendé un
papel importante en la sintesis moderna
al ampliar la teoria de la evolucién mas
alla de los modelos centrados en los ani-
males e incluir mecanismos complejos
de especiacion, como la poliploidia y la
hibridacion. El libro de Stebbins (1950)
se considera un texto fundamental que
integré la investigacion botanica en la
sintesis moderna. En su articulo, Gonza-
lo Nieto Feliner (en este nidmero) aborda
el impacto de la sintesis moderna en la
botanica espanola y ofrece un recorrido
histérico sumamente ilustrativo. Nos in-
forma de que, si bien la boténica espa-
fola incorporé con retraso el paradigma
evolutivo moderno, hoy en dia lo acepta
como teoria explicativa global en toda la
investigacion que busca comprender la
biodiversidad en todos sus niveles, con-
tando con una comunidad cientifica muy
pujante. Esta situacion halagiiena, como
la caracteriza Feliner, contrasta enorme-
mente con la de la zoologia espafola,
que hemos comentado anteriormente.
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He de confesar que mis conocimien-
tos de botanica son bastante limitados, ya
que la mayor parte de mi carrera expe-
rimental se centr6 en estudios poblacio-
nales con varias especies de Drosophila.
Sin embargo, siempre me ha llamado la
atencién un aspecto que considero im-
portante para entender como se integrd
la botanica en la sintesis moderna. Es bien
sabido que, a finales del siglo XIX, August
Weismann introdujo la teoria del plasma
germinal, que establece una diferencia
entre las células germinales y las somati-
cas, siendo las primeras las responsables
de la herencia (véase el articulo de Font-
devila en este namero). Si la variacion
que surge durante la ontogenia no es
heredable, la dindmica de las lineas ce-
lulares en el ambiente somético parece
ser de escaso interés desde el punto de
vista evolutivo (véase también el parrafo
de Maynard Smith mas adelante). El lega-
do de Weismann, que se traduce comun-
mente como “los caracteres adquiridos
no se heredan y hay continuidad en la [i-
nea germinal”, son principios fundamen-
tales del neodarwinismo, que postula en
origen que la seleccion natural es la tGnica
fuerza motriz de la evolucién y rechaza la
herencia de los caracteres adquiridos. El
término histérico neodarwinismo fue acu-
hado por George Romanes en el siglo XIX,
y sus postulados fueron incorporados por
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la sintesis moderna®. En la época en que
esta se estaba elaborando, ya se conocian
patrones de desarrollo que contradecian
la doctrina de Weismann. En algunos ta-
xones, dicha doctrina es correcta o apro-
ximadamente correcta, pero en otros no
lo es. Las plantas (y los hongos) no separan
su linea germinal de las células somaticas
en las primeras etapas de su desarrollo
(pueden producirse mutaciones somati-
cas en lineas celulares que, a su vez, dan
lugar a meiocitos), lo que, en principio,
parece contradecir el corolario de Weis-
mann, que establece que las modificacio-
nes adquiridas durante la ontogenia no
son heredables. No obstante, Mayr (1993)
afirma que, durante la sintesis, hubo una
evidencia creciente de que las ideas de
Weismann, reforzadas por el redescubri-
miento de las leyes de Mendel, sobre la
herencia fija (sin influencias ambientales)
y particulada (sin mezcla de rasgos), eran
efectivamente validas. Stebbins reconocié
la importancia del trabajo de Weismann 'y
también destacé que los rasgos adquiridos
no se heredan, lo que siempre me resulté
un tanto paraddjico si tenemos en cuenta
que en las plantas no hay una separacion
clara entre el soma y la linea germinal y

3 Es preciso sefalar que la sinonimizacién de
“neodarwinismo” con “sintesis moderna”, como
se ha hecho repetidas veces de forma un tanto
despectiva (Waddington llegé a tachar a Haldane
de simple “neodarwinista”), es un error tanto his-
térico como conceptual.
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que, al menos en teoria, si podria haber
influencias ambientales. Por ejemplo, al-
gunos hallazgos recientes respaldan un
modelo en el que la termotolerancia re-
productiva de las plantas surge, en parte,
de la comunicacién entre el soma y la li-
nea germinal (Nagai y Feng, 2026). Aun
asi, Leo W. Buss proclama en su magnifi-
co libro The Evolution of Individuality que,
a pesar de haber excluido la biologia del
desarrollo, el éxito de la sintesis moderna
se debe a que la evolucién ha actuado en
todos los organismos con diferenciacion
celular de tal manera que ha permitido al-
canzar un cierto grado de individualidad.
En otras palabras, la individualidad es un
rasgo emergente que surge de las presio-
nes selectivas, mas que una propiedad in-
herente y fija (Buss, 1987). El libro de Buss
ejerci6 una notable influencia en la obra
de John Maynard Smith y E6rs Szatméry
The Major Transitions in Evolution (May-
nard Smith y Szathmary, 1995),

Como ya hemos indicado, una de las
voces discordantes durante el origen de la
sintesis moderna fue la de Waddington, ya
que esta obviaba la embriologia, que ha-
bia sido una piedra angular de la biologia
del siglo XIX. En Origin of Species, Darwin
dedica buena parte del capitulo XIV a la
seccion “Development and Embryology”,
que comienza asi: “This is one of the most
important subjects in the whole round of
natural history.” Con razén, muchos mor-
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f6logos han mantenido una relacién tensa
con la sintesis moderna, ya que la morfo-
logia y el desarrollo quedaron marginados
de algunos debates evolutivos a medida
que la genética de poblaciones se afianza-
ba. Adria Casinos (en este nidmero) indica
que, durante el desarrollo de la sintesis
evolutiva, no se obvi6 la embriologia y la
morfologia, como suele pensarse, y cita el
libro Embryos and Ancestors, del embri6-
logo evolutivo Gavin de Beer, como obra
fundamental en la historia de la embrio-
logia. No obstante, aunque de Beer abo-
g6 por la integracion de la embriologia, la
herencia y la evolucién, no logré tener un
impacto significativo en la sintesis moder-
na, si bien su trabajo si influyé en Gould
(Zou, 2018). En relacion con el neodarwi-
nismo (sensu Romanes), resulta ilustrativo
resefar lo expresado por Maynard Smith
en su libro Evolution and the Theory of
Games (Maynard Smith, 1982; pag. 6)
acerca del supuesto olvido del desarrollo
en la sintesis moderna:

There is, however, a wider conflict
between the developmental and the
evolutionary points of view. After the
publication of Darwin’s Origin of Spe-
cies, but before the general acceptance
of Weismann’s views, problems of evo-
lution and development were inextrica-
bly bound up with one another. One
consequence of Weismann'’s concept of
the separation of germ line and soma

<16

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

was to make it possible to understand
genetics, and hence evolution, without
understanding development. In the
short run this was an immensely valu-
able contribution, because the problems
of heredity proved to be soluble, where-
as those of development apparently
were not. The long-term consequences
have been less happy, because most bi-
ologists have been led to suppose either
that the problems of development are
not worth bothering with, or that they
can be solved by a simple extension of
the molecular biology approach which
is being so triumphant in genetics.

My own view is that development
remains one of the most important
problems of biology, and that we shall
need new concepts before we can un-
derstand it.

Este parrafo condensa con precision
la razén por la que la genética de pobla-
ciones desempend un papel tan destaca-
do en la sintesis moderna y por qué los
problemas planteados por la morfologia
y el desarrollo quedaron en cierto modo
eclipsados. Es importante sefalar que los
principales artifices de la sintesis moderna
intentaron ser sintéticos y extraer la esen-
cia de una informacién extensa para crear
una nueva unidad de significado maés
comprensible y manejable. Durante el
desarrollo de la teoria sintética de la evo-
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lucién, entre 1920 y 1950, los embridlo-
gos no sabian nada sobre como los genes
controlaban el desarrollo, por lo que qui-
za habia poco que sintetizar. Ademads,
calificar la sintesis moderna como “teoria”
resulta engafnoso, ya que se trataba mas
bien de un marco conceptual flexible so-
bre cémo hacer ciencia, y no de una teo-
ria formal (Cain, 2009).

La genética cuantitativa es un enfoque
de la evoluciéon fenotipica con un sélido
cuerpo tedrico y resulta muy atil para es-
tudiar dicha evolucién a escalas micro- y
macroevolutivas (aunque tiene limitacio-
nes a la hora de predecir la evolucién a
largo plazo), si bien se basa en gran me-
dida en el supuesto de que los productos
génicos contribuyen de forma aditiva al
fenotipo. La biologia evolutiva del desa-
rrollo (evo-devo) considera que la corres-
pondencia entre genotipo y fenotipo es
altamente no lineal. Esto dificulta la ela-
boracién de una teoria quiza mas riguro-
sa sobre la evolucién del desarrollo. Una
de las criticas que se hacen a la sintesis
moderna es que no tiene en cuenta el
“sesgo de desarrollo” (developmental bias
o developmental constraints), el proceso

4 No esta esclarecido si la omision de los puntos
de vista de Waddington sobre la epigenética en
la corriente principal de la sintesis moderna fue
atribuible al distanciamiento progresivo de Wad-
dington o si se debid a las actitudes de Mayr y los
otros arquitectos de la sintesis.
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mediante el cual el desarrollo orienta o
“sesga” la variacion hacia resultados es-
pecificos, influyendo en la direccion vy el
ritmo de la adaptacion. El desarrollo sera
casi siempre no isotrépico; es decir, la va-
riacion fenotipica no ocurre por igual en
todas las direcciones del espacio morfolé-
gico. El interés por el sesgo del desarrollo
tiene sus raices intelectuales en las expli-
caciones estructurales de la forma animal
basadas en principios fisicos y las ideas
sobre la autoorganizaciéon. No obstante,
la genética cuantitativa nunca ha negado
que los patrones de variacién genética (in-
cluida la variacion del desarrollo) limitan
y determinan las vias de la evolucion, ya
que la direccién y el alcance de la diver-
sificacion morfolégica estan determinados
por las varianzas y covarianzas genéticas
entre los caracteres (incluyendo efectos
epigenéticos, ademas de revelar la historia
de la ecologia y la selecciéon del pasado).
En un lenguaje mas técnico, el supuesto
isotrépico equivaldria a afirmar que todos
los elementos fuera de la diagonal de la
matriz G de varianza-covarianza genética
son cero, es decir, que los rasgos no estan
genéticamente correlacionados entre si.
Sin embargo, ya el propio Darwin reco-
nocié que los rasgos no evolucionan de
forma aislada, sino que a menudo estan
interrelacionados, un concepto que de-
nomind “correlacion de crecimiento”. Si,
tal y como afirma Maynard Smith en el
parrafo citado anteriormente, necesita-
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mos nuevos conceptos para entender el
desarrollo, esta claro que el concepto de
sesgo de desarrollo no es uno de ellos, ya
que en el contexto de la genética cuanti-
tativa no es significativo ni informativo y
no contribuye en gran medida a nuestros
conocimientos actuales.

En su articulo, Laura Nuno de la Rosa
(en este nimero) nos informa de que el
libro de Gould Ontogeny and Phylogeny,
publicado en 1977, puede considerarse
el hito fundacional de la evo-devo como
campo disciplinario auténomo. Gould
defiende la importancia de la sincroni-
zacion del desarrollo en la evolucién, un
concepto conocido como heterocronia.
Nufo de la Rosa ofrece una visién actual
de la evo-devo en Espana, poniendo de
manifiesto la complejidad disciplinar y
metodoldgica de esta disciplina. Ademas,
estructura su articulo de acuerdo con las
distintas aproximaciones teéricas que han
contribuido a la formacién de la evo-de-
vo. Como no podia ser de otro modo,
Nuio de la Rosa hace una pequena glosa
de la figura de Pere Alberch, aunque la
aproximacion morfogenética de este no
acabara por consolidarse como la escue-
la dominante, como si lo hizo la genéti-
ca evolutiva del desarrollo. David Wake
puntualiza que la estrella de Pere Alberch
brill6 con fuerza, pero tanto él como su
investigacion resultaban dificiles de clasifi-

car —no era lo suficientemente molecular,
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ni lo suficientemente herpetolégica, ni se
inscribia en la linea principal de investi-
gacion- y se le deneg6 la titularidad en
Harvard (Wake, 2015). El caso de Pere Al-
berch es quiz& un ejemplo ilustrativo de la
critica formulada por Karl R. Popper a la
seleccion institucional de los “mejores” en
su libro The Open Society and its Enemies:
“criticamos la tendencia a cargar las ins-
tituciones, especialmente las de caracter
educacional, con la tarea imposible de se-
leccionar a los mejores... En lugar de es-
timular al estudiante para que se dedique
al estudio mismo, en lugar de alentar en
él un verdadero amor por la investigacion
y por su disciplina, se le impulsa a estu-
diar s6lo por su carrera personal y se le
hace adquirir sélo aquellos conocimientos
atiles para salvar los obstaculos que le cie-
rran el paso.”

El libro de Simpson (1944), que, a dife-
rencia de los libros de Dobzhansky (1937)
y Mayr (1942), explora el tiempo evolutivo
profundo, suele considerarse la primera
reconciliacién de la paleontologia con la
genética mendeliana. Sin embargo, como
han sefalado algunos autores, existe una
clara desconexion entre el marco concep-
tual tedrico de la genética de poblacio-
nes y las observaciones empiricas en los
Columbia Classics de la sintesis moderna.
Esta desconexion se debe a que la genéti-
ca de poblaciones analiza la dinamica de
las frecuencias alélicas, pero, en los afnos
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treinta y cuarenta del siglo pasado, la in-
formacién empirica se restringfa, en su
mayoria (a excepcion de las frecuencias
de ordenaciones cromosémicas estudia-
das en dipteros), a caracteres cuantitati-
vos continuos. La desconexion se resolvié
varias décadas mas tarde, principalmen-
te gracias a Russell Lande, que ampli6 y
utiliz6 la teoria genética cuantitativa para
abordar problemas evolutivos.

En 1972, la aparente calma se rom-
pi6 con la publicacion del trabajo de Ni-
les Eldredge y Stephen Gould sobre el
“equilibrio interrumpido” o “equilibrio
puntuado” (Eldredge y Gould, 1972), que
constituy6 todo un acontecimiento, fun-
damentalmente gracias a la promocion
realizada por Gould (Eldredge siempre
ha sido mas comedido). Al principio, la
teorfa se centraba en el ritmo de la evo-
lucién. En lugar de un cambio gradual e
imperceptible en una especie a lo largo
del tiempo, Eldredge y Gould propusieron
que el ritmo de la evolucién era discon-
tinuo, con grandes cambios que se pro-
ducian con relativa rapidez a lo largo del
tiempo evolutivo y muy poco cambio el
resto del tiempo. Se ha escrito mucho so-
bre la supuesta controversia entre el gra-
dualismo filético y el equilibrio puntua-
do, pero al final no hubo tal revolucién
conceptual como sostenia Gould (véase el
articulo de Jordi Agusti en este nimero).

El legado de Gould es bastante controver-
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tido. Por un lado, su libro Ontogeny and
Phylogeny es importante porque transfor-
mé radicalmente la forma de entender
la relacion entre el desarrollo individual
(ontogenia) y la historia evolutiva (filoge-
nia). Sin embargo, por otro lado, intenté
ridiculizar, sin éxito, la sintesis moderna al
utilizar argumentos falaces. Maynard Smi-
th criticé abiertamente la obra de Gould
por considerarla cientificamente errénea,
aunque reconocia su talento como escri-
tor y senal6é que “los bi6logos evolutivos
con los que he hablado de su obra tienden
a considerarlo un hombre cuyas ideas son
tan confusas que apenas merece la pena
prestarle atencion”. Como es natural, esta
apreciacion no cuenta con un consenso
unanime. A modo ilustrativo, pueden ver-
se los comentarios elogiosos a su figura en
el libro Stephen Jay Gould. Reflections on
His View of Life (Allmon et al., 2009).

El interés por la relacion entre desa-
rrollo y paleontologia evolutiva ha dado
lugar a un enfoque mas moderno den-
tro de la paleontologia: la paleobiologia
(véase el articulo de Nuno de la Rosa en
este nidmero). Como ya hemos indicado,
fue Gould quien retomé el tema de la
heterocronia, que ya habia sido tratada
por de Beer en su obra Embryos and An-
cestors (véase el articulo de Casinos en
este nimero). Una de las contribuciones
significativas de Gould se centré en la
desvinculacion del crecimiento, el desa-
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rrollo somético y la edad del organismo
en desarrollo a través del proceso evolu-
tivo. Ello dio lugar al célebre modelo de
los relojes para explicar que la evolucién
opera a distintas escalas temporales, me-
diante el cual se podian describir todas
las heterocronias de de Beer. En este ni-
mero, Jordi Agusti presenta una revision
exhaustiva del concepto de heterocronia,
destacando la contribucién de Pere Al-
berch al proponer una descripcién cuan-
titativa del modelo previamente descrito
de manera cualitativa. Agusti también
aborda el tema de la heterocronia en la
evolucion humana, una de las hipétesis
que pretende explicar las razones por las
cuales los seres humanos presentamos
caracteristicas anatémicas y conductua-
les tan divergentes en comparacién con
otras especies de primates.

La relacion entre la ecologia y la sinte-
sis moderna ha experimentado un desa-
rrollo tardio y desigual a lo largo de la his-
toria, particularmente en Espana (véase el
articulo de Adolfo Cordero-Rivera en este
nimero). Aunque la ecologia ejercié una
cierta influencia en la sintesis moderna,
no se integr6 plenamente en ella, a pe-
sar de que el proceso de seleccion natural
depende de las condiciones ambientales,
tanto bidticas (p. ej. competencia, preda-
cién) como abidticas (p. ej. temperatura,
salinidad). Posteriormente, esta brecha se

convirtid en un motivo destacado de cri-
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tica de la teoria de la evolucién. Si bien la
evolucién no puede comprenderse sin un
contexto ecolégico, ni, como afirma Cor-
dero-Rivera en su articulo, la ecologia fue-
ra de un contexto evolutivo, es posible que
una de las razones por las que la ecologia
quedd relativamente marginada durante
la sintesis moderna sea que la compleji-
dad ecolégica es mas dificil de formalizar
que la genética de poblaciones. Corde-
ro-Rivera presenta un analisis exhaustivo
y esclarecedor sobre la relevancia de la
ecologia evolutiva en Espana. En su estu-
dio, se aborda una comparacién de la in-
formacion contenida en los libros de texto
de ecologia escritos por autores espanoles
con la de sus homélogos en otros paises
de habla inglesa, principalmente el Reino
Unido y los Estados Unidos. Los resulta-
dos del andlisis realizado concluyen que
en Espana se presta menos atencién a la
ecologia evolutiva y que sigue imperando
una aproximacién mas fisicista de la eco-
logia. Desde esta perspectiva, los ecosiste-
mas se tratan como sistemas gobernados
por flujos de energia, materia y mecanis-
mos fisico-quimicos, en lugar de por rela-
ciones biolégicas o evolutivas complejas.
Sin embargo, Cordero-Rivera concluye
que la brecha entre Espafia y otros paises
se reducira progresivamente, con la espe-
ranza de que este proceso se materialice
en un futuro cercano.

El desarrollo de la genética y la bio-
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logia molecular modernas no puede
comprenderse sin hacer referencia al
papel fundamental e indispensable des-
empenado por las bacterias y los virus,
especialmente los bacteriéfagos. No obs-
tante, la microbiologia no llegd a unifi-
carse totalmente con la sintesis moderna,
aunque, como indica Smocovitis (1996),
algunos profesionales como James W.
Schopf y Lynn Margulis prosperaron bajo
el amplio paraguas de la biologia evolu-
tiva. Aunque Margulis no puso en tela
de juicio la teoria evolutiva darwiniana,
si cuestion6 algunos de los supuestos
fundamentales de la sintesis moderna.
Como es sabido, la teoria endosimbidti-
ca, que explica el origen de las células
eucariotas al proponer que algunos de
sus organulos se originaron a partir de
bacterias que vivian de forma libre y que
establecieron una relacién simbidtica a
largo plazo con otra célula, esta asocia-
da al nombre de Lynn Margulis (aunque
algunos biélogos rusos la habian sugerido
anteriormente). La evolucién es mucho
mas que el cambio de las frecuencias
alélicas en una poblacioén a lo largo de las
generaciones, y la simbiosis puede consi-
derarse una de las principales fuentes de
novedad evolutiva. Pero esto no significa
que las consecuencias de la endosimbio-
sis no se puedan incorporar conceptual-
mente al marco de la sintesis moderna.
De hecho, uno de los requisitos que se

autoimpusieron Maynard Smith y Szath-
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mary en The Major Transition of Evolution
es que cada transicion, incluido el origen
de la célula eucariota, debe explicarse
de manera coherente con una teoria ge-
neral del cambio evolutivo: la teoria de
la evolucién por seleccién natural.

En su articulo, Fernando Baquero (en
este nadmero) ofrece una exhaustiva revi-
sion de la interrelacién entre microbio-
logia y evoluciéon en Espafia, originada
inicialmente a partir de los estudios de
anatomia patolégica e histologia. Convie-
ne recordar que, incluso en la época de
Darwin, se ponia en duda la condicién de
las bacterias como organismos vivos con
continuidad evolutiva (en lugar de como
producto de fenémenos recurrentes de
generacion espontdnea). Baquero nos ha-
bla de la importancia del eje ecologia-bio-
quimica-microbiologia-evolucién e indica
que, en sus trabajos iniciales, comprendi6
que las observaciones microbiolégicas de-
bian entenderse en un marco ecoldgico,
lo que esta relacionado con lo que afirma
Cordero-Rivera (en este niimero) sobre la
relacion entre ecologia y evolucién. Cabe
aclarar que existen dos aspectos relevan-
tes que deben destacarse en relacién con
la evolucién bacteriana. En primer lugar,
es importante senalar que el proceso de
adaptacion de las bacterias difiere del
proceso de adaptacion de los anima-
les y las plantas. En este sentido, en las
bacterias la recombinacién homéloga es
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menos relevante, mientras que los enor-
mes tamanos poblacionales favorecen la
seleccion de mutaciones adaptativas, y la
gran propagacion en el espacio facilita la
deriva génica. Por otra parte, el papel de
los elementos genéticos méviles, como
pldsmidos o transposones, es enorme-
mente relevante para la transferencia ge-
nética horizontal, lo que propicia que los
genes de resistencia a los antibidticos se
propaguen con rapidez entre bacterias fi-
logenéticamente cercanas, pero también,
aunque con menor eficacia, entre las no
emparentadas. En segundo lugar, los tra-
bajos de Richard Lenski con E. coli han
demostrado el enorme valor de la evolu-
ciéon experimental para poner a prueba
hipétesis evolutivas y funcionales o para
evaluar la repetibilidad de las trayectorias
evolutivas. Asimismo, es pertinente men-
cionar que Lynn Margulis fue la primera
en emplear el término “holobionte” para
describir la integraciéon entre un hués-
ped y su microbioma. Esta combinacién
abarca el desarrollo, el metabolismo, la
fisiologia y el comportamiento. En la ac-
tualidad, existe un interés significativo en
comprender la dinamica de las poblacio-
nes interrelacionadas de microorganismos
y huéspedes.

Finalmente, Susanna Manrubia (en
este nimero) senala las ventajas que
ofrecen los virus para la investigacion ex-

perimental de la evolucién. La metéafora
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del “paisaje adaptativo” (fitness lands-
cape), introducida por Sewall Wright
en 1932, ha sido ampliamente utilizada
para visualizar la evolucién biolégica y la
especiacion. Esta metafora ha sido obje-
to de controversia practicamente desde
sus inicios, entre otras cosas, por la di-
ficultad intrinseca de plasmar caracterifs-
ticas importantes del proceso evolutivo
debido a la elevadisima dimensionalidad
del espacio genotipico, concepto este
dltimo también introducido por Wright
en 1932. Manrubia nos advierte sobre
la capacidad de los virus para desafiar
esta metafora simplista. También nos ha-
bla del famoso experimento en el que se
utiliz6 la técnica de transferencia seriada
con el ARN del bacteriéfago Qp, reali-
zado por Sol Spiegelman. Dicha técnica
se basa en un principio ecolégico muy
sencillo: una poblacién que crece ex-
ponencialmente agota rapidamente los
recursos que sustentan su crecimiento.
Si la poblacién es diversa, como ocurre
en el caso de la replicacion del ARN del
bacteriéfago QB debido a la alta tasa de
mutacion, los linajes que crecen a ritmos
diferentes divergen de forma exponen-
cial y, en principio, se espera que el li-
naje con la tasa de crecimiento més alta
acabe por imponerse. Sin embargo, esto
no ocurrié en el caso de Spiegelman, ya
que la seleccién actuaba directamente
sobre las tasas de replicacién y la tasa de
mutacién era muy elevada.
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En este punto, me gustaria hacer un
pequeiio inciso para hablar de un aspecto
que no es del todo conocido por muchos
bidlogos. La popular frase “superviven-
cia del mas apto” (survival of the fittest)
fue acunada por Herbert Spencer para
describir el mecanismo de la seleccion
natural. Sin embargo, para que esto sea
cierto, el crecimiento debe ser maltusia-
no (exponencial); con otras formas de
crecimiento, esto no ocurre. Por ejemplo,
si el crecimiento es subexponencial (mas
rapido que de forma lineal, pero més len-
to que una exponencial), el resultado es
la coexistencia de mudiltiples linajes; si el
crecimiento es hiperbdlico (es decir, si se
produce un crecimiento hacia una singu-
laridad matemdtica ante variaciones fini-
tas), el resultado es la supervivencia del
mas comun. Estos dos tipos de crecimien-
to, subexponencial e hiperbélico, no solo
son de interés matematico. Por ejemplo,
la inhibiciéon del producto es un proble-
ma habitual de los sistemas replicadores
artificiales no enziméticos que da lugar a
una amplificaciéon parabélica en lugar de
exponencial. Asimismo, ciertos modelos
matemadticos indican que la poblacién
mundial experiment6 un crecimiento hi-
perbdlico hasta la década de 1970.

Esto estd relacionado con el articulo
de Manrubia, ya que la coexistencia ob-
servada por Spiegelman no se debe a un

crecimiento subexponencial, sino a que
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la replicacion del ARN siempre fue ex-
ponencial con una alta tasa de mutacion.
Otro tema importante que trata Manru-
bia en su articulo es el concepto de cua-
siespecie, relacionado con el articulo de
Manfred Eigen de 1971, que es impor-
tante, aunque quiza no tan conocido por
muchos biélogos (el articulo no es de fcil
lectura). Las altas tasas de mutacién de los
virus también han dado lugar al concepto
de “supervivencia del mas plano” (survival
of the flattest), concepto segtn el cual (en
condiciones de altas tasas de mutacion)
los organismos con velocidades de repli-
caciéon mas bajas, pero mas robustos (un
pico de aptitud “plano” utilizando la me-
tafora del paisaje adaptativo), superan a
los organismos que se replican mas rapida-
mente, pero son menos robustos (un pico
de aptitud abrupto y elevado). Esto pone
en tela de juicio la idea de supervivencia
del més apto. No obstante, la aptitud es
una propiedad colectiva de la poblacion,
determinada por su tasa de crecimiento
global (reflejada por un valor propio prin-
cipal que tiene en cuenta tanto la repro-
duccién individual como las interacciones
entre individuos), y no por ningin indi-
viduo en particular. La definicion de “el
mas apto” depende de cémo se mida la
aptitud, lo que la convierte en un concep-
to sutil y dependiente del contexto. En re-
sumen, tal y como indica Manrubia en su
articulo, los virus desafian muchas de las
ideas de la genética de poblaciones clési-
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ca. Por fortuna, en Espafa contamos con
una importante comunidad cientifica que
estudia la fascinante dindmica evolutiva
de los virus.

Por altimo, deseamos expresar nuestro
mas sincero agradecimiento a los autores
de este niimero especial de la revista eVO-
LUCION por su inestimable contribucion.
Salvo algunas lagunas que esperamos des-
aparezcan pronto, es muy satisfactorio
constatar el excelente estado de salud de
la biologia evolutiva en Espana.
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La creacion de la SESBE:
seis afos de trabajo y una pasion

compartida

Manuel Soler, Departamento de Zoologia. Facultad de Ciencias. Universidad de

Cranada. 18071 Granada. msoler@ugr.es

Introduccion

En la pagina web de la SESBE, junto al
nombre de la sociedad, aparece una fra-
se: “Impulsamos la investigacién en evo-
lucién desde el 2003”. Si entramos en el
apartado “Condcenos” y, dentro de él,
en “Nuestra Historia”, encontramos mas
detalles: “En el mes de octubre de 2003
comenzamos a trabajar en un proyecto
ilusionante: crear la Sociedad Espanola de
Biologia Evolutiva”.

Pero... ¢en qué consistié ese trabajo?
¢Como se gestd la SESBE? Responder a es-
tas y otras preguntas relacionadas con el
origen y la creacion de nuestra sociedad
es el objetivo de este articulo. El momen-
to no puede ser mds oportuno: se acaban

de cumplir 20 anos del Congreso Funda-
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cional, celebrado en Granada durante los
dias 22 y 23 de septiembre de 2005.

El recorrido lo haremos paso a paso, en
orden cronolégico: primero, se presenta-
ra un resumen muy breve sobre los inicios
de la biologia evolutiva en Espafna para,
a continuacioén, pasar a ocuparnos de la
creacion de la SESBE. Comenzaremos por
coémo surgié la idea; después, los pasos
previos al Congreso Fundacional; y, por
altimo, los primeros cuatro anos de vida

"En el mes de octubre de
2003 comenzamos a trabajar
en un proyecto ilusionante:
crear la Sociedad Espariola
de Biologia Evolutiva.”
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de la sociedad, en los que se iniciaron y
consolidaron muchos de sus objetivos.
Esta narracion se cerrara en 2009, cuan-
do el domicilio social dejé de estar en la
Facultad de Ciencias de la Universidad de
Granada para trasladarse al Instituto Ca-
vanilles de Biodiversidad y Biologia Evolu-
tiva, en Valencia.

Inicios de la Biologia Evolutiva en Espana

Durante las décadas de 1940y 1950, las
referencias a la teorfa evolutiva en medios
académicos espanoles eran practicamente
inexistentes. Las pocas que aparecian lo
hacian para criticarla o restarle relevan-
cia, mientras se defendia el creacionismo.
Esta polémica fue especialmente frecuen-
te en los medios de comunicacién, donde
el evolucionismo solia presentarse como
un problema (Carrascosa-Santiago y Mar-
tin-Albaladejo, 2017). De hecho, la prime-
ra obra académico-cientifica publicada en
Espana sobre la evolucion llevaba por titulo
Numero extraordinario dedicado al proble-
ma de la evolucién biolégica y aparecié en
1951 en el nGmero 66 de la revista Arbor,
del Consejo Superior de Investigaciones
Cientificas (CSIC, Madrid). Todos los arti-
culos de ese nimero fueron escritos por
cientificos creyentes y tenian un enfoque
explicitamente finalista (Carrascosa-Santia-
go y Martin-Albaladejo, 2017).
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Otros dos eventos intelectuales desta-
cables relacionados con la evolucién fue-
ron, en primer lugar, El coloquio sobre la
evolucién biolégica, celebrado en 1959
bajo el patrocinio del CSIC y de la Uni-
versidad Complutense de Madrid; vy, en
segundo lugar, El evolucionismo, que fue
el tema de las Il Conversaciones de Inte-
lectuales de Poblet, organizadas en 1960
por la Asociacion Menéndez Pelayo.

Poco después se publicé en Espana el
primer libro con un enfoque claramente
evolutivo: El origen de la vida y del hom-
bre (Haas, 1963), la edicién espanola de
una obra alemana dirigida por el jesuita
Adolf Haas. Tres anos mas tarde, la mis-
ma editorial (Biblioteca de Autores Cris-
tianos) editd La evolucion (Crusafont et
al., 1966; Fig. 1), que se puede conside-
rar el primer hito importante en el esta-
blecimiento de la biologia evolutiva en
Espana por dos razones principales. En
primer lugar, por su enorme importan-
cia en la divulgaciéon de la evolucién en
nuestro pais, gracias a su enfoque multi-
disciplinar (29 capitulos escritos por 26
autores), y a que presentaba la evolucion
como un hecho de “vigencia absoluta”.
En segundo lugar, porque por primera
vez se incorporaban como aceptados los
nuevos descubrimientos genéticos y eco-
l6gicos que respaldaban la teorfa evoluti-
va (los paleontolégicos ya lo habian sido
con anterioridad) (Florensa, 2017).
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EVOLUCION
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BIBLIOTECA DE AUTORES CRISTIANOS

Figura 1: Portada del libro La evolucién, editado
por Miguel Crusafont, Bermudo Meléndez

y Emiliano Aguirre y publicado en 1966 por

la editorial Biblioteca de Autores Cristianos;
probablemente, el primer hito importante en el
establecimiento de la biologfa evolutiva en Espana.

Por dltimo, otro evento que merece la
pena ser destacado son los “Seminarios
de Genética de Poblaciones y Evolucién”
que se iniciaron en 1979 promovidos por
el profesor Antonio Fontdevila y que han
continuado celebrandose hasta la actua-
lidad (el dltimo, el XXIV, tuvo lugar en
enero de 2025 en Mazagén, Huelva). En
ellos siempre se prest6 especial atencion
a las ideas novedosas sobre temas evolu-
tivos y, con frecuencia, se invitaba a bi6-
logos evolutivos de gran prestigio, tanto

nacionales como extranjeros.
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Sin embargo, a pesar de la relevan-
cia, principalmente de los dos Gltimos
eventos, no tuvieron un impacto real
en la implantacién de la biologia evo-
lutiva en Espafa (con la excepcion de
la genética). A finales del siglo XX, el
papel de la evolucién en los planes
de estudio de biologia, tanto en la
ensefanza media (Castro-Nogueira,
2007) como en la universitaria (Serra-
no, 2007), segufa siendo bastante es-
caso. Ademas, no se habia publicado
ningln otro libro sobre el tema ni se
habian traducido los manuales clasi-
cos existentes en inglés, como Evolu-
tionary Biology de Douglas J. Futuyma,
ya disponible en varios idiomas (Soler,
2002).

Aun asi, aunque la mayoria de los
estudios biol6gicos realizados en Espa-
fa mantenfan un enfoque descriptivo
como consecuencia de la falta de una
base evolutiva que facilitara el plan-
teamiento y la comprobacién de hip6-
tesis adaptativas, hacia finales de los
anos ochenta y, sobre todo, durante
los noventa, si que existian numerosos
grupos de investigacion espanoles que
publicaban trabajos sobre distintas ra-
mas de la biologfa evolutiva (paleonto-
logia, genética, antropologia, biologia
molecular, ecologia, etologia) en las
mejores revistas cientificas internacio-
nales.
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¢Como surgié la idea de crear la Socie-
dad Espanola de Biologia Evolutiva?

A finales de los anos 90, un tema re-
currente en mis conversaciones con mis
amigos y colegas cientificos (en su mayo-
ria et6logos y ecélogos evolutivos) era lo
mucho que podria mejorar la calidad de
la investigacion biolégica que se hacia en
Espana si la teoria evolutiva tuviera la di-
fusion que merecia, tanto en libros como
impartiéndose como asignatura en las
universidades espanolas.

Esta preocupa-
cion me llevd, en
el VIII  Congreso

Nacional y V Ibe-
roamericano  de
Etologia  celebra-
do en Granada, a
embarcarme en la
edicion de un libro de biologia evolutiva
en espanol, con la idea de distribuirlo a
bajo precio directamente por las univer-
sidades. 1Y se consiguié! En 2002 se pu-
blicé “Evolucién: la base de la Biologia”,
con 35 capitulos que fueron escritos, de
manera totalmente altruista, por autores
espanoles que estaban llevando a cabo
investigacion de calidad en diferentes
areas de la biologia evolutiva. Fue todo un
éxito: se hicieron varias reimpresiones y
se vendieron més de 2000 ejemplares a

precio de coste entre profesores y alum-
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"...sali de aquel congreso con la
decision de comenzar a trabajar
en la creacion de esa sociedad
que todos considerdbamos
necesaria.”
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nos de las universidades espafnolas en las
que pude localizar un profesor dispuesto
a distribuirlo. Gracias a que fui editor y
distribuidor, no habia problemas de co-
pyright y, después de pedir permiso a los
autores, los capitulos se subieron a la web
de la SESBE, en el apartado “Publicacio-
nes” donde siguen disponibles para socios
y cualquier persona interesada.

Durante la preparacién del libro tuve la
oportunidad de conocer profesores e in-
vestigadores de distintas dreas y compro-
bé que compartian
la opinién de mis
companeros etélo-
gos y ecologos: la
evolucién se podia
considerar la gran
olvidada de la bio-
logia espanola, y fa-
vorecer su difusion
podria mejorar enormemente la calidad de
la investigacion y la docencia de la biologia
en Espana. Evidentemente, la mejor mane-
ra de promover su difusién era crear una
sociedad espafola de biologia evolutiva.

En el siguiente congreso de la Socie-
dad Espanola de Etologia, el de 2002,
que tuvo lugar en Madrid, el tema volvié
a surgir. Ante la propuesta de crear una
sociedad de biologia evolutiva, en vista
de que la persona que yo proponia para
liderar el proyecto (Juan Moreno, autor
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del primer libro de la coleccién SESBE)
no aceptaba el encargo, esta vez no me
mostré tan reacio como otras anteriores.
El apoyo y las promesas de colaboracién
me convencieron: sali de aquel congreso
con la decision de comenzar a trabajar
en la creacion de esa sociedad que todos
considerdbamos necesaria.

El inicio: puesto base en la Facultad de
Ciencias de la Universidad de Granada

Al reflexionar sobre cémo arrancar,
tuve claras dos ideas:

Figura 2: Facultad de Ciencias de la Universidad de Granada,
primera sede de la Sociedad Espafiola de Biologia Evolutiva.
Foto: Manuel Soler.
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Primera, la nueva sociedad debia cons-
truirse con profesionales de distintas ra-
mas de la biologia evolutiva, no solo con
mis companeros et6logos y ecélogos.

Segunda, necesitaba conseguir la cola-
boracién de personas que, no solo estu-
vieran dispuestas a, sino también disponi-
bles para, trabajar en las tareas que fueran
surgiendo dia a dia.

Por ello decidi crear un equipo de trabajo
formado por seis profesores de mi facultad,
la de Ciencias de la Universidad de Crana-
da (Fig. 2), que ademas figuraria como do-
micilio de la sociedad a efectos legales.

1 El primer paso fue hablar
- con mi companero Juan Pe-
dro Martinez Camacho, del
area de genética, con quien
ya habia hablado del tema en
varias ocasiones y sabia que
compartia mi entusiasmo por
la creacion de una Sociedad
Espafola de Biologia Evoluti-
va. Juntos pensamos en otros
cuatro profesores que fueran
idéneos para colaborar en el
proceso: otro profesor senior,
Juan Carlos Braga Alarcén (pa-
leontologia), y tres jovenes:
Francisco Perfectti  Alvarez
(genética), José Maria Goémez
Reyes (ecologia) y Julio Aguirre



eVOLUCION

Rodriguez (paleontologia). Asi naci6 la pri-
mera Junta Directiva (Fig. 3): los tres seniors
en los cargos de presidente, vicepresidente y
secretario-tesorero, y los tres jovenes como
vocales. Poco después, para dar un caracter
mas “naciona

IU

a la sociedad, invitamos a
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tres cientificos de reconocido prestigio de
distintas regiones: Andrés Moya Simarro
(genética), José Luis Sanz Garcia (paleon-
tologia) y Montserrat Gomendio Kindelan
(ecologia). Con ellos la junta qued6 amplia-
da y mejor representada.

CUNGRE §
FUNDACIC

DAD
LA

23 de \bre de ¢

Figura 3: Los seis miembros de la Junta Directiva Pre-fundacional que se encargaron de todas las
tareas necesarias para conseguir la legalizacién de la SESBE con su inscripcion en el Registro Nacional
de Asociaciones. (A) Juan Pedro Martinez Camacho, (B) Manuel Soler Cruz, (C) Juan Carlos Braga
Alarcon, (D) Julio Aguirre Rodriguez, (E) Francisco Perfectti Alvarez, (F) José Maria Gémez Reyes.
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Los miembros de la Universidad de
Granada comenzamos el trabajo: redac-
tamos unos estatutos y fuimos preparando
los documentos necesarios para conseguir
la legalizacion. El principal, ademés de los
estatutos, era el Acta Fundacional. Para ga-
nar tiempo, esta primera acta fue firmada
solo por la primera Junta Directiva. Pero,
una vez que la sociedad fue inscrita en el
Registro Nacional de Asociaciones (17 de
noviembre de 2004), organizamos la pre-
paraciéon de una nueva Acta Fundacional
mas representativa. Para ello invitamos a
38 prestigiosos profesionales; todos ellos
aceptaron la invitacién con entusiasmo, y
junto con los tres miembros senior de la
Junta Directiva fuimos los firmantes de esta
Acta Fundacional. Conseguir que todas
esas personas distribuidas por la amplia
geografia espanola firmaran el acta fue una
auténtica odisea. En aquel entonces no
existia la firma electrénica, por lo que cada
firmante debia enviar el documento por
mensajeros a la siguiente persona, siguien-
do un orden preestablecido y coordinan-
dose previamente por teléfono o correo
electrénico. La lista completa de firmantes
puede consultarse en la web de la SESBE,
en el apartado “Nuestra Historia".
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Comenzando a funcionar

Uno de los primeros pasos fue intentar
registrar un dominio web con las siglas de
nuestra sociedad (SEBE), pero... no esta-
ba disponible. Tuvimos que conformar-
nos con SESBE, que es el que seguimos
utilizando en la actualidad. Al principio,
supuso una pequena decepcién, aunque
pronto nos acostumbramos e incluso lle-
gamos a pensar que sonaba mejor que la
primera opcion.

A finales de 2004 ya disponiamos de
cuenta bancaria, correo electrénico y
pagina web. Era el momento de captar
socios. Este paso era crucial: para lograr
crear una sociedad plural y diversa habia
que conseguir que los boletines de ins-
cripcion llegaran a todas las dreas relacio-
nadas con la biologia evolutiva, lo cual no
era sencillo. Algunos colectivos eran espe-
cialmente dificiles de alcanzar.

Disenamos entonces una estrategia
basada en el prestigio que supone ser
“socio fundador” (los inscritos antes del
Congreso Fundacional). Lo que hicimos
fue abrir un primer plazo de inscripcién

"Los miembros de la Universidad de Granada comenzamos
el trabajo: redactamos unos estatutos y fuimos preparando los

documentos necesarios para conseguir la legalizacién.”
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"De esta forma conseguimos que las personalidades mds
relevantes e influyentes de la biologia evolutiva en Espatia
fueran socios fundadores.”

exclusivo para “socios invitados”. Pe-
dimos a los firmantes del Acta Funda-
cional que difundieran la invitacién en-
tre personas y grupos de investigacion
relevantes en el ambito de la biologia
evolutiva, y que a su vez animaran a sus
colegas a inscribirse cuando se hiciera
publica la convocatoria general. De esta
forma conseguimos que las personalida-

des mas relevantes e influyentes de la
biologia evolutiva en Espana fueran so-
cios fundadores y que, ademds, ayuda-
ran a difundir la nueva sociedad entre
sus colegas. El dia 1 de marzo de 2005
se abri6 el plazo y en solo seis meses ya
tenfamos 230 inscripciones. Todos ellos
quedaron registrados como socios fun-
dadores.

SocIEDAD ESPANOLA DE

C\/Cf\

Sociedad Espanolade
Biologia Evolutiva
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SES

Sociedad Espanola
de Biologia Evolutiva

Figura 4: Una

muestra de cuatro

de los logotipos no
seleccionados que se
presentaron al concurso
convocado por la Junta
Directiva. Los autores de
cada uno de ellos son:
(a) Eugenia Montiel,

(b) David Chanza,

(c) Francisco Perfectti,
(d) Miguel Angel Toro.
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También necesitdbamos un logoti-
po. Para conseguirlo, en abril de 2005
convocamos un concurso entre los so-
cios ofreciendo un premio simbdlico de
100€. Recibimos mas de una docena de
propuestas. El diseno ganador, que sigue
siendo nuestro logo en la actualidad, fue
enviado por Miguel Angel Toro Ibéfez,
uno de los firmantes del Acta Fundacio-
nal. En la Figura 4 se muestran cuatro de
las propuestas que no fueron selecciona-
das junto con el nombre de sus autores.

¢Como se gestion6 la lista de socios
fundadores?

Las sociedades cientificas suelen tener
una lista de socios fundadores y no hay
unas normas concretas sobre cémo orga-
nizarla. Lo habitual es colocar primero a la
Junta Directiva segln su cargo, y después
el resto por orden alfabético. En nuestro
caso, decidimos no dar prioridad a los
miembros de la Junta Directiva: los 41 fir-
mantes del Acta Fundacional més los tres
vocales de la Junta Directiva ocuparon los
primeros 44 puestos, pero ordenados por
fecha de nacimiento. El resto de los so-
cios fundadores se fueron anadiendo por
orden de inscripcion. Aunque ya éramos
socios de hecho, los 44 primeros socios
también pagamos la misma cuota que los

demas inscritos.
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El Congreso Fundacional

Una de las principales tareas de la Jun-
ta Directiva desde finales de 2004 fue la
organizaciéon del Congreso Fundacional.
Nuestro compromiso inicial era llegar has-
ta ese evento y, alli, ceder el testigo a otro
equipo de personas que continuaran con
la labor.

El congreso se celebr6 los dias 22 y 23
de septiembre de 2005 (Fig. 5) y estuvo
dedicado a analizar el estado de la bio-
logia evolutiva en Espana. El programa
incluia una conferencia inaugural y 17
conferencias invitadas de una hora (inclu-
yendo tiempo para debate). En cada una,
el ponente valoraba el papel de la teoria
evolutiva en su area, tanto desde el punto
de vista docente como desde el de la in-
vestigacion.

La conclusién fue clara: Espafna sufria
un retraso considerable en la aplicacion
del enfoque evolutivo en casi todas las
disciplinas. El Gnico motivo que apuntaba
al optimismo fue que, precisamente alli,
estaba naciendo la Sociedad Espanola de
Biologia Evolutiva, destinada a mejorar
esa situacion.

Tras el almuerzo del segundo dia tuvo
lugar la Asamblea General de la sociedad,
que se celebré en el Sal6n de Grados de
la Facultad de Ciencias. Dur6 tres horas
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y media, divididas en dos sesiones y se
abordaron numerosos temas relacionados
con la organizacién y el futuro de la socie-
dad. Me referiré solo a los tres que consi-
dero mas importantes.

CONGRESO
FUNDACIONAL

de la

SOCIEDAD
ESPANOLA
DE
BIOLOGIA
EVOLUTIVA

6ranada 22 y 23 de Septiembre de 2005

Facultad de Ciencias
Universidad de Granada

sociedad espariola de biologfa evolutiva

Organizado por:

La Sociedad Espaiiola de Biologia Evolutiva

[ i @ B ©
Figura 5: Poster del Congreso Fundacional de la
Sociedad Espanola de Biologia Evolutiva.
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Siguientes congresos. En el acta se
especifica: el modelo tradicional
de congreso cientifico quedd prdctica-
mente descartado”. Se sugeria seguir un
formato similar al del Congreso Funda-
cional, con predominio de conferencias
invitadas sobre temas que favorezcan
cumplir con el principal objetivo de la
SESBE: promocionar y difundir la biolo-
gfa evolutiva. Sin embargo, esta idea no
prosperd, lo cual es comprensible, prin-
cipalmente, por el hecho de que a los
asistentes, para poder cobrar sus gastos
con cargo a sus proyectos, no les basta
con el certificado de asistencia: necesi-
tan justificar que han contribuido con la
presentacion de alguna comunicacion,
oral o péster, por lo que pronto, nuestro
congreso ya seguia el modelo tradicio-
nal.

Revista de la sociedad. Se debati¢ lar-
go y tendido sobre el tipo de revista mas
adecuado para la sociedad, y al final se
decidi6 apostar por una revista digital de
divulgacién de calidad, descartando la
opcién de una revista cientifica. Esta deci-
sion si se ha cumplido.

Nueva Junta Directiva. Era el punto
mads importante de esa Asamblea General:
elegir un nuevo equipo que sustituyera al
nuestro una vez alcanzado el objetivo de
fundar la sociedad.
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El relevo de la Junta Directiva: cuatro
anos mas en Granada

A principios de septiembre de 2005, a
pocas semanas del congreso, me asaltaron
dudas sobre la renovaciéon de la Junta. El
equipo de granadinos que nos habiamos
encargado de todo el trabajo de papeleo
para la legalizacion de la sociedad y la or-
ganizacion del Congreso Fundacional no
habiamos cambiado de idea: seguiamos
pensando dejar nuestros cargos. Pero...
¢quién se ofreceria para seguir tirando del
carro? Es mas, ¢se ofreceria alguien? Preo-
cupado, decidi tomar la iniciativa y hablar
con la persona que mas se habia intere-
sado e involucrado en la creacion de la
sociedad: Andrés Moya. Le propuse que
se presentara al cargo de presidente, con
nuestro apoyo. Decliné la sugerencia de-
bido a que en esa época era director del
Instituto Cavanilles de Biodiversidad y Bio-
logia Evolutiva y las responsabilidades de
ese cargo necesitaban de todo su tiempo.
Yo habia utilizado como argumento para
el ofrecimiento el elevado compromiso
con la sociedad que él habia demostrado
hasta ese momento, y él utiliz6 el mismo
argumento para hacerme una contraofer-
ta: que él se presentaria de vicepresidente
y que yo siguiera de presidente hasta que
terminara su etapa como director del ins-
tituto (maximo cuatro anos). Después, se
presentaria él. No podia negarme y acep-

té la propuesta. Se renovaron entonces el
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resto de los cargos de la Junta Directiva:
Julio Sanjuan entr6 como secretario, José
Serrano como tesorero y se incorporaron
seis nuevos vocales. Al continuar yo como
presidente, la sede de la sociedad perma-
neci6 en la Universidad de Granada.

Cuatro anos de consolidacion, fin de un
ciclo y cambio de sede

Tras el Congreso Fundacional, la nue-
va Junta Directiva se puso a trabajar para
poner en marcha las propuestas que se
habian aprobado en el congreso y cum-
plir el principal objetivo recogido en los
estatutos: promover y difundir la biologia
evolutiva en Espana. Durante los siguien-
tes cuatro anos que continué como pre-
sidente con esta nueva junta se lograron
numerosos avances; a continuacion, se
detallan algunos de los mas significativos.-

Se inici6 la publicacion de la serie de
libros de la SESBE. Por un lado, se bus-
caba ofrecer informacién cientifica de
calidad en espanol sobre temas diversos
de biologia evolutiva; por otro, devolver
a los socios una prestacién a cambio de
sus cuotas, ya que cada uno recibiria un
ejemplar gratuito de cada libro.

Al enterarnos de que se estaba disefan-
do un nuevo plan de estudios, enviamos
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una carta al Secretario de Estado de Uni-
versidades e Investigacion y a la Secreta-
ria General del Consejo de Coordinacién
Universitaria. En ella defendiamos la ne-
cesidad de un papel més relevante para la
teoria evolutiva y ofreciamos nuestra cola-
boracién para lo que estimaran necesario.

Se comenz6 también a trabajar en la
publicacién de la revista digital eVOLU-
CION, cuyo nombre fue elegido demo-
craticamente mediante votacién entre
los socios. Cracias al excelente trabajo de
José Martin y Pilar Lopez, que aceptaron
ser editores de manera desinteresada, la
revista comenzé a funcionar con regula-

ridad.

Como se acord6 en el Congreso Fun-
dacional, se fueron publicando sucesivos
documentos sobre el papel de la teoria
evolutiva en diversas ciencias, encargados
a expertos en cada area.

Uno de los objetivos mas importantes
de la sociedad, desde el inicio, fue crear
una pagina web que sirviera de apoyo
a todos los profesionales que necesita-
ran preparar clases o conferencias sobre
la teoria evolutiva. Cuando ya habia un
equipo trabajando en este tema, se en-
contr6 una web magnifica que tenia por
titulo Understanding Evolution for Tea-
chers (Universidad de California). Su di-

sefo era sencillo, la navegacién intuitiva,
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contenido claro y con unas ilustraciones
magnificas. Lo que hicimos fue llegar a
un acuerdo para traducirla al espanol. Se
solicité una subvencién al Ministerio de
Educacion, la concedieron y el trabajo de
traduccion fue llevado a cabo por Cristina
Fernandez.

En 2009, ano del bicentenario del na-
cimiento de Charles Darwin y del 150
aniversario de la publicacion de El origen
de las especies, se organizaron multiples
actos y se publicaron numerosos docu-
mentos a los que hubo que reaccionar
desde la SESBE. Por ejemplo, en Espana
se produjo una ola de conferencias y es-
critos en contra de la teoria evolutiva y a
favor del “disefo inteligente” (la version
moderna del anticuado “creacionismo”),
a la que la SESBE respondié con contun-
dencia siempre que teniamos noticia de
estos actos (solo en Granada hubo dos
ciclos de conferencias). También se pu-
blicé un articulo en El Pais explicando las
contundentes evidencias cientificas que
respaldan la teoria evolutiva y ponen de
manifiesto que el “disefo inteligente” solo
es un artificio retérico sin ninguna base
cientifica.

Simultdneamente, en Estados Unidos,
se produjo una movilizacién muy activa
intentando que se incluyera el “disefio
inteligente” como materia de estudio en
la ensenanza secundaria. Esta intentona
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tuvo repercusion en los medios de co-
municacion espanoles y, desde nuestra
sociedad, publicamos un comunicado de
prensa rechazando esta postura y desta-
cando las numerosas pruebas cientificas
existentes en contra.

Durante 2009, bautizado como el ano
Darwin por los motivos ya mencionados,
se present6 una propuesta a los cursos de
verano de la Universidad Internacional
Menéndez Pelayo: Darwin y su teoria de
la evolucion por seleccion natural: su in-
fluencia en las cien-
cias y en el avance
cientifico. No fue
seleccionada, pero
si se imparti6 un
curso en el Parque
de las Ciencias de
Granada titulado
Darwin y la selec-
cioén natural con cinco conferencias y tres
actividades complementarias. La confe-
rencia inaugural tuvo lugar el 12 de febre-
ro, justo el dia en el que se conmemoraba
el bicentenario del nacimiento de Darwin.

A finales de 2009 (entre el 29 de no-
viembre y el 2 de diciembre) se celebré
el Il Congreso de la SESBE en Valencia. En
la Asamblea General se eligieron nuevos
cargos de la Junta Directiva y, como tentia-
mos acordado, se present6 Andrés Moya

como nuevo presidente de la sociedad. Al
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"A veces, el trabajo se hacia

muy pesado, pero en general

fue muy gratificante, pues los

objetivos se iban alcanzando
paso a paso.”
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salir elegido se produjo el traslado de la
sede al Instituto Cavanilles de Biodiversi-
dad y Biologia Evolutiva. Con esto podia
dar por finalizada mi labor.

Quiero destacar que fueron seis afos
de intenso trabajo que tuve que compa-
ginar con mis clases y mis proyectos de
investigacion. Los dos primeros, con la co-
laboracién de mis companeros de la junta
de Granada, y los cuatro siguientes con la
nueva junta que fue elegida en la Asam-
blea General del Congreso Fundacional.
Deseo dejar cons-
tancia de mi enor-
me agradecimiento
a todas estas per-
sonas, pues sin su
colaboracién y tra-
bajo no se habria
conseguido nada.
Fue una época en
la que nuestra idea era que lo aportado
por los socios con sus cuotas tenfa que ser
devuelto a los socios integramente. Todo
el trabajo lo haciamos nosotros, los edito-
res de la revista se encargaban hasta de la
maquetacion, el tesorero llevaba la con-
tabilidad, etc. A veces, el trabajo se ha-
cia muy pesado, pero en general fue muy
gratificante, pues los objetivos se iban al-
canzando paso a paso.

Durante los 16 anos siguientes, bajo las
presidencias de Andrés Moya y Toni Ga-
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baldon, la SESBE ha continuado avanzan- la creacion de la sociedad es uno de mis
do y mejorando. Ver su estado actual me logros mas importantes, del que me siento
llena de satisfaccién y me hace sentir que muy orgulloso.
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El pensamiento evolutivo en Espafa:
génesis y desarrollo desde la década

e 1960

Andrés Moya

1. Instituto de Biologia Integrativa de Sistemas (12Sysbio), Universitat de

Valéncia y CSIC

2. Fundacién para el Fomento de la Investigacién Sanitaria y Biomédica de la
Comunidad Valenciana (FISABIO)
3. CIBER en Epidemiologia y Salud Pdblica (CIBEResp)

Resumen

La ciencia no se limita a la produccién
de conocimiento, sino que también ge-
nera ideas y categorfas conceptuales que
pueden contribuir a la reflexiéon sobre las
grandes cuestiones relativas al origen vy el
sentido de la realidad o de la existencia,
en lo que podriamos denominar pensa-
miento cientifico, entrando en la arena
del debate con otras formas de pensa-

miento. Entre las formas de pensamiento
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derivadas de la ciencia destaca el pensa-
miento evolutivo, entendido como una
manera de interpretar el mundo como un
sistema dindmico y cambiante en el que
conceptos como evolucién, seleccion,
adaptacién, competencia o cooperacion
permiten explicar procesos de transfor-
macién en distintos niveles de organiza-
cion, desde los sistemas biolégicos hasta
las instituciones humanas.
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En este articulo examino el surgimien-
to y desarrollo reciente del pensamien-
to evolutivo en Espana. En primer lugar,
propongo una delimitacién conceptual
entre la difusién de la teoria de la evolu-
cién biolégica y el pensamiento evoluti-
vo propiamente dicho, entendido como
el uso reflexivo de las ideas sugeridas por
la biologia evolutiva mas alla de su am-
bito estrictamente cientifico. A continua-
cion, identifico un momento transicional
en las décadas de 1960 y 1970 cuando,
tras décadas de limitaciones ideoldgicas
en el contexto de la posguerra espanola,
comienzan a darse las condiciones inte-
lectuales e institucionales para el desa-
rrollo abierto de la investigacion y la re-
flexion evolutiva.

Se analizan algunos de los principales
antecedentes de este proceso, destacan-
do el papel de cientificos y pensadores
vinculados a diversas disciplinas —como
la paleontologia, la genética, la ecologia o
la filosofia—y, en particular, la relevancia
de la obra colectiva La evolucién (1974),
editada por Crusafont, Meléndez y Agui-
rre, como punto de convergencia de dis-
tintas tradiciones cientificas y perspectivas
intelectuales. Finalmente, se sefalan algu-
nas figuras y corrientes posteriores que, a
partir de la década de 1980, han consoli-
dado una segunda generacién de pensa-
dores evolucionistas en Espana.
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Pensamiento cientifico y pensamiento
evolutivo

Creo, sin temor a equivocarme, que los
individuos de la especie humana, desde
sus origenes, se formulan cuestiones tras-
cendentales en algiin momento de la vida
que, cuanto menos, causan perplejidad.
Esas cuestiones, en buena medida, tienen
que ver con lo que denomino el asunto
de los origenes. Destaco tres, aunque hay
mas: el origen del Universo, el origen de
la vida y el origen de nuestra propia espe-
cie. Mitos, cosmogonias, sistemas teoldgi-
cos y filoséficos se han creado a lo largo
de nuestra historia (uso el término historia
en sentido amplio, el de toda la historia de
nuestra especie desde su origen), en dife-
rentes culturas y civilizaciones, encamina-
dos buena parte de las veces a dar sentido
y coherencia a nuestra existencia indivi-
dual y colectiva, asi como al Cosmos en
su totalidad. Tampoco voy a negar, sobre
todo en el Occidente més reciente que,
para no dejar dudas sobre lo que entien-
do por reciente, indicaria que ya se da en
algunos pensadores griegos la formulacion
de sistemas de pensamiento que abogan
por la falta de sentido de nosotros y el
Cosmos. ¢Qué puede decir la ciencia al
respecto? Muchos cientificos sostendran
que poco o nada puede decir la ciencia
sobre las grandes cuestiones, porque no
es cometido suyo dedicarse a reflexionar
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"En otro lugar he sostenido y defendido que se puede pensar desde
la ciencia, pero no bajo el paraguas del dogmatismo cientifico
ovientado a destruir esos otros sistemas no cientificos, sino mds bien
a entrar en el debate con ellos en la arena donde se reflexiona sobre
las grandes cuestiones existenciales (Moya, 2010). "

sobre ellas ni, mucho menos, a crear sis-
temas de pensamiento. Dirian, més bien,
que lo propio de la ciencia es desbara-
tar, echar por tierra, desmontar, a partir
de la racionalidad cientifica, tales mitos,
cosmogonias o sistemas. Pero lo cierto es
que el cuestionamiento fundamental al
que acabo de hacer referencia esta pre-
sente en cada uno de nosotros, lo quera-
mos o no, cientificos incluidos. Podemos
intentar obviarlo, dejarlo a un lado, pero
es algo que se resiste a ser apartado de
nuestra mente. En otro lugar he sostenido
y defendido que se puede pensar desde la
ciencia, pero no bajo el paraguas del dog-
matismo cientifico orientado a destruir
esos otros sistemas no cientificos, sino
mas bien a entrar en el debate con ellos
en la arena donde se reflexiona sobre las
grandes cuestiones existenciales (Moya,
2010). Porque la ciencia, clasicamente,
ha estado ajena a esos debates, no solo
porque los cientificos han considerado
que no era terreno propio para ellos, sino
porque los pensadores de otros dmbitos
venian a decir que la ciencia poco o nada

tiene que decir al respecto. Aunque no
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debemos confundir, como afirmaba Jac-
ques Monod, entre las ideas sugeridas por
la ciencia y la ciencia misma, guardada la
cautela necesaria, podemos desarrollar las
sugerencias de la ciencia en relacién con
los grandes asuntos, en pie de igualdad
con otras formas de pensamiento. Lo mis-
mo afirmaba Haldane, al sostener que la
especulacion en ciencia —yo lo asimilo a
las ideas sugeridas por la ciencia de Mo-
nod— es importante porque podria ser
un buen contrapunto a los sistemas me-
tafisicos que, de no estar la ciencia y sus
reflexiones por medio, podrian ser toma-
dos como obvios o de sentido comin. La
ciencia siempre esta en construccion del
edificio del conocimiento de la realidad y
las teorfas y los hallazgos, por muy afian-
zados que pudieran estar, siempre son ob-
jeto de renovacion o de reconsideracion.
Es por ello que, en lineas generales, la
ciencia, en si, no puede considerarse un
sistema metafisico panexplicativo definiti-
vo; ese sistema puede cambiar y es desde
esa perspectiva que ella se puede conver-
tir en un acicate contra aquellos otros sis-
temas que, como decia Haldane, pudie-
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ran ser tomados por obvios o de sentido
comun (Moya, 2019). Ese pensar desde la
ciencia es a lo que denomino pensamien-
to cientifico que, vuelvo a indicarlo, no es
un pensamiento dogmaético y excluyente,
aunque pueda ser critico con otros tipos
de pensamiento con los que pudiera de-
batir. EI pensamiento cientifico, pues, es
la forma de reflexiéon que surge a partir
del conocimiento producido por la cien-
cia y de las ideas sugeridas por ella. No
constituye un sistema metafisico cerrado
ni dogmatico, sino una manera de inter-
pretar la realidad basada en conceptos,
teorias y evidencias cientificas, abierta a
revision y en dialogo critico con otras for-
mas de pensamiento acerca de las gran-
des cuestiones de la existencia.

Y llegados hasta aqui, tenemos ahora la
cuestion del pensamiento evolutivo. Ob-
vio decir que el pensamiento evolutivo es
pensamiento cientifico. Pero: ¢cudl es su
naturaleza? Haré algunas observaciones
para precisar en qué consiste. Empece-
mos con Darwin. Buena parte de su obra
estd plagada de reflexiones que van mas
alld de lo que es la ciencia estricta que
estudia la evolucién biolégica y la teoria
que explica el origen de las especies. En
Darwin culminan vy, a partir de él, se de-
sarrollan un conjunto de conceptos o ca-
tegorfas que van mas alld de su aplicacion
al estudio de los seres vivos. El primero

de ellos es el propio término “evolucién”.
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Desde hace tiempo, el término estd a la
orden del dia en muchos ambitos, inclui-
das disciplinas como la fisica, la quimica,
las matemdticas o las humanidades. La
palabra “evolucién” ha pasado a formar
parte del glosario de términos utilizados
en muchas esferas del conocimiento y de
la vida cotidiana. Hablaba anteriormente
de las grandes cuestiones que nos surgian
cuando pensdbamos en el origen del Uni-
verso, la vida o la especie humana. Pues
bien, una palabra que aglutina los tres ori-
genes es “evolucion”, la evolucion de los
mismos. ¢Qué otros términos o categorias
entran en este pensamiento? Los propios
de la teoria de la evolucién, por ejemplo:
“seleccion”, “adaptacion” o “mutacion”.
Pero hay mas, vinculados a otras ciencias
relacionadas con la evolucién biolégica
como la genética (“genes”, “genotipo”,
“fenotipo”, “microbioma”), la ecologia
(“nicho”, “ambiente”, “competencia”,
“ecosistema”), el desarrollo (“constric-
cion”, "restriccion”, “epigenética”’, “on-
togenia”), la paleontologia (“extincién”,
“radiacion”, “filogenia”, “tendencia”), por
citar algunas de las ciencias fundamenta-
les que estudian la evolucién biolégica.
Todo este arsenal de términos, y muchos
mas que, a buen seguro, pueden venir-
le al lector leyendo esto, como digo, han
pasado o ido mas alld de su més estric-
ta aplicacién en sus respectivos campos
cientificos, para pasar a formar parte de
la jerga “metaférica” de muchos pensado-
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res y otras personas a la hora de explicar,
interpretar, justificar, dar sentido, o no, a
nuestra existencia y el mundo. El pensa-
miento evolutivo es, entonces, una forma
particular de pensamiento cientifico que
interpreta el mundo como un sistema di-
namico y cambiante, en el que los pro-
cesos de transformacién se explican me-
diante conceptos derivados de la biologia
evolutiva, tales como “evoluciéon”, “varia-
cién”, “seleccién”, “adaptacion”, “coope-
raciéon” y muchos otros, aplicados tanto al
estudio de los sistemas biolégicos como a
la comprension de fenémenos naturales,
culturales, sociales, asi como de cuestio-
nes existenciales.

Antecesores transicionales del pensa-
miento evolutivo

Una observaciéon antes de pasar a la
reciente historiografia no exhaustiva del
pensamiento evolutivo en Espafa. Se tra-
ta de la diferenciacion entre la divulga-
cion y la difusiéon de la evolucién biolé-
gica y el propio pensamiento evolutivo.
Son términos relacionados, pero distin-
tos. Al igual que hablo de diferencias en-
tre pensadores evolutivos y divulgadores
de la evolucién, podria hablar también
de pensadores cientificos y divulgadores
cientificos. Algunos de los divulgadores

de ciencia en Espafa son pensadores
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"El pensamiento evolutivo
es, entonces, una forma
particular de pensamiento
cientifico que interpreta el
mundo como un sistema
dindmico y cambiante,
en el que los procesos de
transformacion se explican
mediante conceptos derivados
de la biologia evolutiva, tales
como "evolucion’, 'variacion’,
'seleccion’, ‘adaptacion’,
‘cooperacion’ y muchos otros,
aplicados tanto al estudio de
los sistemas bioldgicos como a
la comprension de fenémenos
naturales, culturales, sociales,
asi como de cuestiones
existenciales.”

cientificos, pero no existe una equiva-
lencia estricta. No todos los divulgadores
son pensadores cientificos y no todos los
pensadores cientificos son divulgadores
de la ciencia.
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No voy a escribir sobre la historia del
pensamiento evolucionista en Espana. Lo
que haré es, mas bien, indicar un momen-
to relativamente reciente a partir del cual
se ha podido desarrollar pensamiento
evolutivo, al tiempo que investigar y en-
sefar la teoria de la evolucién bioldgica,
sin cortapisas ni censuras. Y ese momento
lo sitio en la década 1960-1970 del siglo
XX. Por un lado, denomino “transicional”
a ese momento, situdndolo un poco antes
de lo que fue la transicién hacia la demo-
cracia en Espana (1975-1982). Antes, en
la Espana de la posguerra, el evolucionis-
mo en cualquiera de sus versiones, era
poco menos que anatema (Blazquez Pa-
niagua, 2001; Catala Gorgues, 2009). Por
otro lado, pensadores evolucionistas ha
habido bastantes en Espana desde mucho
antes, y podriamos retrotraernos incluso a
momentos de nuestro pasado mas remo-
to, a inicios del siglo XX, cuando el evolu-
cionismo o el anti-evolucionismo fueron
objeto de debate, como no podria ser de
otra manera en un asunto que siempre ha
estado polarizado y ha generado contro-
versia (Blazquez Paniagua, 2007).

Existe un texto en ese momento transi-
cional de particular relevancia. Es el libro
editado por Miguel Crusafont, Bermudo
Meléndez y Emiliano Aguirre (1974) sobre
Evolucién. Existe una primera edicion de
ese libro de 1966, pero aqui me refiero

a la segunda, la de 1974, porque como
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dicen los editores, se trata de una edicién
actualizada que incorpora novedades im-
portantes, que anaden mayor amplitud
que la primera (Figura 1). ¢Y por qué este
libro? Porque los autores que escriben
ahi son, en buena medida, los que han
promovido y creado escuela de investiga-
cién y pensamiento evolutivo en nuestro
pais. Cito algunos de los contribuyentes,
que son bien conocidos como pioneros
recientes de la investigacién evolutiva en
campos como la bioquimica, la geologia,
la genética, la zoologia, la antropologia, la
filosofia, la teologia, la ecologia y la pa-
leontologia; asi, ademds de los editores,

0 CRUSAFONT, B.MELENDEZ Y E. AGUIRRE

LA
EVOLUCION

BIBLIOTECA DE AUTORES CRISTIANOS

Figura 1. Portada del libro “La Evoluciéon” de
Crusafont, Meléndez y Aguirre (1974)
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conocidos gedlogos y paleontélogos apa-
recen, entre otros, Rafael Alvarado, Sa-
lustio Alvarado, Francisco Bernis, Enrique
Gadea, Ramé6n Margalef, Juan Rof Carba-
llo, Carlos Parfs, Antonio Prevosti, Joaquin
Templado, Jaime Truyols, José Antonio
Valverde o Vicente Villar Palasi. Una mo-
numental obra de 1159 paginas donde se
dan cita muchos autores con formacio-
nes cientificas diferentes al tiempo que
también con diferentes posicionamientos
ideoldgicos, religiosos vy filoséficos. ¢Qué
se echa en falta?z A mi modo de ver, la
presencia de alglin representante de la
botdnica con aproximaciéon evolutiva.
Probablemente este ambito ha sido desa-
rrollado en nuestro pais con posterioridad
(véase Vargas y Manrique, 2008). Lo mis-
mo podria decirse sobre evolucién y desa-
rrollo, un asunto que no aparece como tal
en el texto. Pero Antonio Garcia Bellido,
creador de una importante escuela de ge-
nética del desarrollo en nuestro pais, con
pioneras reflexiones sobre la evolucién de
la forma, ya estaba incorporado en 1969
al Centro de Investigaciones Bioldgicas
(véase Garcia-Bellido, 1994).

Pero volvamos al texto. Publicado por
la Biblioteca de Autores Cristianos (BAC)
no puede considerarse ya como orien-
tado o condicionado por los posiciona-
mientos ideolégicos de sus editores o de
la propia Iglesia, propietaria de la edito-
rial. Existe apertura intelectual. El capi-
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tulo primero lo escribe Miguel Crusafont
con el titulo “Problematica de la evolu-
cién en las ciencias positivas” donde ya
se hace referencia explicita al hecho de
la evolucién y los mecanismos que la
promueven, pero también entra en el
terreno del pensamiento y la reflexion
desde la ciencia, con posicionamientos
personales ciertamente, hablando, por
ejemplo, de la vida y su marco césmico
y, muy importante, de la marcha de la
vida en la evolucién, para enfrentar, fi-
nalmente, su vision ortogeneticista frente
a la de la sintesis moderna. Ese capitulo
ya aparece en la primera edicién y esta
firmado en 1965. Pero en la edicién de
1974, hace una pequena adenda a raiz
del reciente libro de Monod “El azar y
la necesidad”, cuya edicién en francés
es de 1970 y en espanol en 1971. Aqui
dejo una reflexion suya sobre el disgusto
que le provoca la obra, al tiempo que ex-
pone su propia tesis ortogeneticista:

“No se trata aqui de penetrar en cada
una de las ideas del libro, sino de desta-
car lo que es fundamental. El autor, par-
tiendo de la base de que el azar estd en
los fundamentos de toda fenomenologia
biolégica mutacional, llega a conclusiones
tremendamente agnosticas (atacando de
paso al padre Teilhard de Chardin), segin
las cuales el Hombre lucha desesperada,
pero inGtilmente, contra su naturaleza
contingente.
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"Publicado por la Biblioteca de
Autores Cristianos (BAC) no puede
considerarse ya como orientado o
condicionado por los posicionamientos
ideoldgicos de sus editores o de la
propia Iglesia, propietaria de la
editorial. Existe apertura intelectual.
El capitulo primero lo escribe Miguel
Crusafont con el titulo 'Problemdtica
de la evolucion en las ciencias
positivas’ donde ya se hace referencia
explicita al hecho de la evolucién y
los mecanismos que la promueven,
pero también entra en el terreno
del pensamiento y la reflexion desde
la ciencia, con posicionamientos
personales ciertamente, hablando,
por ejemplo, de la vida y su marco
césmico y, muy importante, de la
marcha de la vida en la evolucion,
para enfrentar, finalmente, su vision
ortogeneticista frente a la de la

’

sintesis moderna. '
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Afortunadamente, el libro,
que tanto éxito habra tenido,
ha empezado ya a declinar. Por
nuestra parte opondremos la
siguiente argumentacion. Aun-
que podamos estar de acuerdo
en que la Evolucién es hija del
azar y la necesidad, no pode-
mos dejar de lado una consi-
deracion que creemos esencial:
Cuando la necesidad (Ilamese
si se quiere oportunismo, como
dice Simpson), traducida por el
quehacer de la selecciéon natu-
ral, acttia sobre el azar, este azar
queda “ipso facto” mediatizado.
El autor no se da cuenta de que
mezclar estos dos principios de
azar y necesidad es como si pu-
siera en contacto dos sustancias
quimicas que entran en reac-
cién y que dan como resultado
otra sustancia cuyas propieda-
des nada tienen que ver con las
de las dos que se han mezclado.
El azar con la necesidad (que
viene también traducida, segin
hemos dicho, por la progresiva
rigidez de las estructuras en su
ascension de progreso biol6gi-
co) deja de ser azar; asi como
la necesidad con el azar deja de
ser necesidad pura. Dicho de
otro modo, el azar, las condicio-
nes en que actia el mecanismo



eVOLUCION

general de la evolucion, se traduce en un
indeterminismo limitado y la necesidad
en un determinismo laxo; o sea con varias
soluciones, aunque no todas ellas.

Debemos tener en cuenta ademas que
el proceso evolutivo representa siempre
(dejando de lado sistemas caducos que
no entran en nuestra consideracién) una
mejora y un progreso. Es indudable que
la mejor (sic) mejora por definicién sélo
puede ser una, y ésta es la linea que con-
duce al Hombre. Esta idea, creo yo, que
destruye la base de un puro azar para
el advenimiento del Hombre al final del
proceso evolutivo”.

Esta reflexion pone bien de manifiesto
la naturaleza de muchos de los capitulos
escritos por otros autores, con posicio-
namientos diferentes al de Crusafont, sin
ninguna limitacion ideolégica o teoldgica.
En buena medida, a mi juicio, la obra co-
lectiva no es solo ciencia evolutiva, sino
reflexiones desde la ciencia, a lo Monod
precisamente; al fin y al cabo, su libro “El
azar y la necesidad” es también un libro
de pensamiento evolutivo, un ensayo de
filosofia natural y posicionamiento a partir
de la ciencia biolégica de uno de los crea-
dores de la biologia molecular.

Mencién aparte merece también la
ausencia de Faustino Cordoén, autor siem-

pre fuera de la academia por razones
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politicas, y que puede considerarse uno
de los mejores exponentes del cientifico
de la evolucién que ha contribuido con
su pensamiento a valorar la ciencia y su
importancia social. Dos pinceladas de su
relativamente extensa obra la tenemos en
Cordén (1962) y Cordén (1976). Todo sea
dicho de paso, seguimos teniendo una
tarea pendiente sobre la importancia de
su pensamiento cientifico y evolutivo en
nuestro pais. Y para cerrar el conjunto de
los que considero predecesores transicio-
nales recientes cuando ya van soplando
vientos a favor de darle carta de presen-
cia al pensamiento evolutivo esta la figura
de mi maestro, Francisco Ayala. El emi-
gré a los EE.UU. en 1961, pero incluso
ya estando alli publica algunos trabajos
en espanol. Indico dos que claramente
son muestra de su pensamiento evolutivo
(Ayala, 1967, 1968). Como nota curiosa,
el trabajo de 1967 todavia lo firma como
miembro de la orden de los dominicos.

Segunda generacion de pensadores
evolucionistas a partir de 1980

Tras la etapa que he denominado tran-
sicional, representada por cientificos que
contribuyeron a normalizar la investiga-
cion y la reflexion evolutiva en Espana du-
rante las décadas de 1960 y 1970, puede
identificarse una segunda generacién de
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pensadores evolucionistas cuyo desarrollo
se hace particularmente visible a partir de
los afos ochenta. Esta generacion se be-
neficia de un contexto cientifico e institu-
cional muy distinto al de la posguerra: la
consolidaciéon de grupos de investigacion
en biologia evolutiva, genética, paleonto-
logia o ecologia, la apertura internacional
de la ciencia espanola y la progresiva ins-
titucionalizacién de la filosofia de la biolo-
gia como campo académico.

Muchos de estos investigadores proce-
den de disciplinas diversas, pero compar-
ten un rasgo comun: la utilizacién de las
categorias conceptuales de la evolucion
biolégica para reflexionar sobre cuestio-
nes que van mas alla de la investigacion
estrictamente empirica. En este sentido,
el pensamiento evolutivo se manifiesta
no solo en los resultados cientificos, sino
también en la interpretacion méas amplia
de procesos relacionados con la natura-
leza humana, la cultura, la organizacién
social y cuestiones existenciales funda-
mentales. No puedo hacer una relacién
exhaustiva de autores, y pido disculpas
por si no cito alguno que debiera. Mas
bien presento un elenco de ellos desde
sus respectivas ciencias evolutivas. Pero,
colectivamente, hay que mencionar que
todos estos investigadores e investiga-
doras consolidan institucionalmente la
biologia evolutiva en nuestro pafs, exten-

diendo, ademas, el pensamiento evolu-
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tivo en filosofia, antropologia y ciencias
sociales.

En primer lugar, tenemos la paleon-
tologia y la paleoantropologia, que han
constituido uno de los ambitos donde
esta forma de reflexién ha tenido mayor
visibilidad publica. El trabajo desarrolla-
do por los cientificos que han liderado
los yacimientos de Atapuerca ha contri-
buido decisivamente a situar en el centro
del debate cientifico y cultural la cuestion
del origen y la evoluciéon de nuestra es-
pecie. Investigadores como Juan Luis Ar-
suaga, José Maria Bermldez de Castro
y Eudald Carbonell han combinado una
intensa actividad investigadora con obras
de reflexion y divulgacion en las que se
abordan las implicaciones evolutivas del
conocimiento sobre la historia del linaje
humano y su posible proyeccién hacia el
futuro de la especie. Pero también tene-
mos a José Luis Sanz (mucho que aportar
pensando sobre la evolucién de los dino-
saurios), Jordi Agusti (origen y evolucién
de los homininos), Maria Martinén-Torres
(enfermedad y evolucién) o Leandro Se-
queiros, con amplias y variadas reflexio-
nes desde la geologia, la paleontologia y
su conexion con el pensamiento de Teil-
hard de Chardin. Me gustaria mencionar
también a Adria Casinos y a Juan Moreno
que, desde la zoologia y la ecologia, han
reflexionado sobre el evolucionismo y su
alcance.
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Otro ambito relevante es el de la ge-
nética y la biologia evolutiva, donde dis-
tintos investigadores han desarrollado re-
flexiones que conectan la investigacion
cientifica con cuestiones conceptuales
mas amplias, como por ejemplo las ba-
ses bioldgicas de la conducta, la natura-
leza de la sociobiologia, el alcance de la
seleccion natural (Carlos Lépez Fanijul,
Miguel Angel Toro, Laureano Castro, An-
tonio Fontdevila, Carles Lalueza Fox y yo
mismo). Del mismo modo, desde la mi-
crobiologia (Fernando Baquero, Ignacio
Lopez-Goni), la bioquimica y la biologia
molecular (Juli Peret6, Kepa Ruiz-Mirazo),
o la medicina (José Enrique Campillo) son
autores que han desarrollado pensamien-
to evolutivo muy variado en cuestiones
tan dispares sobre la trascendencia de la
evolucion biolégica més alla de ella, en
asuntos como las epidemias, la salud glo-
bal, la cooperacién, el metabolismo como
asociacion o el origen de la vida.

También hay una serie de fil6sofos y fi-
l6sofas que han promovido la filosofia de
la biologia y el evolucionismo en nuestro
pais desde muchas y variadas aproxima-
ciones. Me gustaria mencionar a Carlos
Castrodeza, Camilo José Cela Conde, An-
tonio Diéguez, Laura Nuho de la Rosa,
Alvaro Moreno y Arantza Etxeberria Agi-
riano. Me gustaria hacer referencia aqui
a Carlos Castrodeza (1945-2012), con el

siguiente texto que yo escribi como prélo-
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go a su obra péstuma El flujo de la historia
y el sentido de la vida. La retérica irresis-
tible de la seleccion natural (Castrodeza,
2013; Figura 2), muy apropiado a tenor
de lo que acontece en el mundo. Sirva
también como homenaje al que conside-
ro el mas darwiniano de los pensadores
evolucionistas, mas alla incluso de nues-
tras fronteras:

“El desgarro de su pensamiento, ver-
dadera sintesis de su testamento intelec-
tual, se concentra con una increible fuer-
za expresiva en el epilogo, al que titula
“La trampa del pensamiento”. Porque la

Figura 2. Portada del libro “El flujo de la historia
y el sentido de la vida” de Carlos Castrodeza
(2013).
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teoria en torno a la existencia humana,
vigente actualmente en el pensamien-
to occidental, no es otra cosa que puro
darwinismo. Castrodeza la resume en las
dos siguientes tesis: “1) lo Gnico que pue-
do conocer es como ingeniarmelas para
sobrevivir aqui y ahora en un mundo en
que no hay para todos de lo que todos
queremos, y me debo comportar de tal
manera que llegue a los codiciados recur-
sos antes que mi préjimo; sin que este se
dé demasiada cuenta, y en lo posible sin
provocarlo; y 2) lo que puedo esperar es
prolongar mi vida de la manera menos
onerosa posible, hasta que algiin acciden-
te o enfermedad, y en todo caso la senec-
tud, dé al traste con mi existencia”. Nada
queda al margen de estas dos tesis, ni las
ideas, ni las civilizaciones, ni las culturas,
ni los paises, ni los grupos de poder en
un mundo globalizado. Todo aquello aso-
ciado a lo humano es susceptible de ser
racionalizado y explicado bajo el prisma
de la supervivencia diferencial, dado que
“en el mundo, en cualquier sociedad,
siempre ha existido desigualdad”. No hay
manera de zafarse de ella, y las ideologias
que han ido formuldndose a lo largo de la
historia no son mas que intentos, bajo tal
evidencia, por hacer viables las diferentes
sociedades. Castrodeza mismo llega a re-
conocer que el dltimo darwinismo, el aso-
ciado a la psicologia evolucionista y la so-
ciobiologia de segunda generacién, hace

tocar techo a la propia seleccién natural,
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porque ya no darfa por bueno aquello de
que le va bien en la vida a los mas dotados
biolégicamente, sino a los favorecidos por
la fortuna, aquellos cuyos progenitores o
antepasados estaban “en el lugar justo en
el momento oportuno”. Y son estos los
que han ido legitimando, con el decurso
de la historia, su bienestar por medio de
los diferentes poderes. Para Castrodeza,
la lucha ideolégica para justificar el statu
quo o la rebelién entre los que tienen y
los que no es constante y su desenlace to-
talmente incierto”.

Y a modo de conclusién: El pensamien-
to evolutivo puede entenderse como una
forma particular de pensamiento cientifi-
co que utiliza las categorias conceptuales
derivadas de la teoria de la evolucién para
interpretar la realidad como un proceso
dindmico de cambio y transformacion.
Aunque las ideas evolucionistas han es-
tado presentes en el debate intelectual
espanol desde mucho antes, el desarrollo
relativamente libre de investigacion y re-
flexion en torno a la evolucién bioldgica
no se consolida hasta las décadas de 1960
y 1970, cuando comienza a configurarse
un ndcleo de cientificos y pensadores que
pueden considerarse precursores recien-
tes de esta tradicion. A partir de ellos,
nuevas generaciones de investigadores y
filosofos han ampliado y diversificado el
alcance de estas reflexiones desde distin-
tos campos de la biologia y de la filosofia
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"El pensamiento evolutivo puede entenderse como una forma
particular de pensamiento cientifico que utiliza las categorias
conceptuales derivadas de la teoria de la evolucion para
interpretar la realidad como un proceso dindmico de cambio
y transformacion. Aunque las ideas evolucionistas han estado
presentes en el debate intelectual espariol desde mucho antes, el
desarrollo relativamente libre de investigacion y reflexion en
torno a la evolucidn bioldgica no se consolida hasta las décadas
de 1960 y 1970, cuando comienza a configurarse un niicleo de
cientificos y pensadores que pueden considerarse precursores
recientes de esta tradicion.”

de la ciencia. El pensamiento evolutivo evolucién sigue proporcionando un mar-
en Espana aparece asi como una tradi- co conceptual particularmente fértil para
cion intelectual todavia joven, pero cada comprender los procesos de transforma-
vez mas consolidada, que continGa desa- cién que caracterizan tanto a los sistemas
rrollandose a medida que la teoria de la  vivos como a las sociedades humanas.
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Descendencia con modificacion

La explicacion de la diversidad es, en pa-
labras de Charles Darwin, descendencia
con modificacion; pero, a diferencia de
Jean-Baptiste Lamarck y de los defensores
de la escala natural, esta modificaciéon no
es en una direccién sino en muchas. En
términos técnicos, dirlamos que es una
cladogénesis vy, por tanto, las relaciones
entre las especies tienen forma de arbol
(el arbol de la vida) y no de escala lineal.
Cada rama de este arbol indica un linaje
especifico que en cada nudo se bifurca

en nuevas especies que constituyen nue-
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vos linajes. Esta representacion invalida
la escala de la naturaleza como una serie
de especies relacionadas en un solo li-
naje ascendente. Pero atin nos queda la
gran pregunta: ¢cudl es el mecanismo del
origen de las especies? Este mecanismo
es para Darwin (1809-1882) la seleccion
natural propuesta en su famoso libro So-
bre el Origen de las Especies Mediante la
Seleccion Natural (Darwin 1859). Otro
investigador, Alfred R. Wallace (1823-
1913), llegd a semejantes conclusiones al
mismo tiempo.
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La controversia mutacionista

En el gran razonamiento darwinista, el
modo como las variaciones eran transmi-
tidas a la siguiente generacién nunca fue
resuelto por Darwin. Para él estaba claro
que la variabilidad seleccionada debia ser
heredable, de lo contrario no existirian
cambios acumulables en las poblaciones.

La herencia de las mezclas era el me-
canismo en boga en ese momento para
explicar la transmision hereditaria. Este
suponia que los factores hereditarios se
encontraban en los fluidos corporales y en
la descendencia se mezclaban los factores
parentales como si fueran dos liquidos, lo
cual planteaba un gran problema concep-
tual. Puesto que la mezcla de dos liquidos
adquiere las propiedades intermedias, al
cabo de muchas generaciones de cruza-
mientos los fluidos hereditarios serfan to-
dos intermedios, es decir iguales. Esto sig-
nificaba pérdida de variabilidad hereditaria
y por consiguiente una gran ineficacia de la
seleccion natural. Unicamente podia resol-
verse el problema postulando la aparicién
espontanea de mucha variabilidad me-
diante unas tasas muy altas de mutacion,
que nunca pudieron observarse.

Darwin no pudo resolver este dilema.
Se adhirié a la herencia de las mezclas,
pero nunca estuvo satisfecho con esta hi-

potesis. Actualmente sabemos, sin embar-
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go, que los genes son los factores de la
herencia y que mantienen su individuali-
dad, es decir no se mezclan, a través de
las generaciones. Esta teoria particulada
de la herencia se debe a Gregor Mendel
(1822-1884). Aunque Mendel era coeta-
neo de Darwin, desgraciadamente éste
no utiliz6 las ideas de aquél, ya sea por
desconocimiento de sus trabajos o por fal-
ta de comprension de estos.

Fue el genio de August Weissmann
(1834-1914) quien en 1892 consiguiod
relacionar la citologia, primero, con la
herencia y, después, con la evolucién. El
descubrimiento de la mitosis y la meiosis
le llevaron a postular la teoria del plasma
germinal, seglin la cual un organismo se
desarrolla a partir de dos lineas celulares,
una que origina los tejidos somaticos y
la otra los tejidos germinales. Las células
germinales contienen los factores heredi-
tarios. Esta separacion muy temprana en
el desarrollo entre células somaticas y ger-
minales hacia imposible que los supuestos
factores hereditarios somaticos pasaran al
plasma germinal, con lo cual los cambios
o0 variaciones somaticas no tenian ningin
valor para la seleccién natural. La teoria
de los caracteres adquiridos propuesta
por Lamarck quedaba definitivamente
erradicada.

Weissmann siguié su razonamiento.
Segln éste, la nueva variabilidad solo po-
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dia aparecer en las células germinales por
un proceso independiente del ambiente,
debido posiblemente a errores en la dupli-
cacion celular que alterarian la estructura
molecular del plasma germinal. Estos cam-
bios o mutaciones, como se las llamé mas
tarde, no estaban dirigidos por el ambien-
te, se producian al azar, con lo que el Ginico
mecanismo que quedaba para conseguir
la adaptacion era la seleccion natural. La
teoria de la separacion entre las lineas so-
matica y germinal, en que la informacion
genética solo pasa del germen al soma,
permite, a primera vista, olvidarse del de-
sarrollo y centrarse solo en la genética de la
transmision de caracteres para entender la
evolucion. Los estudios embriolégicos eran
descriptivos en la época y nada se cono-
cia de los caracteres hereditarios del desa-
rrollo. Desde entonces y durante muchas
décadas la influencia del desarrollo en la
teoria evolutiva fue minima.

A finales del siglo XIX, William Bateson
(1861-1926), distinguié dos tipos de va-
riabilidad: continua y discontinua. La pri-
mera se referia a las pequenas diferencias
entre los organismos de una especie para
caracteres relacionados directamente con
la aptitud (tamano, viabilidad, fecundi-
dad, etc.), las cuales eran para Wallace y
Darwin la materia prima sobre la que ac-
tuaba la seleccién natural. Sin embargo,
Bateson consideré que las discontinuida-

des entre especies solo podian explicar-
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se debido a la variabilidad discontinua
observable, tal como el ndmero de los
pétalos de una flor, el color de los gui-
santes o el nimero de quetas de Droso-
phila. La idea de que cada caracter estaba
determinado por una unidad hereditaria
con variantes discontinuas fue desarro-
llada también por Hugo de Vries (1848-
1935). Podemos comprender facilmente
que las leyes mendelianas no justificaban
prima facie la variabilidad continua, que
era precisamente el sustrato sobre el que
los darwinistas hacian actuar la seleccién
natural. Esto llevé a De Vries y Bateson,
entre otros, a considerar que la evolucion
era discontinua y promovida basicamente
por mutaciones de gran efecto, donde la
seleccion natural tenia solo un papel se-
cundario. Paradéjicamente, el legado de
esta teoria mutacionista de la evolucién
fue recogido por los genéticos, encabe-
zados por Thomas Morgan (1866-1945),
que publicé en 1903 un libro titulado
Evolucién y Adaptacién en el que defen-
dia que el curso de la evoluciéon estaba
determinado fundamentalmente por los
tipos de mutaciones que aparecian, por
lo que no quedaba mas que un papel se-
cundario para la selecciéon natural.

Sin embargo, los naturalistas seguian
siendo muy escépticos a la idea de la evo-
lucién a saltos que proponia el mutacionis-
mo. Los mejores aliados de los naturalistas
eran los biométricos, como Karl Pearson
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(1857-1936) y otros ilustres estadisticos.
Los biométricos estaban interesados en
la variacion continua de las poblaciones
y desarrollaron sofisticadas técnicas esta-
disticas para demostrar cémo la variacion
continua cambia al pasar de una genera-
cién a otra. Muchos naturalistas y la ma-
yoria de los biométricos dudaban de que
las leyes mendelianas pudieran aplicarse a
los caracteres de variacién continua.

Varios investigadores como Wilhelm
Johannsen (1857-1927) y William E. Cast-
le (1867-1962), realizaron experimentos
que indicaban que bajo la aparente con-
tinuidad de un caracter se esconde una
discontinuidad genética que puede seguir
perfectamente las leyes mendelianas. La
base genética mendeliana de la variacion
continua fue descrita por Nilsson-Ehle
(1873-1949) y Edward M. East (1879-
1938), los cuales demostraron que varios
genes actuando sobre un mismo cardc-
ter podian producir una distribucién con
gran cantidad de genotipos que diferian
poco entre si, la cual aparecia como una
distribucién fenotipica continua.

Estos experimentos daban un soporte
mendeliano a la variacién continua. Sin
embargo, estas ideas no convencieron ni
a Bateson, ni a De Vries, ni al principio a
Morgan, pero el escenario estaba prepa-
rado para que otros investigadores reali-

zaran la sintesis tan esperada.
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La nueva sintesis

Una consecuencia inmediata de la apli-
cacion del mendelismo a la dinamica de
las poblaciones con apareamiento al azar
es la constancia de las frecuencias génicas
a través de las generaciones, formalizada
por Godfrey H. Hardy (1877-1947) y Wil-
helm Weinberg (1862-1937). Este hecho
por si solo resuelve el problema de la pér-
dida de variabilidad segin la herencia de
las mezclas. Nacfa asi una nueva discipli-
na genética, llamada genética de pobla-
ciones, en la que el énfasis se trasladaba
de los individuos a las poblaciones.

En 1930 aparecio un libro, La Teoria Ge-
nética de la Seleccién Natural, que marcé
esa inflexion hacia una nueva teorfa gené-
tico-poblacional de la evolucién. Su autor,
Ronald Fisher (1890-1962), demostré ma-
temdticamente que la seleccion natural, al
actuar sobre la variabilidad genética de las
poblaciones, podia explicar perfectamen-
te el cambio evolutivo observado. Otro
investigador, J.B.S. Haldane (1892-1964),
llegd a similares conclusiones sobre el pa-
pel director de la seleccién natural en la
evolucion. De este modo, se iba perfilan-
do formalmente la actuacién de la selec-
cién natural como fuerza directora.

La demostracion de interaccién entre
genes sugirié a Sewall Wright (1889-1988)
que la seleccién no actuaria sobre cada
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gen individual, sino sobre combinaciones
favorables de genes y podria ser mas efi-
caz y rapida. Ademas, el azar, debido a
los pequenos tamanos de muchas pobla-
ciones, era quien determinaba qué genes
se transmitian. Este mecanismo, que de-
nominé deriva genética (en inglés gene-
tic drift), podia favorecer la presencia de
determinadas combinaciones génicas, las
cuales muy dificilmente se hubieran fijado
por seleccién natural en el seno de pobla-
ciones grandes. La contribucion de Wright
(1969) al desarrollo de la genética de las
poblaciones estructuradas en subpobla-
ciones mas pequefas constituye uno de
los desarrollos tedricos mas importantes
en genética de poblaciones y evolucion.

La formalizacién de estos autores tuvo
un gran impacto en las ciencias de la
evolucién y los naturalistas pudieron in-
terpretar sus observaciones sobre la varia-
cién geografica continua de las floras y las
faunas en términos de variacion genética
sometida a la accion del ambiente a tra-
vés de la selecciéon natural. Los genéticos
abandonaron su interpretacion mutacio-
nista para aceptar que la variabilidad ge-
nética natural estaba sometida a las leyes
mendelianas y a la seleccion natural.

La persona clave para desarrollar estas
ideas fue Theodosius Dobzhansky (1900-
1975), un naturalista ucraniano que en

1929 se trasladé a EE. UU. incorporandose
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al grupo de Morgan. La aportacién de Do-
bzhansky a la integracién de la genética en
la teoria de la seleccion natural fue clave y
en 1937 publicé un libro titulado Cenética
y el Origen de las Especies (Figura 1) en que
sienta las bases de la moderna teoria de la
evolucion. Dobzhansky interpreta la varia-
bilidad geografica de las especies como el
resultado de cambios graduales producidos
sobre la variabilidad genética por seleccién
natural en condiciones ambientales diver-
sas. También donde Dobzhansky alcanza
gran impacto es al retomar la idea del ais-
lamiento geografico como condicién sine
qua non para la formacion de las especies.

Entre quienes acogieron y desarrollaron
con mas éxito estas ideas se encuentra Er-
nst Mayr (1902-2005), quien propuso un
marco tedrico en el que combiné la idea
del aislamiento geografico y reproductivo
con la capacidad de las pequenas pobla-
ciones para evolucionar, sensu Wright. La
abundancia de pruebas tedricas y expe-
rimentales también promovié una pro-
funda reflexion entre los paleontélogos,
muchos de los cuales, como Gaylord
Simpson (1902-1984), interpretaron las

"La aportacion de
Dobzhansky a la integracidn
de la genética en la teoria de
la seleccion natural fue clave.”
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Figura 1.
Theodosius
Dobzhansky
(izquierda) y
portada original de
su libro de 1937.

1937

Theodosius Dobzhansky (1900-1975)

series fésiles como el resultado de la selec-
cion gradual en las poblaciones naturales.
En los anos cuarenta, el ambiente estaba
muy maduro para llevar a cabo una sinte-
sis evolutiva y, de hecho, este término fue
acunado por Julian Huxley (1887-1975)
en su libro Evolucion: La Sintesis Moderna,
publicado en 1942.

En 1947, se celebr6 en Princeton (EE.
UU.) una conferencia para debatir sobre
el estado de la teoria de la evolucién, a la
que asistieron cientificos de diversas espe-
cialidades, entre los que se encontraban
morfélogos, etélogos, ecélogos, sistema-
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ticos, paleont6logos y genéticos (Figura
2). Aunque hubo gran consenso sobre los
principios bdsicos de la teoria sintética
reciente, no se llegé a un consenso una-
nime, ya que hubo algunas voces discor-
dantes (véase Smocovitis, 1996, para un
desarrollo histérico lacido).

El largo camino de la introduccién de la
genética en Espana

Espana ha estado siempre en la periferia
del circulo cientifico. Unicamente algunos
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Figura 2. Reunion de asistentes en Princeton 1947 donde se consensu6 la sintesis moderna del
darwinismo. Se sefala la posicion de algunos evolucionistas destacados.

oasis cientificos han salpicado periddica-
mente el desierto de nuestra ciencia. Uno
de ellos, quiza el més ejemplar, es el que
protagonizé nuestro premio nobel en cien-
cia, Santiago Ramén y Cajal (1852-1934),
descubridor de la estructura del sistema
nervioso en neuronas. Sin embargo, algu-
nos intentos para terminar con esta tragi-
ca tendencia surgen de vez en cuando en
nuestra historia. En 1907 se crea la Junta
de Ampliacion de Estudios e Investigacio-
nes Cientificas (JAE), la cual representa un
avanzado proyecto para mejorar la ciencia

y la educacién en nuestro pais. Entre sus
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muchas iniciativas estd la institucion de un
sistema de pensiones para enviar a jovenes
cientificos a formarse a centros extranjeros
de excelencia. Algo que ahora lo vemos
como una norma general, casi imprescin-
dible, pero que en la primera década del
siglo XX era una rareza. Al panorama deso-
lador de nuestra ciencia no escapa la gené-
tica. La verdadera difusion de la genética
experimental en Espana se debe a Antonio
de Zulueta (1885-1971). Licenciado en
ciencias naturales, su interés inicial hacia
la parasitologia y la protozoologia fue de-
rivando hacia la genética llegando a tener



eVOLUCION

una gran influencia en la formacién gené-
tica de licenciados en ciencias naturales,
ingenieros agronomos, veterinarios, médi-
cos, farmacéuticos y maestros que fueron
discipulos suyos. Ademas, Zulueta tradujo
muchos tratados de genética y evolucion
entre los que destaca posiblemente la me-
jor traduccion de El Origen de las Especies
publicada en 1921 (reeditada posterior-
mente en Coleccion Austral. Espasa Calpe.
Madrid 1988), aunque parece que nunca
fue un darwinista convencido. También,
en unas condiciones bastante precarias,
realiz6 experimentos con Phytodecta va-
riabilis, un coleéptero, que mostraron las
primeras evidencias de que el cromosoma
Y contenia genes, las cuales merecieron
un reconocimiento internacional. Sin em-
bargo, elegir un organismo poco favorable
para la experimentacion como Phytodec-
ta, dificil de cultivar en el laboratorio y con
una sola generacién anual, condicioné po-
siblemente su éxito y su posterior estanca-
miento. Era el momento de Drosophila en
la genética experimental.

Su contacto con Drosophila llegd, aun-
que tardiamente, en 1930, cuando la
Fundacién Del Amo le subvencioné una
estancia de dos meses en el California
Institute of Technology (Caltech), donde
Morgan y su equipo se habian mudado
recientemente. Alli trabajé en la carto-
grafia cromosémica del gen del color de

ojos «light» (claro) de Drosophila. Gracias

o ®
%61

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

a esta estancia, el reconocimiento inter-
nacional de Zulueta se reforzé, y en 1932
fue nombrado catedratico de la primera
catedra especializada en genética, creada
por la Fundacién del Conde de Cartagena
dentro de la Academia de Ciencias, Exac-
tas, Fisicas y Naturales. Su reconocimien-
to fue tal que la Fundacién Rockefeller es-
taba dispuesta a financiarle un laboratorio
en Espana cuando estall6 la Guerra Civil
espanola en 1936. La guerra civil truncé
este proceso tan brillante. Haldane visit6
a Zulueta y a su discipulo Fernando Galan
en Madrid durante la guerra civil y alab6
su labor investigadora en condiciones tan
penosas impuestas por la guerra en un ar-
ticulo de Nature (Haldane, 1937). El exi-
lio forzoso, interior y exterior, de muchos
cientificos desmantel6 la incipiente cien-
cia espanola.

La ensefanza de un mundo vivo en el
que la genética jugaba un papel primor-
dial continuaba sin ser tronco principal en
los estudios oficiales y sin explicar a los
estudiantes espanoles. Por fin, después
de décadas de retraso, la genética fue
declarada disciplina oficial en los planes
de estudio de la universidad espafola:
primero, en 1955, en la Escuela Superior
de Ingenieros Agronomos de Madrid; des-
pués, en 1960, en la Facultad de Veterina-
ria de Zaragoza; y, por Gltimo, en 1963,
en las facultades de Ciencias de varias
universidades.
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La genética como faro de navegacion

En Espafa, los estudios genéti-
co-biométricos estaban en manos de al-
gunos agronomos, aunque su difusion es-
taba muy por detrds de la alcanzada en
otros paises. Entre ellos, destaca la figura
pionera de Cruz Angel Gallastegui (1891-
1960). Trabajé en EE. UU. con Donald F.
Jones (1890-1963), el primero en obtener
hibridos de maiz explotando el fenémeno
del vigor hibrido o heterosis. En 1919, Ga-
llastegui y Jones publicaron un articulo en
The American Naturalist (Jones y Gallas-
tegui, 1919), algo inusual que en aquella
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época apareciera un autor espanol en una
revista tan prestigiosa. En él estudiaban el
valor del ligamiento génico, un mecanis-
mo que contribuy6 al descubrimiento del
vigor hibrido que iba a revolucionar el
cultivo del maiz. En 1921 regreso a Espa-
fa, en un momento en que la JAE fundd
la Mision Bioldgica de Galicia, un centro
de investigacién para desarrollar la eco-
nomia gallega. Gallastegui fue nombrado
director y desarroll6 planes de investiga-
ciéon genética, entre los que destaco la
obtencion de hibridos dobles de maiz,
producidos por primera vez en Europa.
Estos trabajos continuaron con gran éxito,

-
=
=
-
o *
-

Figura 3. Gallastegui y Jones realizando una polinizacion
artificial; Mazorcas de maiz. Dos lineas puras
(homocigotos): A639 (izquierda) y EP42 (derecha), y su

hibrido F1 (centro). (Cortesia de Amando Ordas).
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transfiriéndose al sector productivo y con-
tribuyendo a la mejora de la agricultura
gallega y espanola (Figura 3).

La labor de genéticos como Zulueta,
Gallastegui y otros contribuyé a la intro-
duccién en Espana de la genética moder-
na que se estaba gestando en los paises de
investigacion avanzada. Estos investigado-
res, patrocinados por la JAE, alcanzaron un
alto nivel en mejora genética, lo cual hacia
presagiar un futuro prometedor. La guerra
civil truncé este proceso. La JAE desapare-
cié y sus institutos pasaron a formar parte
del Consejo de Investigaciones Cientificas
(CSIC), el cual mantuvo varios centros,
pero con recursos menores, una falta evi-
dente de cientificos jévenes y una orienta-
cién politica de acuerdo con el nuevo régi-
men dictatorial catélico conservador.

Era evidente que la situacion en Espa-
fa de la genética de poblaciones después
de la guerra civil necesitaba una regene-
racion y asi lo entendié Antonio Prevosti
(1919-2011) (Figura 4). En el curso 1953-
54 Prevosti realiz6 una estancia clave
para su carrera cientifica en el Instituto
de Genética Animal de Edimburgo (Esco-
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Figura 4. Foto de Antonio Prevosti

cia). Alli Prevosti adquiere su formacion
basica en genética cuantitativa al lado de
investigadores tan prestigiosos como Alan
Robertson, Douglas Falconer, Charlotte
Auerbach, Forbes Robertson y Eric Reeve,
ademas de Conrad Waddington, director
del Instituto. Prevosti adopta Drosophila,
con gran acierto, como animal de trabajo
en el laboratorio por sus evidentes venta-
jas de un ciclo corto de vida, de sus pocos
y grandes cromosomas politénicos y tam-
bién de su bajo coste de mantenimiento.

"La labor de genéticos como Zulueta, Galldstegui y otros
contribuyd a la introduccion en Esparia de la genética moderna
que se estaba gestando en los paises de investigacion avanzgada.”
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En 1963, Prevosti obtuvo la catedra
de genética por oposicién en la Univer-
sidad de Barcelona, donde se dedic6 a
poner los fundamentos de una escuela.
Pronto sus trabajos empezaron a tener
resonancia internacional y propiciaron
su participacién por invitaciéon al Cold
Spring Harbor Symposium on Quantita-
tive Biology del afo 1955, lo cual repre-
senté su consagracion inicial como un
investigador de talla internacional.

A pesar de que
en los afos 1960
los medios materia-
les para la investiga-
cién eran limitados,
fueron los anos de
la consolidacién del
grupo Prevosti. Los
marcadores genéti-
cos escogidos para
estudiar la adapta-
cion fueron las inversiones de segmentos
cromosémicos en Drosophila subobscura.

Utilizando la técnica de la electroforesis,
Lewontin y Hubby (1966) en Drosophila y
Harris (1966) en humanos, fueron capaces
de calcular la heterocigosis real mediante la
observacion individual de los zimogramas
de los caracteres enzimaticos, mucho mas
proximos al genotipo. Esto permitia saber
si el genotipo era basicamente homocigoto

o heterocigoto, entonces una controversia
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"Prevosti nos proporciond un
modelo de grupo cientifico
con un nivel de discusion e
intercambio de ideas en la

misma linea de los laboratorios
mds avanzados de otros paises.”
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importante para decidir cémo actuaba la
seleccion en las poblaciones naturales. La
enorme variabilidad genética encontrada
era dificil de explicar mediante los meca-
nismos selectivos, pero esta gran dificultad
fue superada con la formulacién por Motoo
Kimura (1924-1994) de la teoria neutralista
(Kimura 1968), la cual postula que la ma-
yoria de las variantes genéticas moleculares
son neutras, es decir escapan a la seleccion.
Esta teorfa sacudié los laboratorios avanza-
dos de genética de poblaciones y uno de
ellos fue el de Pre-
vosti. Puedo decir,
por tanto, que, den-
tro de las limitacio-
nes del contexto es-
panol, Prevosti nos
proporcion6 un mo-
delo de grupo cien-
tifico con un nivel
de discusion e in-
tercambio de ideas
en la misma linea de los laboratorios mas
avanzados de otros paises.

Toda esta labor se tradujo en que a
principios de la década de 1970, el gru-
po de Prevosti empezé a generar doc-
tores en genética, algunos de los cuales,
entre los que me cuento, ocupariamos
por oposicion lugares de liderazgo en las
diferentes cdtedras de Espana que se fue-
ron creando. En mi caso, busqué nuevos
horizontes. Mi fascinacién por la figura



eVOLUCION

de Dobzhansky (Figura 5) me impuls6 a
encontrar un lugar en su grupo de inves-
tigacion y asi se lo comuniqué a Prevosti.
Terminé la tesis en 1971, en aquel mo-
mento Dobzhansky era profesor emérito
y estaba asociado con Francisco Ayala, un
importante investigador de origen espanol
afincado en EE.UU. que se encontraba
en un momento muy activo con muchas
ideas y recursos. El consejo de Prevosti
fue contactar con Ayala, lo hice, me acep-
t6 y durante mis dos anos (1971-73) en la
Universidad de California (Davis) desarro-
lIé un trabajo de investigaciéon innovador

sobre el mantenimiento de la variabilidad
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Figura 5. Antonio Fontdevila
(izquierda) conversando con
Theodosius Dobzhansky (derecha)
en su despacho en Davis
(Universidad de California) en 1972.

genética molecular que fue publicado en
Nature (Fontdevila et al. 1975).

Mi expansion como investigador

De regreso de los EE. UU. en 1973
gané por oposicion la primera catedra
de genética de la Universidad de Santia-
go de Compostela y empecé a formar un
grupo. Permaneci alli hasta 1980 en que
me trasladé a la Universidad Auténoma
de Barcelona (UAB), donde he permane-
cido hasta el presente en que soy Profe-
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sor Emérito. En Santiago, a mi llegada la
situacion era bastante precaria, tanto en
medios como en entorno genético, pero
me propuse aplicar lo que habia apren-
dido de mis maestros: un proyecto de in-
vestigacion de vanguardia en un entorno
rico en ideas y en intercambio cientifico.
Ademas de continuar en el estudio cro-
mos6émico y molecular de D. subobscura,
me interes6 la medicién de los compo-
nentes de la seleccién natural en pobla-
ciones naturales, donde los estudios no
eran muy abundantes. Después de un
tiempo de reflexion decidi trabajar con
D. buzzatii, una especie cactéfila que uti-
liza los frutos y los tallos (palas) en des-
composicion de las chumberas (Opuntia
ficus-indica) como sustrato trofico. Este
proyecto dio lugar a numerosas publica-
ciones, entre la que destaca una serie de
36 trabajos titulada “La historia evolutiva
de Drosophila buzzatii”. Ademas de estas
lineas de investigacion, mi grupo ha desa-
rrollado una amplia variedad de trabajos
sobre el papel de la hibridacién interespe-
cifica en las tasas de transposicién de los
elementos moviles y sobre la arquitectura
genética del aislamiento reproductivo en
machos hibridos interespecificos.

Finalmente quisiera destacar la labor
de mi grupo en Iberoamérica. Mi trabajo
con D. buzzatii, especie colonizadora ori-
ginaria de Sudamérica, me llevé a estudiar

su distribucién y su biologia evolutiva en
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ese subcontinente. Este proyecto generd
asociaciones con cientificos de esa area.
Como ejemplo de todo ello destacaria mi
asociacion con Osvaldo A. Reig (1929-
1992), un bidlogo evolutivo argentino de
gran renombre internacional. Con Osvaldo
iniciamos un grupo de Genética Evolutiva
con Drosophila en Buenos Aires que devi-
no uno de los més exitosos y productivos
en esa drea.

La escuela de genética cuantitativa de
Madrid

Los origenes de la Genética de Po-
blaciones en Madrid se deben a dos in-
vestigadores en Genética Cuantitativa y
Mejora Genética: Miguel Odriozola y Fer-
nando Orozco.

En 1930 Gallastegui encargé a Miguel
Odriozola, un joven ingeniero agréno-
mo que se encontraba en Cambridge
(Inglaterra) becado por la JAE, la puesta
en marcha de una piara de cerdos en la
Misién Bioldgica de Galicia. Odriozola
estudié genética y estadistica con Ronald
Fisher y nutricion animal en Aberdeen
(Escocia) y varias universidades alema-
nas. Durante los afos de las postguerras
civil y mundial, en que era imposible
importar reproductores de Europa, esta
piara proporcioné cerdos Large White
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de calidad a los ganaderos espanoles. En
Oropesa (Toledo) realiza una labor pare-
cida fundando otra piara con estirpes de
cerdo ibérico. En la etapa final de su vida
decide opositar en 1964 a catedrético
de Zootecnia Especial en la Escuela Téc-
nica Superior de Ingenieros Agrénomos
de Madrid (ETSIA). Sus ideas y prestigio
tuvieron mucha influencia en sus disci-
pulos, ademés de un reconocimiento in-
ternacional materializado en la ponencia
inaugural invitada del Congreso Mundial
de Genética Aplicada a la Produccion
Animal, Madrid 1974.

Fernando Orozco obtuvo el titulo de
Ingeniero Agronomo en la ETSIA en 1953,
ingresando al afo siguiente en el Instituto
Nacional de Investigaciones Agronémicas
(INIA) de Madrid. En 1958 inici6 una es-
tancia de un ano en la Universidad de Pur-
due donde obtuvo el Master of Science. Un
aspecto fundamental de su regreso es la in-
troduccion de Tribolium para investigacion
en genética cuantitativa basica. La finalidad
de Orozco siempre fue la mejora de las
gallinas, pero no se le escapaba que el Tri-
bolium, como organismo modelo, era una
herramienta bésica para comprender la me-
jora de la produccién avicola. En resumen,
aunque el interés de Orozco era la aplica-
cion de la genética cuantitativa a la mejora,
lo mismo que Odriozola, ambos sentaron
las bases necesarias para el despegue de la

genética de poblaciones en Espafa.
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Recién doctorado por la Universidad
de Edimburgo, Carlos Lépez-Fanjul ingre-
s6 en el grupo del INIA en 1973. Cuan-
do en 1975 quedd vacante la agregaduria
de Genética Evolutiva de la Universidad
Complutense aproveché la oportunidad y
ocup6 un nicho que habia quedado vacio.
Instalado en la Complutense, la mayor par-
te de su labor la ha desarrollado en colabo-
racion con investigadores del INIA. Entre
ellos cabe destacar a Miguel Angel Toro,
quien realiz6 su tesis doctoral con Orozco
a mediados de los 70. Més tarde Toro hizo
otra tesis con Brian Charlesworth en Sus-
sex (Inglaterra). En 2010 gané la catedra de
fisiogenética en la ETSIA. Toro, junto con
Armando Caballero, catedratico en Vigo,
y Aurora Garcia-Dorado, catedratica en la
Complutense, estos Gltimos discipulos de
doctorado de Lépez-Fanjul, formaron un
cuarteto-grupo de investigaciéon cuya la-
bor en genética cuantitativa y evoluciéon ha
sido reconocida internacionalmente.

La proliferacion de la genética de pobla-
ciones: la huella de Prevosti

El 26 de julio de 1979 se inauguré en el
Pazo de Marindn (A Corufa) el primer Se-
minario de Genética de Poblaciones y Evo-
lucién. El motivo de éste era reunir a todos
los grupos espanoles que entonces trabaja-
bamos en esta disciplina y en biologia evo-
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lutiva para conocernos mejor, tratando de
suscitar discusiones sobre nuestro trabajo y
establecer posibles vinculos de colabora-
cion (Figura 6). El éxito de esta reunién fue

Boletin de la SESBE
V8l. 20(1) Octubre 2026

completo y su existencia se ha mantenido
durante los 24 seminarios celebrados en
los dltimos 46 anos. Estos seminarios sir-
ven también para testimoniar el grado de

Figura 6. Grupo del | Seminario de Genética de Poblaciones y Evolucién. Pazo de Marifidn (A Coruna)
1979. Algunos asistentes: 1. Miguel Angel Comendador. 3. Carlos Zapata. 4. Juan Manuel Serradilla. 6.
Ramon Nogués. 7. Juan Ramon Medina. 8. José Luis Mensua. 9. Antonio Prevosti. 10. Griselda Ribé.
11. Montserrat Aguadé. 12. Gonzalo Alvarez. 14. Nicolas Jouve. 15. Miguel Dosil. 16. Julian Rubio.
17. Maria Monclds. 20. Lluis Serra. 21. Fernando Nuez. 22. Antonio Fontdevila. 23. Alejo Reigosa. 24.
Laura Sdnchez. 25. Alfredo Ruiz. 26. Eduardo Torroja. 27. Mauro Santos. 28. Hugo Hoenigsberg. 29.
Rosa de Frutos. Foto tomada por Emilio Valadé, genético asistente al seminario
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"En 1979 se inauguro en el Pazo de Marinidn (A Corutia) el
primer Seminario de Genética de Poblaciones y Evolucion.
El éxito de esta reunion fue completo y su existencia se
ha mantenido durante los 24 seminarios celebrados en los
ultimos 46 arios.”

desarrollo que han alcanzado los estudios
evolutivos durante las cuatro dltimas déca-
das, del cual son herederos muchos de los
investigadores jovenes actuales. Muchos
grupos evolutivos han ido diversificindose
a partir de un nucleo original de genética
de poblaciones, abarcando actualmente
muchas lineas de investigacién en ecolo-
gia, filogenia, gendémica, biologia compara-
da, especiacion, por citar solo algunas. Por
ejemplo, muchos discipulos de Prevosti
hemos generado a su vez, mas discipulos
que han creado verdaderas escuelas.

En un panorama cientifico tan poco de-
sarrollado como el nuestro existian amplios
nichos vacios que concitaron la atraccion
de muchos investigadores jévenes talento-
sos. Entre los discipulos de Prevosti cabe
citar a José Luis Mensua y Rosa de Frutos,
dos de los primeros doctorandos de Pre-
vosti que formaron en la Universidad de
Valencia un grupo de Cenética Evolutiva
de gran relevancia. Otros como Jaume Ba-
guna, Roser Gonzalez, Montserrat Aguadé
y Luis Serra desarrollaron grupos de inves-

tigacion de resonancia internacional en
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la Universidad de Barcelona. En mi caso
ya he esbozado la labor de mis grupos en
las universidades de Santiago y Auténoma
de Barcelona. Aqui me es imposible citar
todas las aportaciones de genéticos evolu-
tivos espanoles herederos de los pioneros
como Prevosti en su merecida extension
y mérito, por lo que pido perdén por mis
omisiones y remito al lector a Fontdevila
(2014) para acreditar su contribucion.

El impacto genético en la era genémica

El desarrollo de la genética molecular,
favorecido por el descubrimiento de la es-
tructura del ADN, permitié secuenciar re-
giones genémicas al principio con técnicas
complejas, que fueron evolucionando y
simplificandose con el tiempo, hasta llegar a
secuenciar genomas completos en un tiem-
po récord. En 1996 se secuenci6 la levadu-
ra, el primer eucariota, y actualmente tene-
mos secuenciados unos 24.000 eucariotas
segin la base de datos GOLD (Genomes
OnlLine Database). Los datos para procario-
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tas son mds variables: para bacterias oscilan
entre 22.000 (base NCBI) y 440.000 (base
GOLD) y para arqueas entre 800 (NCBI) y
5.500 (GOLD). La base NCBI contabiliza
genomas de referencia y probablemente
es la mas fiable dada la dificultad de de-
finir lo que es una especie en procariotas.
El genoma humano se completé bésica-
mente en 2004, aunque todavia quedaban
algunas fracciones sin secuenciar muchas

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

procesos, algunos de ellos impredecibles,
como nuevos casos de hibridacion, muchas
veces entre especies diferentes, estructuras
poliploides antiguas muy complejas y trans-
misién horizontal intergenémica, por citar
solo algunos (ver Fontdevila 2011, cap. 5).
Pero, ademds, la estructura del genoma nos
revela sorpresas inesperadas como que el
genoma codificante de proteinas ocupa
normalmente solo una pequena fraccion

de las cua- del total, en
les se han "El . humanos
completado genoma proporczona una enorme un 1,5 %.
en 2022, cantidad de informacion sobre la El resto estd
Estas cifras lucié ;. d Land compuesto
aumentan evolucion organismica, aesvelanao por secuen-
congranra-  procesos, algunos de ellos impredecibles,  cias repetiti-
pidez y solo de hibridacié b vas, en gran
son indica- €070 Muevos casos de hibridacion, muchas page ° de
tivas para el peces entre especies diferentes, estructuras elementos
momento . . . . transponi-
actual. poliploides antiguas muy complejas 'y bles  (45%
) transmisién horizontal intergendmica.”  €n huma-

El  am- nos) y una
bito de la gran canti-

aplicacién de la tecnologia del ADN se ex-
tiende a mdltiples areas como la historia,
la arqueologia, la genealogia, la medicina
forense o clinica, la justicia, la criminologia,
la farmacologia y muchas otras. En ciencia
la era gendmica ha impactado sobre todo
en los estudios biolégicos, en particular en
la evolucion biolégica. El genoma propor-
ciona una enorme cantidad de informacién

sobre la evolucién organismica, desvelando
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dad de ADN no codificante que compren-
de secuencias intercaladas en los genes (in-
trones) y otras que cuando se transcriben
lo hacen en moléculas de ARN que acttian
a veces como reguladoras de expresion
génica. Esta estructura tan compleja y sor-
prendente revela un dinamismo evolutivo
del genoma que nos lleva a cuestionarnos
si nuestra actual teorfa evolutiva es la ade-
cuada para entenderlo.
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Un aspecto fundamental para entender
la complejidad genémica esta en la teo-
ria de la evolucién molecular. Formalizada
por Kimura (1968) y Ohta (1992), la teo-
ria (casi) neutra de la evolucién molecular
ha llevado a que la deriva genética haya
sido considerada como un mecanismo ba-
sico promotor de la estructura repetitiva
y redundante del genoma. Lynch (2007)
propuso este mecanismo poblacional no
adaptativo como basico en el origen de
la arquitectura del genoma. Los estudios
de genética de poblaciones anteriores a la
era genoémica estaban basados en mues-
tras fragmentarias y a menudo sesgadas no
representativas del genoma, pero el actual
conocimiento de los genomas nos esta
permitiendo tener un censo completo de
la variacion genética genémica. Esto nos
permite refinar, mejorar y clarificar patro-
nes y procesos de la variacion nucleotidi-
ca, Y, lo que es més importante, proporcio-
narnos nuevos conocimientos cualitativos
sobre la accion de la seleccién y los limites
que impone la arquitectura genémica a la
adaptacion. El debate sobre el papel del
neutralismo en la evolucién ha derivado
hacia una perspectiva mas compleja en la
que la recombinacioén y el ligamiento jue-
gan un papel importante para evaluar la
relativa importancia de la deriva genética.
La teoria neutralista predice que la varia-
bilidad genética disminuye al disminuir el
tamano poblacional, pero esta relacion li-

neal no se cumple cuando se comparan

o ®
%71

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

especies de distintos tamanos poblacio-
nales, algo que se denominé la paradoja
poblacional de la teoria neutralista. Ya en
épocas pregendémicas se argumento que
las mutaciones neutras ligadas a mutacio-
nes favorables se fijan por arrastre cuando
éstas son seleccionadas, lo cual se traduce
en una pérdida de variabilidad genética
en el segmento genémico ligado a las mu-
taciones favorables (Smith y Haigh 1974).
Posteriormente, en la era de la secuencia-
cién nucleotidica, se observé que en las
zonas de baja recombinacién la variacion
genética era inferior. Finalmente, Gillespie
(2001) desarroll6 un modelo que llamé
recluta genética (en inglés genetic draft)
en el que la seleccién arrastra a la fijacion
los mutantes neutros ligados. La recluta
genética elimina la variabilidad genética
y este efecto es mayor en las regiones de
baja recombinacién donde el arrastre deja
huella en zonas ligadas més extensas. Un
efecto de arrastre parecido, denominado
seleccion de fondo, puede producirse con
mutantes deletéreos ligados, especialmen-
te cuando la seleccién es débil y las mu-
taciones son recesivas (Charlesworth et al.
1993). Estos mecanismos parecen resol-
ver la paradoja poblacional y, sobre todo,
aportan una perspectiva nueva en la que
la recombinacién aparece como un para-
metro determinante para entender el ori-
gen evolutivo de la variabilidad genética.
Ver Casillas y Barbadilla (2017) para una
revision exhaustiva.



eVOLUCION

¢Necesitamos una extension de la Sinte-
sis Moderna?

La ausencia de una teoria genética
del desarrollo en la Sintesis Moderna es
quiza el hecho mas destacado. En el mo-
mento de la sintesis los embri6élogos no
estaban interesados en evolucién porque
los estudios genéticos del desarrollo prac-
ticamente no existian. Esta desconexién
llegd a un final cuando se descifré la na-
turaleza y la funcién de los genes al nivel
molecular y los genéticos del desarrollo
pudieron apreciar en detalle la influencia
evolutiva de los estudios poblacionales
de las complejas redes reguladoras del
desarrollo como en el caso de los patro-
nes ocelares de las alas de mariposas (Ca-
rroll 2006, p.208; Carroll et al. 1994), la
reducciéon de las espinas pélvicas de los
peces (Shapiro et al. 2004) o la induccién
de los ojos por el gen maestro “eyeless”
de Drosophila y sus homélogos (Quiring
et al. 1994), entre otros muchos ejem-
plos. Actualmente, tenemos una pléto-
ra de genes del desarrollo que se inicié
con los genes homedticos, responsables
en Drosophila del desarrollo del segun-
do par de alas, presentes como baterias
de genes que actlan en las cascadas del
desarrollo en practicamente todos los li-
najes animales (Fontdevila 2011, cap. 2).
(Véase el articulo de L. Nuno de la Rosa
en este mismo namero.)
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Desde el inicio de la era genémica se
han alzado periédicamente voces cla-
mando que el momento era maduro para
una extension de los pilares de la Sintesis
Moderna. Entre dichos pilares destacan
tres que merecen gran interés para los
proponentes de una sintesis extendida: el
gradualismo, el externalismo y el centris-
mo génico (ver para una revision Pigliucci
y Miiller 2010).

Desde hace tiempo se han analizado
muchos caracteres fenotipicos a fondo
mediante técnicas moleculares y genémi-
cas sofisticadas como en el caso de las se-
cuencias cromosémicas QTLs, (del inglés,
Quantitative Trait Loci) en las flores del
género Mimulus (Bradshaw et al. 1998).
En este y en muchos otros casos se han
detectado algunos QTLs de grandes efec-
tos fenotipicos junto a muchos mas de
efectos menores. La cartografia entre ge-
notipo y fenotipo es importante, pero no
suficiente para entender el gradualismo
evolutivo; los fenotipos deben evaluarse
seglin sus funciones de aptitud (fitness) si
se quiere entender una sintesis evolutiva.
En muchos casos se ha observado que
un sistema complejo altamente integrado
puede construirse paso a paso por incor-
poraciéon de cambios mutacionales que,
aunque individualmente tienen a me-
nudo un efecto insignificante, incorpora-
dos secuencialmente pueden interactuar
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a partir de un episodio mutacional para
adquirir una nueva funcién, un proceso
denominado técnicamente epistasis con
umbral. Este es el caso de la evolucion de
las proteinas reguladoras en los receptores
hormonales esteroideos de los vertebra-
dos (Dean y Thornton 2007). Lo mismo
ocurre en el caso de la base genética del
aislamiento reproductivo. Atribuida tradi-
cionalmente a unos pocos genes mayores,
los estudios de amplia asociaciéon genémi-
ca (GWAS, del inglés Genome Wide Asso-
ciation Studies) también han revelado que
existe una gran cantidad de secuencias
gendmicas que alcanzan un efecto epis-
tatico en el aislamiento reproductivo solo
a partir de un umbral (Moran y Fontdevi-
la 2014). En resumen, los actuales anali-
sis funcionales moleculares proporcionan
una visiéon mas lacida del gradualismo, el
cual sigue siendo una proposicion vélida,
pero requiere un refinamiento de este
concepto en la presente teoria evolutiva.

Otros supuestos mecanismos de fi-
jacion (lamarckismo, ortogénesis, uso y
desuso, etc.), enmarcados en el término
general de herencia blanda por Mayr, fue-
ron adoptados también por Darwin en las
dltimas ediciones de El Origen, aunque
en una categoria muy inferior a la selec-
cion natural. La herencia blanda, sensu
Mayr, fue descartada completamente por
la Sintesis Moderna, pero recientemente

este término ha sido usado en un sentido
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diferente no-lamarckiano que puede cau-
sar confusion. Jablonka y Lamb (2010),
por ejemplo, definen la herencia blanda
como “la transmision de las variaciones
adquiridas durante el desarrollo”. El con-
cepto de desarrollo de la herencia blanda
estd enraizado en el concepto de norma
de reaccion: el conjunto de fenotipos que
un genotipo puede expresar en diferentes
condiciones ambientales. En este caso la
seleccion natural elige un genotipo que
puede expresar una diversidad de me-
canismos fisiolégicos y del desarrollo en
respuesta a distintos ambientes, es decir
selecciona por una plasticidad fenotipica
que ante un ambiente no familiar le per-
mite por lo menos sobrevivir. Esta fase ini-
cial de poca aptitud es considerada, sin
embargo, importante para algunos evolu-
cionistas porque facilita el tiempo nece-
sario para la aparicién de mutaciones o
nuevas combinaciones génicas adaptati-
vas que, al menos en algunos individuos,
seran fijadas por seleccion. Este modelo
se denomina “efecto Baldwin” porque fue
propuesto por James Mark Baldwin (entre
otros) a finales del siglo XIX.

Aunque las ideas de Baldwin propor-
cionan una explicacion darwinista a un
proceso que podria parecer lamarckista,
recientemente se han considerado por al-
gunos como un claro ejemplo en que la
adaptabilidad somatica precede a la varia-
bilidad genética adaptativa en el proceso
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hacia las novedades adaptativas (Kirschner
y Gerhart 2005 p. 105; Pigliucci y Miiller
2010), enfatizando el concepto de “los
genes como seguidores” frente al epitome
de “los genes primero”. Sin embargo, algu-
nas observaciones realizadas por empiris-
tas revelaron que la plasticidad fenotipica
genera en algunos casos fenotipos parcial-
mente adaptativos al estrés aplicado. Asi,
la forma de las hojas de la planta Sagittaria
sagittifolia, que depende de la exposicién
aire-agua, estd directamente relaciona-
da con el intercambio de oxigeno bajo el
agua o al aire libre, un proceso somatico
quiza inicialmente débilmente adaptativo
(Schmalhausen 1949). Esta interpretacion
apoyaria la hipétesis de que una nueva
compleja adaptacion es el resultado de la
modificacién del desarrollo de procesos
preexistentes en la norma de reaccién me-
diante cambios genéticos estabilizadores.

Waddington (1953) proporcioné la
base experimental de la seleccién esta-
bilizadora, un concepto que denominé
asimilacion genética. Sometiendo Droso-
phila a diversos tipos de estrés (altas con-
centraciones de sal en la alimentacion,
éter durante la embriogénesis, o altas
temperaturas en pupas o larvas) observo
cambios fenotipicos anémalos (tolerancia
a la sal, un par extra de alas o ausencia
de venacioén transversal en alas, respecti-
vamente) que seleccioné durante 20-25

generaciones. En las generaciones inicia-
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les solo el 20 % de las moscas carecian
de la vena transversal, pero después de
20 generaciones el nimero de moscas sin
vena ascendi6 al 90% y ya no era necesa-
rio hacer un choque térmico para que no
apareciera la vena. Pero lo mas importan-
te de este experimento selectivo fue que
cuando la poblacién original era consan-
guinea, es decir sin variabilidad genética,
no habia respuesta a la seleccion. El expe-
rimento demostrd, por tanto, que la selec-
cion estabilizadora se ejercia a partir de
una composicion inicial criptica genética
preexistente, era asimilacion genética.

Estudios moleculares con las proteinas
de choque térmico (Hsp, en inglés “heat
shock protein”) han contribuido a aportar
pruebas moleculares directas de asimilacion
genética. Estas proteinas ayudan a otras pro-
tefnas a mantener su plegamiento correcto
frente a sobrecalentamiento u otros tipos de
estrés cuando estos son moderados, pero si
actGan con gran intensidad aparecen feno-
tipos aberrantes que pueden ser asimilados
mediante seleccion. Lindquist y sus colabo-
radores, utilizando mutantes alelos Hsp83
que disminuyen la actividad de proteinas
de choque, obtuvieron un gran aumento
de anormalidades en patas, ojos y quetas
de Drosophila que consiguieron estabilizar
mediante seleccion. El hecho de que estos
fenotipos anormales estabilizados en su ma-
yoria no presentaban la mutacién Hsp83
y que mostraran una herencia mendeliana
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compleja sugiri6 a los autores que “las po-
blaciones fundadoras contenian una gran
cantidad de variacién genética criptica para
estos caracteres” (Rutherford y Lindquist
1998). Otros muchos sistemas de desarrollo
albergan variabilidad genética criptica. Este
creciente nimero de evidencias empiricas
tienen un significado especial en apoyar el
papel del origen gradual frente a los cam-
bios bruscos en el origen de las novedades
evolutivas del desarrollo. Pero también re-
velan que la adaptabilidad somética que
puede preceder a la variabilidad genética
adaptativa es el resultado de la seleccion
previa de componentes genéticos respon-
sables de una norma de reaccién de gran
valor evolutivo para una adaptacion futura
a condiciones ambientales extremas.

Epilogo

Hace mas de medio siglo Jacques Mo-
nod (1970), un genético premio nobel fran-
cés, escribi6 un libro capital: Le hasard et la
nécessité (El azar y la necesidad). El azar sig-
nifica para Monod el componente genético
sin sentido adaptativo, es decir la mutacion
aleatoria; la necesidad es sinénimo de la se-
leccién natural. Ambos conceptos operando
concertadamente conducen a la evolucién
adaptativa. Son conceptos andlogos a los
empleados por Darwin en “descendencia

con modificacion”, descendencia enfatiza

o ®
<75

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

el componente genético (mutaciéon) y mo-
dificacion se refiere al cambio evolutivo (se-
lecciéon natural). Monod intentd cautivar a
una audiencia emotiva apelando a su vena
poética cuando expresé que “de una fuen-
te de ruido (mutacién al azar) la seleccion
es capaz, por si misma, de extraer toda la
musica de la biosfera”. Este esfuerzo, aun-
que sustentado por un sélido razonamiento
empirico, no parece haber convencido a
muchos. Aceptando el evolucionismo, mu-
cha gente asume que la naturaleza humana
deja de tener un significado transcendente
sobrenatural, algo inaceptable para gran
parte de seres humanos, lo cual me hace
sospechar del calificativo de sapiens para
nuestra especie. Sin embargo, la interpreta-
cion evolutiva de los seres vivos esta acep-
tada practicamente por todos los cientificos
profesionales.

Darwin propuso su teoria en un mo-
mento de amplia ignorancia en disciplinas
basicas como la genética y la ecologia. Los
avances cientificos han ido modulando el
darwinismo original, primero a través de
la Sintesis Moderna, basada principalmen-
te en la genética de poblaciones, y después
con los avances en la genética molecular.
Finalmente, la llegada de la era genémica
y postgenémica nos permite profundizar en
los mecanismos evolutivos y explicar para-
dojas como la falta de correlacién positiva
entre el tamano del genoma y la compleji-
dad organismica. La mayoria de las disputas
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sobre el papel de los nuevos descubrimien-
tos en los pilares del darwinismo se centran
en desafiar el papel predominante de la
seleccion natural en la evolucién. En otro
nivel el papel de la deriva genética y otros
sucesos aleatorios han sido también consi-
derados como factores evolutivos predomi-
nantes. En estos casos, me inclino a pensar
que existe un malentendido sobre el carac-
ter oportunista de la seleccién natural. No
debemos olvidar que los posibles cambios
genémicos fijados por deriva genética, re-
cluta genética, transferencia horizontal, re-
unién genémica por simbiosis, duplicacio-
nes, u otros mecanismos no adaptativos en
principio, son procesos que aportan nueva
variabilidad para ser seleccionada en un fu-
turo por el caracter oportunista de la selec-
cion natural.

A lo largo de este articulo he tratado de
explicar como la genética ha proporciona-
do bases sélidas para la fundamentacion de
la teoria evolutiva. De hecho constituye el
factor de “descendencia” en el epitome de
la evolucién darwinista. También he desta-
cado su esforzada introduccién en Espana
y su florecimiento en los afnos 1980-1990,
resaltando algunos pioneros ilustres, so-
bre todo en relacién con los aspectos mas
evolutivos de su contribucién. Aunque la
evolucién es una disciplina multilateral que
abarca todas las disciplinas biol6gicas, como
se observa en este nimero monogréfico, el

contenido de este articulo esta centrado
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en la genética. Sin embargo, puesto que
la “modificacion” en el epitome darwinista
es la otra parte definitoria del concepto de
evolucién, me he permitido subrayar aqui
el papel de la seleccién natural como arti-
fice principal del cambio evolutivo. Para
una ampliacion del papel genémico en la
teoria evolutiva remito a Fontdevila (2011)
y a una obra mas divulgativa (Fontdevila y
Serra 2013). En la tabla adjunta he intenta-
do resumir el desarrollo experimentado, en
sus distintos aspectos, por la teoria evolutiva
desde el darwinismo inicial hasta la Sinte-
sis Moderna, indicando finalmente algunas
concreciones y extensiones promovidas por
los actuales conocimientos.

Para terminar, pienso que deberiamos
apreciar la grandiosidad del universo gené6-
mico dentro de nosotros no solo por su apli-
cacién a nuestro bienestar, que también,
sino porque es el resultado de la evolucién
de otros genomas con los que estamos em-
parentados y a los que debemos respeto y
admiracion. El significado de todo esto es
que el universo césmico no solo ha alcan-
zado un estadio en que uno de sus logros
evolutivos, los humanos, puede pensar so-
bre el universo mismo, sino también que,
mirandose a través de nosotros, el universo
césmico puede apreciar su belleza. Aunque
este allegro finale parezca misticismo, debe-
ria tomarse como un signo de felicidad “ma
non troppo”. Todo depende de nuestra su-
puesta sabiduria.
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Tabla. Algunas comparaciones entre Darwinismo, Sintesis Moderna y perspectivas actuales en distintos
aspectos clave de la teorfa evolutiva.

Darwinismo Sintesis Moderna

Estado actual y nuevas aportaciones

Genes mendelianos
como unidades de

Factores
heredables

1. Material para
la evolucion

Variacion del ADN: sustituciones, inserciones y

2. Mecanismos
de fijacion

3. Evolucién
del desarrollo y
plasticidad

4. Gradualismo:
natura non facit
saltum

5. Externalismo:
el ambiente
como
condicionante
de la adaptacion

6. Complejidad
biolégica

77

desconocidos

Seleccion
natural (¢posible
herencia
blanda?)

Importante pero
desconocida en
gran parte

La evolucién
ocurre mediante
cambios
pequenos y
graduales

El ambiente
condiciona la
adaptacion.

Evoluciona por
acumulacion
de nuevas
mutaciones
adaptativas

herencia

Seleccion natural y
deriva genética (sin

herencia blanda)

No considerada

Se mantiene el
gradualismo,
aunque con tasas
variables.

El ambiente
condiciona la
adaptacion.

Evoluciona por
acumulacién de

nuevas mutaciones

adaptativas

deleciones, elementos reguladores: elementos
transponibles (ETs), CREs, pequenos RNAs, entre
otros mecanismos.

Seleccion natural y deriva genética siguen
siendo centrales. Se afaden la recluta genética
y la seleccion de fondo. La fijacién neutra es
importante al nivel molecular. La evolucién
epigenética es un campo en expansion.

La biologia evolutiva del desarrollo (EVODEVO)
explica la evolucién de la forma. La

asimilacién genética es un factor importante

en la plasticidad fenotipica porque facilita

la adaptacion a los ambientes cambiantes o
estresantes.

El gradualismo es la regla en la mayoria de los
cambios reguladores del desarrollo, aunque son
posibles algunos saltos evolutivos como en la
transmisién génica horizontal y en la simbiosis.

El ambiente continta siendo fundamental.

A veces los constrefiimientos positivos son
homologias profundas que canalizan algunos
linajes a la convergencia. La adaptacién
somatica puede preceder los cambios génicos y
facilitar la asimilacion genética.

La seleccion de mutaciones adaptativas es
importante, pero ademas la complejidad
emerge de la interaccion entre genes y redes
génicas. La evolucion se facilita por la robustez
de las redes génicas que puede amortiguar
perturbaciones y facilitar la evolucion bajo
condiciones de estrés.
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La sintesis evolutiva y la zoologia

Adria Casinos, Profesor emérito. Departamento de Biologia Evolutiva, Ecologia y
Ciencias Ambientales. Universidad de Barcelona. acasinos@ub.edu

Introduccion

La sintesis evolutiva, es decir, la teoria
evolucionista cuyas bases surgen entre
1920 y 1950, es también conocida bajo
otros términos, la mayor parte de ellos po-
niendo el acento sobre su cardcter sintéti-
co, que se refleja en el nombre, ya que se
considera que las aludidas bases surgieron
de la fusién de la genética de poblacio-
nes y de la aportacion mas genuina de
Darwin, la teoria de la seleccion natural. A
grandes rasgos, también equivale a lo que
se conoce muchas veces como neodarwi-
nismo, aunque la equivalencia no sea
exacta, ya que el término neodarwinismo
existia previamente a la sintesis, como se
verd en su momento. Es cierto que la sin-
tesis dio carta de naturaleza a un darwi-

nismo renovado, poniendo fin al periodo
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histérico de “eclipse” del pensamiento de
Charles Darwin; un eclipse si se quiere no
total, pero que afectaba preferentemente
al citado ntcleo de dicho pensamiento, la
seleccion natural.

Bowler (1985), en un analisis muy con-
cienzudo de la cuestion, fija, de forma un
tanto orientativa, 1894 como fecha de
inicio de ese periodo de eclipse y, con-
cretamente, en la reuniéon en dicho ano
de la British Association for the Advance-
ment of Science. Aunque Thomas Henry
Huxley se empled, una vez mas, a fondo
para defender el darwinismo, digamos,
genuino, lo cierto es que tanto él como
otros cientificos afines (E. Ray Lankester,
por ejemplo) no tenian nada que oponer
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a los, en aquel momento, famosos célcu-
los de lord Kelvin sobre la antigliedad de
la Tierra, que constituian el principal argu-
mento contra la suficiencia de la seleccion
natural como mecanismo evolutivo.

Es evidente que no se cuestionaba glo-
balmente a Darwin, ni mucho menos a la
idea genérica de evolucion. Se recupera-
ban de él, o en relacién a él, supuestos
mecanismos alternativos o complementa-
rios a la seleccion natural, como, por ejem-
plo, la herencia de caracteres adquiridos.
En consecuencia, los afos del eclipse del
darwinismo fueron de un gran auge de las
ideas neolamarckistas, en coincidencia o
no con las hipétesis mutacionistas o las or-
togenéticas (Bowler, 1985).

Estas paginas son sobre la relacion en-
tre zoologia y sintesis evolutiva, tal como
reza el titulo. Sin embargo, debo hacer
dos aclaraciones. La primera es que no re-
sulta nada facil fijar los limites de la zoolo-
gia respecto a ciencias, digamos, vecinas.
La causa estd en el cardcter de ciencia
madre de aquella, de la que a lo largo de
la historia se han desgajado otras a partir
de metodologias especializadas, de forma
que es posible que en mi redactado inva-
da algtn area afin. La segunda es que si
bien la revisién esta enfocada en Espana,
me ha parecido imprescindible hablar de
los origenes de la sintesis en relacién con

la zoologia sin distinciones geogréaficas;
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origenes que no fueron precisamente es-
panoles, como se sabe. Ademds, por razo-
nes sociopoliticas propias de nuestro pais,
la ya repetidamente citada sintesis llegd
tarde y, consecuentemente, tuvo poca
influencia en el campo zoolégico, como
veremos en su momento.

Origenes y desarrollo de la sintesis evo-
lutiva

Si resulta arriesgado fijar el principio
de la época de eclipse del darwinismo
evocada, lo es todavia mas identificar el
momento en que dicha época se puede
dar por acabada, que coincidiria gros-
so modo con los inicios de la sintesis. En
realidad, seria incluso absurdo plantearlo
en dichos términos. Digamos que en los
albores del siglo XX se produce un paula-
tino desprestigio, en términos empiricos,
de los supuestos mecanismos alternativos
a la seleccion natural, hasta convertir a sus
defensores en minoritarios.

El punto de partida de la sintesis evolutiva
implicaria la asuncion de tres principios ba-
sicos: abandono del neolamarckismo, o sea
de la herencia de los caracteres adquiridos;
revalorizacion de la seleccién natural como
mecanismo evolutivo global, y asimilacion
del mendelismo. Ahora bien, dicha asun-
cién no fue por supuesto universal, de for-
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"En los albores del siglo XX se produce un paulatino desprestigio
de los supuestos mecanismos alternativos a la seleccion natural.”

ma que a lo largo de toda la pasada centuria
siguieron existiendo nucleos defensores de
la herencia somatica, de la ortogénesis o del
mutacionismo. E intentaré demostrar que
incluso en el momento presente hay ten-
dencias importantes que, si bien no niegan
la seleccién natural, malinterpretan e infra-
valoran su papel como mecanismo evoluti-
vo. Ahora bien, dejando aparte esta Gltima
circunstancia, debe decirse que durante el
periodo aludido de eclipse siempre hubo
zo6logos, o bidlogos en un sentido amplio,
que defendieron uno u otro de los dos pri-
meros principios basicos mencionados, o
ambos, asegurando su continuidad. Estricta-
mente hablando, lo que se ha llamado, de
forma mas o menos equivoca, neodarwinis-
mo solo tendria de Darwin la recuperacion
de la seleccién natural como mecanismo
evolutivo, ya que el autor del Origen de las
especies siempre acept6 la herencia de los
caracteres adquiridos y nunca propuso una
teoria genética que ni de lejos se aproxima-
ra al mendelismo.

El mecanismo de la herencia que pro-
ponia, la pangénesis, no tenia base em-
pirica. Darwin nunca conoci6 el trabajo
de Mendel, por la sencilla razén de que
al parecer nunca lo ley6. Contrariamente,
el andlisis de las anotaciones de Mendel

a obras de Darwin y su correspondencia
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con el botdnico suizo Karl Wilhelm von
Nageli, asi como cierta terminologia que
utiliz6 en su trabajo, parecen demostrar
que habia asimilado el pensamiento
evolucionista sin  prejuicios religiosos,
pero cuestionaba las hipétesis sobre la
herencia contenidas en el Origen de las
especies por entrar en contradicciéon con
los resultados de su trabajo experimental
(Fairbanks, 2020).

El redescubrimiento, alrededor de
1900, de la obra de Gregor Mendel por
el holandés Hugo de Vries, el aleman Carl
Correns y el austriaco Erich von Tscher-
mak, de forma independiente, y la teoria
del plasma germinal de Weismann, des-
terrando la herencia somatica, permitie-
ron modificar radicalmente el panorama
desde el punto de vista de disponer de
elementos empiricos en los que basar una
teorfa de la herencia.

La aparicién de Cenetics and the Origin
of Species de Theodosius Dobzhansky, en
1937, se considera como la formalizacion
de la referida sintesis entre la genética men-
deliana y la teoria de la seleccién natural.
La obra no seria traducida en Espafa hasta
1955, en el marco de la Biblioteca Ybis de
Ciencia Bioldgica, dirigida por Faustino Cor-
doén y publicado por Revista de Occidente.
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Ahora bien, desde los primeros afos del
siglo, y con anterioridad a la obra de Do-
bzhansky, habian sido publicados diversos
titulos que abordaban parcialmente el tema.
A titulo de ejemplos pueden citarse The me-
chanism of Mendelian Heredity (1915) o el
mas divulgativo A critique of the theory of
the evolution (1916), ambos de Thomas
Hunt Morgan (el primero junto a Alfred H.
Sturtevant, Hermann ). Muller y Calvin B.
Bridges). Este Gltimo titulo fue traducido en
Espana muy tempranamente (1921).

Con frecuencia cuando se habla o se
citan esos titulos, y otros, pioneros de la
sintesis, se olvida uno que, a mi parecer,
es de especial importancia dada la tema-
tica de este articulo, en la medida en que
su autor fue un zodlogo, digamos, clasico
y el libro estd escrito desde una perspec-
tiva zooldgica. Se trata de la obra de Ver-
non L. Kellogg Darwinism To-Day (1907)
(Figura 1). Profesor de entomologia en la
Universidad de Stanford, Kellogg pas6 de
sus estudios de tipo morfolégico a inte-
resarse por la herencia y la adaptacion a
raiz del citado redescubrimiento del tra-
bajo de Gregor Mendel y ello le condujo
a intentar estudiar los organismos en con-
diciones controladas, pero que repitieran
en la medida de lo posible, las naturales.
Es lo que se conocié como “bionomics”.

El término, que podria traducirse al

castellano por “bionémica”, tiene su ori-
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OF THE DARWINIAN SELECTION THEORIES, TO-
GETHER WITH A BRIEF ACCOUNT OF THE
PRINCIPAL OTHER PROPOSED AUXIL-

IARY AND ALTERNATIVE THEO-

RIES OF SPECIES-FORMING
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NEW VORK: HENRY HOLT AND COMPANY
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Figura 1. Primera pagina de Darwinism to-day de
Vernon L. Kellogg.

gen, como tantos otros, en Ernst Haeckel,
que lo definié en su Generelle Morpholo-
gie der Organismen (1866) como la rama
de la fisiologia que se ocuparia del “estu-
dio de las relaciones de los seres vivos con
el mundo exterior, de su hébitat, de sus
costumbres, sus enemigos, sus parasitos”.
Sin embargo, el vocablo pronto adquirié
en Inglaterra un significado diferente de
la mano de E. Ray Lankester quien de-
fini6 bionomics como “The study of the
organisms in settings similar to their natu-
ral environments” pero “settings that also
allowed for detailed observation and con-
trolled experimentation”. El modelo serian
los laboratorios de biologia marina.
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El propésito de Kellogg con la metodo-
logia bionémica era “elucidating the laws
of evolution”. En tltimo extremo, la selec-
cién natural. En Darwinism to-day Kellogg
emplea ya el término “neo-Darwinism”,
en el marco de la definicion de George
John Romanes, que implicaria aceptar la
teoria del plasma germinal, negar la he-
rencia somatica y desechar cualquier me-
canismo alternativo a la seleccién natural;
de hecho, Romanes lo establece en con-
frontacion con el neolamarckismo.

El libro de Kellogg contiene un apén-
dice a su capitulo “Other theories of spe-
cies forming” encabezado por una muy
elogiosa referencia a Mendel y su trabajo,
definiendo al monje agustino como “
the man whose name will undoubtedly
live forever in the annals of biological sci-
ence”. Ahade una amplia bibliografia so-
bre el redescubrimiento, citando no solo
la de los redescubridores digase oficiales,
o sea de Vries, Correns y von Tschermak,
sino, complementariamente, articulos de
William Bateson y Lucien Cuénot sobre
Mendel y la herencia mendeliana, ambos
muy tempranos (1902). El de Bateson es
una defensa del método y de los resulta-
dos del monje de Brno, ademas de una
transcripcion del trabajo original de éste
en inglés, mientras que el de Cuénot con-
siste en un resumen de sus experimentos
sobre la herencia mendeliana de la pig-

mentacion en ratones, que constituyen
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los primeros experimentos de ese tipo en
el ambito zooldgico. En resumen, Darwi-
nism to-day contiene ya todos los elemen-
tos basicos de la sintesis.

Por supuesto que posteriormente se
publicaron diversos textos de zodlogos
encuadrados en el neodarwinismo. Ha-
bria que destacar Rensch (1960) y los di-
versos de Mayr. En general, en el terreno
concreto de la morfologia se desarroll6
una vision centrada en lo que se ha llama-
do, a veces despectivamente, “programa
adaptacionista”, producto de la importan-
cia que dio la sintesis a la seleccién natu-
ral y a lo que se considera su resultado, la
adaptacion. De esta manera se abordaron
de manera novedosa temas hasta enton-
ces analizados desde un enfoque de mor-
fologia idealista. Clark (1964), a propésito
del celoma, es un ejemplo.

Desde el punto de vista zoolégico qui-
za la principal aportaciéon de la sintesis
evolutiva afect6 al concepto de especie
y de especiacion. O al menos son los as-
pectos en que se puso mas énfasis. Y sin
duda fue Ernst Mayr el que mas teorizé
el problema. Estableci6 como modelo
casi universal de especiacion el geogra-
fico o alopétrico, un modelo que tiene
muy poco, o mas bien nada de darwi-
nista (Casinos, 2017b). Un importante
precursor de esta teoria fue el aleman
Moritz Wagner (Figura 2), contempora-
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neo de Charles Darwin, quien siempre
se mostr6 en desacuerdo con Wagner
en que el aislamiento geogréafico fuera
necesario para la formaciéon de nuevas
especies (Darwin, 1901[1872], p. 127).
Sin lugar a dudas, porque el modelo sim-
patrico se ajustaria mas al principio de la
seleccion natural.

No obstante, no puede afirmarse ni
mucho menos que la vision de Mayr so-
bre especiacion fuera universal entre los
digamos “padres fundadores” de la sin-
tesis. Un buen ejemplo lo tenemos en
Huxley (1971[1940]) (Figura 3), que de-
fiende un punto de vista mds amplio del
concepto de aislamiento, planteando
que los de tipo ecoldgico, fisiolégico y
genético pueden ser tan efectivos como
el geogréfico. Significativo, a mi parecer,
que Huxley no cite ninguna obra de Mayr
entre la bibliografia de su trabajo. Debe
tenerse en cuenta que The New Systema-
tics ha de interpretarse como la contribu-
cién fundamental de la sintesis evolutiva
a esa rama de la biologia. La vision de la
clasificacion reflejada en dicha obra es
conocida con el nombre de sistematica o
taxonomia evolutiva. En realidad, la sin-
tesis no construyé un corpus taxonémi-
co solido, siempre mas preocupada por
el “process” que por el “pattern” (véase
mas adelante). Se restringi6 en gran medi-
da al tema de la especie y la especiacion,

como he senalado anteriormente, sus-
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Figura 2. Moritz Wagner.

tentando, ademas, una vision realista de
la citada unidad taxonémica, en abierta
ruptura con la vision nominalista que ha-
bia prevalecido en los ambientes no fijis-
tas desde Lamarck; incluyendo a Darwin.
Tampoco incidié demasiado la sintesis en
otros aspectos del corpus zoolégico. Con
frecuencia se ha dicho que hubo un cier-
to divorcio con la morfologia y, en espe-
cial, la embriologia. Creo que ese punto
de vista es, en parte, infundado. Volveré
sobre ello. El énfasis puesto en el binomio
forma-funcién y en la idea de adaptacion,
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THE NEW
SYSTEMATICS

EDITED BY
JULIAN HUXLEY

LONDON
The Systematics Association
(Reprint)
1971

Figura 3. Primera pagina de The new systematics.

indisoluble de la importancia dada a la
seleccion natural, tuvo la correspondiente
consecuencia en la nocién de homologia
como base de una clasificacién digase
natural. Ahora bien, para ello se parte de
una definicién nada operativa: un carac-
ter presente en dos o mas taxones es ho-
mologo si esta presente en un posible an-
tecesor comun. Pero al mismo tiempo la
descendencia comin se fundamenta en
la existencia de homologias. No se fijan
criterios de reconocimiento. A lo sumo se

aceptan los cldsicos (criterio de posicion,
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criterio de calidad especifica, y criterio de
continuidad o de las formas intermedias).
La preocupacion por el valor adaptativo
de las estructuras, que tuvieron siempre
los zo6logos seguidores de la sintesis (en
si loable, ya que evita la morfologia espe-
culativa), hizo que no solo se considerase
la semejanza estructural, sino la funcional.
Pero tal cosa no genera mas que confu-
sion. La semejanza funcional implica solo
analogia, mientras que la homologia es
estrictamente una cuestion de forma, tal y
como establecié Richard Owen.

Otra aportaciéon importante de la sinte-
sis al terreno zoolégico fue la superacion
de la hipétesis recapitulativa en el sentido
haeckeliano (Casinos, 2017a). De Beer
[1951(1940)] es una obra fundamental en
la historia de la embriologia en cuanto a la
reformulacién de la recapitulacién, reto-
mando la idea de Karl von Baer (recapitu-
lacion de los estadios embrionarios) en lu-
gar de la de Ernst Haeckel (recapitulacion
de los estadios adultos). Al mismo tiempo,
de Beer replantea la nocién de hetero-
cronia a partir de lo establecido también
por Haeckel. Posteriormente Stephen Jay
Gould modificé los tipos de heterocronia
y Alberch et al. (1979) las modelizaron.
Creo, pues, que el libro de de Beer es una
buena muestra de que en el desarrollo de
la sintesis evolutiva no hubo propiamente
ese supuesto olvido, que incluso a veces
se pretende voluntario, de la morfologia.
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"El libro de de Beer es una buena muestra de que en el
desarrollo de la sintesis evolutiva no hubo propiamente ese
supuesto olvido de la morfologia.”

Espaina. Del darwinismo a la sintesis

Mas de una vez se ha dicho que el
darwinismo llegd con retraso a Espafa. La
afirmacion es un poco exagerada, si toma-
mos como referencia de dicha llegada las
traducciones de las obras de Darwin y, en
concreto, la del Origen de las especies. La
version en castellano més temprana fue
publicada en 1872 y corresponde a la pri-
mera edicién de la obra. Sali6 a la calle en
forma de folletin y se interrumpié6 su publi-
cacion. La primera traduccién completa es
de 1877, pero se trata ya de una version de
la sexta y dltima, que se habia publicado
cinco anos antes (1872) (Gomis Blanco y
Josa Llorca, 2007). Incluso aceptando que
hubiera habido un cierto retraso respecto a
otros paises de nuestro entorno (la primera
traduccién francesa de esa sexta edicién es
de 1876), es innegable que el darwinismo
se popularizé rdpidamente. Y no solo en el
ambito cientifico.

Mas alla de las obras de Darwin, y siem-
pre en el contexto evolucionista, a Ernst
Haeckel, quien goz6 de una gran popula-
ridad en los circulos librepensadores, se le
tradujeron sus obras mas importantes, tanto

en el plano estrictamente cientifico (Morfo-
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logia general de los organismos), como en
el divulgativo (Historia de la creacion de los
seres organizados segun las leyes naturales).
En las universidades el evolucionismo no
solo fructific6 en el ambito de las ciencias
naturales, sino también en las facultades
de medicina donde, segin la opinién de
Glick (1984), se habria estado mas a res-
guardo de las represalias antidarwinistas,
como la que aparté a Odén de Buen de
su catedra en la Universidad de Barcelona
por presion del obispo.

En el dmbito estrictamente zooldgi-
co es indispensable mencionar la tra-
duccién del manual de zoologia de Carl
Claus (Claus, 1891) (Figura 4) profesor de
la Universidad de Viena. Se lo considera
como el primero de la materia que intro-
dujo la teorfa evolucionista, con una fuer-
te defensa de la seleccion natural.

Si en el caso del primer darwinismo se
puede discutir si hubo retraso o no en su
llegada a Espana, en el caso de la sintesis,
si bien su conocimiento llegé en su mo-
mento a Espafa, no tuvo efectos practi-
cos. Principalmente por la guerra civil, el
aislamiento posterior y la ideologia antie-
volucionista generada durante gran parte
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ZOOLOGIA

POR EL DOCTOR C. CLA

Figura 4. Primera pagina de la traduccion espaiola
del Tratado de Zoologia de Carl Claus, incluido

en la Historia Natural de la editorial Montaner y
Simon.

de los anos del franquismo. Ya en la dé-
cada de 1920 aparecen traducciones de
textos basicos de la nueva escuela de teo-
ria evolutiva. Pueden mencionarse la ya
citada de Morgan en 1921, y la de Animal
Biology de J.B.S. Haldane y Julian Huxley
en 1929. Lo que se produjo fue una inte-
rrupcion por causas sociopoliticas.

La guerra civil y la inmediata posguerra
truncan totalmente la difusion de las ideas
evolutivas en Espana, coincidiendo con
los afios en los que la sintesis alcanza su
maximo desarrollo e influencia. Razones
muy importantes fueron por un lado el
exilio de figuras seferas de la ciencia es-

panola y, por el otro, el aislamiento; pero
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"La guerra civil y la
inmediata posguerra truncan
totalmente la difusion de las

ideas evolutivas en Esparia,
coincidiendo con los arios en
los que la sintesis alcanza
su mdximo desarrollo e
influencia.”

también las hubo de orden ideolégico,
dado que el régimen franquista desmon-
t6 toda la infraestructura que habia per-
mitido el progreso cientifico, en especial
la Junta de Ampliacion de Estudios (JAE),
con sus laboratorios, sustituyéndola por
el Consejo Superior de Investigaciones
Cientificas (CSIC), colocado bajo la égida
de la Iglesia Catdlica y, en especial, del
Opus Dei. El evolucionismo fue un aspec-
to de la ciencia especialmente atacado,
siendo sustituido por una cierta teologia
natural de base creacionista. Tan solo en
la década de 1950 se reanudan las tra-
ducciones de obras de biologia evolutiva,
como el libro de Dobzhansky indicado
anteriormente. El hueco es cubierto en
parte desde la América hispana (Huxley,
1965) incluso en aspectos heterodoxos
respecto a la sintesis, como la obra de Ri-
chard Goldschmidt The Material Basis of
Evolution (publicado en 1940 y traducido
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en 1943). Cabe decir que, si se quiere un
tanto sorprendentemente, el punto de in-
flexion fue posible a través de la Iglesia,
el Gnico poder paralelo al del Estado to-
talitario y tutor ideolégico designado por
éste, con la publicacion de La Evolucién
(Crusafont, Meléndez y Aguirre, 1966).

¢Hasta qué punto la zoologia espafola
fue influida por la sintesis evolutiva? A
mi entender muy poco y en aspectos
marginales. Como yadije en otro momento
(Casinos, 2017a) la zoologia espafola
vivié de espaldas a las aportaciones de la
sintesis en esa materia. Es mas, durante el
periodo correspondiente es evidente una
ausencia de formalizacion de la materia o,
en su defecto, una formalizacion endeble
o anacrénica respecto a lo que estaba su-
cediendo en otros lares.

A mi parecer, el Gnico intento de for-
malizacién llevado a cabo se le debe a
Enrique Gadea Buisan, catedratico de In-
vertebrados no Artrépodos en la Universi-
dad de Barcelona. Desgraciadamente, no
nos legd ningln texto que reflejara glo-
balmente su vision zoolégica. Nos tene-
mos que conformar con trabajos aislados
(Gadea, 1976, por ejemplo) y en las con-
versaciones mantenidas entre ambos (él
y yo) sobre determinados temas. Enrique
Gadea era un fiel seguidor de las concep-
ciones del zo6logo aleman Adolf Remane,

a quien conocié personalmente. Acepté
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y difundié la versiéon propia de Remane
sobre el origen enterocélico del celoma,
basado en un criterio totalmente de mor-
fologia especulativa, en donde el valor
adaptativo de la estructura estaba total-
mente ausente. Se discute si es correcto
considerar a Remane como un morfélo-
go idealista y si tenfa 0 no una posicion
critica, aunque no contraria a la sintesis.
Parece evidente un pensamiento opuesto
al poblacional representado, en concre-
to, por Ernst Mayr, quien tuvo una rela-
cién muy, digamos, complicada con Adolf
Remane. Véase Casinos (2017a) para un
analisis mas detallado de la cuestion. Qui-
za es por eso mas adecuado hablar, en el
caso de Remane y, consecuentemente, en
el de Gadea, de una morfologia especu-
lativa, tal y como he hecho antes, fuerte-
mente enraizada en las ideas de Haeckel,
como senala HadZi (1963). Ademas, am-
bos (Gadea y Remane) compartian su es-
casa preocupacion por el “process” (véa-
se a continuacion), es decir, estaban mas
interesados por la diversidad animal que
por sus causas.

Como remarcé algin autor (Clark,
1964) dicha morfologia especulativa lle-
gaba a extremos tales, en lo que respecta-
ba a la reconstruccion de los antecesores,
que parecia que, a diferencia de la fauna
actual, aquellos no estuvieran sometidos
a las limitaciones ambientales. En otras
palabras, pareciera que no rigiera para
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ellos el principio que la especulacién ha
de tener sus limites y, en el campo de la
zoologia, eso significa que los animales
hipotéticos han de ser estructuralmente
y funcionalmente posibles. La filogenia
construida sin esos limites hizo que Lib-
bie Henrietta Hyman escribiera, sobre las
hipétesis que circulaban en torno al ori-
gen de determinados grupos zoolégicos o
estructuras: “Anything said on these ques-
tions lies in the realm of fantasy” (citado
por Clark, 1964).

Una visiéon global sobre la zoologia
espanola en fecha tan relativamente tar-
dia, para lo que estamos tratando, como
1969, la puede dar el | Simposio Interna-
cional de Zoofilogenia, celebrado en ese
afno en la Universidad de Salamanca. El
esfuerzo por conseguir invitados de altos
vuelos (Ayala, Grassé, Rensch, Simpson),
contrastaba con la imagen anacrénica que
daban de la zoologia la mayoria de co-
municaciones: muy pocas referencias a
la sintesis, una sola sobre taxonomia nu-
mérica y ausencia total del cladismo (Ca-
sinos, 2017a).

La sintesis en entredicho

Cualquier paradigma cientifico es sus-
ceptible de critica y de ser sustituido total

o parcialmente. En ese contexto la sintesis
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evolutiva ha sido objeto de una serie de
revisiones; algunas justificadas; otras no
tanto, o en absoluto.

Esta ampliamente admitido que la evo-
lucién biolégica incluye dos aspectos dife-
rentes y complementarios, el “pattern” y
el “process”, en terminologia inglesa (tér-
minos ya utilizados anteriormente). El pri-
mero implica la distribucién de las formas
vivas y las relaciones entre dichas formas,
mientras que el segundo seria la causa de
ello; si se quiere la teoria evolutiva, pro-
piamente dicha (Ridley, 1986). Pues bien,
la sintesis evolutiva ha sido objeto de fuer-
tes criticas en ambos aspectos.

Desde el punto de vista del “pattern”
la critica ha venido basicamente de la
mano del cladismo o sistemética filoge-
nética. El libro original de Willi Hennig,
publicado en 1950, pasé muy desaperci-
bido hasta aparecer la version inglesa en
1966. En 1968 se public6 en Argentina
una version en lengua castellana, que no
trascendié en absoluto en Espana. No es
hasta la década de 1980 que el cladismo
empez6 a difundirse en nuestro pais; pero
cabe decir que, a partir de ese momen-
to, tuvo una expansiéon muy rapida en el
campo de la zoologia espafnola, tanto en
su aplicacion a datos morfolégicos como
moleculares. Un claro contraste con lo ya
dicho sobre la taxonomia evolutiva, que
puede decirse que paso sin pena ni gloria.
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Incluso la taxonomia numérica, posterior
a la evolutiva, tuvo una audiencia tam-
bién restringida.

Cabe decir que el cladismo ha ido mu-
cho mas alld en la formalizaciéon de una
nueva sistemdtica que lo hizo la sintesis,
que siempre estuvo mas preocupada por
el “process” que por el “pattern”, como se
ha comentado. La diferencia reside tam-
bién en que el “pattern” cladista no esta
asociado a una determinada concepcion
de la teoria evolutiva. Eclécticamente, es
perfectamente compatible con los princi-
pios generales de la sintesis evolutiva, ac-
tualizados, pero sin olvidar que ha habido
una tendencia, el llamado “pattern cla-
distics”, en cierta manera flor de un dia,
que consideraba que el darwinismo, des-
de buen principio, habia sido un ruido de
fondo que habia perturbado el desarrollo
normal de la sistematica, pretendiendo
volver a una supuesta “edad de oro” de
dicha disciplina previa a la aparicién de la
teoria evolutiva (Ridley, 1986).

Desde el punto de vista didactico los
principios basicos de la sistemdtica filo-
genética se ensefan en todos los centros
universitarios espanoles de biologia, hasta
donde yo tengo noticia. Cuestion aparte
es si se pone o no suficiente énfasis en
que existe una teoria evolutiva a la que
debe asociarse la tarea de estudiar la sis-

tematica.
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Las aportaciones del cladismo, que
enmiendan asunciones de la sistematica
evolutiva, se podrian resumir como: re-
definicion del concepto de homologia,
con la diferenciacién entre plesiomorfia
(estado ancestral o primitivo del caracter)
y apomorfia (estado derivado del carac-
ter); concepto de parafiletismo, a partir
del de plesiomorfia (un grupo parafilético
estd fundado en caracteres primitivos y no
comprende todos los descendientes del
antecesor comun); esquema dicotémico
como base del cladograma; sustitucion
de la relacién antecesor-descendiente
por la de grupos hermanos. De forma se-
cundaria, puede anadirse en el haber del
cladismo el ser la base de la biogeografia
histérica, en especial del modelo vicarian-
te, como alternativa, a veces con preten-
siones de totalidad, a la teoria dispersio-
nista. Si bien los planteamientos citados
estrictamente filogenéticos del cladismo
parecen légicos, no ocurre lo mismo con
el modelo biogeografico vicariante, que
se habia planteado con un cierto dogma-
tismo (Casinos, 2017b).

Las criticas o alternativas desde la zoo-
logia a la sintesis por lo que se refiere al
“process” atafien a diferentes aspectos.
Por ejemplo, a la especiacion. La hipé6-
tesis tan cara a Ernst Mayr de la alopatria
como mecanismo practicamente univer-
sal es, a todas luces, insostenible. Hay
demasiada evidencia de especiaciéon en
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simpatria, sobre todo en los ultimos de-
cenios (Casinos, 2017b). Los peces ci-
clidos africanos, tanto en la zona de los
lagos del este del continente, como en
zonas lacustres del Camerin, nos pro-
porcionan ejemplos de especiacion que
dificilmente se pueden interpretar en
condiciones de alopatria. Importantes
especializaciones tréficas y diferencias
de tamano parecen ser las causas de
unos procesos explosivos de especiacion,
que se habrian producido en un tiempo
muy corto por lo que hace al caso: unos
1.000-2.000 anos en el lago camerunés
Ejagham (Poelstra et al., 2018).
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Otra vision critica al “process” fruto de
la sintesis ha sido el modelo de los equi-
librios interrumpidos, concebido en un
principio como una alternativa global al
gradualismo filético, pero reducido pos-
teriormente a una posibilidad alternativa
(Casinos, 2017b). El modelo atane basica-
mente a proponer que el cambio anage-
nético no se produce antes o después de
la cladogénesis, sino en coincidencia con
ésta (Figura 5).

En ambos casos las propuestas son
admisibles en la medida que hay base
empirica para plantear las respectivas

\/

Anagénesis —= A

B L& B C
\ / Anagénesis —\ /
A A

Anagénesis —

Figura 5. Tres escenarios tedricos sobre la relacion temporal entre cladogénesis y anagénesis. 1.
Simultaneidad entre ambos procesos. 2. Anagénesis previa a la cladogénesis. 3. Anagénesis posterior a

la cladogénesis.
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hipétesis, siempre y cuando se tenga
una vision plural del problema y no se
parta de la pretension de buscar solu-
ciones Unicas a las cuestiones plantea-
das.

De todos los principios basicos de la
sintesis evolutiva quiza el mas criticado
ha sido el papel de la seleccién natural
en el proceso evolutivo. Es lo que se ha
generalizado bajo el nombre de “critica
al programa adaptacionista”. Dicha cri-
tica se ha desarrollado bajo dos premi-
sas diferentes. Por
un lado, relativizar
la importancia de
la seleccién natu-
ral, partiendo de
la asuncién de que
el organismo es un
todo y no resulta
consecuente  dar
una visién parcial del proceso selectivo
en referencia a una determinada estruc-
tura. Enfatiza también la existencia de
caracteres neutros. Se olvida que, si bien
el organismo es un todo integrado, las es-
tructuras responden a diferentes funcio-
nesy, consecuentemente, no tiene senti-
do plantear la optimizacién en términos
de totalidad. En cuanto a la existencia
de caracteres estructurales neutros dicha
neutralidad no debe interpretarse como
si no hubieran sido sometidos al filtro se-

lectivo.
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"La peor critica a la seleccidn
natural es la planteada en
términos de mecanismos
alternativos.”
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Pero sin duda la peor critica a la selec-
cién natural, por absurda, es la planteada
en términos de mecanismos alternativos,
en la medida que dichos mecanismos son
productores de variabilidad, mientras que
la seleccién natural, tal y como establecié
el concepto Darwin, y seguimos utilizan-
dolo, es simplemente un filtro al que se
somete cualquier novedad evolutiva (Ca-
sinos, 2017b). Queda muy claro en los
siguientes parrafos (Darwin, 1901[1872];
pags. 99y 100).

“Several  writ-
ers have misappre-
hended or objected
to the term Natu-
ral Selection. Some
have even imagined
that natural selec-
tion induces vari-
ability, whereas it
implies only the preservation of such vari-
ations as arise and are beneficial to the be-
ing under its conditions of life”

“Unless such occur (occurrence of prof-
itable variations) natural selection can do
nothing”

Pues parece que no se lee a Darwin o
se hace caso omiso de lo que dejé escri-
to. En los dltimos decenios se ha insistido
una y otra vez en poner al mismo nivel
mecanismos inductores de variabilidad
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morfolégica y la seleccién natural. Incluso
en Espana hay algin que otro ejemplo de
tal tipo de afirmacion. Asi en Sampedro
(2007; pag. 57) puede leerse, a propésito
de la discusion entre Radhey Gupta 'y Lynn
Margulis sobre el alcance e importancia
de la teoria simbiética de la segunda,

“Gupta cree que el mecanismo simbio-
tico que creé la célula eucariota es un su-
ceso excepcional...Margulis, sin embargo,
estd convencida de que la simbiosis, y no
la seleccion natural, es el verdadero motor
de la evolucién en su conjunto”.

Ignoro si realmente Lynn Margulis
planteaba la cuestién en estos términos.
Conoci a la bidloga estadounidense 'y,
precisamente, le manifesté mi desacuer-
do con su pretensién de haber encontra-
do una respuesta universal al origen no
solo de la variabilidad morfolégica, sino
de la complejidad. No soy nada proclive a
aceptar soluciones tnicas para problemas
complejos, pero por lo que se refiere a la
concepcion de la seleccién natural como
un posible motor evolutivo, es decir, un
papel activo que no de mero filtro, tal
como lo plantea Javier Sampedro, no dejo
de confesar mi perplejidad respecto a lo
escrito, vehemente, por Charles Darwin y
citado anteriormente.
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Conclusiones

En términos generales, cabe decir que
la sintesis incidi6 muy poco en aspectos
relacionados con el “pattern”, en com-
paracion con la solidez desarrollada en el
campo de la teoria evolutiva ('process").
La llamada sistematica evolutiva contribu-
y6 muy poco en los temas relacionados
con la préctica clasificatoria o filogenética.
Centrada sobre todo en el mecanismo es-
peciativo dio a la alopatria una categoriza-
cién univoca, simplificando una realidad
que se muestra cada vez mas compleja.

Por lo que hace a la zoologia espano-
la en particular, podemos concluir que la
influencia de la sintesis evolutiva en ella
fue irrelevante. La principal causa, por su-
puesto, el aislamiento del pais a partir de
1939 y el correlativo desmantelamiento
de las estructuras que habian permitido
un notable avance cientifico en las pri-
meras décadas del siglo XX. El exilio o la
marginaciéon que sufrieron un buen nu-
mero de cientificos contribuy6 también a
que nuestra zoologia viviera de espaldas
al desarrollo que estaba experimentando
la biologia evolutiva en otros paises. En el
bien entendido que todo ello afectd, en
mayor o menor grado, a todas las disci-
plinas biolégicas. El tema evolutivo tenia
caracteristicas ideolégicas para el régimen
dictatorial y suponia su marginacion.
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"Los estudios zooldgicos espatioles han estado durante décadas
anclados en aspectos faunisticos, con ausencia de preocupaciones
tedricas en relacion con la teoria evolutiva.”

Hay otro punto a destacar que he de-
jado para el final y que, sin duda, tam-
bién contribuy6 a la mencionada escasa
influencia. Y es el hecho de que los es-
tudios zooldgicos espafoles han estado
durante buena parte del siglo XX absolu-
tamente anclados en aspectos faunisticos,
practicando una taxonomia tipoldgica,
con ausencia de preocupaciones tedricas
en relacion con la teoria evolutiva. Esto
quedaba muy reflejado en la docencia,
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El impacto de la evolucion en la
botanica espafola a lo largo del tiempo

Gonzalo Nieto Feliner, Real Jardin Botanico (RIB, CSIC), Plaza de Murillo 2, 28014

Madrid — nieto@rjb.csic.es

Introduccion

Reflexionar sobre el impacto de la evolu-
cién en la botanica en Espana conduce a
formularse diversas preguntas cuyas res-
puestas varian segln el periodo histérico
al que se apliquen, desde las etapas pre-
vias a la fundacién de la llamada inicial-
mente nueva sintesis (sintesis evolutiva),
hasta el momento presente. La primera
pregunta seria ¢ha llegado nuestra ciencia
boténica a una situacién en la que la sin-
tesis evolutiva estd inmersa, como teoria
explicativa global, en toda investigacion
que persigue entender la diversidad, el
origen, la organizacion, el funcionamiento
y las relaciones ecolégicas de los organis-
mos vegetales? La respuesta hoy seria un
rotundo “si”. Pero no siempre fue el caso.

También resulta evidente que la boténi-

o ®
<97

ca espanola ha incorporado el paradigma
evolutivo moderno con un retraso consi-
derable, mayor que el de otras areas de la
biologia. Otra pregunta que se plantea es
¢qué importancia han tenido los factores
sociopoliticos de nuestro pais frente a los
factores intrinsecos a la ciencia? Y dentro
de los factores intrinsecos a la ciencia,

"La botdnica espariola ha
incorporado el paradigma
evolutivo moderno con un
retraso considerable, mayor
que el de otras dreas de la

biologia."
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¢qué papel han jugado los factores espe-
cificos del mundo de la botdnica en ese
retraso?

Me estoy refiriendo a la botanica como
si no hicieran falta mds aclaraciones so-
bre lo que ésta abarca. Pero, por razones
practicas, salvo alusiéon explicita, usaré
este término en el sentido del Diccionario
de Font Quer ya que es entendible por
cualquier ciudadano —ciencia que se
ocupa de todo lo referente a las plantas—,
aunque, por razones de tradicion, incluya
también organismos tan importantes, di-
versos y distantes filogenéticamente de las
plantas verdes (clado Viridiplantae), como
los hongos.

Creo que el principal interés de anali-
zar ese retraso reside en reflexionar sobre
las posibles causas y su més que probable
naturaleza multifactorial. En la medida
en que estas preguntas se formulan para
distintos periodos que abarcan el siglo
XIX espanol y la posguerra, es dificil evi-
tar una cierta melancolia al pensar qué
habria pasado si la historia hubiera sido
otra. Sin embargo, creo que la reflexion
puede tener también el efecto contrario.
Teniendo en cuenta que la botanica espa-
fola, con todas sus disciplinas asociadas o
subdisciplinas (sistemética y evolucién de
plantas y hongos, ecologia vegetal, inte-
racciones planta-animal, paleobotanica,
biologia reproductiva, biogeografia y filo-
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geografia, etc.), se puso al dia en la Gltima
década del siglo XX (Vargas y Manrique,
2008) y que desde entonces ha estado tan
pujante como para organizar el congreso
mundial que solo se celebra cada seis
anos —XX International Botanical Con-
gress (IBC 2024)—, cabe pensar que las
causas principales del retraso eran sobre
todo exégenas. Una vez que los obstacu-
los econémicos, politicos y sociales deja-
ron de estrangular a la botdnica (y a las
demas ciencias), la comunidad cientifica
boténica espanola ha podido desarrollar
su potencial y alcanzar un estatus mas que
digno a nivel internacional. En esto hay
que reconocer un gran mérito a las poli-
ticas cientificas de las décadas de 1980 y
1990 asi como a su continuidad.

La botanica: ¢Un programa de investi-
gacion propio?

Algunas contribuciones a los estudios
de evolucién desarrolladas en plantas an-
tes del surgimiento de la nueva sintesis
fueron importantes, pero no demasiado
reconocidas. En el primer tercio del siglo
XX, en el mundo de las plantas se realizé
investigacion pionera, claramente dentro
del marco evolutivo. El trabajo de Wi-
lliam Bateson a comienzos de siglo sobre
herencia de la heterostilia en plantas del
género Primula contribuy6 al desarrollo
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de la genética (Bateson y Gregory, 1905),
disciplina cuyo nombre él mismo acufié.
Johannes P, Lotsy defendié que la hibrida-
cién era el motor fundamental de cambio
evolutivo —Evolution by Means of Hybri-
dization (1916). Aunque su visién se con-
sider6 exagerada, su contribucién ha sido
episddicamente revisitada seglin se iba
profundizando el conocimiento sobre la
importancia de la hibridacién en la evo-
lucién. En la Gltima década se ha revitali-
zado en relacién con un concepto que él
mismo acuné: el singdmeon —una unidad
evolutiva compuesta por especies recono-
cibles que mantienen interfertilidad par-
cial o esporadica—, que se ha aplicado
a grupos tan importantes como los robles
o los pinos. Como pionero de la genética
ecoldgica, llamada entonces genecology,
Gote Turesson, trabajando en numero-
sas especies de plantas en los afos vein-
te, aporté evidencia de que la seleccién
produce poblaciones morfolégicamente
diferenciadas y localmente adaptadas. El
acuné el término ecétipo y fue el primero
que aport6 evidencia de que la variacion
geografica en plantas tenia base genética
(Turesson, 1922). En la misma linea, en la
década de 1930, la misma instituciéon que
respaldaba el proyecto de Dobzhansky
en Drosophila pseudoobscura (Genetics
of natural populations), la Carnegie Insti-
tution (Washington), apoy6 también otro
gran proyecto denominado Experimental

Studies on the Nature of Species, que lle-
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varon a cabo Jens Clausen, David D. Keck
y William M. Hiesey trabajando en nume-
rosas especies. Su trabajo demostré que
las especies de plantas incluyen razas eco-
l6gicas genéticamente diferenciadas a lo
largo de gradientes ambientales. Se apo-
yaron en una aproximacion experimen-
tal ambiciosa que combinaba ecologia
de campo, genética y experimentacion,
y condujo a una temprana demostracion
de las interacciones genotipo-ambiente
(Nuanez-Farfan y Schlichting, 2001).

Muy diferente seria la situacién de G.
Ledyard Stebbins, considerado uno de
los arquitectos de la nueva sintesis. Si los
trabajos de sus predecesores no fueron
reconocidos como “sintéticos” a pesar
de haber intentado reunir evidencia de
muchosgruposdistintos, lascontribuciones
de Stebbins —particularmente su Varia-
tion and Evolution in Plants (1950)— si se
aceptaron e integraron en el movimien-
to fundador de la biologfa evolutiva mo-
derna. Mayr, por ejemplo, tilda esta obra
como “the first truly «synthetic» work in
botany”. Stebbins demostr6 cémo la ge-
nética y la seleccion natural explican la
diversificacion y especiacion, y logré in-
tegrar genética y seleccién natural en la
sistematica de plantas. Su trabajo pionero
en poliploidia, hibridacién y especiacion
ha sido enormemente influyente en la bo-
tanica. Los trabajos de Stebbins, de Briggs
y Walters (Plant Variation and Evolution,
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1969), la obra seminal de Verne Grant
(Plant Speciation, 1971) y la ya extensa
literatura sobre citogenética de plantas
que habia comenzado en los anos treinta,
fueron las Gnicas fuentes de conocimiento
e inspiracion sobre evoluciéon de plantas
que teniamos a nuestra disposicion los
que empezabamos nuestra carrera cienti-
fica en los afios 80.

La aceptacion de Stebbins como parte
de la nueva ssintesis es de particular interés,
porque sucedi6 a pesar de que algunos
de los focos principales de investigacion y
su programa —el papel de la hibridacion
y la poliploidia en la evolucién— no se
consideraban de aplicacién universal a
todos los organismos por aquel entonces.
Sin embargo, el papel de la hibridacion
en la evolucion y el de su derivada, la
introgresion de Anderson (Introgressive
Hybridization, 1949), recibirian atencion
sustancial dentro del mundo de los ani-
males a finales del siglo XX, con un desfa-
se considerable respecto a la investigacion
en plantas. Es claro que la investigacion
con foco evolutivo en animales y en
plantas se llevé a cabo con un cierto ais-
lamiento entre ambos colectivos, lo que
condujo al desarrollo de ideas y progra-
mas de investigacion independientes. Es
probable que esto haya sido un factor adi-
cional que retras6 la incorporacién de la
sintesis evolutiva en la botanica espanola.

Es también verosimil que el acercamiento
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entre ambos colectivos haya coincidido
con periodos en los que convergieron en
la incorporacién de aproximaciones me-
todolégicas como la PCR, la secuencia-
cion, la genémica o distintas herramientas
analiticas (Vargas y Manrique, 2008).

La botanica espanola antes de la nueva
sintesis

En las décadas siguientes a la publica-
cion del Origen, en el siglo XIX, el impacto
de las ideas de Darwin y Wallace fue testi-
monial en la botanica espanola. No hubo
una figura tan activa como lo fue Antonio
Machado y Nunez en la zoologia, rector
de la Universidad de Sevilla durante el
Sexenio Democratico y uno de los intro-
ductores mds destacados del darwinismo
en Espana (Aguilar et al., 2010). Tampo-
co era previsible una adopcién amplia de
esta corriente en la propia investigacion
botédnica porque se trataba de una fase
temprana de difusién, de aceptacion o re-
chazo de ideas. Y ciertamente se gener6
mucho debate, pero no permanecié en
la academia. En la sociedad espanola el
debate se desplazé hacia las implicacio-
nes del darwinismo en nuestra naturale-
za como especie, y gener6 todo tipo de
reacciones, sobre todo para los sectores
religiosos mas interesados en sus creen-
cias que en la realidad biolégica. Lo que
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es peor, como es bien sabido, tal debate
transcurrié totalmente alejado del rigor
cientifico incluso por parte de los cientifi-
cos que intervinieron (NGnez Ruiz, 1977).

La capitalizacion del darwinismo por
sectores fuera de la academia no fue,
probablemente, la Gnica causa de su es-
casa repercusion en la botanica durante
las Gltimas décadas del siglo XIX. Se unié
el que la investigacion en el centro verte-
brador de la botanica en Espana, el Real
Jardin Botanico, y en las propias universi-
dades, sufria precariedad e incluso letargo
durante el Gltimo cuarto del siglo (Carraci-
do, 1917). Ademas, algunos investigadores
como Miguel Colmeiro, director duran-
te ese largo periodo del Jardin Botanico,
no simpatizaban mucho con las ideas de
Darwin (Gonzalez Bueno, 1984). En este
contexto, Blas Lazaro Ibiza, catedrético
de la Facultad de Farmacia de la Univer-
sidad Central, es considerado como otra
de las figuras que introdujeron las ideas
de Darwin en Espana, si bien en un plano
tal vez menos activo que el zo6logo Odén
de Buen, que incorporé abiertamente la
teorfa de la evolucion de Darwin en sus
clases y manuales, y vio su Tratado ele-
mental de zoologfa incluido en el indice
de Libros Prohibidos por las autoridades
eclesidsticas. Las ideas prodarwinistas de
Lazaro Ibiza se aprecian en el prélogo a su
Compendio de la Flora Espanola y, de for-

ma mas directa, en su discurso de entrada
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en la Real Academia de Ciencias (Lazaro
e Ibiza, 1900), junto a algin dato anec-
dético como el hecho de que redact6 la
carta de pésame que la Sociedad Linnea-
na Matritense envi6 a la familia de Darwin
cuando este muri6 (1882) o que colaboré
con la Institucién Libre de Ensefanza con
una aportacion econémica al monumen-
to levantado en su honor en Londres.

En la montana rusa de la ciencia espa-
hola a lo largo de la historia, la llamada
Edad de Plata (1910-1936) representa una
cresta muy clara. La labor de la Junta para
la Ampliacién de Estudios e Investigacio-
nes Cientificas (JAE), creada en 1907 para
impulsar la ciencia espanola sacandola de
su aislamiento, es clave. En la botanica,
los efectos beneficiosos del patrocinio
de la JAE —pensiones de formacién en
universidades extranjeras, creacion de la-
boratorios para abordar nuevas metodo-
logias, promocién de nuevas disciplinas
cientificas— se retrasaron por actitudes
antirreformistas como las de Apolinar
Gredilla, director del Jardin Botdnico de
Madrid. A partir de 1921, cuando Ignacio
Bolivar le sucede como director, el apoyo
de la JAE a la botanica se canaliza a través
de cinco grupos de trabajo: Flora, vege-
tacion y taxonomia de plantas vasculares;
Algologia; Micologia; Briologia; y Fisiolo-
gia vegetal (Gallardo y Gonzalez Bueno,
1988). El impulso de la JAE a la botanica,
que desbarata la Guerra Civil, es muy sig-
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nificativo, sobre todo cuando se compara
con el periodo anterior, e implica a mas
de 40 investigadores. Sin embargo, este
renacer de la ciencia espanola no pro-
mueve las ideas evolucionistas. Se puede
argumentar que la JAE en parte prioriza la
apertura de disciplinas con potencial apli-
cabilidad, p. ej., la fisiologia vegetal o las
que acceden al mundo microscépico. Por
otro lado, tampoco puede decirse que los
estudios de evolucion en plantas a nivel
internacional en este periodo sean fre-
cuentes. Las investigaciones a las que me
he referido mas arriba (Bateson, Turesson,
Clausen, Stebbins) son pioneras y condu-
cidas por la avanzadilla de unos pocos in-
vestigadores.

Tras la nueva sintesis

Durante la posguerra, entre 1939 vy
1970, el impacto del darwinismo en la bo-
tanica espanola continué siendo exiguo.
Los conocimientos acumulados que con-
dujeron a la construcciéon de un corpus
tedrico, con la nueva sintesis, suponian
un estimulo para investigar diversas
facetas de la evolucién y entender mejor
la diversidad biolégica. Pero en Espania, el
caldo de cultivo de la comunidad cientifi-
ca era el peor posible para recibir y cana-
lizar ese estimulo. Asi, la reticencia a la in-

corporacion del darwinismo que ya existia
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antes y se prolonga durante este periodo,
era previsible. Algunas de las causas no
son especificas de la botanica, sino que
afectaron a toda la comunidad cientifica
espanola. Con la penuria econémica que
marcé la posguerra hasta finales de la dé-
cada de 1960, la ciencia no se considera
una prioridad durante la dictadura, salvo
alguna disciplina aplicada, como la agro-
nomia. Ademas, como afirmé José Ibanez
Martin, primer presidente del CSIC en la
fundacién de este organismo, y también
ministro de Educacién Nacional desde
1939 a 1951, la ciencia oficial debia ser
“ante todo catélica”. A la representacion
exigua de la perspectiva evolutiva en la
boténica contribuy6 también la reduccién
drastica de lineas enteras de investigacion.
En un texto sobre evolucion, la deriva ge-
nética es una buena metéfora para enten-
der el doble efecto que tuvo el exilio de
muchos cientificos destacados al final de
la Guerra Civil. En colectivos cientificos
relativamente pequenos, como el de la
boténica, tales exilios no solo supusieron
la pérdida de capital humano individual,
sino que mermaron disciplinas enteras. En
cambio, otras, representadas por investi-
gadores que no se exiliaron, se extendie-
ron por la academia hasta capitalizar las
catedras y, de alguna manera, dificultar
el desarrollo de otras. De forma analoga
a la deriva genética, hubo un muestreso
mas o menos aleatoria y una expansion
posterior de algunas disciplinas. En la bo-
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tanica, una de las grandes beneficiadas
fue la aproximacion fitosocioldgica a los
estudios de vegetacion, que condiciond la
academia durante tres o cuatro décadas.
Por el contrario, un ejemplo muy notorio
de la pérdida de capital humano y de sus
consecuencias para una linea entera de
investigacion fue el exilio de José Cua-
trecasas, quien desarroll6 su carrera en
la Smithsonian Institution de Washington,
una institucion que posteriormente puso
su nombre a una medalla que reconoce la
excelencia en boténica tropical.

No cabia, por tanto, sino esperar a que
cambiaran las condiciones en las que se
desarrollaba la ciencia, incluyendo fon-
dos, infraestructura y principios que la
promovian. Y esa espera duré cuatro dé-
cadas, durante las cuales en otros paises
se hacian aportaciones importantes a la
biologia evolutiva de plantas, como es el
caso de Anthony Bradshaw, que demostré
que las plantas pueden evolucionar rapi-
damente en respuesta a estreses ambien-
tales severos, tales como suelos contami-
nados por metales pesados (Antonovics
et al., 1971). Pero es justo reconocer los
escasos ecos de la sintesis evolutiva. Asi,
Pio Font Quer (1948) en su revisién de
un linaje de plantas con su centro de di-
versidad en la peninsula ibérica, discute
de forma extensa sus posibles relaciones
filogenéticas. Francisco Bernis, que desa-

rrollaria su carrera académica en la orni-
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tologia, comenzo sin embargo con un es-
tudio muy detallado del género de plantas
Armeria, singular por ser hoy considerado
un singdmeon. En su monografia, incluye
una larga introduccioén en la que discute
la sistemdtica cuando se van incorporan-
do los “progresos de la genética” (Bernis,
1954).

Hay posiciones que, haciéndose eco
de las teorias evolutivas, consideran indis-
pensable la accién del Creador como cau-
sa primera compatible con el evolucionis-
mo, y es frecuente una vision teleolégica
de la evolucién que tuvo una trayectoria
larga en el siglo XX (véase el articulo de A.
Moya en este mismo nimero). Un peque-
Ao libro de Alvarez Lépez (1957) merece
ser mencionado, pues es una discusion
pormenorizada, aunque tedrica, sobre la
diversificacion morfolégica y genética, in-
cluyendo por ejemplo el concepto biolé-
gico de especie de Mayr. Esta obra puede
ser un ejemplo de cémo desde la posgue-
rra hasta los anos 70, dentro de la bota-
nica, quienes tratan los temas evolutivos
mds extensamente suelen ser historiado-
res de la ciencia o tedricos interesados en
la epistemologia, mds que investigadores
que estudian organismos concretos ma-
nejando datos empiricos.

Repasando los indices de revistas im-
portantes de la época, como el Boletin de
la Sociedad Espanola de Historia Natural o
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"Desde la posguerra hasta los afios 70, dentro de la
botdnica, quienes tratan los temas evolutivos mds

extensamente suelen ser historiadores de la ciencia o

tedricos intevesados en la epistemologia.”

los Anales del Jardin Botanico de Madrid,
se ve que los botanicos, como la mayoria
de los naturalistas, estaban dedicados a
otros temas, no a reconstruir patrones o
procesos evolutivos. Por razones practicas
probablemente, los conceptos de espe-
cie o de categorias infraespecificas eran
los temas a propo6sito de los cuales mas
se discutia la evoluciéon (Cortés Latorre,
1953). Aunque faltara un marco evolutivo
solido en las mentes de estos naturalistas,
también podria decirse que en esta época
hay datos insuficientes para hacer inferen-
cias sobre evolucién para la mayoria de
las especies que los botanicos manejan.

Ultimo cuarto del siglo XX

Seglin avanza este periodo, el desfase
con respecto a la investigacién desarrolla-
da en otros paises y disciplinas de la bio-
logia se va acortando, pero para reducir
esa brecha es necesario avanzar més rapi-
do, como en la hipétesis de la Reina Roja.
Los factores generales que propiciaron

esa fase expansiva ya se han insinuado:
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mayor financiacién, nuevas directrices y
acciones de politica cientifica, con énfa-
sis en la etapa postdoctoral, con el lanza-
miento de los contratos Ramén y Cajal, y
el impulso a las becas postdoctorales en
el extranjero, como habia hecho la JAE.
Pero se anade también la creacién de uni-
versidades publicas que posibilitan acoger
una diversidad mayor de disciplinas cien-
tificas.

Entre los factores intrinsecos que con-
tribuyeron a un escenario mas maduro
para el asentamiento del paradigma evo-
lutivo en la investigacién botdnica espa-
fnola, hay uno al que podriamos referirnos
como el cumplimiento de prioridades de
conocimiento bdsico, que a finales de si-
glo por fin se van satisfaciendo. Me refiero
a la elaboracién de floras y catalogos de
diversidad de los distintos grupos. Hasta
la década de 1980 hubo un déficit impor-
tante de floras que sintetizaran con rigor
y detalle el conocimiento de la diversidad
de plantas y hongos. Por eso surgieron
con tanta fuerza en esa década diversos
proyectos ibéricos de catalogacion que se
plasmaron en varias floras: vascular, brio-



eVOLUCION

fitica, ficolégica, liquenoldgica y micolégi-
ca. Ciertamente, las investigaciones sobre
procesos evolutivos no necesitan per se
un conocimiento basico de aspectos de
taxonomia e historia natural de la biota
completa de un territorio si tales investi-
gaciones estan enfocadas en un organis-
mo modelo. Pero la botanica, a diferencia
de otras disciplinas como la genética, ha
tendido a poner el foco en la diversidad
de comunidades o biotas completas. Para
cubrir ese déficit se
requirieron  recur-
sos humanos de
investigacion. Solo
en la flora vascu-
lar (Flora iberica)
intervinieron 255
autores, 48 edito-
res y 100 asesores.
Personalmente, he
escuchado a nu-
merosos botanicos
argumentar que era
una especie de deber contribuir al esfuer-
zo colectivo de producir una flora moder-
na actualizada de la Peninsula Ibérica, ar-
gumento que yo mismo llevé a la practica
durante anos. A medida que este déficit
se iba cubriendo con floras modernas y
actualizadas, estas iban generando un sus-
trato fértil que estimul6 la formulacién de
preguntas con foco evolutivo que debian
responderse estudiando patrones y proce-

sos evolutivos o mediante experimentos
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"La via de entrada mds
frecuente de la sintesis
evolutiva en la botdnica
ha sido seguramente
la representada por los
enfoques macroevolutivos de
'sistemdtica y evolucion'.”
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de campo, invernadero o jardin comin;
preguntas que son frecuentes ya desde
hace mas de dos décadas en los proyectos
del Plan Estatal de I+D+i. Ademas, para
comprender la taxonomia de los géneros
mas complejos y asi poder sintetizar ade-
cuadamente los conocimientos, las floras
estimularon estudios biosistematicos, que
entroncaron directamente con la sintesis
evolutiva, utilizando aproximaciones 'y
datos mas alla de la taxonomia alfa (Nieto
Feliner, 2005).

La via de entrada
mas frecuente de la

sintesis  evolutiva
en la botdnica ha
sido  seguramen-

te la representada
por los enfoques
macroevolutivos de
“sistematica y evo-
lucién”, una expre-
sién que ha servido
para nombrar perfiles de plazas y depar-
tamentos. En este contexto, se entiende la
sistematica en un sentido mas amplio que
taxonomia, como el estudio de la diversi-
dad de los seres vivos y de las relaciones
evolutivas entre ellos. Esto tiene que ver,
en gran medida, con el aumento del na-
mero de estudios de sistematica, que hace
que los marcos evolutivos sean cada vez
mas necesarios para interpretar los patro-
nes de diversidad. Este proceso habria ido
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en paralelo con la generalizacion del pen-
samiento filogenético (“tree thinking”) en
toda la biologia y biomedicina, muy nota-
blemente en la epidemiologia. Este pensa-
miento no deja de ser una extensién de la
repetidisima frase de Dobzhansky “nada
tiene sentido en biologia si no es a la luz
de la evolucién” (Dobzhansky, 1973). Y
no se extendi6 abruptamente, sino que es
el resultado de debates y contiendas con-
ceptuales que fueron muy intensas en los
anos 70. La evolucién de las ideas y méto-
dos de la sistemdtica biolégica, que es lo
que debatian, fue analizada por el fil6sofo
David Hull (1988) como caso de estudio
de la evoluciéon de las ideas cientificas.
Este proceso gradual implicé tres escue-
las: (i) La que surge de la nueva sintesis y
Huxley anuncié como Nueva Sistematica,
mas conocida como sistemadtica evolutiva;
(i) La feneticista (taxonomia numérica),
que defiende el uso de muchos caracteres
analizados estadisticamente, todos con el
mismo peso; y (i) La cladistica o filoge-
nética que, inspirada en la obra de Willi
Hennig, defiende que la clasificacion ha
de ser un fiel reflejo de las relaciones filo-
genéticas. Por lo general, este debate no
se vivi6 de cerca dentro del mundo de la
sistematica en Espana. La botdnica se in-
corpor6 en los anos 90 al pensamiento y
practica filogenéticos cuando la polémica
habia sido zanjada, de facto, por una espe-
cie de barrido selectivo. La incorporacion

de una fuente de datos abundante, como
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las secuencias de ADN —muy necesaria
en las plantas y hongos por la plasticidad
de caracteres morfolégicos y la ausencia
de tejidos duros—, orill6 los debates con-
ceptuales al tiempo que significé el triun-
fo de las aproximaciones estadisticas, que
habia defendido ). Felsenstein frente a J.
Farris, con modelos explicitos de cambio
en la inferencia filogenética y, en Gltimo
término, la dominancia del universo Ba-
yesiano en la estadistica.

Aunque la ecologia evolutiva se trata
en otro articulo de este mismo ndmero,
hay que mencionar aqui que varias lineas
de investigacion, que nacieron en torno
a la biologia reproductiva de plantas, tu-
vieron un impacto importante en investi-
gadores del ambito botanico en Espana.
Seguian la estela del trabajo seminal de
David C. Lloyd sobre sistemas reproduc-
tivos en Leavenworthia (Lloyd, 1965) y
algunos, como se ha dicho, las cultivaban
para comprender mejor los patrones de
diversidad a través de la biosistemdtica.
Dentro de la ecologia de interacciones
planta-animal, Carlos Herrera fue pione-
ro en defender el papel de la inercia y
las restricciones filogenéticas para inter-
pretar correctamente los patrones ecol6-
gicos frente a aproximaciones adaptacio-
nistas demasiado simples. Aunque, por
nimero de practicantes, los estudios de
macroevoluciéon son seguramente mas
frecuentes, los estudios microevolutivos
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"Las perspectivas para entender la diversidad se amplian,
espoleadas por pensamiento evolutivo, hacia lineas que

enriquecen y expanden la concepcion tradicional, mds

restringida, de la botdnica.”

se avivan en esta época. Asimismo, la
creacion de una nueva disciplina, la filo-
geografia por John Avise y colaboradores
(1987), que conecta las escalas macro
y micro —en concreto, la genética de
poblaciones y la sistematica (y filogené-
tica)—, es bien recibida también en el
mundo de la botdnica. El componente
espacial, geogréfico, en la distribucién de
los linajes construidos a partir de ADN or-
ganelar es parte del éxito de esta discipli-
na. Pero el andlisis de la evolucion en el
espacio a escalas macroevolutivas, la bio-
geografia histérica, también se desarro-
lla con éxito. Asimismo, las perspectivas
para entender la diversidad se amplian,
espoleadas por pensamiento evolutivo,
hacia lineas que enriquecen y expanden
la concepcién tradicional, mas restringi-
da, de la botanica. Entre estas lineas cabe
mencionar la biologia del desarrollo, las
redes de interaccion planta-animal, o los
enfoques microevolutivos de la adap-
tacion. En definitiva, este periodo, o el
final del mismo, podria considerarse el
de la normalizacién o puesta al dia de la
biologia evolutiva botanica espafnola en

un contexto internacional.
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El siglo XXI

En la medida en que este Gltimo perio-
do, el actual, representa la continuacion
de esa normalidad para la comunidad bo-
tanica espanola que trabaja en evolucién,
solo apuntaré algunas lineas o tendencias
que han adquirido un desarrollo destaca-
do o son nuevas. Pero hay que subrayar
que la comunidad cientifica que trabaja
en biologia evolutiva de plantas y hongos
es muy pujante. A esta situacion halague-
fa se ha unido el que, desde 2019 se ha
creado una sociedad botanica espanola
(SEBOT), que abarca un amplio abanico
de intereses entre los que se encuentra
la evolucién, y rellena un hueco histérico
también achacable a avatares diversos a lo
largo del tiempo.

El término “biologia evolutiva” se apli-
ca a departamentos, grupos de investiga-
cién y perfiles académicos, por compara-
cién con el de “sistemdtica y evolucion”.
En este periodo permanece, ciertamente,
el pensamiento filogenético, persiguiendo
entre otros objetivos la reconstruccion de
caracteres ancestrales y el desarrollo de
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"Todo ello estd permitiendo abordar la reconstruccion de
patrones y procesos evolutivos en escenarios complejos tales

como radiaciones evolutivas rdpidas, escenarios de evolucion
reticulada y especiacion con flujo génico.”

modelos evolutivos méas flexibles y rea-
listas (Figura 1). También se generaliza la
estimacion de tiempos de divergencia, un
objetivo complicado en lo que se refiere
a la calibracién, debido a la extrema es-
casez de fosiles de plantas y ain més de
hongos. La utilizacién de la inteligencia
artificial y, especificamente, de las redes
neuronales, se ha disparado en los tGltimos
anos, y esto se ha combinado en el tiem-
po con la disponibilidad de cantidades
masivas de datos genémicos y recursos
computacionales. Todo ello esta permi-
tiendo abordar la reconstruccién de pa-
trones y procesos evolutivos en escenarios
complejos tales como radiaciones evo-
lutivas rapidas, escenarios de evolucion
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reticulada y especiacién con flujo génico.
La biologia de la conservacién de plantas
es una disciplina muy viva, en un escena-
rio global de preocupacién creciente so-
bre las crisis climatica, de biodiversidad,
y destruccion de habitats. Pero, ademads,
se introduce la historia evolutiva de los
linajes como factor critico para valorar y
priorizar la conservacion, aplicable desde
poblaciones y especies, hasta comunida-
des y biomas completos. El ensamblaje de
comunidades, la modelizaciéon de nicho,
o las interacciones planta-microbioma, p.
ej. en las semillas, son lineas también con
desarrollo activo y potencial futuro, cuyas
coordenadas conceptuales se sitGan en el
corazén de la biologia evolutiva.

Agradezco a Juan Arroyo y Ricarda Rii-
na sus valiosos comentarios a un borrador
anterior.
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Net diversification rate

Figura 1. Arbol datado de las angiospermas basado en 353 genes nucleares, resultado de un

proyecto colaborativo de gran envergadura en el que han participado una decena de botanicos
espanoles. Los dibujos de plantas que ilustran los 6rdenes provienen de la revista cldsica Curtis’s
Botanical Magazine —Zuntini, A.R., Carruthers, T., Maurin, O. et al. Phylogenomics and the rise
of the angiosperms. Nature 629, 843-850 (2024). https://doi.org/10.1038/s41586-024-07324-0
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Historia de la evo-devo en Espafa

Laura Nuno de la Rosa, Instituto de Filosofia, CSIC, laura.nuno@csic.es

1. Introduccion

La historia, incluida la historia de la cien-
cia, tiende a narrarse como una secuencia
de grandes episodios fundacionales prota-
gonizados por actores clave que conden-
san procesos mucho mas complejos y re-
des de colaboraciéon mucho mas amplias.
El descubrimiento de los genes homedti-
cos y, con ellos, de la inesperada unidad
molecular del reino animal, inaugura,
para muchos, el nacimiento de la biolo-
gia evolutiva del desarrollo moderna. Esta
narrativa oculta, no obstante, una intrin-
cada arquitectura intelectual que resulta
del encuentro entre multiples agendas de
investigacion interesadas en comprender
la relacién entre evolucién y desarrollo
desde perspectivas teéricas y metodolégi-

cas muy diversas (Love, 2024).
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La evo-devo se desarrolla como un
campo disciplinario auténomo en las dé-
cadas posteriores a la consolidacién de la
sintesis moderna, un marco que result6
tan exitoso como insuficiente para expli-
car la evolucién morfolégica. El hito fun-
dacional fue la publicacién en 1977 de
Ontogeny and Phylogeny, de Stephen Jay
Gould, obra que articul6 el primer mar-
co conceptual post sintesis para explorar
sistemdticamente la influencia del desa-
rrollo en la evolucién. Poco después, la
edicién de las discusiones que tuvieron
lugar en el célebre Dahlem Workshop
(Bonner, 1982) se convirti6 en el acta de
nacimiento formal de una nueva comu-
nidad cientifica.
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A lo largo de sus dos primeras décadas
de existencia, la evo-devo eclosioné no
solo gracias a los hallazgos de la genética
del desarrollo comparada, sino también
a través de un ciclo de gran entusiasmo
multidisciplinar. En esos afnos, la nacien-
te disciplina se nutrié de la incorporacién
de la paleontologia a la discusién sobre
los procesos que subyacen a los patrones
macroevolutivos, de la vuelta de la em-
briologia experimen-
tal al planteamien-
to de interrogantes
evolutivos, 'y de
nuevas herramientas
matemadticas y com-
putacionales que
permitian  modelar
procesos andlogos a
las transformaciones
de la ontogenia y la
filogenia (Nufno de la
Rosa y Miiller, 2020).
La publicacion en
1992 del primer li-
bro de texto sobre la materia (Hall, 1992),
seguida de una serie de monograficos y
la creacion de revistas especializadas a
lo largo de esta década —Development,
Genes and Evolution (1996), Evolution &
Development (1999)—, cristalizé la ins-
titucionalizacién de la evo-devo que, al
comenzar el nuevo siglo, podia conside-
rarse ya una disciplina auténoma (Gilbert,
2000).
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“Quienes, a partir de los
Aarnos noventa, comenzaron a
interesarse por el estudio de
la relacion entre evolucion
y desarrollo partian de un
terreno yermo, desprovisto
de todas las raices que
nutrirdn su crecimiento en
otros lugares.”
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La complejidad de la evo-devo no es
solo disciplinaria y metodolégica, sino que
resulta también de los distintos modos de
articular la relacién entre evolucién y de-
sarrollo: para muchos, el desarrollo ofrece
una evidencia privilegiada para recons-
truir el arbol de la vida; para la mayoria,
la cuestion central es comprender cémo
este ha evolucionado para generar la di-
versidad de formas organicas actuales; v,
para algunos, el foco
no esta tanto en la
evolucién del desa-
rrollo en cada linaje
como en cémo las
propiedades genera-
les del desarrollo han
permitido transitar la
evolucién en ciertas
direcciones.

Esta complejidad
conceptual y meto-
dolégica se refleja en
la historia de la disci-
plina en Espafa, cuyo desarrollo, lejos de
responder a una Unica tradicion cientifica,
presenta mdltiples derivas intelectuales e
institucionales. Quienes, a partir de los
afos noventa, comenzaron a interesarse
por el estudio de la relacién entre evo-
lucién y desarrollo partian de un terreno
yermo, desprovisto de todas las raices que
nutrirdn su crecimiento en otros lugares. Y
es que hasta bien entrada la segunda mi-
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tad del siglo XX apenas existian en Espa-
fa la embriologia, la genética o la propia
biologia evolutiva (Baguna, 2006, 2009).
Aunque en la actualidad la evo-devo con-
tinGa ocupando un lugar marginal en los
planes docentes de las titulaciones biomé-
dicas, el paisaje investigador, con nume-
rosos grupos repartidos por gran parte de
la geografia espanola, se ha transformado
radicalmente.

El objetivo de este articulo es ofrecer
una reconstrucciéon esquemdtica de los
mdltiples linajes que convergen en la
evo-devo en Espana, a partir de la litera-
tura historiogréfica existente y de entrevis-
tas a bidlogas y bidlogos que representan
(pero de ninglin modo agotan) las distintas
lineas de investigacion que han contribui-
do a su formacién y consolidacién. Dado
que la mayoria se formé en el extranjero
y reprodujo a su vuelta las lineas en las
que trabajé en muchos de los centros de
referencia de la disciplina, el caso espanol
constituye, ademds, un valioso caso de es-
tudio para reflexionar sobre la evolucién
de la evo-devo a escala internacional.

En lo que sigue, el articulo se estructura
en cinco grandes apartados que se corres-
ponden con las distintas aproximaciones
tedricas que, desde sus origenes, contri-
buyeron a la formacién de la evo-devo.
Como veremos, estas aproximaciones dis-

tan mucho de conformar una disciplina
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coherente y bien articulada. La evo-devo
continta siendo, mas bien, una “zona de
intercambio” disciplinar que integra con-
cepciones y metodologias muy diversas
para abordar la relacién entre evolucién y
el desarrollo (Winther, 2015), que conflu-
yen, sin embargo, en su aplicacién a pro-
blemas biol6gicos concretos.

2. La aproximacion morfolégica

Dado que la morfologia comparada
fue, junto a la embriologia, la gran disci-
plina excluida de la sintesis moderna, su
papel en la gestacion de la evo-devo du-
rante la década de los ochenta fue deci-

“La evo-devo contintia siendo
... una ‘zona de intercambio’
disciplinar que integra
concepciones y metodologias
muy diversas para abordar
la relacion entre evoluciéon y
el desarrollo, que confluyen,
sin embargo, en su aplicacion
a problemas bioldgicos
concretos.”
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sivo (Love, 2006; Love y Raff, 2003), es-
pecialmente de la mano de Stephen Jay
Gould, cuya critica al programa adapta-
cionista y su reivindicacion del problema
de la forma jugaron un papel crucial.

El interés de los paleontélogos por el
desarrollo surge en el contexto de la trans-
formacion de la paleontologia en paleo-
biologia durante la segunda mitad del
siglo XX, cuando los fésiles dejan de con-
siderarse meros registros o herramientas
bioestratigraficas para convertirse en una
fuente clave para comprender, y no solo
describir, la evolucién de la diversidad
(para una historia de la paleontologia en
Espana véase el articulo de Jordi Agusti en
este nimero). No obstante, en la década
de los noventa el pensamiento evolutivo
continuaba profundamente dominado
por la sintesis moderna y orientado hacia
el estudio de la diferenciacién entre espe-
cies, lo que dificultaba la consideracion de
mecanismos ontogenéticos comunes que
atravesaran esa diversidad, una cuestion
central en el renacimiento del interés por
los planes corporales, las homologias y las
homoplasias. En ese contexto, quienes en
Espana se interesaban desde la paleonto-
logia por la dimensién ontogenética de la
evolucién constituian un grupo reducido
principalmente concentrado en Madrid,
con Nieves Lépez en la Complutense, An-
gela D. Buscalioni en la Auténoma y Anto-

nio Rosas en el Museo Nacional de Cien-
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cias Naturales (CSIC), y Miquel De Renzi
en la Universidad de Valencia.

Desde principios de los ochenta, Mi-
quel De Renzi integré la morfologia teéri-
ca y la morfologia construccional de Adolf
Seilacher con la naciente evo-devo, espe-
cialmente a partir de los trabajos de Pere
Alberch, tanto en contribuciones concep-
tuales (De Renzi, 1982) como en estudios
empiricos sobre patrones de desarrollo y
canalizacién evolutiva en gasterépodos
(De Renzi, 1990). En los noventa, Rass-
kin-Gutman y Buscalioni (2001) explo-
raron la evoluciéon de la cintura pélvica
en arcosaurios mediante un programa
informdtico que permitia realizar transfor-
maciones de coordenadas (inspiradas en
D’Arcy Thompson) con el fin de explicar
la disparidad morfol6gica como resulta-
do de procesos ontogenéticos discretos.
Buscalioni ha continuado esta linea de in-
vestigacion a través del estudio de terato-
logias: sus trabajos sobre craneos de coco-
drilos basales, comparables a los de razas
caninas braquicéfalas, sugieren que cier-
tas transformaciones morfolégicas pueden
explicarse por dinamicas del desarrollo
sin necesidad de apelar a la optimizacién
funcional (Buscalioni, 2017).

En el ambito de la evolucién humana,
Antonio Rosas se aproxima a la evo-de-
vo desde la biologia craneofacial y la or-
todoncia del crecimiento, que funcionan
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como un puente entre la biologia del de-
sarrollo y el registro fésil. Rosas defendié
su tesis en 1992, con un titulo de clara
inspiraciéon gouldiana sobre la ontogenia
y filogenia de la mandibula en la evolu-
cion de los hominidos. Desde entonces,
una parte importante de su trabajo se ha
organizado en torno a conceptos clave
de la evo-devo, como la heterocronia, la
integracion morfolégica y las constriccio-
nes del desarrollo. Parte de esta linea se
desarrolla en colaboracién con Markus
Bastir, quien tras realizar su tesis bajo su
direccion (Bastir et al., 2007), se incorpo-
r6 al Museo en 2010. Desde entonces,
Bastir integra paleontologia, morfometria,
evo-devo y biomecédnica en un marco
conceptual que utiliza la unidad funcio-
nal y la ontogenia para formular hipétesis
causales sobre las tendencias evolutivas
(Bastir, 2018).

El renovado interés de los paleont6-
logos por el problema de la forma y su
conexion con la evo-devo no se produjo
a través de la biologia del desarrollo, tan
alejada del registro fésil, sino fundamen-
talmente mediante disciplinas como la
cladistica y la morfometria, que, interesa-
das en una definicién rigurosa de la mor-
fologia, ofrecieron la comunidad cientifica
de referencia para discutir estos trabajos.
Muchos de los investigadores adscritos a
esta aproximacion han desarrollado con-

tribuciones metodolégicas clave para la
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cuantificacion de la evolucién morfolégi-
ca: es el caso de Bastir en morfometria y
de Rasskin-Gutman con el analisis de re-
des anatémicas (Rasskin-Gutman vy Este-
ve-Altava, 2014), un método que se gesta
durante su estancia en el Konrad Lorenz
Institute (Austria), entonces dirigido por
Gerd B. Muiller, uno de los referentes te6-
ricos de la evo-devo moderna.

Los entrevistados en representacion de
la aproximacién morfolégica coinciden
en sefalar que la progresiva molecula-
rizaciéon de la evo-devo, primero con la
genética del desarrollo y después con la
genémica comparada, desplazé las apro-
ximaciones mas integradoras de sus inicios
y alej6 a la paleobiologia del interés por la
evo-devo como fuente de herramientas
conceptuales para explicar las transforma-
ciones morfolégicas. A juicio de Rosas, el
entusiasmo generado por las obras de las
décadas de 1980 y 1990 y por concep-
tos como la heterocronia (Rosas, 1989)
ha dado paso a un cierto estancamiento
tedrico: aunque estos conceptos resultan
descriptivamente sugerentes, se han de-
mostrado limitados a la hora de ofrecer
explicaciones causales operativas en casos
concretos. Paralelamente, la genémica ha
ganado protagonismo al proporcionar re-
sultados mas tangibles y cuantificables —
como la identificacion de hibridaciones,
la estimacion de tiempos de divergencia
o la reconstruccién de dindmicas pobla-
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cionales—, reorientando la investigacion
hacia escalas mas empiricas y demogra-
ficas. En este sentido, Bastir reivindica la
morfometria 3D como una herramienta
clave para situar al organismo en el centro
del andlisis, permitiendo comprender la
integracion morfolégica e inferir funcio-
nes biomecanicas desde una perspectiva
inaccesible a las técnicas moleculares.

3. La aproximacion morfogenética

Pere Alberch es, sin duda, la figura méas
relevante en la historia de la evo-devo en
Espana, no solo por el reconocimiento
internacional de sus tempranas contribu-
ciones al campo vy la profundidad de su
legado, sino también porque su vision de
la evolucién articula distintas tradiciones
que incluyen el estudio del morfoespa-
cio, la embriologia experimental y el uso
de modelos tedricos para comprender la
evolucion del desarrollo’. Alberch desa-
rroll6 su carrera en Estados Unidos, pri-
mero en Berkeley y luego en Harvard.
En pocos anos, y siendo muy joven, se
convirti6 en el mejor exponente de la

1 La obra de Alberch ha sido ampliamente dis-
cutida en volimenes (Bellés, 2025a; Rasskin-Gut-
man y De Renzi, 2011), nimeros especiales
(Martinez-Arias, 2024) y articulos dedicados a su
legado (Etxeberria y Nufo de la Rosa, 2018; Nufo
de la Rosa y Miiller, 2024).
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“Pere Alberch es, sin duda,
la figura mds relevante en
la historia de la evo-devo
en Espatia, no solo por el
reconocimiento internacional
de sus tempranas
contribuciones al campo y la
profundidad de su legado, sino
también porque su vision de
la evolucion articula distintas
tradiciones que incluyen el
estudio del morfoespacio, la
embriologia experimental y el
uso de modelos tedricos para
comprender la evolucidn del
desarrollo.”

llamada aproximaciéon morfogenética,
segln la cual comprender la evolucién
exige localizar las “reglas ontogenéticas”
que gobiernan la légica de los procesos
generadores del morfoespacio y condi-
cionan las oportunidades adaptativas de
los organismos (cfr. Etxeberria y Nufo
de la Rosa, 2009, 2018). A diferencia de
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la genética evolutiva del desarrollo, que
acabara por consolidarse como la escue-
la dominante, este enfoque sostiene que
las reglas morfogenéticas no estan codi-
ficadas en el genoma, sino que deben
definirse en la escala de las interaccio-
nes celulares vy tisulares; el papel de los
genes y su impacto en la diversificacion
morfolégica solo pueden comprenderse,
por tanto, analizando su funcién en la
determinacién de estas propiedades epi-
genéticas.

En 1986 Alberch regres6 a Espana
como director del Museo de Ciencias
Naturales en una operaciéon en la que
jugd un papel importante Garcia Bellido.
Dada la carga administrativa que suponia
la direccion del museo, la desconexién
de la biologia molecular y la falta de in-
fraestructura para desarrollar proyec-
tos solidos en embriologia experimental
comparada o en biologia tedrica, Alberch
no pudo ofrecer un entorno de investi-
gacion a quienes entonces se interesaron
en trabajar con él, como Pere Martinez
o Isaac Salazar-Ciudad. Su traslado al re-
cién creado Instituto de Biodiversidad de
Valencia prometia permitirle retomar su
investigacion, pero su muerte prematura
lo impidi6. Pese a todo, ejercié una in-
fluencia decisiva sobre varias generacio-
nes de investigadores que, desde distintas
perspectivas, han abordado la relacion

entre evolucién y desarrollo.

o ®
<18

Boletin de la SESBE
Vol. 20(1) Octubre 2026

Tras la muerte de Alberch, la aproxima-
ciéon morfogenética encontré continuidad
en el trabajo de Isaac Salazar-Ciudad en
la Universidad Auténoma de Barcelona.
Formado bajo la direccién de Ricard Solé
y Jordi Garcia-Fernandez, Salazar-Ciudad
completé posteriormente una etapa con
Jukka Jernvall en la Universidad de Hel-
sinki. A partir de los datos empiricos ge-
nerados en ese grupo sobre el desarrollo
dental en mamiferos, desarrollaron uno
de los pocos modelos en evo-devo capa-
ces de reproducir la evolucién de carac-
teres morfolégicos integrando la dindmica
del desarrollo a escala genética y celular
(Salazar-Ciudad y Jernvall, 2002, 2010).
Otro sistema modelo clave dentro de la
aproximaciéon morfogenética es el de la
extremidad tetrapoda. En este ambito, el
grupo de James Sharpe, también en Barce-
lona, ha realizado contribuciones funda-
mentales a la integracion de perspectivas
genéticas, quimicas y fisicas en modelos
computacionales. Esta aproximacién mul-
tidisciplinar ha permitido avanzar en la
comprension de cémo las redes génicas
controlan poblaciones celulares mediante
mecanismos de reaccion-difusién de tipo
Turing (Onimaru et al., 2016), proporcio-
nando una visién integradora que conecta
la regulacion genética con la dindmica ce-
lular y tisular. Aunque Sharpe no sitda su
trabajo dentro de la evo-devo, su enfoque
del desarrollo como un proceso multies-
calar encaja plenamente con el estudio
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ontogenético de la homologia, una de las
agendas clasicas de la disciplina.

Junto al desarrollo de modelos de pro-
cesos morfogenéticos concretos, la aproxi-
macion morfogenética ha estado tradicio-
nalmente vinculada a la reflexiéon sobre los
principios tedricos de la evo-devo. En este
sentido, el grupo de Salazar-Ciudad no tie-
ne como finalidad principal la comprension
de sistemas modelo especificos, sino que
tiene una orientacion fundamentalmen-
te tedrica. El trabajo de los investigadores
formados en este grupo aborda los pila-
res conceptuales de la evo-devo e incluye
cuestiones generales como la identificacion
de los procesos morfogenéticos basicos que
intervienen en la generaciéon del morfoes-
pacio de formas animales (Cano-Fernandez
et al., 2025), la relacion entre la evo-devo
y la genética de poblaciones (Salazar-Ciu-
dad y Marin-Riera, 2013) o los limites de la
genética cuantitativa a la hora de predecir
las consecuencias evolutivas de la no-linea-
lidad del desarrollo (Milocco y Salazar-Ciu-
dad, 2020).

La evo-devo ha despertado un gran in-
terés filosofico por las implicaciones teéri-
cas de esta nueva mirada a la evolucién,
que ha dado lugar a una reconceptualiza-
cion de la causalidad evolutiva, las funcio-
nes biolégicas o el rol de las propiedades
disposicionales en evolucién (para una

historia amplia del pensamiento evoluti-
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vo véase el articulo de Andrés Moya en
este nimero). Desde la tesis pionera en
este campo de Tomas Garcia Azkonobie-
ta (2005), Arantza Etxeberria y yo misma
venimos trabajando en la historia y la fi-
losofia de la disciplina (Nufo de la Rosa
y Etxeberria, 2012; para una revisiéon en
espanol de los problemas filoséficos plan-
teados por la evo-devo, véase Nuno de la
Rosa, 2016).

4. La genética evolutiva del desarrollo

Sin duda, la escuela més representa-
tiva en Espana es también la dominan-
te a escala internacional: la evo-devo
entendida como genética evolutiva del
desarrollo (Laubichler, 2007). La defini-
ciéon de Baguia y Garcia-Fernandez con-
densa bien esta perspectiva: “si la evo-
lucién implica cambios en la morfologia,
y la morfologia depende del desarrollo
embrionario, y el desarrollo depende de
los genes y redes génicas del desarrollo,
entonces comprender cémo evolucionan
estos genes es la clave para entender la
evolucion”. Dentro de esta aproximacion
pueden identificarse tres grandes fases
(Baguna y Garcia-Fernandez, 2003): una
primera caracterizada por la identifica-
ciéon de genes conservados en la mayoria
de los metazoos; una segunda en la que
el foco se desplaz6 hacia la regulacion
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diferencial de esos mismos genes como
fuente de diversidad morfolégica; y una
tercera orientada a contrastar experi-
mentalmente las hipétesis evolutivas de-
rivadas de la anterior. Como veremos, la
irrupcion de la genémica ha reorientado
esta Gltima fase en direcciones entonces
imprevistas.

4.1. El descubrimiento de los genes Hox

En Espana, la genética evolutiva del
desarrollo se remonta a la escuela madri-
lefa liderada por Antonio Garcia-Bellido
quien, junto a Pedro Ripoll y Ginés Mo-
rata, impulsé a comienzos de los setenta
en el Centro de Biologia Molecular una
linea de investigacion de gran proyec-
cién internacional centrada en los genes
reguladores del desarrollo de los com-
partimentos embrionarios de Drosophila
(Martinez-Arias, 2009; sobre la historia
de la genética en Espana, véase el articu-
lo de A. Fontdevila, este nimero). De esa
tradicion emergié una agenda de investi-
gacion con orientacion evolutiva a la que
se incorporé una generacién de investi-
gadores que, formados en Espana entre
finales de los ochenta y principios de los
noventa y completada su formacién post-
doctoral en centros de referencia interna-
cional, regresaron para crear los primeros

laboratorios de evo-devo en nuestro pais
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(Baguna, 2009). Esta primera fase de sus
trayectorias refleja la llamada etapa “ro-
mantica” de la disciplina, vinculada al
descubrimiento de los genes homedticos,
la postulacién de una correspondencia
casi especular entre arquitectura genética
y estructuras morfoldgicas, y la bisqueda
de la “caja de herramientas genéticas”
compartida por organismos muy diversos
(Carroll et al., 2001).

En el &mbito animal, esta generacion
realiz6 contribuciones fundamentales al
descubrimiento de los genes homedticos.
Jordi Garcia-Fernandez realiz6 su tesis
sobre genes homeobox en planarias y se
orient6 hacia problemas macroevolutivos
como el origen de los vertebrados a par-
tir de sus trabajos con anfioxo en colabo-
racion con Peter Holland, en Oxford. A
su vuelta a la Universidad de Barcelona,
su grupo se convirtié en el principal foco
de la evo-devo en Espaia, en parte gra-
cias a la confluencia de tradiciones com-
plementarias: la biologia del desarrollo
experimental, heredada del entorno de
Emili Sal6, y la filogenia y la sistematica
impulsadas por el grupo de Jaume Bagu-
Aa. Por su parte, Miguel Manzanares de-
mostrd, en el grupo de Robb Krumlauf en
Londres y en colaboracién con Holland y
Garcia-Fernandez, que secuencias regula-
torias de genes Hox de anfioxo eran ca-
paces de activar programas de desarrollo
de la cresta neural en vertebrados (Man-
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zanares et al., 2000), mientras Pere Mar-
tinez, durante su etapa postdoctoral con
Eric Davidson en Caltech, identifico los
genes Hox en equinodermos (Martinez et
al., 1999).

Los futuros artifices de la evo-devo
vegetal en Espana tuvieron trayectorias
analogas. Miguel Angel Blazquez realiz6
su postdoc en el Salk Institute con Det-
lef Weigel, donde identificé los mecanis-
mos moleculares que conectan factores
ambientales como el fotoperiodo con la
transicion a la floracién (Blazquez y Wei-
gel, 2000). Soraya Pelaz, doctorada con
Ginés Morata en Drosophila, advirti6 el
paralelismo entre los genes HOX y los
MADS y se incorpor6 como postdoc al
laboratorio de Marty Yanofsky en la Uni-
versidad de California, donde demostré
que el modelo ABC para el desarrollo
de la identidad floral debia ampliarse en
una contribucién ya clasica en el campo
(Pelaz et al., 2000). Formulado en 1991,
el modelo ABC proponia que tres clases
de genes (A, B y C) actGan en combina-
cién sobre los cuatro verticilos del me-
ristemo floral para determinar la identi-
dad de la flor, decidiendo si una célula
se convierte en sépalo, pétalo, estambre
o carpelo. Todos ellos codifican factores
de transcripcién de la familia MADS-box
By C, yAP1 en A) y AP2 (A) cuya légi-
ca descansa sobre un principio sorpren-

dentemente simple: A y C se reprimen
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mutuamente, de modo que basta con
alterar los limites de expresion de uno
de ellos para transformar la estructura
de la flor. Sus ortélogos estan presentes
en linajes anteriores a las angiospermas,
lo que revela que la enorme diversidad
floral no surgié inventando genes nue-
vos, sino redistribuyendo los dominios
de expresion de un repertorio ancestral.
Pelaz amplia el modelo demostrando
que los genes SEPALLATA son necesarios
para que las funciones A, B y C operen
correctamente y que la identidad de la
flor emerge de complejos proteicos entre
proteinas MADS-box. En el laboratorio
de Yanofsky, Pelaz coincide con Cristina
Ferrandiz, coordinadora en la actualidad
de la red de evo-devo vegetal que incor-
pora a la mayoria de grupos que traba-
jan en el area en nuestro pais. Ferrandiz
comenzé su doctorado en biologia del
desarrollo, especializindose en los genes
MADS-box en guisante y contintia en su
postdoc investigando el origen del fruto
en Arabidopsis (Ferrandiz et al., 2000),
orientando su investigacién progresiva-
mente hacia direcciones mas evolutivas.

4.2. La filogenética molecular

Paralelamente al descubrimiento de las
homologias en la genética del desarrollo
de plantas y animales, a lo largo de los no-
venta la introduccién de nuevas técnicas
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moleculares para la reconstruccion de re-
laciones de descendencia revolucioné la
filogenética. El grupo de Jaume Baguna y
Marta Riutort en la Universidad de Bar-
celona fue pionero en Espana en aplicar
secuencias ribosomales a la filogenia ani-
mal, y sus hallazgos sobre los platelmin-
tos (Ruiz-Trillo et al., 1999; Baguna et al.,
2008) transformaron nuestra compren-
sion del origen de los bilaterios. Desde
entonces, la filogenética molecular y la
filogenémica han jugado un papel clave
en evo-devo, al singularizar los clados an-
cestrales versus los clados derivados para
determinar la direccionalidad de las inno-
vaciones evolutivas.

4.3. Del entusiasmo Hox a la investiga-
cion de los mecanismos regulatorios

El entusiasmo generado por el hallaz-
go de la conservacion de los genes regu-
ladores del desarrollo pronto se topé con
la enmaranada complejidad de la reali-
dad biolégica. En animales, la constata-
ciéon de que tanto los genes HOX como
otros genes como Distal-less o Pax6 se
expresaban en el desarrollo de estructu-
ras no homologas, cuestioné la idea de
genes especificos para estructuras con-
cretas (Nielsen y Martinez, 2003; cfr. Ba-
guna, 2009). Los hallazgos en plantas, a

los que han contribuido también institu-
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“El entusiasmo generado por
el hallazgo de la conservacion
de los genes reguladores del
desarrollo pronto se topé con la
enmaranada complejidad de
la realidad biolégica.”

ciones espafolas, convergen en la misma
direccion: los genes que inducen la flo-
racion también participan en respuestas
al estrés (Osnato et al., 2020), y genes
de la misma familia en gimnospermas
muestran funciones equivalentes a los de
angiospermas pese a diferencias estruc-
turales (Cota et al., 2025).

La acumulacion de estos hallazgos hizo
evidente que los genes del desarrollo co-
difican factores reguladores que operan
dentro de redes complejas, donde el re-
sultado fenotipico depende del contexto
y no de instrucciones lineales. Como ha-
bia vaticinado Jacob (1977), la evolucién
opera mediante un proceso de bricolaje,
reutilizando elementos conservados en
nuevos escenarios moleculares.

La acumulaciéon de evidencias sobre
la cooptacion de genes consolidé un giro
desde la “caja de herramientas” hacia
el estudio de la regulaciéon génica, cuya
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conceptualizaciéon también evolucioné de
forma drastica a lo largo de la primera dé-
cada del siglo XXI. La distancia conceptual
entre los dos libros de Eric Davidson, pu-
blicados con 5 anos de diferencia (David-
son, 2001, 2006), ilustra esta transicion
de un andlisis centrado en sitios indivi-
duales de unién a proteinas en el ADN
hacia una comprensién sistémica basada
en la compleja légica de las redes de re-
gulacion génica.

Esta constatacion planteaba, sin embar-
go, un desafio adicional: la reconstruccion
de la evolucion de los sistemas regulatorios
a través de grandes distancias temporales
resultaba extremadamente compleja. Du-
rante la etapa anterior, el trabajo se pare-
cia en cierto modo al de la paleontologia
clasica: se identificaba un gen, se descri-
bia su patrén de expresion y se intentaba
interpretar en un contexto evolutivo. Este
enfoque permitia constatar patrones de
conservacion o divergencia, pero resultaba
insuficiente para explicar los mecanismos
causales y los cambios especificos que ori-
ginaron nuevas formas morfolégicas. En
este punto, varios investigadores espafo-
les deciden reorientar su investigacion ha-
cia cuestiones mas locales y mecanisticas,
centradas en la regulacién del genoma y
en comparaciones entre especies mas cer-
canas. Manzanares, por ejemplo, se incor-
pora al laboratorio de Angela Nieto en el

Instituto Cajal, donde investiga el papel de
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los genes Snail en la evolucion de la cres-
ta neural (Locascio et al., 2002), y cuando
comienza a desarrollar su propio grupo en
el Instituto de Investigaciones Biomédicas,
desplaza su atencion hacia eventos evolu-
tivos mas recientes como la evolucién de
la placenta en mamiferos (Ferndndez-Tres-
guerres et al., 2010).

En plantas, se produce también esta
reorientaciéon hacia la investigacion de
la evoluciéon de las redes genéticas. A su
regreso a Espafa, Blazquez y Ferrandiz
se incorporaron al IBMCP en Valencia,
mientras Pelaz se estableci6 en el CRAG
(Centre de Recerca en Agrigenomica), en
Barcelona. Los tres han desarrollado lineas
de investigacion centradas en el origen 'y la
evolucion de los circuitos genéticos del de-
sarrollo floral: Blazquez en la integracion
entre senales ambientales e innovaciones
morfolégicas (Solé-Cil et al., 2025), Ferran-
diz en la evolucién de las redes genéticas
del carpelo y la diversidad de frutos en an-
giospermas (Fourquin y Ferrandiz, 2014), y
Pelaz en la induccion floral en arroz (Osna-
to et al., 2020) y gimnospermas.

5. El impacto de la genémica en evo-devo

La introduccién de nuevas técnicas
moleculares y bioinformaticas desde me-
diados de la década de 2000, desde la
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secuenciaciéon masiva de genomas has-
ta la epigenémica, la transcriptomica y
las herramientas de edicion genética, ha
transformado profundamente la biologia
en general y la evo-devo en particular. Al-
gunos autores consideran que el campo
ha entrado en una fase de ciencia normal
en sentido kuhniano, caracterizada, se-
gun interpretaciones mas pesimistas, por
una acumulaciéon de datos o, segin lec-
turas mas optimistas, por la contrastacion
empirica de hipétesis y conceptos formu-
lados durante las primeras décadas de de-
sarrollo tedrico de la disciplina, asi como
por la formulacion de nuevas hipétesis
evolutivas.

5.1. La gendmica comparada

Las trayectorias de Juan Pascual-Ana-
ya, Manuel Irimia e Ignacio Maeso ilus-
tran el giro gendmico que experiment? la
evo-devo a mediados de los dos mil. Al
iniciar sus tesis en el grupo de Garcia-Fer-
nandez, sus proyectos se inscribian en la
agenda clasica del campo: comprender
el origen de las novedades evolutivas de
los vertebrados a partir de la comparacién
con el anfioxo. Sin embargo, la rapida ex-
pansion de la secuenciacion de genomas
de organismos no modelo permitié estu-
diar la evolucién de las familias de genes

del desarrollo desde una perspectiva com-
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parativa mucho mas amplia, y mostré que
muchas de las supuestas innovaciones
moleculares de los vertebrados eran en
realidad rasgos ancestrales, cuestionando
asi las narrativas lineales de aumento de
la complejidad en animales. Gran parte
de los resultados del laboratorio de Gar-
cia-Fernandez en esa década (e.g. Maeso
et al., 2012) se gest6 en el nuevo nicho
abierto por la genémica comparada, que
redefini6 las preguntas y los métodos de
la evo-devo.

En Espana, la investigacion que estu-
dia cémo la evoluciéon de la regulacion
del genoma puede explicar la diversidad
de formas biolégicas se articula en torno
a dos nucleos principales: el Centro An-
daluz de Biologia del Desarrollo, donde
el trabajo de José Luis Gémez-Skarmeta
(continuado por Fernando Casares y Fran-
cisca Real en el CABD) fue crucial en el
desplazamiento del foco desde la identi-
ficacion de genes del desarrollo hacia el
andlisis de los elementos reguladores del
genoma y su papel en la evolucién de la
diversidad morfolégica. Por otro lado, en
Barcelona se concentra un importante
nicleo de laboratorios dedicados a la ge-
némica evolutiva, incluyendo el grupo de
Manuel Irimia en el Centro de Regulacion
Gendémica y el de Ignacio Maeso en la UB.
Ambos investigan cémo la organizacion
de los elementos regulatorios en el ge-
noma —ampliamente conservada, como
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muestran los estudios en anfioxo (Marlé-
taz et al., 2018) y equinodermos (Magri et
al., 2026)—regula la expresion genética y
condiciona los procesos evolutivos.

En evo-devo vegetal, la posibilidad de
abordar, mediante genética molecular y
gendmica, una amplia variedad de espe-
cies representativas de distintos estadios
evolutivos, como algas, plantas terrestres
no vasculares, helechos o plantas con flo-
res de distintas familias, estd resultando
clave para acelerar y fortalecer los avan-
ces en la resolucion de interrogantes so-
bre el origen de las grandes transiciones
evolutivas.

5.2. El estudio experimental de las no-
vedades evolutivas

La multiplicaciéon de organismos mo-
delo y la posibilidad de identificar cam-
bios especificos en la regulacion del desa-
rrollo de especies cercanas ha permitido
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aproximar la evo-devo a la genética de
poblaciones, que para muchos represen-
taba, en los origenes de la disciplina, un
marco tedrico antitético. La trayectoria de
Isabel Almudi ilustra la reorientacion de
muchos laboratorios a escala internacio-
nal hacia la llamada micro-evo-devo y la
evo-devo experimental. Formada en bio-
logia del desarrollo de Drosophila, su inte-
rés por la evolucién se desarroll6 durante
su segundo postdoctorado en el laborato-
rio de Alistair McGregor en Oxford, donde
investigo la evolucion del tamano del ojo
entre especies de mosca filogenéticamen-
te cercanas, combinando herramientas de
genética de poblaciones con biologia del
desarrollo (Torres-Oliva et al., 2025). Su
investigacion actual se centra en el origen
de las alas en insectos, utilizando efime-
ras como sistema modelo (Almudi et al.,
2020). El objetivo es determinar qué cam-
bios genémicos y transcriptémicos subya-
cen a la aparicion de nuevas estructuras y
en qué medida estas surgen mediante la
cooptacion de redes génicas preexisten-
tes o la incorporacién de nuevos genes.

“La multiplicacion de organismos modelo y la posibilidad de
identificar cambios especificos en la regulacion del desarrollo
de especies cercanas ha permitido aproximar la evo-devo a la
genética de poblaciones, que para muchos representaba, en los
origenes de la disciplina, un marco teérico antitético.”
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El proyecto ilustra una continuidad con
la evo-devo cldsica, aunque incorporan-
do herramientas de genémica, transcrip-
tomica y edicién genética que permiten
abordar estas preguntas con un nivel de
detalle antes inaccesible.

En la evo-devo actual, los actores de
la comunidad de evo-devo de plantas en
Espana la perciben como mas cohesio-
nada que la de animales, con un amplio
consenso en torno a las grandes pregun-
tas que guian el campo a escala tanto
nacional como internacional. El estudio
del origen de la diversidad morfologi-
ca vegetal constituye una linea activa en
varios laboratorios, como los de Eduardo
Narbona (Universidad Pablo de Olavide),
Pablo Munoz (Universidad Complutense
de Madrid) y Paco Madueno (IBMCP). El
origen de las grandes innovaciones evolu-
tivas (la flor, la raiz o los tejidos vasculares)
cuenta también con una fuerte presencia
en los grupos del IBMCP, como los de Mi-
guel Angel Blazquez y Cristina Ferrandiz,
asi como entre investigadoras como Pilar
Cubas en el Centro Nacional de Biotec-
nologia y Soraya Pelaz en el CRAG. Las
adaptaciones asociadas a la terrestrializa-
cién constituyen el foco de trabajo de los
grupos del IBVF de Sevilla.

Estas lineas de investigacion articulan
una agenda cohesionada en torno al es-

tudio de las grandes novedades evoluti-
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vas en el reino vegetal, con una atencién
destacada al rol de la plasticidad y la in-
fluencia de los factores ambientales. En
el plano metodoldgico, los actores de la
evo-devo espanola destacan una colabo-
racion creciente entre la botanica clasica
y la biologia molecular, una sinergia que
sustenta la vision optimista de los investi-
gadores sobre el estado actual del campo.
Aunque la saturacion de datos genémicos
y herramientas 6micas ha incrementado
la complejidad técnica, este escenario
no se interpreta como un estancamiento,
sino como una fase que exige reformular
las preguntas para identificar patrones sig-
nificativos. Asimismo, la mayor facilidad
que permiten las plantas para integrar la
gendémica con la experimentacién funcio-
nal y la edicién genética permite no solo
generar hipétesis comparativas, como
veiamos arriba, sino también someterlas a
una validacion experimental directa.

6. La actualidad y el futuro de la evo-de-
vo en Espana

Al preguntar por el estado actual de
la evo-devo, sus protagonistas coinciden
en reconocer una transformacién profun-
da del campo en los dGltimos veinticinco
anos. Para Baguna, la evo-devo atraviesa
actualmente un cierto “impasse”: tras una
etapa “gloriosa y excitante” entre los afios
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ochenta y 2010, marcada por la promesa
de comprender los procesos macroevolu-
tivos, se ha impuesto la enorme comple-
jidad de los sistemas biolégicos. En parti-
cular, la dificultad de explicar la compleja
cadena causal que conecta al genotipo
con el fenotipo limita la capacidad de
ofrecer explicaciones completas de las
grandes transiciones evolutivas. En este
contexto, la evo-devo actual tiende mas
a la acumulacién de conocimientos sobre
componentes y procesos especificos que
a la formulacién de explicaciones integra-
doras, lo que la vuelve “mds aburrida y
menos excitante”.

Garcia-Fernandez coincide en el diag-
néstico: tras la fase de entusiasmo asocia-
da al descubrimiento de los genes HOX y
la formulacion de hipétesis estructurales
sobre la evolucién animal, la evo-devo
habria entrado en una etapa dominada
por la acumulacién de datos genémicos
y el progreso gradual, mas que por gran-
des rupturas conceptuales. En opinién de
Pere Martinez, la acumulacién masiva de
datos genémicos ha propiciado una suerte
de “desaparicion del organismo” que no
ha terminado de cristalizar en el descubri-
miento de patrones evolutivos significati-
vos, y esta saturacion de informacién co-
rre el riesgo de priorizar la recoleccion de
datos 6micos sobre la comprensién de los
mecanismos biolégicos. Para muchos esta

situacion es inevitable: el progreso resul-
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tara necesariamente de un minucioso tra-
bajo artesanal que pasa por la ampliacion
del repertorio de organismos modelo.

La siguiente generacion, que volvi6 a
Espafa con distintos contratos de rein-
corporacion después de la pandemia, es
mas optimista, considerando que gran
parte del trabajo conceptual desarrollado
en los noventa y principios de los dos mil
ha sido ya asimilado por la comunidad y
se aplica hoy principalmente en estudios
empiricos. A su vez, nuevas lineas de in-
vestigacion estan reactivando el debate:
por un lado, los avances en genémica han
transformado profundamente la concep-
cién del genoma, desplazando la antigua
metdfora del “manual de instrucciones”
lineal hacia una visiéon del genoma como
un sistema altamente interactivo de ele-
mentos regulatorios cuya organizacion
condiciona los procesos evolutivos; por
otro, la metodologia single-cell (y el de-
sarrollo reciente de la transcriptémica es-
pacial) esta permitiendo comprender la
evolucion a escala celular y avanzar en la
construccion del puente entre genotipo y
fenotipo.

En el terreno de la formacién universi-
taria, dos factores limitan el desarrollo de
la evo-devo en nuestro pais: la fragmenta-
cion disciplinar que caracteriza el sistema
académico espanol y su escasa implan-
tacion como asignatura, agravada por la
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reorganizacion en grados como biomedi-
cina o biotecnologia, que han reducido
el espacio dedicado a la evolucién y a la
biologia tedrica. Con todo, la creciente
internacionalizacion de la investigacion
y las bases establecidas desde la década
de los dos mil han permitido consolidar
y ampliar una amplia red de grupos que
estudian la relacién entre evolucion y de-
sarrollo desde perspectivas muy diversas.
A pesar de las dificultades, la investigacion

de la evo-devo en Espana se encuentra
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Figura 1. NGmero
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en su mejor momento, como demuestra
el incremento sostenido de publicaciones
en el campo (Fig. 1) y la existencia de dos
redes de investigacion del Ministerio ac-
tivas tanto en plantas como en animales.
La red EvoDevoSigNet aglutina catorce
equipos que investigan la evolucion de los
procesos de desarrollo y de los mecanis-
mos de sefalizacién en plantas, aplicando
enfoques experimentales, comparativos
y tedricos, con el objetivo de explicar la
innovacion morfolégica y la adaptacion
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a distintos entornos. Por su parte, la red
EvoDevOmics integra quince laboratorios
con una notable diversidad de enfoques
que abarcan desde la genémica evolu-
tiva, la epigenémica y las tecnologias
single-cell hasta la biologia del desarrollo
experimental y la zoologia comparada.

Por otro lado, la comunidad de la bio-
logia del desarrollo en Espaia es muy ex-
tensa y muchos investigadores mantienen
un contacto permanente con la evo-devo
a través de la investigacion de sus sistemas
de desarrollo. La investigacion compara-
da de los mecanismos de regulacién de
la metamorfosis en insectos ha conducido
a Xavier Bellés a preguntarse por el ori-
gen y la evolucion de este proceso (Bellés,
2025b). Luis Puelles, desde la Universidad
de Murcia, ha estudiado durante décadas
la evolucién del cerebro vertebrado, con
una célebre hipétesis que explica la ho-
mologia de las regiones neuroanatémicas
desde una perspectiva ontogenética (Pue-
lles y Rubenstein, 2015).

Finalmente, la divulgaciéon de la dis-
ciplina ha experimentado una mejoria
reciente y sustantiva, con la inclusién de
la evo-devo en los libros de texto de Ba-
chillerato en Cataluna y la publicacion
de materiales para secundaria, como el
libro ilustrado que resume los avances
actuales en evo-devo vegetal (Ferrandiz,
2025).
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La situacion de la evo-devo en Espana
refleja, como apuntdbamos al inicio, dina-
micas que se reproducen a escala interna-
cional. En primer lugar, se han multiplicado
los grupos de investigacion y las colabora-
ciones entre los mismos, lo que indica que
la evo-devo se ha vuelto una empresa co-
munitaria y también mas diversa, como
demuestra la mejora significativa del sesgo
de género en el liderazgo de grupos de in-
vestigacion. En segundo lugar, la evo-devo
de plantas ocupa un lugar equivalente a la
de animales, siendo, como hemos visto,
una comunidad mds cohesionada en torno
a interrogantes de investigacion compar-
tidos. En tercer lugar, la integracién entre
enfoques y la circulaciéon de nuevas meto-
dologias experimentales y computaciona-
les se produce principalmente en el ana-
lisis de organismos modelo y problemas
concretos, como el origen de las alas en
insectos o el origen de las flores en plan-
tas. Nos encontramos asi en un momento
de transformacion del campo en el que no
solo se acumulan datos sino en el que se
formulan también nuevas preguntas y se
construyen puentes entre distintas escalas
de organizacion biolégica. Estamos todavia
muy lejos de comprender el puente que
permitird transitar del genotipo al fenotipo
y comprender asi la evolucién. Dispone-
mos de muy pocos modelos que integren
las distintas escalas de organizacion biol6-
gica que se despliegan e interaccionan a lo
largo del desarrollo y las técnicas para ma-
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“La evo-devo de plantas ocupa un lugar equivalente a la de
animales, siendo [...] una comunidad mds cohesionada en torno
a interrvogantes de investigacion compartidos.”

pear esas dinamicas son todavia embriona-
rias. La falta de una apuesta institucional
por la biologia tedrica y las dificultades de
financiacién en comparacién con agendas
de investigacion de aplicacion directa bio-
médica o agronémica dificultan esta em-
presa; sin embargo, la evo-devo contintGa
funcionando como una plataforma de in-
tegracion capaz de articular colaboracio-
nes entre tradiciones y enfoques diversos.
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:Un nuevo encaje para la
¢
paleobiologia evolutiva?

Jordi Agusti, Institut Catala de Paleontologia Miquel Crusafont, Universitat Auto-
noma de Barcelona, Edifici ICTA-ICE, Carrer de les Columnes s/n, Campus de la UAB,
08193, Cerdanyola del Valles, Barcelona, Espana. jordi.agusti@icp.cat

Se cumple mas de medio siglo desde que
Niles Eldredge y Stephen Jay Gould enun-
ciaran su patrén evolutivo de equilibrios
puntuados (Eldredge y Gould, 1972). En
aquella publicaciéon seminal, Eldredge y
Gould proponian que, contra el mode-
lo sostenido por los paleontélogos de la
sintesis moderna como George Gaylord
Simpson, las especies no se transforma-
ban gradualmente unas en otras, sino que
se originaban abruptamente (punctuated)
para mantenerse estables tras su aparicion
(equilibria). En apoyo del nuevo modelo,
Eldredge y Gould aportaron los casos de
sus respectivos objetos de estudio, el tri-
lobite Phacops del Devénico de Estados
Unidos y el caracol Poecilozonites del
Cuaternario de las Bermudas. Para expli-
car el rapido origen de las especies los dos

autores recurrieron al modelo peripatrico
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de especiacion, propuesto por Ernst Mayr,
seguin el cual en los margenes de la distri-
bucién de una especie puede producirse
el aislamiento de pequenas poblaciones
periféricas que estarian en el origen de las
nuevas especies. Se trataria de un meca-
nismo de especiacion muy rapido que no
dejaria registro a escala geolégica, de ma-
nera que las nuevas especies aparecerian
abruptamente en el registro f6sil. De esta
manera, el nuevo modelo permitia expli-
car la dificultad de encontrar poblaciones
transicionales entre dos especies: si la es-
peciacion es un fenémeno muy rapido, la
probabilidad de dar con alguna de ellas
es extremadamente reducida. Aunque el
modelo de especiacién peripdtrica per-
mitia explicar satisfactoriamente la apari-
cién abrupta de nuevas especies, en un
principio Eldredge y Gould no cerraron
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la puerta a mecanismos saltacionistas de
evoluciéon, como en el caso del "monstruo
prometedor" (hopeful monster), propues-
to por el genetista germano-estadounidense
Richard Goldschmidt en 1940 o las revo-
luciones cromosémicas de Mayr.

El patrén evolutivo de equilibrios pun-
tuados se basaba en la asuncién de dos su-
puestos basicos. En primer lugar, estaba la
aparicion stbita de nuevas especies, que
ya hemos comentado. Pero el segundo
supuesto, tan o mas significativo que este
primero, es que, tras su génesis, las espe-
cies se mantenian inalteradas. De hecho,
en trabajos posteriores, Gould dej6 claro
que, para él, esta fase de estabilidad, o sta-
sis, "era el dato", es decir, era la realidad
empirica sobre la que se sostenia el mode-
lo. Es significativo que Gould prefiriese ha-
blar de «stasis» y no de «equilibrio», como
constaba en su trabajo original. Tuve oca-
sion de comentar este punto con el mis-
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mo Gould en una de sus visitas a Espana,
ya que, para mi, como alumno de Ramén
Margalef, el término "equilibrio” mantenia
una profunda connotacién ecolégica: las
especies se mantenian inalteradas una vez
el ecosistema maduro alcanzaba una si-
tuacion de equilibrio, lo que Margalef de-
nominaba "la adherencia de la evolucién
a la sucesion ecolégica" (Margalef, 1998).
Sin embargo, Gould me dejé muy claro
que para él la fase de stasis o equilibrio de
las especies no tenia nada que ver con la
evolucién del entorno sino con las cons-
tricciones impuestas al desarrollo del orga-
nismo. El principio de constriccion al de-
sarrollo enraiza en C.H. Waddington y fue
posteriormente desarrollado sobre todo
por Pere Alberch. De acuerdo con este
principio, el desarrollo del organismo esta
canalizado por unos itinerarios ontogené-
ticos prefijados que constrifien el resultado
final, con independencia de las presiones
de seleccion (Alberch et al., 1982)

"El patron evolutivo de equilibrios puntuados se basaba
en la asuncion de dos supuestos bdsicos. En primer lugar,
estaba la aparicion subita de nuevas especies, que ya hemos
comentado. Pero el segundo supuesto, tan o mds significativo
que este primero, es que tras su génesis, las especies se
mantenian inalteradas.”
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"El principio de constriccion
al desarrollo enraiza en
C.H. Waddington y fue

posteriormente desarrollado

sobre todo por Pere Alberch.
De acuerdo con este principio,
el desarrollo del organismo
estd canalizado por unos
itinerarios ontogenéticos
prefijados que constririen
el resultado final, con
independencia de las presiones
de seleccion.”

Ahora bien, frente a la rigidez de la
propuesta de Eldredge y Gould, con pos-
terioridad se hizo evidente que el patrén
gradual de evolucién era una realidad
que se hallaba ampliamente extendida
en numerosos grupos, como en el caso
de los propios trilobites, los ammonoi-
deos, los bivalvos y, sobre todo, diferen-
tes grupos de mamiferos (Agusti et al.,
2021; Chaline y Laurin, 1986; Firmat
et al., 2014; Gingerich, 1977; Lozano
et al., 2013; Vianey-Liaud, 1979, entre
otros). Fue asi como, ante este cimulo
de evidencias, propusimos el modelo de

"gradualismo puntuado” (Malmgren et
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al., 1983; Agusti et al., 1993) como al-
ternativa al modelo de “equilibrios pun-
tuados”. Y en 1993, 21 anos después de
la enunciacién del modelo, Gould y El-
dredge reconocieron desde las paginas
de Nature que el gradualismo filético
esta bien documentado en todo tipo de
grupos, aunque plantearon el equilibrio
puntuado como una cuestion de fre-
cuencia relativa y sostuvieron que este
predomina, admitiendo que la cuestion
seguia abierta (Gould y Eldredge, 1993).

Heterocronias en el desarrollo

Pero sin duda la contribucién mas sig-
nificativa de Gould a la teoria evolutiva se
encuentra en su revalorizacion de las rela-
ciones entre ontogenia y filogenia, a partir

"Frente a la rigidez de la
propuesta de Eldredge vy
Gould, con posterioridad se
hizo evidente que el patrin
gradual de evolucidn era
una realidad que se hallaba
ampliamente extendida en
numerosos grupos.”
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de su influyente obra Ontogeny and Phylo-
geny (1977). En esta obra Gould rescata el
tema de las relaciones entre el desarrollo
embrionario y la evolucién, que habia
sido obviado por los autores de la sintesis,
dadas sus connotaciones haeckelianas.
Las heterocronias corresponden a cam-
bios evolutivos que se operan mediante
una alteracién en el desarrollo del orga-
nismo, ya sea afectando el ritmo de este
o a la edad de maduracién sexual. Pero
aparte de modificar
la edad de madura-
cién o de variar el
ritmo de desarrollo,
a partir de las ideas
de Gould, Pere Al-
berch y otros inves-
tigadores introdu-
jeron una tercera
categoria de feno-
menos heterocréni-
cos, que se referian
al adelantamiento o
retardamiento de la
sefal que inicia el desarrollo o expresion
fenotipica de un caracter con respecto al
resto del organismo (Alberch et al., 1979).
La identificacién de un proceso hetero-
crénico precisa, pues, de la comparacion
entre los estadios de desarrollo de una
especie ancestral y de su descendiente.
Los procesos heterocrénicos tienen una
gran ventaja desde el punto de vista eco-

l6gico y evolutivo y es que, mediante la
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"Los procesos heterocronicos
tienen una gran ventaja desde
el punto de vista ecolégico y
evolutivo y es que, mediante
la produccion de formas
pedomorficas, la evolucion, de
alguna manera, ‘puede dar
marcha atrds'."
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producciéon de formas pedomorficas, la
evolucion, de alguna manera, “puede dar
marcha atrds”, contrariamente a lo que
predice la evoluciéon acelerada, ortoge-
nética, postulada desde Haeckel como el
principal modelo de cambio evolutivo. En
determinadas circunstancias, por ejem-
plo, de colonizacién rapida de un habitat
que ha quedado vacio, sin duda tendran
ventaja los llamados “estrategas de la r”,
es decir las especies con ciclos vitales muy
cortos y que se re-
producen muy ra-
pidamente. El pro-
ceso heterocrénico
de la progénesis,
cuyo resultado es
una forma enana
que alcanza pre-
cozmente la madu-
rez sexual, aparece
entonces como un
recurso particular-
mente  apropiado
en este contexto.

De esta manera, las heterocronias en
el desarrollo se configuraron como uno
de los principales agentes del cambio
evolutivo. Asi, el recurso a la “variabi-
lidad ontogenética” permitia superar el
problema que suponia la integracién de
nuevas mutaciones en un todo integra-
do. Ciertamente, la mutacién que se
inscribe en un conjunto organico tiene
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muchas probabilidades de resultar mas
ineficiente que el estado anterior del or-
ganismo completo. Pero a diferencia de
los abruptos cambios genéticos y cromo-
sémicos que se requieren con el patrén
de equilibrios puntuados, los cambios
introducidos por las heterocronias en
el desarrollo a nivel genético son pro-
bablemente mucho menores, afectando
tan solo a algunos genes reguladores.
Por lo demas, se tiene la ventaja de que
el resultado va a ser una forma orgénica-
mente integrada, sin tener que esperar
a la emergencia casual de un “monstruo
prometedor”. Las heterocronias en el
desarrollo pueden proveer un tipo de
cambio evolutivo cuyo resultado es, de
nuevo, un todo integrado. No se trata
de un nuevo caracter que se incorpora
a un organismo ya formado, sino de un
nuevo conjunto integrado que reprodu-
ce una fase diferente de desarrollo. Con
su obra, Gould puso de relieve el inte-
rés que para la teoria de la evolucién
tenian las heterocronias en el desarrollo
y reabri6é todo un nuevo campo de in-
vestigacion. El mérito de Gould en este
caso estriba en haber lanzado de nuevo
a la palestra la cuestion de las relacio-
nes entre ontogenia y filogenia, tema
que fue inmediatamente reelaborado
por otros embridlogos y paleontélogos
(Alberch et al., 1979; McKinney y Mc-
Namara, 1991; McNamara, 1997). De

esta manera, las heterocronias en el de-
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sarrollo permitian explicar la evolucién
de un gran niimero de grupos, incluyen-
do artrépodos (McNamara, 1981), am-
monoideos (Swan, 1988), equinoder-
mos (Wray, 1995), peces (Bell, 1988),
anfibios (Emerson, 1986; Warren y Hut-
chinson, 1988), reptiles (Long y McNa-
mara, 1995), aves (James y Olson, 1983)
y mamiferos (McKinney y Schoch, 1985;
Agusti et al., 2026).

Asi pues, la revolucion (si asi la podemos
[lamar) de las heterocronias en el desarrollo
tuvo un impacto enorme en la paleobiolo-
gia evolutiva. Ahora bien, no fueron po-
cos los paleontélogos que acogieron esta
nueva perspectiva con suspicacia. Lo que
hacia sospechoso a este tipo de procesos
era su misma ubicuidad: permitia explicar
todo tipo de procesos evolutivos en todo
tipo de organismos. Es asi como algunos
paleont6logos vieron en las heterocronias
una especie de explicacion “panglosiana”
de la evolucién, aplicable a cualquier or-
ganismo y en cualquier situacion.

Pero fue sobre todo en el ambito de la
emergente evo-devo donde las heterocro-
nias en el desarrollo fueron acogidas con
un mayor escepticismo. Hay que tener en
cuenta que la ciencia de la evo-devo se
sustenta sobre las bases moleculares de la
herencia en su raiz misma, es decir, desde
la transcripcion génica hasta la produc-
ciéon de las proteinas que interaccionan
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con los genes reguladores responsables
de la produccién de cada nuevo 6rgano.
Mientras los mecanismos responsables de
procesos heterocrénicos basicos como la
progénesis o la neotenia podian ser expli-
cados a nivel de la evo-devo, otros mas
complejos como la hipermorfosis halla-
ban mas dificil acomodo. Y ademas, va-
rios de estos mecanismos complejos apa-
recfan asociados antagénicamente en un
mismo organismo, como en el caso de la
evolucién humana.

Evolucion humana

Los procesos heterocrénicos han esta-
do muy presentes en los modelos sobre
la evolucién humana desde que en 1926
Louis Bolk propusiera su conocida tesis de
la fetalizacion. De acuerdo con Bolk, el pri-
mate mas préximo al ser humano no serfa
el chimpancé sino su cria, de manera que
éste corresponderia a una version fetal de
sus parientes antropomorfos. El atractivo
de esta teoria radicaba en su simplicidad:
un Gnico mecanismo ontogenético, la
neotenia, permitia explicar al ser humano
en su totalidad. Las ideas de Bolk fueron
reasumidas y modernizadas en la segunda
mitad del siglo XX por otros paleontélogos
como Ashley Montagu (Montagu, 1981) o
el mismo Gould (Gould, 1977). ¢Podemos

explicar la emergencia de nuestra especie
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por un proceso neoténico de persisten-
cia de caracteres infantiles en el estadio
adulto? ¢O mas bien hay que considerar
que las diferentes caracteristicas que nos
identifican como especie se desarrollaron
cada cual a su ritmo vy siguiendo sus pro-
pias pautas?

A diferencia de otros sistemas, como
el locomotriz y digestivo, el crecimiento
encefdlico en nuestra especie es muy ra-
pido. Ya en la etapa fetal, la tasa de creci-
miento cerebral es muy elevada y se man-
tiene durante un periodo mas largo que
en el resto de los antropomorfos. Esta ra-
pida expansion del tamano cerebral pro-
sigue después del parto, durante la etapa
infantil. En esta etapa de su desarrollo, el
cerebro humano estd expuesto a un gran
nimero de estimulos, lo que facilita la
produccién de un mayor nimero de co-
nexiones sindpticas. Después de esta fase,
el cerebro humano crece mucho mas
lentamente que en los antropomorfos
no humanos, de manera que el periodo
de desarrollo cerebral es hasta tres veces
mas largo. Mientras que en el chimpancé
el cerebro alcanza su tamafo adulto a los
cinco anos, en el Homo sapiens el creci-
miento del cerebro se prolonga hasta los
15 anos.

Pero que el cerebro alcance su tama-
no definitivo a esa edad no quiere decir
que detenga su desarrollo. Sabemos que
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en nuestra especie la plasticidad neu-
ronal se mantiene durante muchos mas
anos. Dentro de la plasticidad neuronal
se incluyen un gran nimero de procesos
relacionados con el aprendizaje y la me-
moria, como la remodelacién de sinap-
sis, la extension de las neuritas, la forma-
ciéon de nuevas sinapsis, la potenciacion
o mantenimiento de la actividad sinap-
tica a largo plazo y, en algunos casos,
la formacién de nuevas neuronas. Una
elevada actividad y plasticidad sinapticas
son caracteristicas propias de un cerebro
en fase de desarrollo. En nuestra especie
las neuronas de determinadas areas cor-
ticales retienen caracteristicas juveniles
durante la edad adulta, es decir, dichas
areas presentan una acusada neotenia
neuronal. Esta neotenia neuronal puede
manifestarse a través de diferentes proce-
sos, entre los cuales se encuentra la tar-
dia mielinizaciéon de estas neuronas. En
los seres humanos, los primeros indicios
de mielinizacién en el sistema nervioso
central comienzan antes del nacimiento
como en otros primates no humanos. Sin
embargo, en el neocértex (la region en-
cargada de las funciones cognitivas supe-
riores) el proceso no se inicia con fuerza
hasta aproximadamente un mes después
del parto (al nacer, la densidad de fibras
mielinizadas en el neocértex humano es
practicamente nula) y se prolonga de for-
ma activa hasta los ocho anos e incluso

continlla de manera mas sutil hasta la
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edad adulta. El periodo que conocemos
como adolescencia permitié un alarga-
miento adicional del desarrollo cerebral
y del tiempo dedicado al aprendizaje, de
manera que en nuestra especie el desa-
rrollo de nuevas dendritas y conexiones
neuronales se prolonga hasta los 20 afnos.

El ritmo de formacién de sinapsis va-
ria entre distintas dreas corticales: la for-
macién de nuevas conexiones sinapticas
tarda mucho mds en completarse en el
cortex frontal que en la corteza visual pri-
maria. En esas areas las neuronas segui-
ran manifestando caracteristicas juveniles,
es decir, propiedades que habitualmente
se asocian a las células inmaduras, por
lo que la remodelacién estructural y la
creacion de nuevas sinapsis se mantienen
hasta la edad adulta. Es el caso de los [6-
bulos prefrontales, cuyo desarrollo puede
prolongarse en el ser humano hasta bien
entrada la tercera década de la vida. De
hecho, aunque en menor medida, el cér-
tex prefrontal puede llegar a retener un
cierto grado de plasticidad sindptica a lo
largo de toda la vida del individuo, a cos-
ta de mantener unos elevados niveles de
metabolismo neuronal.

No cabe duda de que el mantenimien-
to de elevados niveles de plasticidad neu-
ronal a lo largo de la vida de los Homo
sapiens les debi6 reportar grandes venta-
jas de cara a competir con otras especies
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0 superar nuevas circunstancias adversas.
Ahora bien, estas ventajas pudieron con-
vertirse en un contratiempo a medida que
los individuos avanzaban en edad. Has-
ta hace unos 40.000 afos, la longevidad
maxima se habia situado en unos 45 afios.
Pero a partir de esa época empiezan a ser
relativamente frecuentes los casos de in-
dividuos con una edad superior a los 50
anos, e incluso unos pocos comenzaron
a sobrepasar los 60. En Homo sapiens la
seleccion  positiva
de una elevada lon-
gevidad debi6 estar
en relacion con la
creciente importan-
cia de las relaciones
intergeneracionales
y el almacenamien-
to de informacién
atil en la memoria
de los individuos
mas longevos, pero
tiene su contrapar-
tida en la aparicion
tardia de procesos degenerativos como
la enfermedad de Alzheimer (Bufill et al.,
2013).

Asi pues, dos procesos ontogenéticos
parecen haber jugado un papel clave
en la evolucién del Homo sapiens. Por
una parte, se ha producido la prolon-
gacion y exageracion de algunos rasgos

de sus antepasados, como es la tenden-
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"En nuestra especie se
dio la confluencia de dos
mecanismos heterocrénicos
antagénicos, el prolongamiento
de la plasticidad neuronal
(neotenia) y el desarrollo
extraordinario del cerebro

(hipermorfosis).”
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cia a desarrollar grandes cerebros. Este
nuevo aumento del tamafo del cerebro
supera con mucho los sucesivos incre-
mentos cerebrales que se han dado en
los antecesores de nuestra especie. En
este aspecto no cabe hablar de neotenia
sino del proceso opuesto, la hipermor-
fosis, por el cual el descendiente con-
tinGda creciendo y desarrollando carac-
teristicas mds avanzadas que las de su
antecesor en estado adulto.

Ahora bien,
mientras que la hi-
permorfosis por si
sola permite expli-
car el gran cerebro
de los neandertales,
en Homo sapiens
se superpuso un
segundo  mecanis-
mo heterocronico,
la neotenia neuro-
nal. Asi, el mante-
nimiento de la plas-
ticidad neuronal estd relacionado con la
retencién en nuestro cerebro de caracteris-
ticas infantiles que pueden perdurar hasta
el estado adulto. Y el elevado nimero de
conexiones neuronales que se desarrollan
en las diferentes fases del crecimiento pa-
rece corresponder mas bien a la persisten-
cia de caracteristicas neoténicas (Bufill et
al., 2011). Podemos distinguir, por tanto,
dos procesos antagbnicos que han hecho
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de nuestro cerebro un érgano muy espe-
cial: por una parte, el gran incremento de
su tamano se adecua a un caso de hiper-
morfosis, mientras que otros aspectos de su
desarrollo y funcionamiento, como el man-
tenimiento de elevados niveles de plastici-
dad sinaptica, parecen responder méas bien
a un proceso neoténico. Nos encontramos,
pues, con que en nuestra especie se dio
la confluencia de dos mecanismos hetero-
crénicos antagonicos, el prolongamiento
de la plasticidad neuronal (neotenia) y el
desarrollo extraordinario del cerebro (hi-
permorfosis; Agusti, 2021).

Perspectivas

Constricciones en el desarrollo y meca-
nismos heterocrénicos proporcionan una
pista sobre como la seleccién natural ha
seguido jugando un papel muy relevante
en la evolucién de estas constricciones.
Hay que tener en cuenta que cuanto mas
complejo es un organismo, mas posibi-
lidades existen de combinar diferentes
procesos heterocrénicos dentro del mis-
mo organismo, como hemos visto en el
caso humano. Haciendo un simil con la
recombinacién génica, podriamos hablar
de "recombinacién heterocrénica" (Agus-
ti, 2025). Ello desemboca en ocasiones en
lo que se ha llamado "evolucién en mosai-

co", por la cual asistimos a una especie de
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combinatoria libre de diversos elementos
anatémicos. Ahora bien, un genoma corto
ofrece pocas posibilidades de recombina-
cion heterocrénica, de lo que se deduce
que en las primeras fases de la evolucion
de los metazoos las constricciones ontoge-
néticas debieron predominar sobre la va-
riabilidad aportada por las heterocronias
en el desarrollo. De esta manera, la cues-
tion de la invariabilidad de los Bauplédne
(o disenos basicos de los grandes tipos
animales) a lo largo del tiempo encuentra
aqui una explicacion plausible: los prime-
ros tipos zoolégicos disponian de progra-
mas genémicos limitados y, por tanto, la
seleccion natural favorecio la eclosion de
un ndmero muy amplio de estos Baupla-
ne. Por el contrario, los actuales Bauplédne
son pocos, pero con una gran cantidad
de informacién utilizable: con unos po-
cos programas basicos se pueden produ-
cir un gran nimero de disefos diferentes.
Asi pues, a lo largo de la evolucién se ha
producido una reduccién en el nimero
de Baupldne porque los que quedaron se
han hecho mucho maés utilizables por la
seleccion, de manera que la variacién o
recombinacién heterocrénica predomina
sobre las constricciones al desarrollo. A
diferencia de la propuesta de Gould (un
cambio brusco y aleatorio que se mantie-
ne invariable a lo largo del tiempo), la hi-
potesis de la recombinaciéon heterocréni-
ca atribuye un papel muy importante para
la seleccién natural, por cuanto reduce el



eVOLUCION

rol de las constricciones (una Gnica solu-
cion canalizada) y multiplica el nimero
de formas (recombinaciones) posibles. El
papel restrictivo, determinista, del itine-
rario ontogenético queda superado, de
manera que de nuevo el papel canalizan-
te fundamental de la evolucién vuelve a
recaer sobre la seleccion natural.

En conexién con lo anterior, los avan-
ces en paleogenémica han abierto pers-
pectivas inéditas a la paleobiologia evo-
lutiva. Asi, en paralelo al desvelamiento
del genoma de numerosos organismos,
como bacterias, protistas, algas, plantas,
hongos, esponjas, cnidarios, nematodos,
artrépodos, peces, anfibios, reptiles, aves
y mamiferos de casi todos los érdenes,
como roedores, bévidos y primates (in-
cluido el genoma humano), la secuencia-
ciéon genémica ha ido més alla, incluyen-
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do a especies extinguidas como el mamut
(Mammuthus primigenius), el rinoceronte
lanudo (Coelodonta antiquitatis) y nuestra
especie hermana, el neandertal (Homo
neanderthalensis). Ciertamente en estos
altimos casos el limite cronolégico para
obtener secuencias gendémicas relativa-
mente completas no va mas alla de hace
unos 80.000 anos, durante el Pleistoceno
superior. En su lugar, sin embargo, la pa-
leoproteémica ha recogido el testigo, ya
que es posible obtener la secuenciacion
de proteinas especificas de mas de un mi-
ll6n de anos (Cappellini et al., 2019). En
la medida en que los avances en paleo-
proteémica permitan identificar factores
de transcripciéon asociados al desarrollo,
podremos identificar qué procesos hete-
rocronicos han llevado a la singularizacion
de grupos separados filogenéticamente
durante millones de afos.
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La Ecologia y la Evolucion: Espana
sigue siendo diferente

Adolfo Cordero-Rivera, Universidade de Vigo, ECOEVO Lab, E.E. Forestal, Campus
Universitario A Xunqueira s/n, 36005 Pontevedra, adolfo.cordero@uvigo.gal

Es muy probable que si preguntamos a
cualquier persona si sabe qué es la eco-
logia la respuesta sea afirmativa. ¢Quién
no ha oido hablar de ecologia? Pero ¢real-
mente sabemos qué es la ecologia? Me
temo que pocas personas podrian dar una
definicion coherente y acertada. Incluso
entre los ecélogos —los profesionales que
se dedican al estudio de esta ciencia— no
hay unanimidad en la definicién, ya que
depende de la escuela cientifica a la que
pertenezcan. La ecologia aparece ligada
a palabras como “ambiente”, “contami-
nacion”, “ecologismo”, “biodiversidad”,
pero sobre todo se identifica con la pala-

bra “ecosistema”, y en general con el pre-
fijo “eco”. También la economia usa ese
mismo prefijo, pero cuando se dice de un
objeto, producto o servicio que es “eco”
Nno pensamos en que es econdmico, sino
en que es “ecolégico”: ila ecologia estd
claramente de moda!

Ernst Haeckel acuié la palabra “eco-
logia” en 1866 uniendo dos términos
griegos, “oikos”, que significa casa o lugar
donde se vive, y “logos”, que se refiere
a la palabra, en un contexto de discur-
so o razonamiento, y que se aplica a la
ciencia en todas sus facetas. Asi que, para

“...cuando se dice de un objeto, producto o servicio que es 'eco’ no

pensamos en que es econdmico, sino en que es 'ecoldgico':
ila ecologia estd claramente de moda!”
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Haeckel, la ecologia es el estudio de las
relaciones entre los organismos y el am-
biente: la economia de la naturaleza.

Se ha dicho que la ecologia es la me-
nos bioldgica de todas las ciencias de la
vida, y yo he argumentado que es la mas
biolégica de todas las ciencias sociales
(Cordero-Rivera, 2021), ya que una vi-
sion “desde la ecologia” de las sociedades
humanas es actualmente muy oportuna.
La Ecologia tiene gran relevancia social
porque los problemas derivados de la
perturbaciéon del funcionamiento de los
ecosistemas requieren que los ecélogos
propongan soluciones. Sin embargo, para
algunos la ecologia es una ciencia blanda,
con poca capacidad predictiva, ya que si
la ciencia es el arte de lo soluble, como
la definié Peter Medawar en un famoso
ensayo, la ecologia no parece ser capaz
de solucionar ninguno de los problemas a
los que se enfrenta la sociedad (Aarssen,
1997), aunque esto no siempre se debe
a la falta de herramientas o soluciones
proporcionadas por la ciencia ecoldgica,
sino a reticencias politicas o sociales para
aplicar dichas soluciones. Pero esta vision
pesimista no tiene por qué ser cierta: por
ejemplo podemos crear condiciones fa-
vorables para multitud de especies en el
interior de las ciudades o en sus parques
y jardines y hay muchas opciones posibles
en otros lugares y situaciones, lo que se ha

denominado “Win-Win Ecology”.
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En este articulo me he planteado una
reflexién histérico-conceptual para revi-
sar la relacion entre la ecologia y la evo-
lucién, un tema que ha sido discutido
de forma recurrente (por ejemplo, Fu-
tuyma, 1986), y en particular, he vuel-
to a examinar el caso de la ensefianza
de la ecologia en Espana, que abordé a
principios de este siglo (Cordero-Rivera,
2003).

¢Qué es la ecologia?

Toda ciencia se puede definir acotan-
do su objeto de estudio. Pero la ecologia
abarca una amplia variedad de niveles
dentro de la organizacién biolégica, des-
de el individuo hasta las poblaciones, co-
munidades, ecosistemas y paisajes (Figura
1). Una amplia escuela, cuyo exponente
mas conocido ha sido Eugene P Odum,
ha sostenido que el ecosistema es el ob-
jeto de estudio de la ecologia, probable-
mente porque este nivel de organizacion
fue definido desde la ciencia ecolégica,
aunque haya claramente sobrepasado
sus fronteras, como cuando se habla de
un “ecosistema empresarial” o un “eco-
sistema de innovacion” (Cordero-Rivera,
2021). Histéricamente esta ha sido la es-
cuela dominante en Espafa, donde a me-
nudo se ha definido a la ecologia como la
ciencia o la biologia de los ecosistemas.
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Figura 1. Principales niveles de organizacion bioldgica que constituyen el objeto de estudio de la
ecologia, con las subdivisiones de la ciencia ecoldgica. La aproximacién evolutiva trasciende a los
niveles de organizacion, por lo que todos ellos deben ser estudiados desde el pensamiento evolutivo.
Imagenes del autor, con la excepcién de la vista de la Tierra, generada mediante Artlist.io.

Por ejemplo, véase esta cita de un obitua- El peligro de la aproximacién ecosisté-
rio de Ramén Margalef: mica es que ignora los detalles (como las
diferencias entre los individuos o entre las
“El profesor Margalef fue un pione- poblaciones), que a veces son cruciales
ro al insertar la Ecologia en el ambito para entender cémo funciona un sistema.
de la moderna teoria de sistemas, en- Pero centrarse en detalles infinitos nos lle-
tender que su objeto de estudio eran varia a una incapacidad para desarrollar
los niveles superiores de organizacién
« .

biolégica y emplear la fisica teérica o ...a menudo se ha deﬁmdo a
los modelos matematicos para enfocar
asuntos como la dinamica de poblacio-
nes” (Caceres, 2004) (el énfasis es mio) biologz’a de los ecosistemas.”

la ecologia como la ciencia o la
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“..la ecologia es el estudio de la interaccion bidireccional entre
la vida y el ambiente, o, dicho de otra forma, es el estudio del
comportamiento de las entidades orgdnicas.”

teorias que se puedan aplicar mas alla de
un sistema en particular. Asi que focalizar-
se en uno u otro extremo de este gradien-
te de complejidad biolégica no parece
una buena eleccioén:

“[...] such models will be achieving
a balance between the brute-force ap-
proach that naively attempts to include
everything, and over simplification that
throws out important heterogeneities
at various levels. Central to this will be
the recognition that individuals are the
elementary particles of all ecological sys-
tems.” (Evans et al., 2012) (el énfasis es
mio)

Yo prefiero una definicién de la eco-
logia que sea mas inclusiva y que no se
circunscriba a un nivel de organizacion
concreto: la ecologia es el estudio de la
interaccion bidireccional entre la vida y
el ambiente, o, dicho de otra forma, es el
estudio del comportamiento de las enti-
dades organicas (Cordero-Rivera, 2021).
Desde esta perspectiva, la ecologia ofrece
una oportunidad excelente para estudiar
la variacién dentro de los niveles de orga-
nizacién biolégica (Figura 1), que es uno
de los pilares del concepto de biodiversi-
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dad (Cordero-Rivera, 2017). Hay muchas
teorias ecosistémicas que han contribui-
do de manera sustancial al desarrollo de
nuestra vision de la naturaleza (Worster,
1994), e incluso a rellenar el hueco en-
tre la ecologia y la economia, como por
ejemplo el concepto de tecno-ecosiste-
ma (Odum, 2001), pero la belleza esta
en los detalles, y esos detalles se obser-
van con una aproximacion “desde abajo”,
eco-etolégica o auto-ecoldgica. Mi inten-
cién aqui es resaltar la tendencia hacia la
combinaciéon de ambos puntos de vista.

La ecologia surge gracias a la teoria
darwinista

La acumulacién de observaciones, por
muy sistemdtica que sea, si no se hace en
funciéon de una teoria subyacente, se pa-
rece mas al coleccionismo que a la cien-
cia (Deléage, 1993). La naturaleza de la
ecologia como ciencia ha sido controver-
tida, pero el propio Haeckel, cuando la
define, lo hace movido por la influencia
de Darwin (Matagne, 2002). Asi que la
teoria evolutiva es central para que surja
el pensamiento ecolégico, y los historia-
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dores estan de acuerdo sobre esto (Fu-
tuyma, 1986; Deléage, 1993; Matagne,
2002). Algunos libros de texto inciden en
la necesidad de considerar a la ecologia
como una ciencia evolutiva:

“l...] the central position of evolu-
tionary thinking in the study of ecology.
The qualities of all ecological systems
express the evolutionary adaptations of
their component species. It is impossi-
ble to understand how ecological sys-
tems develop, function, and respond to
perturbation without understanding the
evolutionary dynamics of populations.”
(Ricklefs, 1990) (énfasis en el original).

“[...] we believe that an integrated
approach to the relationship between
evolution and ecology is essential. [...]
But ecology is not evolution, nor is it
population genetics, although these
are closely allied disciplines that can
contribute much to an understanding
of ecology. Ecology is an eclectic en-
terprise, and many other sciences have
made and will continue to make major
contributions to it. [...] The relation of
ecology to evolutionary theory is a par-
ticularly close one, and we have aimed
to present an accurate reflection of that
relationship.” (McNaughton y Wolf,
1979) (el énfasis es mio).
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Incluso Ramén Margalef (1992a), que
podriamos considerar como el maximo
exponente de la visiobn ecosistémica en
Espana, destaca este hecho:

“La ecologia no pudo desarrollarse
como ciencia hasta que no se hubo
aceptado, de forma general, la idea de
la evolucién orgénica.”

Por lo tanto, no existe ecologia sin evo-
lucién, de la misma manera que no exis-
te evolucién sin ecologia. El concepto de
ecosistema, sin duda la idea mas influyen-
te de la ecologia, debe entenderse desde
el punto de vista evolutivo:

“Scientific ecology is grounded in
several fundamental principles, includ-
ing the principles of system and evo-
lution. System is concerned with the
question: How does it work? Evolution
is concerned with the question: How
did this system come to be this way?”
(Keller y Golley, 2000).

Ahora bien, si se acepta que el objeto
principal de estudio de la ecologia es el
ecosistema, es comprensible que algunos
ecologos hayan intentado “acercar” la
ecologia a la fisica, en particular haciendo
referencia a la termodindmica o usando
analogias con las maquinas:



eVOLUCION

“Conviene, digamoslo de entrada,
considerar los organismos y los sis-
temas formados por éstos en un am-
biente de caracteristicas definidas, los
ecosistemas, como si de maquinas se
tratara. [...] En mi opinién hay que ir
mas hondo. Ha llegado el momento de
tomar seriamente a organismos y eco-
sistemas como sistemas fisicos. [...] Son
maquinas, sistemas mecanicos a escala
molecular.” (Margalef, 1995).

Paraddjicamente, una vision evolutiva
de la biologia, desde una aproximacion
reduccionista, nos lleva a una conclusién
similar:

“Reductionism is the thesis that
biological theories and the explana-
tions that employ them do need to be
grounded in molecular biology and ul-
timately physical science [...]"” (Rosen-
berg, 2006)

Esta aproximacion “fisicista” a la ecolo-
gia caracteriz6 el desarrollo histérico del
concepto de ecosistema (Golley, 1993).
Algunos ecélogos han defendido el carac-
ter cibernético de los ecosistemas (Mar-
galef, 1995), mientras que otros han di-
cho taxativamente que esta aproximacion
al estudio de los ecosistemas es erronea
(O'Neill et al., 1986). Llama la atencién
que una revisiéon de los conceptos y teo-

rias de la ecologia, publicada en una gran
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enciclopedia, no menciona ni una sola
vez la teoria de la informacién, ni la en-
tropia (Kareiva y Marvier, 2001). La teoria
de la informacién aplicada a la ecologia
ha tenido sus logros mas importantes en
la filosofia de seleccién de modelos esta-
disticos, en la cual el Criterio de Informa-
cion de Akaike (AIC) se ha revelado como
una herramienta utilisima. Creo que la
escuela “fisicista” no ha tenido el éxito es-
perado porque los sistemas biolégicos se
distinguen de una manera radical de los
sistemas fisicos: son sistemas con com-
ponentes adaptativos (Cordero-Rivera,
2021). La principal diferencia entre el
objeto de estudio de las ciencias no bio-
l6gicas y las ciencias de la vida es preci-
samente el hecho de que los elementos
vivos de los ecosistemas cambian y se
adaptan (=evolucionan y metabolizan),

“La principal diferencia
entre el objeto de estudio de
las ciencias no biolégicas
y las ciencias de la vida es
precisamente el hecho de
que los elementos vivos de
los ecosistemas cambian y
se adaptan (=evolucionan y
metabolizan).”
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y, en consecuencia, no pueden tratarse
como elementos idénticos ni en el tiempo
ni en el espacio.

“In contrast to an object or a ma-
chine, a body regularly splits off a part
of itself in order to survive and incorpo-
rates a piece of the foreign world into
itself. This is precisely why it is wrong to
compare a life-form with a machine: A
machine does not metabolize.” (Weber,
2017) (el énfasis es mio).

A pesar del éxito del reduccionismo
como estrategia de investigacion, particu-
larmente en la biologia molecular, nume-
rosos autores consideran que la Biologia
no podra ser reducida completamente a
un andlisis fisico, aunque ciertamente esta
postura es, a primera vista, incongruente.
En palabras de Rosenberg (2006):

“The physicalist antireductionist
claims that all biological facts are physical
ones, that there are no ghosts in the bi-
ological machinery, and yet physical sci-
ence—chemistry and biology— cannot
now and never will be able to explain or
even express all these physical facts.”

Por eso las teorias fisicas no son sufi-
cientes. Seguramente el reduccionismo
llegard a comprender esos procesos a fon-
do en un futuro. Pero ese futuro lo veo
atn muy lejano.
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La ecologia y la evolucion: el contexto
histoérico y geografico

A pesar de los argumentos que he ex-
puesto mas arriba, la relaciéon entre la
Ecologia y la Evolucién ha sido conflictiva
en la vision ecosistémica (Loehle y Pech-
mann, 1988; Colley, 1993; Matthews et
al., 2011).

[ecology and evolution] “have long
been treated as separate domains with-
in biology, but the distinction is more
cultural than biological. Some of the
most interesting recent work in either
discipline is focussed on developing
new ways to integrate evolutionary
data in ecological analyses (and vice
versa).” (Smith, 2008)

“All ecologists will, of course, be
aware of evolution but there is a ten-
dency to ignore its effects once one
moves beyond the individual level of
organization.” (Evans et al., 2012)

En ciertos paises, incluida Espana, esta
aparente ausencia de vision evolutiva en
las investigaciones ecoldgicas tiene raices
histéricas, porque la mayoria de los pione-
ros fueron especialistas en oceanografia y
limnologia, &mbitos en los cuales los estu-
dios de tipo ecosistémico son ciertamente
la primera opcién. En Francia, también se
dio un fenémeno parecido, con clara re-
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ticencia a usar la palabra “ecologia”. De
hecho, los bi6logos franceses permane-
cieron muy fieles a la tradiciéon morfolé-
gico-sistemdtica, dejando de lado durante
mucho tiempo dreas como la ecologia o
la biologia del desarrollo, hasta el punto
de que han pasado “de un salto” de una
visién neolamarckista a la evolucién mo-
lecular.

“[...] les botanistes ont longtemps
continué a utiliser “géographie bota-
nique” ou “phytogéographie”, pour
des raisons complexes liées en partie a
une forme de résistance au darwinisme
que le terme écologie véhicule [...]"
(Matagne, 2002).

En contraste, en los paises de habla in-
glesa, la incorporacién de la visiéon evo-
lutiva se forj6 a finales de la década de
1950, y esta diferencia geografica no ha
pasado desapercibida:

“At present, most evolutionary ecol-
ogists work in English-speaking coun-
tries. Why has evolution been rela-
tively absent from ecology elsewhere,
especially from most of continental Eu-
rope?” (Futuyma, 1986).

Algunos clésicos de la ecologia han he-
cho aportaciones claramente encuadra-
bles en la ecologia evolutiva, como por

ejemplo Hutchinson (1965), cuya meta-
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fora sobre el teatro ecolégico y el drama
evolutivo ha sido fundamental en la his-
toria reciente de la ecologia. Incluso El-
ton (1927) en su clasico Animal Ecology
dedica un capitulo a las relaciones entre
ecologia y evolucién. Pero a lo largo del
siglo XX hubo momentos en que esto no
fue asi:

“[...] extreme gradualism [of Nat-
ural Selection] uncouples evolution
from ecology. It implies that ecologi-
cal processes can be studied without
reference to natural selection, at least
to a good approximation, because ge-
netic variation is inadequate to fuel
appreciable change in the short term
of a few dozen generations. [...] At
the same time, evolutionary theory
was often almost devoid of ecological
context. [...] The removal of evolu-
tion from ecology, and ecology from
evolution, were useful simplifying de-
vices that made it possible to lay out
distinct foundations for both fields.”
(Bell, 2013).

La ensenanza de la ecologia en el siglo
XX estuvo dominada por la visién “fisicis-
ta” del libro de texto de Eugene P. Odum
(1953), el mas vendido en Norteamérica,
y en buena parte del mundo:

“For many American ecologists of
the 1950s and 1960s ecology was vir-
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tually defined by the content of Eu-
gene Odum’s Fundamentals of Ecolo-
gy, the most recent edition of which
contains in its index two references to
evolution and none to natural selec-
tion, adaptation, or genetics.” (Futuy-
ma, 1986).

Pero en la década de 1970 empeza-
ron a aparecer libros alternativos que in-
cluian una visién evolutiva, en consonan-
cia con el desarrollo de la investigacion
ecoldgica y con los cambios en la socie-
dad norteamericana a finales del siglo XX
(Hagen, 2008). El manual “Ecology and
Field Biology” de Robert Leo Smith, pu-
blicado por primera vez en 1966 (Smi-
th, 1966), supuso un cambio importante
(Kricher, 2009). Un punto de inflexion
fue también la publicacion del libro
“Evolutionary Ecology” de Eric Pianka
(1974), que tuvo mucho éxito y sustitu-
y6 al libro de Odum en muchas univer-
sidades (Hagen, 2008). Al contrario que
Odum, Pianka enfatizaba, ya desde la in-
troduccion de su libro, la distincién entre
Ecologia y ambientalismo: los ecélogos
no eran necesariamente los profesiona-
les encargados de asesorar a los politicos
en la resolucion de los problemas am-
bientales (la ecologia va mucho mas alla
de los problemas ambientales), algo que
contrasta con la opinién de Odum, que
siempre habia defendido que los ecélo-

gos se ocuparan de dar soluciones a los
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problemas ambientales generados por la
sociedad humana (y creo que con razén).

En 2003 publiqué un analisis sobre las
tendencias temporales en los contenidos
de 61 libros de texto de Ecologia, y descu-
bri que la “ecologia evolutiva” fue adqui-
riendo cada vez mas relevancia, especial-
mente en las Gltimas décadas del siglo XX,
aunque la ecologia de las Universidades
espanolas era eminentemente ecosistémi-
ca (Cordero-Rivera, 2003). Quiero resal-
tar un parrafo de dicho articulo, en el cual
especulo sobre una de las causas para que
la ecologia espanola fuera diferente:

“The first steps of ecology in Spain
were clearly influenced by the evolu-
tionary thinking of some pioneers, but
this fact rapidly changed and already in
the second decade of the 20" century
evolution did not play any significant
role on Spanish ecology (Casado de
Otaola 1997). The first Spanish Ecolo-
gists were clear examples of ecosystem
research scientists with very few evo-
lutionary interests, perhaps because all
of them were limnologists, oceanogra-
phers or geographers. The tremendous
influence of R. Margalef’s textbook
“Ecologia”, first published in 1974
(Margalef 1982), is perhaps one of the
causes of the above mentioned ab-
sence of evolutionary thinking among
Spanish ecologists.”
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No obstante lo dicho en relacién al li-
bro de texto de Margalef, lo cierto es que
el mismo autor en su libro de divulgacion
titulado también “Ecologia” (Margalef,
1992b), dedica casi un 11 % de las pagi-
nas a contenidos evolutivos, lo cual estd
mas de acorde con la ténica general de
otros paises.

La ecologia espafola cuenta con va-
rios grupos de investigacion especiali-
zados en evolucién, e incluso con un
departamento de “Ecologia Evolutiva”
(nombre que fue sugerido por Pere Al-
berch, un investigador espanol formado
en EE.UU.) dentro del Museo Nacio-
nal de Ciencias Naturales (CSIC). Exis-
ten varios grupos de investigacion muy
productivos en ecologia evolutiva y del
comportamiento, pero habitualmente
no se encuentran en el drea de ecologia,
sino en el drea de zoologia (aunque las
divisiones en “dreas de conocimiento”
son cuestionables por su poca relevan-
cia conceptual). Mi impresién es que la
mayoria de los ec6logos que trabajan en
centros del CSIC estdn relacionados con
la escuela evolutiva, mientras que la ma-
yoria de los ecélogos de las universida-
des tienen un enfoque mas ecosistémico.
En este sentido la ciencia espafola no es
una excepcion: en la Ecological Society
of America existi6 una seccioén dedicada
al comportamiento animal y sociobiolo-
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gia, que posteriormente se desgajo para
fundar la The Animal Behaviour Society,
que publica la revista Animal Behaviour.
Aqui hay que buscar una de las razones
por las cuales la revista Ecology ha pu-
blicado tan pocos articulos de contenido
eco-etolégico hasta muy recientemente.
La Sociedad Espanola de Etologia, fun-
dada en 1984, se denomina actualmente
Sociedad Espanola de Etologia y Ecolo-
gia Evolutiva, una demostracion mas de
cémo la aproximacién evolutiva ha sido
incorporada a la academia espanola.

Habitualmente la ecologia aparece
asociada a la biologia animal o a la biolo-
gia vegetal en las universidades espanolas,
aunque ha habido notables excepciones.
Para mi sorpresa, cuando hice el andlisis
mencionado mas arriba (Cordero-Rivera,
2003), en la Universidad de Extremadura
el area de ecologia se incluia entonces en
el departamento de Fisica, con las dreas
“fisica tedrica”, “fisica de la tierra, astro-
nomia y astrofisica”, “fisica atémica, mo-
lecular y nuclear”, “fisica de la materia
condensada”, “fisica aplicada”, “6ptica” y
finalmente, “ecologia”, un claro ejemplo
de la “physics envy” que he mencionado.
A inicios de 2026, el drea de ecologia esta
en el Departamento de Biologia Vegetal,
Ecologia y Ciencias de la Tierra, y ya no se
asocia con Fisica. Parece que se ha nor-
malizado la situacion.
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Reanalisis de los contenidos de los li-
bros de texto

Una forma de determinar las tenden-
cias en la ensenanza de las ciencias es
recurrir a los libros de texto, puesto que
sirven para formar a los futuros investiga-
dores, y de esta manera son claros expo-
nentes de lo que sus autores consideran la
“esencia” de la ecologia. Ademas, cuando
los libros de texto escasean, como en los
inicios de una ciencia, pueden llegar a te-
ner una enorme influencia sobre la forma
de pensar de los futuros investigadores,
como ha sido el caso de Fundamentals of
Ecology de Odum, y como es el caso de
Ecologia o Limnologia de Ramén Margalef
en Espana.

En palabras de John Kricher, que se for-
mo6 con el libro de Odum:

“This book was energizing in more
ways than one. First, it energized the
reader, exciting me about how sci-
ence is used to study nature. Second,
it seemed to be all about energy: how
energy moves through ecosystems, how
energy structures food chains, how en-
ergy flows while materials cycle, how
energy in the form of biomass accumu-
lates with ecological succession. What
the book lacked was any grounding of
ecology in evolution.” (Kricher, 2009)
(el énfasis es mio)
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En 2003 analicé 61 libros de texto pu-
blicados entre 1927 y 2002, empleando
las tablas de contenido e indices. Lo que
me planteé entonces era analizar las si-
guientes cuestiones: ¢Existe alguna ten-
dencia temporal en el tratamiento de la
evolucién en los libros de texto de eco-
logia? ¢Hay diferencias entre los libros de
texto americanos, europeos y espanoles?
No inclui en dicho andlisis los libros cla-
ramente enfocados hacia un ecosistema
concreto (por ejemplo, libros de ecologia
marina o forestal) y los que se manifes-
taban como evolutivos (libros titulados
ecologia evolutiva), o tenian un enfoque
restringido a ecologia animal o vegetal,
pero si inclui el libro de Ecologia Animal
de Elton (1927), por ser un pioneroy el de
Ecologia Vegetal de Terradas (2001) por
ser uno de los pocos libros de ecologia
espanoles. Ya he indicado que, en la his-
toria de la ecologia, el concepto de eco-
sistema ha sido predominante a partir de
la segunda mitad del siglo XX, lo que de-
termind que se prestase poca atencion a
la evolucién, pero paulatinamente se han
ido incorporando més enfoques evoluti-
vos en esta ciencia, especialmente desde
que han empezado a aparecer nuevos li-
bros de texto (Golley, 1993).

Lo que descubri entonces (Cordero-Ri-
vera, 2003) fue que a partir de 1980 la ma-
yoria de los libros de texto incorporaron las
nuevas tendencias y dedicaron el 10-20 %
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de sus paginas a contenidos claramente
evolutivos, definidos por los capitulos que
explican conceptos relacionados con la
adaptacion, evolucién, genética de pobla-
ciones, estrategias vitales, teoria de nicho
y ecologia del comportamiento. Asimismo,
contabilicé las paginas dedicadas a la eco-
logia mas claramente “ecosistémica” como
aquéllas en las que se habla de ciclos bio-
geoquimicos, produccién, biomas, ecolo-
gia del paisaje y geogréfica. Lo mas llamati-
vo fue que los libros de texto espanoles no
seguian la tendencia dominante, situdndo-
se claramente en el paradigma “ecosisté-
mico”, o como algunos prefieren llamarle
“termodinamico” (Rodriguez, 2013), con
un tratamiento muy marginal de las cues-
tiones evolutivas en el mejor de los casos.
“Spain is different”, rezaba el titulo de mi
articulo (Cordero-Rivera, 2003), parafra-
seando el lema turistico del franquismo.

Como consecuencia de aquel andlisis,
decidi llamar a mi grupo de investigacion
“ECOEVQ”, acrénimo que inicialmente
pensé como “Ecologia Evolutiva” (pero
que ahora hace referencia a Ecologia de
la Conservacién y Evelutiva), ya que nin-
guno de los Departamentos de las Univer-
sidades espafolas unia entonces ecologia
y evolucién (Cordero-Rivera, 2003). Han
pasado 23 afnos, y he querido volver sobre
el tema. He revisado mas de un centenar
de libros, para comprobar si las tenden-

cias que identifiqué se mantienen.
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La Figura 2 muestra la evolucién de la
proporcién de paginas dedicadas a la eco-
logia evolutiva a lo largo del tiempo, en
una seleccion de libros de texto que han
tenido al menos cuatro ediciones en USA
y Reino Unido, asi como todos los libros
de texto de autores espanoles (incluyendo
algunos libros de divulgacién), uniendo las
diferentes obras del mismo autor con una
linea. Se siguen manteniendo las dos ten-
dencias que identifiqué en 2003: cuando
se comparan diferentes libros escritos por
los mismos autores, aquéllos que empe-
zaron con un contenido muy bajo de eco-
logia evolutiva, en general lo incrementa-
ron a lo largo del tiempo (Odum, Smith
y Molles son buenos ejemplos), y los que
dedicaban un porcentaje muy alto a estos
contenidos, lo disminuyeron a lo largo del
tiempo (por ejemplo, Ricklefs y Stiling).
Ambas escuelas convergen en un conte-
nido de ecologia evolutiva en torno al 15 %
(Figura 2).

En promedio, los 87 libros norteame-
ricanos analizados dedican el 15,6 = 1,2
% (= SE) de sus paginas a contenidos
evolutivos, y los 17 de autores del Reino
Unido el 13,4 = 1,9 %. Sin embargo, los
13 libros de autores espanoles solo dedi-
can una mediadel 2,7 = 1,0 % de sus pa-
ginas a contenidos evolutivos (Figura 3).
Es evidente que hay algo diferente en-
tre los autores espanoles. Hay que tener
presente que 3 de los 13 libros espano-
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Figura 2. Importancia relativa (porcentaje de paginas) de la ecologia evolutiva (adaptacion, evolucion,
genética de poblaciones, estrategias vitales y ecologfa del comportamiento) en los libros de texto de
Ecologia de EEUU y Reino Unido que han tenido al menos cuatro ediciones, y en los libros de autores
espanoles. Hay una tendencia al aumento de estos conceptos en los libros mas recientes, como se
pone de manifiesto incluso en el caso de las diferentes ediciones de Fundamentals of Ecology y otras
obras de E.P Odum. Los libros de texto y de divulgacion espafioles no siguen la misma tendencia.

Figura 3. Importancia relativa
de la Ecologia Evolutiva en

los libros de texto de Ecologia
escritos por autores espanoles,
del Reino Unido y de Estados
Unidos de Norteamérica.

El grafico presenta los datos
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_/ distribucién por cuartiles con
la mediana indicada por una
linea horizontal y la media por
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les analizados son obra del mismo autor
(Margalef), que es ademas el Gnico que
sigue la tendencia general de su época.
El dnico libro de texto reciente “autécto-
no” de Espana que ha tenido varias edi-
ciones, sigue fiel a su tradicién quijotes-
ca, y no solo dedica apenas unas pocas
pdginas a cuestio-
nes evolutivas (0,5
%), sino que hace
gala de enorgulle-
cerse de ello, so-
bresimplificando la
aproximacion evo-
lutiva, que, err6-
neamente, identifi-
ca con un supuesto
“programa  adap-
tacionista” (Rodri-
guez, 2013). Vista
la influencia que
los libros de texto
tienen en la forma-
ciéon de los futuros
cientificos, los au-
tores deberian evi-
tar sesgar sus textos
de forma tan evi-
dente. El libro més reciente, elaborado
por un equipo docente de la Universidad
Nacional de Educacion a Distancia (Es-
colastico Ledn et al., 2013), incluye un
6,1% de paginas de Ecologia Evolutiva,
aproximandose mas a la ténica gene-

ral de otros paises. La dicotomia “evo-
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“La ecologia moderna
emplea una aproximacion
evolutiva, incluso en temas

que tradicionalmente habian
sido tratados como libres
de influencia Darwinista,
como el funcionamiento de
los ecosistemas, la defensa
quimica de las plantas frente
a los herbivoros, el reciclaje
de nutrientes y la estructura

de las comunidades y

ecosisternas.”
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lutiva” versus “termodindmica” es falsa,

y no aporta en realidad nada (Méndez

lglesias, 2011), por lo que deberia aban-
’ ’

donarse, especialmente en la docencia.
/

En resumen, los resultados de este
andlisis indican que hay una convergen-
cia entre diferen-
tes autores en el
tratamiento de los
contenidos evoluti-
vos en los libros de
texto, incluyendo
las diferentes edi-
ciones de las mis-
mas obras. Esto me
parece muy positi-
vo, ya que las dos
aproximaciones no
son  excluyentes,
sino complementa-
rias. No es el caso
de los libros espa-
noles, que siguen
manifestando una
clara “envidia de la
fisica”:

“The higher levels of ecologic Integra-
tion, above Population Ecology, are pe-
culiarly incompatible to the methods of
those Crowd Phenomena (Egler 1971)
available to physicists. Thus, has arisen
Physics Envy, aptly termed with all its
Freudian undertones.” (Egler, 1986).
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La subdivision en compartimentos no es
positiva para la ciencia, y es particularmente
paraddjica en una ciencia como la ecologia
que se dice “holistica”. A partir de 1970, y
hasta finales del siglo XX, la separacién entre
la escuela ecosistémica y la escuela evoluti-
va fue cada vez mayor, y ambos grupos se
ignoraron mutuamente (Hagen, 2008). La
ecologia moderna emplea una aproxima-
cién evolutiva, incluso en temas que tra-
dicionalmente habian sido tratados como
libres de influencia darwinista, como el fun-
cionamiento de los ecosistemas, la defensa
quimica de las plantas frente a los herbivo-
ros, el reciclaje de nutrientes y la estructura
de las comunidades y ecosistemas. Aunque
ya nos estamos olvidando, estuvimos varios
meses recluidos por el estado de alarma
provocado por el coronavirus en marzo de
2020, un ejemplo dramético de lo que se
nos viene encima por ignorar los minimos
principios evolutivos, como es la posibilidad
de salto de parésitos a nuevos hospedado-
res. Ecologia evolutiva en su esencia mas
pura (0 medicina darwinista).

Los nuevos libros de texto enfatizan la
evolucién como un componente bésico de
los conceptos ecoldgicos, incluso en cursos
de ecologia general. Algunos se han queja-
do de la escasez de libros de texto de Eco-
logia Evolutiva (Siepielski et al., 2002). Sin
embargo, creo que ya no son necesarios
puesto que la mayoria de los autores han

cambiado su aproximacion para ensefar la
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ecologia desde un punto de vista que inte-
gra la vision evolutiva y la ecosistémica, que
es lo que yo persigo en mis clases. Ademds,
con la irrupcién de la informacién en for-
mato electrénico y de la “inteligencia arti-
ficial”, los libros de texto tienen cada vez
menos relevancia. Estoy seguro de que la
evolucion acabara siendo mas importan-
te en la ecologia que se enseia en las uni-
versidades espanolas. Es solo cuestion de
tiempo y de reemplazamiento generacional
(o0 sea, demografia, algo que todos los libros
de ecologia incluyen).

Si tuviera que elegir un libro de texto
para un curso de Ecologia General para
bi6logos, me decantaria por el libro de
Sher y Molles (2022), por su excelente
equilibrio de contenidos entre las dos es-
cuelas y su inmejorable presentacion gra-
fica, que lo hacen muy didactico.
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La evolucion de la evolucion en la
microbiologia en Espana: Origen en
la microbio ogia general

Fernando Baquero, Area de Biologia y Evolucién de Microorganismos, Instituto
Ramén y Cajal de Investigaciones Biomédicas (IRYCIS), 28034 Madrid, baquero@

bitmailer.net

Del tardio descubrimiento de la evolucion

Entre los misterios de la dinamica del co-
nocimiento humano, siempre me ha lla-
mado la atencién que la teoria evolutiva
haya emergido en nuestra consciencia
cientifica en una época tan tardia como
es la mitad del siglo XIX, si bien eran
abrumadores los ejemplos naturales que
la ponian de manifiesto. Unos modestos
pajaritos en el confin del mundo, los pin-
zones de las Islas Galapagos, inspiraron a
Darwin (1809-1892) para formular la teo-
ria que atronaba en los observadores del
mundo natural desde hacia miles de afios.
¢Cémo es posible que Linneo (1707-1778),
con su intuicion (Systema Naturae, 1735)
de la necesidad de una nomenclatura

binomial de los seres vivos, en géneros
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y especies, no reparase en que el géne-
ro, lo comin de las especies, implicaba
la existencia de un ancestro comdn, una
entidad de la que las especies derivaban?
¢Como es posible que, aun siendo uno de
los precursores del pensamiento ecol6-
gico, no relacionase las especies con sus
habitats y, por tanto, con la seleccién por
el medio? ¢Cémo es posible que no le in-
fluyese el pensamiento de su contempo-
raneo Buffon (1707-1788), que escribié
Les Epoques de la Nature vy, por tanto, la
posibilidad de aplicar a los seres vivos el
transformismo del pensamiento boténico
de Lamarck? Y retrocediendo ain mds en
el tiempo, doscientos aflos antes de Lin-
neo, cabe preguntarse écémo es posible
que la mentalidad renacentista, rigurosa,
europea y humanista de nuestro ilustre
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médico y naturalista segoviano Andrés La-
guna (1510-1559), profundo conocedor
de las caracteristicas y propiedades de las
plantas, y destacado comentarista de la
Materia Médica de Dioscoérides, obra en la
que ya las plantas medicinales se agrupa-
ban morfolégica y funcionalmente, cémo
es posible -deciamos- que no descubriese
la nomenclatura binomial ni su necesario
corolario evolutivo?

Pese a la influencia de Harvey (embrio-
logia) o Descartes (cada ente procede de
otro) el “transformismo” (Lamarck, 1809),
claro precursor del evolucionismo, no fue
entendido como una fuerza natural intrin-
seca de la naturaleza. El prestigio medie-
val de Platén, Aristételes y Galeno, con su
vision estdtica y pasiva de la naturaleza,
aunque algo atenuado por Agustin de Hi-
pona y Tomas de Aquino, dominé sobre
la consideracion de la dindmica intrinse-
ca de lo viviente. El término “evolucién”,
propuesto por Herbert Spencer en 1852,
nos indica visualmente que algo que evo-
luciona es algo que se “desarrolla” por
fuerzas dindamicas internas, como ya pro-
puso el viejo Erasmus Darwin. Todo esto
nos recuerda la obligacién del cientifico
de mantener un pensamiento libre e in-
condicionado respecto de aquello que se
nos ha ensefado. Por Gltimo, quisiera ha-
cer una advertencia al lector: lo que aqui
se presenta es el resultado de las viven-

cias y pensamientos del autor, no nece-
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sariamente un relato dotado de precision
histérica, y por tanto, ha de excusarse la
presencia de omisiones y opiniones per-
sonales que quizas podrian haberse evita-
do. Historiografia, que no historia.

Microbiologia y evolucién en Espaia: la
primera Media Centuria (1850-1900).

Es interesante que la revelacion de los
microbios y su independencia ontoldgica,
la revelacion por Pasteur (Academia de
Ciencias de Paris, 1860) de que todo mi-
crobio procede de otra célula microbiana
del mismo linaje, coincidan casi exacta-
mente en el tiempo con la publicacién
del “Origen de las Especies” de Darwin
en 1859. Empezé a consolidarse la idea
de que, desde los seres vivos microsco-
picos hasta las plantas, los animales no
humanos o el propio ser humano, existe
una continuidad esencial, que la palabra

"Es interesante que la
revelacidn por Pasteur de que
todo microbio procede de otra
célula microbiana del mismo

linaje coincide en el tiempo
con la publicacién original del
Origen de las especies.
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“animaliculos” de Leeuwenhoek ya suge-
ria. La idea de esta continuidad empez6 a
formalizarse en un drea confusa entre el
desarrollo ontogénico, por el que desde
una Unica célula se produce un organis-
mo compuesto por células resultantes de
la diferenciacién de esa célula, y la evo-
lucion filogenética, en la que desde un
Gnico ancestro se produce una diversifi-
cacion de mdltiples linajes muy distintos.

La teoria evolutiva se reconocié en
Espana de forma bastante precoz. En
1877, s6lo cinco anos después de la pu-
blicacién de la versién definitiva de “El
Origen de las Especies”, los “naturalistas”
de la madrilena Institucién Libre de En-
sefianza, otorgaron el titulo de Profesores
Honorarios a los “evolucionistas” Charles
Darwin y Ernst Haeckel. Los naturalistas
que apoyaron en Espana la teoria de la
evolucién, como Salvador Calderén, Pe-
dro Estasen y Cortada, Augusto Gonza-
lez de Linares, Peregrin Casanova, Rafael
Garcfa Alvarez, Chil y Naranjo y Odén de

"En 1877 los ‘naturalistas’ de
la madprileria Institucion Libre
de Ensefianza, otorgaron el
titulo de Profesores Honorarios
a los 'evolucionistas’ Charles
Darwin y Ernst Haeckel"
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"El pensamiento evolucionista
espariol en microbiologia
fuese sobre todo derivado

del interés de los histélogos,
encabezados por el naturalista
granadino Aureliano Maestre
de San Juan"

Buen, eran ged6logos, médicos, profesores
de historia natural, ecélogos o interesados
en sociologia. Entre ellos, el médico va-
lenciano Peregrin Casanova (1849-1919)
mantuvo correspondencia al efecto con
el mismisimo Ernst Haeckel (1834-1919).
Curiosamente, los primeros microbidlo-
gos, tanto en Europa, como Louis Pasteur
(1822-1895) o Robert Koch (1843-1910),
como en Espana, donde destaca Jaime Fe-
rran y Clda (1851-1929), apenas se inte-
resaron por el pensamiento evolucionista
o lo hicieron de forma muy marginal. Las
aplicaciones tecnolégicas vy, sobre todo,
las relacionadas con las enfermedades in-
fecciosas, su epidemiologia y prevencion,
ocuparon todos sus intereses cientificos.
Es significativo que el pensamiento evo-
lucionista espafnol en microbiologia fue-
se derivado sobre todo del interés de los
hist6logos, encabezados por el naturalista
granadino Aureliano Maestre de San Juan
(1818-1890), lo que favoreci6 su desarro-
llo inicial en torno al cambio de siglo.
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Microbiologia y evolucién en Espana: la
segunda Media Centuria (1900-1950).

Aureliano Maestre de San Juan tuvo
una influencia esencial en la formacién
conceptual y cientifica, incluyendo la teo-
ria evolutiva, de los cientificos zaragozanos
Odon de Buen (1863-1945) y, de manera
muy significativa, en la de Santiago Ramén
y Cajal (1852-1934). Hay que recordar
que la bacteriologia, como ciencia, esta-
ba incluida en la
docencia de la dis-
ciplina de anatomia
patolégica. De he-
cho, Ramén y Ca-
jal trabajo y se sin-
ti6 profundamente
atraido por la bacte-
riologia, y solo por
razones  practicas
(menor coste de las
técnicas de inves-
tigacion) se orien-
t6 exclusivamente hacia la histologia y la
anatomia patolégica. Aln asi, varios de sus
tratados, incluyendo su obra seminal “Ma-
nual de Anatomia Patoldgica y nociones de
Bacteriologia Patolégica” publicada con
Tello y Muioz en sucesivas ediciones en-
tre 1896 y 1930), contienen una extensa
parte dedicada a la bacteriologia. Su apro-
ximacion a la investigacion -que podemos
ilustrar en sus estudios comparativos de la

estructura del sistema nervioso en anima-
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"Emilio Ferndndez Galiano
estuvo en el inicio de los
estudios de biologia evolutiva
en microorganismos en
Esparia, debido a su contacto
en la Universidad de Bonn con
Max Verworn”
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les no humanos y en humanos- contenia
claramente una carga evolucionista, que
hubiese sin duda también aplicado a la
microbiologia. Odén de Buen, amigo de
D. Santiago Ramén y Cajal y convencido
evolucionista como él, fue promotor de
los Laboratorios Biolégicos Marinos de
Portopi (Mallorca), Mogador (Marruecos),
Malaga, y Vigo, y representa un ejemplo
esencial del papel dinamizador de la eco-
logia en el progreso de la teorfa evolutiva.

José Madrid Mo-
reno (1863-1936)
fue el primer mi-
crobiélogo (en
1920) del Museo
Nacional de Cien-
cias Naturales, de
raigambre histol6-
gica. Emilio Fernan-
dez Galiano (1885-
1953), nacido en
Marchamalo (Gua-
dalajara), tan ligado al Museo Nacional de
Ciencias Naturales en Madrid, probable-
mente estuvo en el inicio de los estudios
de biologia evolutiva en microorganismos
en Espana, debido a su contacto en la
Universidad de Bonn con Max Verworn
(1863-1921), ilustre seguidor de las ideas
evolucionistas de Haeckel (1834-1919) y
estudioso de las relaciones entre filogenia
y ontogenia. Verworn orient6 a Fernan-
dez Galiano hacia los estudios de fisiolo-
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gia y del ciclo evolutivo de los protozoos.
También trabajé en protozoologia otro
ilustre miembro del Museo Nacional de
Ciencias Naturales, el genetista Antonio
de Zulueta (1885-1971), reconocido por
ilustres investigadores como Morgan, Hal-
dane, Stern, o Foyn. Zulueta fue ademas
traductor al espanol de “El Origen de las
Especies” publicado por la editorial Calpe
(Madrid) en 1921. Mi padre, Don Grego-
rio Baquero Gil (1903-1993), médico del
Cuerpo de Sanidad del Estado, formado
en el prestigioso Instituto Nacional de Hi-
giene Alfonso XIlI, librepensador y exce-
lente microbidélogo del Hospital Nacional
de Enfermedades Infecciosas (Hospital del
Rey) de Madrid, ya tenia en su biblioteca
uno de aquellos ejemplares poco después
de su publicacién, ejemplar que hoy con-
servo religiosamente en la mia por haber
sido mi muy precoz primera lectura de
Darwin.

Interludio: la microbiologia general
conduce a la sintesis evolutiva

No podemos dejar de relatar en esta
segunda mitad de siglo una cuestion que
merece un apartado propio, ya que es
la fase critica global que produjo en es-
tos anos la sinergia epistemoldgica entre
teorfa evolutiva y microbiologia, y su in-

fluencia determinante en Espafa durante
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esta segunda media centuria y la siguien-
te. Como ya se ha senalado, la ecologia es
una de las ramas fundacionales de la teorfa
evolutiva. Absolutamente contemporaneo
de Ramoén y Cajal, el naturalista holandés
Martinus Willem Beijerink (1851-1931)
de la Universidad Tecnolégica de Delft,
ecologo, botanico y microbidlogo del
suelo, realiz6 descubrimientos cruciales
en bacteriologia. Destacan el aislamiento
e identificacion en 1888 de Rhizobium
leguminosarum, una bacteria simbidtica
responsable de la fijacion del nitrégeno en
leguminosas. También descubri6 la reduc-
cién bacteriana del sulfato como proceso
de respiraciéon anaerobia. Fijémonos: su
trabajo integraba ecologia, bioquimica, y
microbiologfa, incluso abordaba estudios
de interaccién entre huésped y microorga-
nismos. Como veremos, estos condimen-
tos constituyen la semilla de la microbiolo-
gia general. Su labor fue continuada por su
discipulo Albert Jan Kluyver (1888-1956),
que anadié descubrimientos relevantes
en el metabolismo bacteriano, microbio-
logia comparada, y también en el &mbito
taxonémico, sobre todo en levaduras. La
“escuela de Delft” culminé y se universa-
liz6 con el discipulo de Kluyver, Cornelius
van Niel (1897-1985) que no s6lo aclar6
la bioquimica de la fijacién simbidtica del
nitrégeno, sino que concibi6 la idea de
la “microbiologia general”, una forma de
comprender cualquier problema micro-
biolégico con un conjunto inseparable de
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Figura 1. Los fundadores de la microbiologia general, de la que deriva la orientacién evolutiva de

la microbiologia. Albert Jan Kluyver en su despacho de la Universidad de Delft departiendo con
Cornelius van Niel, el organizador del corpus de la microbiologia general en sus Cursos (1930-1962)
de la Stanford’s University Pacific Grove Marine Station en la Bahia de Monterrey, en California, de los

que procede el libro seminal “The Microbial World”.

disciplinas  microbiolégicas, incluyendo
todos los microbios y todos los sistemas,
ya que las bases biol6gicas fundamentales
son comunes ya que las bases biolégicas
fundamentales son comunes (Fig. 1). Es-
tas disciplinas incluyen la morfologia, la
ecologia, la taxonomia, la bioquimica, la
fisiologia, la genética (y la genémica y otras

-6micas en nuestros dias) y, por supuesto,
la evolucién, la envolvente evolucién. La
microbiologia general exige considerar
cualquier investigaciéon microbioldgica sin
excluir ninguno de estos campos.

Durante méas de treinta anos (1930-
1962) Cornelius van Niel organizé el ex-

"Durante mds de treinta arios Cornelius van Niel organizé en
la Stanford’s University Pacific Grove Marine Station en la
Bahia de Monterrey su extremadamente influyente Curso de

microbiologia general”
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tremadamente influyente Curso de micro-
biologia general en su lugar de trabajo, la
Stanford’s University Pacific Grove Ma-
rine Station en la Bahia de Monterrey
(California, EEUU). Su repercusion en la
microbiologia puede ilustrarse con una
pequena lista de alumnos de dicho cur-
so: Max Delbriick, Seymour Lederberg,
Robert Hungate, Arthur Kornberg, Bru-
ce Ames, Moselius
Schaechter, Ellie
Wollman (que re-
presentaba la unién
con las aspiraciones
del Instituto Pasteur
de Paris), el bioqui-
mico espanol Car-
los Asensio -del que
luego hablaremos-
Y, por supuesto, Ro-
ger Stanier y Michel
Doudoroff. Estos ul-
timos, en colabora-
cién con Edward A.
Adelberg, lograron
condensar el con-
tenido fundamental del curso en el libro
esencial “The Microbial World”, publica-
do en 1957, que pronto se convirtié en
la Biblia de la microbiologia general. Mi
mentor en el Instituto Pasteur de Parfs,
Yves A. Chabbert, como el propio Jacques
Monod, no aceptaba facilmente a nuevos
estudiantes o visitantes a su laboratorio

que no hubiesen leido el libro.
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"En la ambiciosa obra
coordinada y editada por
Alfonso V. Carrascosa y

Maria José¢ Bdguena desde
2019, titulada El Desarrollo
de la Microbiologia en
Espafia no se menciona la
palabra 'evolucion’ excepto en
una ocasion, curiosamente,
referida a quien esto escribe.”
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“The Microbial World” fue magnifica-
mente traducido y publicado en Espania,
por Julio Rodriguez-Villanueva, Isabel
Garcia Acha y Manuel Losada, este dlti-
mo, alumno de Severo Ochoa y que ha-
bia establecido estrechas relaciones con
Roger Stanier. Este libro, que podria haber
sido titulado “Microbiologia General”, fue
publicado en 1965 por la Editorial Aguilar
y tuvo una inmensa
repercusion en mi
propia carrera cien-
tifica como médi-
co y microbiélogo,
abriendo la puerta
al encuentro entre
ecologia, bioquimi-
cay evolucion.

El gran tratado
sobre “La Sintesis
Evolutiva: Perspecti-
vas sobre la Unifica-
cion de la Biologia”,
editado en 1998
por los bidlogos
evolucionistas Ernst Mayr (1904-2005) y
William Provine (1942-2015), contiene
una amplia seccién sobre la contribucién
de los distintos paises al proceso del na-
cimiento de la biologia evolutiva, inclu-
yendo Estados Unidos, Inglaterra, Francia,
Alemania y la Unién Soviética. No se hace
la menor mencién a Espana. En la ambi-
ciosa obra coordinada y editada por Al-
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fonso V. Carrascosa y Maria José Baguena
desde 2019, titulada “El Desarrollo de la
Microbiologia en Espana”, in memoriam
de Julio Rodriguez-Villanueva, y publi-
cada en tres volimenes por la Editorial
Centro de Estudios Ramén Areces, no se
menciona la palabra “evolucién” excepto
en una ocasion, curiosamente referida a
quien esto escribe.

Microbiologia y evolucién en Espana: la
tercera Media Centuria (1950-2000).

En esta media centuria se produce la
eclosion sinérgica entre la microbiologia
y la teoria evolutiva en Espafa. Desde
mi perspectiva, obligadamente reduci-
da a mis propias vivencias, encuentro la
linea principal de la asociacién micro-
biologia-evolucién en torno al eje ecolo-
gia-bioquimica-microbiologfa-evolucion.
En 1964 se inici6 en Espafna la construc-
cion de los grandes Hospitales del Sistema
Nacional de Salud (entonces INP) y con
ello un marco ecolégico insospechado
donde las enfermedades infecciosas cla-
sicas fueron reemplazadas por la enorme
variedad de las infecciones hospitalarias,
muy dependientes de la eco-epidemiolo-
gia local, incluyendo el tipo de enfermos.
Mi caso es ilustrativo: contratado como
microbiélogo por Enrique Jaso en la Clini-

ca Infantil La Paz, tuve que enfrentarme a
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epidemias de enteritis, neumonias y sep-
sis neonatales, asi como a infecciones cré-
nicas, entre ellas las asociadas a la fibro-
sis quistica. Durante la realizacion de mi
tesis doctoral inmediatamente comprendi
-ayudado por “The Microbial World”- que
mis observaciones microbioldgicas debian
ser entendidas en un marco ecolégico.
Asi, la tesis, que fue presentada en la Uni-
versidad Autébnoma de Madrid (UAM) en
1973, quedé titulada “Ecologia de la flora
intestinal en el lactante hospitalizado”, y
en su introduccién ya se hace mencion
al marco eco-evolutivo de la infeccién,
en particular al problema ecolégico de la
sucesion microbiana en un hdbitat vacio
como es el intestino del recién nacido.
Por un golpe inesperado de fortuna, una
copia de dicha tesis cayé en manos del
bioquimico Carlos Asensio, que ya hemos
mencionado en nuestro interludio, enton-
ces profesor en la Catedra de Bioquimica
de la Facultad de Medicina de la UAM,
muy cerca de la Ciudad Sanitaria La Paz.
El ilustre bioquimico Alberto Sols, fue el
que a través de Arthur Kornberg y Severo
Ochoa habia recomendado su inscripcion
en el curso de microbiologia de Cornelius
van Niel en Pacific Grove. Carlos Asen-
sio habia quedado subyugado por la bio-
quimica y ecologia bacteriana, e incluso
habia realizado en su laboratorio experi-
mentos de competicion entre bacterias.
Al conocer mi tesis, no dudé en contactar
inmediatamente conmigo, dando lugar
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a una profundisima amistad y colabora-
cién, que dio lugar al descubrimiento de
las microcinas, péptidos antimicrobianos
producidos por bacterias intestinales, un
area de conocimiento que ain hoy per-
manece floreciente en todo el mundo
cientifico. Severo Ochoa nos ayudé, con-
ferenciando él mismo sobre el tema. En
1974 y 1975 realicé los cursos “de estu-
dios avanzados” que organizaba Yves A.
Chabbert en el Instituto Pasteur, significa-
tivamente titulados “Bioquimica, Genética
y Ecologia de la Resistencia Bacteriana a
los Antimicrobianos”, y alli también pro-
fundicé en la determinacion genética de
las microcinas. La evolucion estaba defi-
nitivamente servida. Carlos Asensio habia
resumido en 1977 su vision del proble-
ma bajo el titulo de “Molecular Ecology”
en el libro “Reflections in Biochemistry”,
en honor a Severo Ochoa, editado por
los bioquimicos Arthur Kornberg (1918-
2007), Bernard Horecker (1914-2010),
Luis Cornudella (1936-2004) y Juan Or6
(1923-2004). En el mismo afno, mi propia
vision de la microbiologia general, englo-
bando la seleccién natural, quedo refleja-
da en mi publicacién “¢Es posible una Bio-
logia tedrica?” publicado en la Revista de
Occidente. Carlos Asensio (1925-1982)
murié demasiado precozmente pero su
contribucién fue esencial para la creacion
del Centro de Biologia Molecular Severo
Ochoa y en general para el desarrollo de

la ecobiologia evolutiva en Espafna. Aun
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Figura 2. Dibujo a mano del ilustre bioquimico
espafiol Carlos Asensio, avanzando hacia la
microbiologia general y la evolucién como
asistente al Curso de 1960 de Cornelius van Niel
(en el centro), en Pacific Grove Marine Station,
California.

asi, en la gran “Encyclopedia of Evolution”
(2002) coordinada por Mark Pagel (1954-
), s6lo figuramos como autores los espa-
holes Juan Luis Arsuaga (1954-) y Fernan-
do Baquero (1941-), el dltimo en relacion
con la evoluciéon de la resistencia a los
antibidticos.

Por supuesto que, el hecho de que los
microbios pudiesen constituir un modelo
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aplicable a toda la investigacion sobre la
vida, en la expresion Monodiana (Jacques
Monod, 1910-1976) acunada en 1954
bajo la clara influencia de Cornelius van
Niel: “todo lo que es verdad para E. coli,
lo es también para el elefante”, tuvo la
consecuencia de que muchos modelos
evolutivos se llevasen a cabo con micro-
bios. Por supuesto, no sélo en microbio-
logia médica, sino
en microbiologia
medioambiental,
con un desarrollo
particularmen-
te exitoso en la
microbiologia de
Ambientes Extre-
mos. La orienta-
cién de varios bio-
quimicos del CSIC
hacia el estudio de
los  antibidticos,
como es el caso
del ilustre David
Vazquez  (1930-
1986), que descu-
brié el mecanismo de accién de muchos
antimicrobianos, o hacia la estructura y
virulencia de patégenos, como Antonio
Portolés Alonso (1923-2005), trabajando
en Streptococcus pneumoniae, O Josep
Casadests (1952-2022) en Salmonella,
enriquecié notablemente el conocimien-
to disponible y contribuyé a asociar adn

mas la microbiologia y la evolucién. La di-
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"Sagrario Mochales del Val
organizé durante muchos arios
los Simposios Internacionales
CIBE (1989-1998) muy
orientados hacia evolucién y
ecologia microbiana, en los que
participaron personalidades
esenciales en el campo evolutivo,
como Richard Lenski (1956-) o
Julian Davies”
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mension ecolégica-evolutiva fue anadida
con el descubrimiento, en aguas vy tierras
de Espana, de microorganismos produc-
tores de antibiéticos fundamentales (fos-
fomicina, cefoxitina, carbapenémicos,
equinocandinas),que se produjeron bajo
la direccion de la microbidloga (y que-
rida prima hermana mia) Sagrario Mo-
chales del Val (1932-). Sagrario organizé
durante  muchos
anos los Simposios
Internacionales
del Centro de In-
vestigacion Basica
de Espana (CIBE)
(1989-1998) muy
orientados hacia la
evolucién y ecolo-
gia microbiana, en
los que participa-
ron personalida-
des esenciales en
el campo evoluti-
vo, como Richard
Lenski (1956-) o
Julian Davies, gran
amigo de Espana (1932-2025), asi como
destacados investigadores ecoevolutivos,
entre ellos el madrileno Ricardo (Ricard)
Guerrero (1943-). Estos encuentros culmi-
naron con el Simposio Internacional so-
bre “Life, Evolution, and Future” celebrado
en 1998. El mentor de Richard Lenski y
fundador de la biologia de poblaciones
microbianas en EEUU, Bruce R. Levin
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(1940-), en Amherst y Atlanta, sigue co-
laborando con Fernando Baquero en el
Hospital Ramén y Cajal en temas evoluti-
vos de resistencia a antibidticos y virulen-
cia. A través de él, pero también a través
de los genetistas y evolucionistas Andrés
Moya y Amparo Latorre (icuyo mentor fue
Francisco Ayala!) y su escuela, incluyen-
do de forma relevante a Santiago Elena,
en el Integrative Systems Biology Institute
de la Universidad de Valencia y el CSIC,
la influencia del microbiélogo evolutivo
Lenski sigue viva en Espana. También de-
bemos reconocer la influencia recogida a
través de mdltiples visitas a Espana de uno
de los grandes cientificos de la parasitolo-
gia evolutiva, Francisco José Ayala, de la
Universidad de Irvine y autor de “La Evo-
lucién de la Evolucion”, titulo que inspira
este capitulo.

El problema de la adquisicion de resis-
tencia a los antimicrobianos, y ligeramen-
te en menor grado, el de la virulencia bac-
teriana, ofrecieron una ocasién Gnica para
profundizar en el significado de la biolo-
gia evolutiva con consecuencias practicas.
Las bacterias evolucionaban en tiempo
real para ser resistentes o virulentas. Evo-
lucién en tiempo real, lo que permitia rea-
lizar aproximaciones experimentales. La
evolucién se convertia, por tanto, en una
disciplina aplicable a las ciencias médicas.
En 1999, se publica el libro “Evolution in

Health and Disease”, promovido y edita-
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do por Stephen C. Stearns (1946-) y apli-
cado en distintas areas de la medicina, en
el que participé como microbiélogo junto
con otros bidlogos evolutivos como John
Maynard-Smith (1920-2004). En cuanto a
la evolucién de la virulencia bacteriana,
los microbiélogos Fernando Baquero vy
César Nombela editamos en 2007 el libro
“Evolutionary Biology of Bacterial and Fun-
gal Pathogens”, publicado y ampliamente
difundido por la American Society for Mi-
crobiology Press. A partir de la mitad de la
segunda Media Centuria el desarrollo de
la microbiologia hospitalaria y su influen-
cia internacional ha sido abrumadora, con
multitud de estudios de caracter evoluti-
vo, particularmente en resistencia a anti-
bidticos, virulencia, elementos genéticos
méviles y evolucion de la diversidad mi-
crobiana, que sitGa a nuestro pais en los
primeros puestos mundiales en estos estu-
dios. Una parte importante de este éxito
se debe a la colaboracién en este campo
de Servicios de Microbiologia de grandes
Hospitales con el CSIC y la Universidad.
Como ejemplo, nuestro Servicio de Mi-
crobiologia del Hospital Universitario Ra-
moén y Cajal de Madrid abri6 ya en 1977
un laboratorio de biologia molecular bajo
la influencia de Margarita Salas y Eladio
Vifuelas, y se iniciaron trabajos con orien-
tacion evolutiva que adn continGan, me-
dio siglo después, en el Area de Biologia
y Evolucién de los Microorganismos del
Instituto Ramoén y Cajal de Investigaciones
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Sanitarias, en ese mismo Hospital. Nos
sentimos agradecidos y satisfechos. En
gran parte por la colaboracién y sinergia
establecidas con entidades del CSIC, muy
en particular con el Centro Nacional de
Biotecnologia, con el grupo de Ecologia y
Evolucién de la Resistencia Bacteriana de
José Luis Martinez, procedente de nues-
tro Hospital, con el que he escrito desde
1984 hasta 2026 cerca de 70 articulos, y
con el Centro Nacional de Astrobiologia,
el Museo Nacional de Ciencias Naturales,
los Departamentos de Microbiologia de
las Facultades de Farmacia (Maria Molina,
Victor Jiménez Cid, Javier Arroyo) y Vete-
rinaria de la Universidad Complutense de
Madrid (Bruno Gonzalez-Zorn), y el Ins-
tituto de Salud Carlos Ill, especialmente
a través de sus Centros en Red (CIBER).
Similares sinergias en el terreno ecoevolu-
tivo se produjeron en Servicios de Micro-
biologia de muchos otros grandes centros
hospitalarios, como en el Hospital Clinico
de la Universidad de Barcelona.

Como ya hemos comentado, nume-
rosos estudios evolutivos se desarrollaron
también de forma muy significativa en
relacion con la biologia de las bacterias
extremofilas, como en la Escuela de Ali-
cante, o con Ricardo Amils (1947-), en
el Centro de Astrobiologia (CAB-INTA-
CSIQ), trabajando en el “Rio Tinto, Mar-
te en la Tierra”, de nuevo en la interfa-

se evolucién-ecologia. Durante muchos
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anos, en torno a los anos 1980-90, Ricar-
do Amils y yo asistiamos religiosamente a
las autoconvocadas, informales y apasio-
nadas Tertulias Nocturnas de Evolucion,
primero en la Residencia de Estudiantes y
luego en el Circulo de Bellas Artes de Ma-
drid, con ilustres tertulianos evolucionis-
tas como Esteban Domingo (1943-) o Juan
Pérez Mercader (1947-). Ricardo Amils es
mentor de un gran divulgador de la evo-
lucion, Carlos Briones.

Microbiologia y evolucién en Espaia.
Las dltimas décadas

Como ejemplos representativos de
grupos actuales con gran actividad en mi-
crobiologia y evolucién hay que citar el
Institute for Integrative Systems Biology
(12SysBio) y los laboratorios de Genémica
(FISABIO) de la Universidad de Valencia
y CSIC, con la escuela de Andrés Moya
y Amparo Latorre; con Juli Peret6, ex-
perto en el origen de la vida, también es
necesariamente un biélogo evolucionista;
Santiago Elena ha trabajado en evolucion
experimental, sobre todo en el dmbito
viral, un tema que es tratado en este
Boletin por nuestra experta en sistemas
evolutivos complejos, Susanna Manrubia.
Este es también el gran tema de Ricard
Solé en el ICREA-Laboratorio de Sistemas
Complejos, claramente relacionado con
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la biologia evolutiva microbiana. Nuestra
Area de Investigacion “Biologia y Evolu-
ciéon de Microorganismos” en el Instituto
Ramén y Cajal de Investigaciones Sanita-
rias (IRYCIS), es muy activa en evolucién
bacteriana, particularmente en temas de
evolucion de la virulencia y resistencia
antibiéticos, con Teresa Coque, Ana Ele-
na Pérez-Cobas, Jeronimo Rodriguez-Bel-
trdn y Val F Lanza, complementada por
Juan Carlos Galan (evolucién de beta-lac-
tamasas y filogenia), y Rosa del Campo,
esta Gltima actualmente en el también
fecundo grupo de biologia molecular y
ecologia microbiana de Carmen Torres
en la Universidad de la Rioja. La biolo-
gia evolutiva bacteriana se basa, por otra
parte, en sistemas anidados (secuencias
génicas, genes, elementos genéticos mo-
viles, células, microbiomas, huéspedes,
comunidades de huéspedes), esto es, hay
que analizar “evoluciones anidadas” de
diferentes unidades de seleccion. La com-
plejidad de la interacciéon entre niveles
evolutivos requiere nuevas herramientas
computacionales, como la computacion
por membranas, cuyas aplicaciones en
la evolucién de la resistencia a antibi6ti-
cos, y también a la epidemiologia, se han
desarrollado en Espafa, sobre todo en la
Universidad Politécnica de Valencia, por
José Maria Sempere, Marcelino Campos,
Carlos Llorens, en colaboracién con Fer-
nando Baquero y Andrés Moya. De for-

ma muy relevante, hay que mencionar
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el papel seminal del Centro Nacional de
Biotecnologia, muy en colaboracién pasa-
da o presente con nuestro laboratorio, in-
cluyendo los grupos de José-Luis Martinez
y Sara Hernando (Evolution of Antibiotic
Resistance), de Jesus Blazquez (Stress and
Bacterial Evolution), Alvaro San Millan
(Plasmid Biology and Evolution), Francisco
Garcia del Portillo (Intracellular Bacterial
pathogens), José Antonio Escudero (Mole-
cular Basis for Adaptation) y Victor de Lo-
renzo (Environmental Synthetic Biology).
También, el Instituto de Investigacién en
Microbiologia del Vall d’"Hebron (VHIR)
en Barcelona, y otros grupos con inte-
rés en microbiologia evolutiva como el
Hospital de Bellvitge (IDIBELL), el grupo
de Microbiologia (German Bou) del INI-
BIC (Instituto de Investigacion Biomédica
de A Coruna), Antonio Oliver y el Gru-
po de Microbiologia del IdISBa (Instituto
de Investigacién Sanitaria Islas Baleares),
el Centro de Biotecnologia y Gendémica
de Plantas (UPM/INIA/CSIC) en Madrid,
el Centro Nacional de Microbiologia del
ISCIII, el Centro de Biologia Molecular
Severo Ochoa del CSIC, o el Laboratory
for Molecular Ecology and Evolution en la
Universidad del Pais Vasco. Seguramen-
te otros laboratorios o instituciones de
nuestro pais cuentan con lineas de inves-
tigacion en microbiologia evolutiva, pero
no pretendemos aqui elaborar una lista
exhaustiva. Pedimos perdén por las omi-
siones, quiza algunas demasiado obvias,
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aun para un cientifico de edad avanzada
como yo, pero ain enamorado de la fu-
sion microbiologia-evolucién en el marco
de la microbiologia general. En todo caso,
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debemos estar orgullosos de que Espana
haya llegado a situarse entre los paises
mas destacados del mundo en microbio-
logia y evolucion. Vale.
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2021, 2024. El Desarrollo de la Microbiologia
en Espana. Editorial Centro de Estudios Ramén
Areces, 3 vols. Madrid.
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Evolucion viral: claves y desafios
para una teoria amphada

Susanna Manrubia’?

'Crupo Interdisciplinar de Sistemas Complejos (GISC), Madrid
’Museo Nacional de Ciencias Naturales (CSIC). ¢/ José Gutiérrez Abascal 2, 28006

Madrid — smanrubia@mncn.csic.es

Jessore, Bangladés, agosto de 1817.
El verano ha traido lluvias torrenciales vy,
con ellas, una nueva enfermedad que
ya ha causado unas diez mil muertes. En
cuestion de horas, los afectados expulsan
mas de quince litros de sus propios flui-
dos, hasta morir por deshidratacién. En
septiembre de 1817 la enfermedad llega
a Calcuta, y un ano después a Bombay. En
1821 el nimero de fallecidos ya supera el
millén’.

1  Esta historia puede leerse en el libro Pande-
mia, de Sonia Shah, editado por Capitan Swing
(2020).
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Hoy sabemos que la responsable de
esa primera pandemia de célera fue la
bacteria Vibrio cholerae, portadora de
una toxina que produce una diarrea se-
cretoria masiva. Este patogeno se propaga
con facilidad en zonas densamente po-
bladas con malas condiciones sanitarias
o agua de consumo sin tratar. Sin embar-
go, ese no es el ambiente natural de las
bacterias del género Vibrio, sino las costas
templadas donde habitan los copépodos:
las bacterias viven dentro y fuera de este
crustaceo milimétrico, alimentandose de
la quitina de sus caparazones. Sin ellas,
los 100.000 millones de toneladas de ca-
parazones que los copépodos desechan al
ano quedarian sin degradar, acumulando-
se en los océanos.
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En la segunda mitad del s. XVIII, la in-
mensa regién de marismas del Sundarbans,
en Bangladesh, sufrié una profunda trans-
formacion con la llegada de la Compaiiia
de las Indias Orientales. En pocas décadas
se talaron bosques y casi el 90% del territo-
rio se convirtié en asentamientos urbanos
y plantaciones de arroz. Los copépodos, y
con ellos Vibrio cholerae, entraron enton-
ces en contacto masivo con las poblacio-
nes humanas que colonizaban esas maris-
mas. El salto de copépodos a humanos no
fue inmediato, tampoco la apariciéon del
colera. Para que la bacteria pudiera coloni-
zar eficazmente el intestino humano nece-
sité adquirir una toxina: la toxina colérica.
Este rasgo procede de un gen integrado en
el cromosoma bacteriano a través de un
bacteri6fago filamentoso llamado CTX . La
adicion del gen al genoma reconfigura la
ecologia de la bacteria, permitiéndole co-
lonizar el intestino humano y provocar una
enfermedad que facilita su propia disemi-
nacion a través de aguas contaminadas.

Esta adaptacion rapida mediada por
genes virales no es un caso aislado. Otro
ejemplo bien conocido aparece en la pla-
centa de varios linajes de mamiferos, cuyo
desarrollo depende de proteinas sincitinas
derivadas de retrovirus integrados en el ge-
noma. Este es un proceso evolutivo general.
Los virus pueden transferir genes a células
bacterianas y eucariotas; si ese material ge-

nético persiste en la linea germinal o en la
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poblacién, en ocasiones puede ser reutiliza-
do por el hospedador y adquirir nuevas fun-
ciones. De este modo, secuencias original-
mente virales pueden terminar participando
en procesos celulares, desde la regulacion
de la expresion génica hasta la formacién de
nuevas estructuras biolégicas.

Los genomas de animales y plantas
contienen numerosas secuencias deriva-
das de virus —los llamados elementos vi-
rales enddgenos. Los casos en que estas
secuencias virales integradas se reutilizan
muestran que los virus pueden actuar
como proveedores de nuevas funciones
moleculares, ampliando el repertorio de
proteinas y reguladores disponibles para la
evolucién celular. Los virus son probable-
mente las entidades biol6gicas més abun-
dantes del planeta, alcanzando unas 10°'
particulas en los océanos y otros ecosis-
temas. Los andlisis metagenémicos sugie-
ren que el ndmero de tipos distintos de
proteinas virales podria ascender a cientos
de millones, de los que solo una pequena
fraccion ha sido caracterizada. En compa-
racion, aunque la diversidad genética de
los organismos celulares es inmensa, el ca-
talogo conocido de familias proteicas ce-
lulares es mucho mas limitado y, en gran
medida, compartido entre linajes a través
de ancestros comunes. En el mundo viral,
por el contrario, aparecen continuamente
secuencias sin homdlogos reconocibles;
esto es, secuencias que exploran regiones
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del espacio genético sin equivalente iden-
tificado en los repertorios conocidos.

Aunque muchos genes virales tienen
un origen celular (si bien ese «muchos»
podria reflejar un sesgo de reconocimien-
to), la diversidad del mundo viral sugiere
la existencia de un reservorio dindmico y
extraordinariamente amplio de variantes
genéticas y combinaciones funcionales. Los
virus intercambian y combinan estas pie-
zas con notable facilidad, hasta el punto de
que sus relaciones evolutivas se describen
mejor mediante redes de comparticiéon de
genes (Iranzo et al. 2016), capaces de abar-
car mayores periodos de tiempo evolutivo,
que mediante filogenias lineales. Con fre-
cuencia, la evolucién celular extrae piezas
de ese reservorio y las integra en sus pro-
pios sistemas. Todo ello conduce a una pre-
gunta inevitable: ¢cémo consiguen los virus
explorar y generar una diversidad genética
tan extraordinaria? Parte de la respuesta se
encuentra en la naturaleza microscépica de
sus poblaciones, en su altisima variabilidad
y en los mecanismos de exploracién masiva
del espacio de secuencias.

Los inicios de la evolucion molecular

A mediados del siglo XX, la biologia
empez6 a entender la herencia en térmi-

nos moleculares. El descubrimiento de la
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estructura del ADN en 1953 proporcion6
una impactante e influyente imagen: la in-
formaciéon genética como una secuencia
de nucleétidos copiada con gran fidelidad
gracias al apareamiento complementario
de las bases. La replicacién parecia — ide-
bia serl — un proceso preciso. Aunque
los errores de copia producen la varia-
cién necesaria para que actte la seleccion
natural, las mutaciones se consideraban
acontecimientos raros. Esta idea encajo
bien con la genética de poblaciones de-
sarrollada entre las décadas de 1920 y
1940, durante la llamada sintesis moder-
na, donde la evolucién se describia como
el cambio gradual en la frecuencia de va-
riantes genéticas relativamente estables.

Dentro de este marco tedrico se mane-
jan conceptos como el equilibrio de mu-
tacion-seleccién, necesario para derivar
algunos resultados analiticos, y se asume
generalmente una separacién temporal
entre la aparicion de mutaciones y su
eventual fijacion en la poblacion. Asi, las
poblaciones se visualizan como entidades
esencialmente homogéneas formadas por
individuos genémicamente muy similares.

En aquel momento aparecié también
una influyente metéfora: los paisajes de
fitness propuestos por Sewall Wright, uno
de los arquitectos —junto con John B. S.
Haldane y Ronald A. Fisher— de la sintesis
moderna. Estos paisajes estan grabados en
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nuestro imaginario evolutivo. Visualizamos
la adaptacién como el ascenso por una co-
lina, el 6ptimo como la llegada a una cima
y las poblaciones adaptadas como conjun-
tos de individuos concentrados en ese pico
adaptativo, aislados por valles que necesi-
tan atravesar para alcanzar cotas mas altas.
Los virus, en particular, desafian este esce-
nario de multiples maneras.

La abundancia de datos empiricos so-
bre evolucién molecular aumenté en la
segunda mitad del s. XX y se disparé tras
la generalizacion de la secuenciacién ma-
siva. Ya en la década de 1960 comenza-
ron a aparecer experimentos que sugerian
un panorama molecular mas dindmico y
complejo. Uno de los mas célebres fue
realizado por el bioquimico estadouni-
dense Sol Spiegelman, interesado en es-
tudiar como se replicaba el ARN en un
tubo de ensayo. Para ello utiliz6 el ARN
del virus bacteriéfago Q vy la enzima re-
plicasa capaz de copiarlo fuera de la célu-
la (Figura 1A). Spiegelman transfirié repe-
tidamente pequenas cantidades de ARN
replicado a nuevos tubos que contenian
enzimas y nucleétidos frescos, iniciando
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con cada transferencia una nueva ronda
de replicacion. Con el paso de las gene-
raciones, el ARN fue cambiando. No solo
acumulaba mutaciones, sino que se hacia
progresivamente mas corto. En apenas
unas decenas de transferencias habia sur-
gido una versién minima del genoma ori-
ginal, mucho mas eficiente para replicarse
en esas condiciones artificiales que la se-
cuencia original. El fenémeno se conoce
con el nombre de «monstruo de Spiegel-
many.

Aquellos experimentos demostraban
algo sorprendente: incluso en un sistema
molecular muy simple, la replicacién con
errores podia generar poblaciones enteras
de variantes que competian entre si, des-
plazando unas a otras. La velocidad de
generacion de mutantes era tan alta que
ninguno llegaba a fijarse en la poblacién
antes de que aparecieran otros nuevos. El
estado natural del sistema era la coexisten-
cia sostenida de mudiltiples variantes. Y, lo
que no era menos, demostraba que la evo-
lucién podia observarse directamente en el
laboratorio, generacion tras generacion, en
escalas de tiempo de horas o dias.

"Visualizamos la adaptacion como el ascenso por una colina, el éptimo
como la llegada a una cima y las poblaciones adaptadas como conjuntos
de individuos concentrados en ese pico adaptativo, aislados por valles
que necesitan atravesar para alcanzar cotas mds altas. Los virus, en
particular, desafian este escenario de multiples maneras.”
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Figura 1: El bacteriéfago Q como modelo experimental de evolucion molecular.

(A) El bacteriéfago Q posee un genoma de ARN monocatenario de sentido positivo de 4217 nucleétidos
que codifica cuatro proteinas principales: la proteina de la capsida, la proteina de maduracion (A2), la
replicasa viral y una pequena proteina de lisis. Este genoma compacto constituye uno de los sistemas
mas simples de replicacién auténoma conocidos. (B) El virus forma una capsida icosaédrica de unos 28
nm de didmetro compuesta por subunidades de proteina de la capsida junto con una Gnica proteina

de maduracién responsable de la entrada en la célula hospedadora. Fuente: Wikipedia. (C) Micrografia
de microscopia electrénica de transmision (TEM) del bacteriéfago Q unido al pilus de Escherichia coli.

Q infecta bacterias portadoras de pili F, principalmente E. coli. La unién al pilus permite la entrada

del genoma viral en la célula. Fuente: Wikipedia. (D) Actualmente podemos reconstruir cuasiespecies
formadas por decenas de miles de variantes virales relacionadas por mutaciones puntuales. Esta es una
red de genotipos reconstruida mediante deep sequencing de una poblacién adaptada a 43°C (Seoane

et al., 2026). El tamano de los nodos es proporcional al logaritmo de la abundancia del haplotipo. La
visualizacion revela una organizacion jerdrquica y una transicion evolutiva singular: la coexistencia de
dos grandes niicleos de abundancia (hubs) ilustra el proceso dinamico de sustituciéon de una secuencia
dominante por otra con mayor eficacia biolégica bajo condiciones de estrés térmico. La poblacién explora
toda la diversidad a distancia de unas pocas mutaciones de la secuencia dominante y mantiene una
periferia de mutantes raros que se muestrean a lo largo de la evolucion.
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Cuasiespecies moleculares

Las observaciones de Spiegelman influ-
yeron profundamente en el fisico y qui-
mico aleman Manfred Eigen, quien por
entonces reflexionaba en la Universidad
de Gotinga sobre la autoorganizacién mo-
lecular y el origen de la vida. Eigen habia
recibido el Premio Nobel en 1967 por sus
estudios sobre la cinética de reacciones ex-
tremadamente rapidas, un asunto que lo
tenia fascinado por la eficiencia 6ptima 'y la
precision de la cooperacién molecular que
habia observado. Si las primeras moléculas
autorreplicantes carecian de sistemas so-
fisticados de correccién de errores, écomo
podian conservar informacién genética du-
rante muchas generaciones? Si la tasa de
mutacion era demasiado alta, cada copia
introduciria nuevos errores y la informacion
acabaria degraddndose rapidamente. Pero
si era demasiado baja, la evolucién apenas
tendria materia prima sobre la que actuar.
Fue el mismo Francis Crick quien, en un al-
muerzo, sugirié a Eigen que intentara una
formulacién matemética del problema.

Para abordar la cuestion, Eigen desa-
rroll6 a finales de los afos sesenta un mo-
delo dindmico de poblaciones de molé-
culas replicantes (Eigen 1971). El modelo
describia una nube de variantes ligadas
mutacionalmente que se reproducian con
diferentes tasas de replicacién. Eigen lla-

mo cuasisespecie a la solucion estaciona-
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ria de sus ecuaciones, un estado analogo
al equilibrio de mutacién-seleccion (Figu-
ra 2). En ese marco tedrico, la cuasiespe-
cie se regenera en caso de ser apartada
de este equilibrio y recupera la diversidad
estacionaria. Asi, la unidad relevante de
seleccion deja de ser una secuencia in-
dividual para convertirse en la distribu-
ciéon completa de variantes generadas por
mutacion y replicacion que crecen a un
ritmo comidn a todos los componentes,
independiente de la tasa de replicacion
individual. Los experimentos con pobla-
ciones virales confirmarian anos después
que este formalismo capturaba aspectos
esenciales de su organizacién y evolucion.

Bajo ciertas asunciones, el modelo in-
troducfa ademds una idea crucial: el llama-
do umbral de error. Si la tasa de mutacién
superaba cierto limite, la informacion ge-
nética no podia mantenerse de forma es-
table y la poblacién perdia su estructura,
transformandose en una nube de mutantes
deslocalizada. Por debajo de ese umbral,
en cambio, era posible conservar un nd-
cleo de secuencias funcionales rodeado de
variantes producto de la copia errénea de
ese nucleo. Este equilibrio entre mutacion
y seleccion ofrecia una posible salida al
problema de la fidelidad en los primeros
sistemas de replicacion pre celulares y pro-
porcionaba una cota a la longitud de las
secuencias que podian mantener la infor-
macion en el proceso de copia con errores.
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Transiciones Suaves vs. Abruptas

Cuando se consideran las mutaciones de vuelta
(reversiones), la transicién ya no es un salto
discreto a cero, sino una curva continua.
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Figura 2: Modelo de cuasiespecies de Eigen. Ecuacion general de replicacién-mutacién para la
cuasiespecie molecular. Si no se considera el término de dilucién, la ecuacién puede entenderse
como una ecuacién de autovalores donde el autovalor mayor mide el crecimiento conjunto de la
poblacién en el equilibrio de mutacion-seleccién. La solucién en el equilibrio, aqui representada en
forma de red de mutantes (o red de genotipos), se obtiene como el autovector dominante de la matriz
de transferencia Q A, El tamano de los nodos ilustra la dominancia de la secuencia maestra y su nube
de mutantes relacionados. El umbral de error se obtiene de una aproximacion de las ecuaciones a un
modelo simplificado sin reversiones ni mutaciones letales. Solo en ese caso aparece una «catdstrofe
de error en el umbral critico u_, donde la informacion genética se pierde irreversiblemente. En

cambio, si se consideran las reversiones (o,

lo que seria equivalente, se plantea la ecuacion sobre

fenotipos, y se tiene en cuenta que cada fenotipo puede obtenerse por una infinidad de genotipos), la
transicion abrupta desaparece, eliminando el umbral matemaético estricto y permitiendo la persistencia
determinista de la secuencia maestra en regimenes de alta mutacioén. Imagen producida con ayuda de

NotebookLM.
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Cuasiespecies virales

Mientras Manfred Eigen, Peter Schuster
en la Universidad de Viena y otros cole-
gas desarrollaban la teoria de las cuasies-
pecies moleculares en los anos setenta, en
el laboratorio de Charles Weissmann, en
la Universidad de Zirich, se estudiaba la
llamada «genética inversa», la sintesis de
virus infecciosos con mutaciones en po-
siciones especificas del genoma. Esteban
Domingo era entonces investigador post-
doctoral en aquel grupo, y el organismo
modelo era precisamente el fago Q de
los experimentos de Spiegelman. El tra-
bajo de Domingo permiti6 estimar la tasa
de mutacion del fago —sorprendentemen-
te alta, del orden de un cambio por cada
diez mil nucleétidos copiados—, y des-
cubrir que el virus no existia como una
secuencia Unica, sino como una nube
de mutantes cuya composiciéon cambia-
ba durante la replicacién (Domingo et al.
1978). En el Winter Seminar celebrado
en 1978 en Klosters (Suiza), coincidieron
Weissmann y Eigen. Cuando este Gltimo
supo de los resultados del grupo recono-
cio su significado, exclamando, segin re-
lataron testigos presenciales: «iCuasiespe-
cies en la realidad!» (Domingo 2013).

Los virus de RNA —con genomas pe-
quenos y replicaciones rapidas, pero tam-
bién con polimerasas imprecisas— pro-

ducen el tipo de poblaciones que Eigen
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habia formalizado en su ecuacién de
cuasiespecies. Cada infeccion genera una
poblacién de genomas ligeramente distin-
tos entre si, sometidos simultdneamente
a mutacién, competencia y seleccion. Lo
que en los tubos de ensayo de Spiegel-
man parecia una curiosidad experimental
se reconoce ahora como una propiedad
fundamental de muchas poblaciones vi-
rales reales. En ese contexto, el término
cuasiespecie dej6 de referirse solo a un
modelo teérico del origen de la vida para
convertirse en una herramienta concep-
tual clave en el andlisis cualitativo y cuan-
titativo de la evolucion de los virus.

La virologia evolutiva en Espana

La introduccién de la virologia evolu-
tiva en Espana esta ligada a la figura de
Esteban Domingo. Tras sus estancias post-
doctorales con Robert C. Warner (Uni-
versidad de California en Irvine) y Char-
les Weissmann (Universidad de Zdrich),
regres6 a Espana en 1976 y se incorpor6
al recién inaugurado Centro de Biologia
Molecular «Severo Ochoa». A sugerencia
de Eladio Vifuela, y en colaboracién con
varios grupos experimentales cercanos,
comenzé a desarrollar —junto con Juan
Ortin—un programa experimental cen-
trado en virus de ARN, utilizando como
modelos el virus de la fiebre aftosa y el vi-
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rus de la gripe humana (Domingo 2013).
Sus estudios confirmaron la elevada he-
terogeneidad genética de estos virus en
varios trabajos publicados a comienzos
de los anos ochenta, mostrando la utili-
dad del concepto de cuasiespecie para
interpretar la dindmica de las poblaciones
virales. Desde el inicio, su investigacion
combiné experimentacion con reflexion
conceptual sobre la variabilidad genética
de los virus y sus consecuencias médicas
y evolutivas, una linea que el propio Do-
mingo subrayé en su discurso de ingreso
en la Real Academia de Ciencias Exactas,
Fisicas y Naturales de Espafia en 2013.
Aquellos trabajos contribuyeron a conso-
lidar a los virus de ARN como modelos
privilegiados para estudiar la evolucién
molecular en tiempo real, e inspiraron a
otros investigadores que posteriormente
abordarfan cuestiones basicas de evolu-
cion utilizando distintos virus y hospeda-
dores.

La genética de poblaciones experi-
mental ligada a la sintesis moderna habia
sido introducida en Espana en la década
de 1950 por Antoni Prevosti (U. de Barce-
lona), quien formé la primera escuela de
genética evolutiva. Uno de sus estudian-
tes, José Luis Mensua, resulta clave en la
transmision académica de esta tradicion,
al introducir en la Universidad de Valencia
la genética de poblaciones y la evolucién

experimental. Bajo su direccion realizé la
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tesis doctoral Andrés Moya a finales de los
anos setenta. Tras una etapa posdoctoral
con Francisco J. Ayala en la Universidad
de California en Irvine, Moya regresa a
Espana a comienzos de los anos ochenta,
trayendo consigo una sélida formacién en
genética de poblaciones, analisis de va-
riacion genética y pensamiento evolutivo.
Warner y Ayala, ambos investigadores en
UC Irvine durante aquellas décadas, re-
presentaban dos corrientes intelectuales
influyentes de la biologia estadouniden-
se: la genética de poblaciones, que llega
a través de Ayala —discipulo a su vez de
Theodosius Dobzhansky—, y la biologia
molecular experimental de los &cidos nu-
cleicos, representada por Warner.

La convergencia de ambas tradicio-
nes se produjo en Espana a partir de los
anos ochenta, cuando Moya comenzé a
colaborar con el grupo de Domingo en
estudios sobre la evolucién del virus de
la fiebre aftosa. El encuentro entre estas
perspectivas, no siempre de facil encaje,
dio lugar sin embargo a una sintesis parti-
cularmente fértil. Los virus de ARN pasa-
ron a utilizarse como sistemas experimen-
tales en los que podian examinarse en
tiempo real algunas de las cuestiones cen-
trales de la teoria evolutiva: la distribucion
de efectos mutacionales, la dinamica de
poblaciones asexuales, la adaptacion en
espacios genéticos de enorme dimensio-
nalidad o las consecuencias evolutivas de
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"Los virus de ARN pasaron a utilizarse como sistemas

experimentales en los que podian examinarse en tiempo real
algunas de las cuestiones centrales de la teoria evolutiva:
la distribucion de efectos mutacionales, la dindmica de
poblaciones asexuales, la adaptacion en espacios genéticos de
enorme dimensionalidad o las consecuencias evolutivas de tasas

de mutacion elevadas.”

tasas de mutacién elevadas. De esta inte-
raccion surgieron dos focos de investiga-
ciéon que marcaron el desarrollo posterior
de la virologia evolutiva en Espana: el gru-
po del Centro de Biologia Molecular «Se-
vero Ochoa» en Madrid y el Institut Cava-
nilles de Biodiversitat i Biologia Evolutiva,
fundado en 1998 en Valencia.

Este desarrollo cientifico fue acompa-
fado por una progresiva consolidacion
institucional de la disciplina. El Grupo Na-
cional de Virologia se cre6 en 1973 dentro
de la Sociedad Espanola de Microbiologia,
fundada en 1946. Este grupo reclamé el
reconocimiento institucional para la viro-
logia como disciplina auténoma, diferen-
ciando la investigaciéon fundamental en
virologia de sus aplicaciones biomédicas
y clinicas mas inmediatas. Con el tiempo
se convirti6 en el germen de la Sociedad
Espanola de Virologia, fundada en 1987
como sociedad cientifica independiente

dedicada a promover el estudio de los vi-
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rus en sus multiples vertientes, asi como la
ensefanza y la investigacién en virologia
en Espana.

En paralelo, Domingo y Moya parti-
ciparon activamente en la definicién de
las lineas de investigacion fundacionales
del Centro de Astrobiologia (CSIC-INTA,
1999), donde la reflexion sobre los virus
como modelos de evolucién molecular
enlazé con preguntas sobre el origen de
la vida y el posible papel de sistemas re-
plicativos de ARN analogos a los propues-
tos para el mundo RNA. En ese entorno
comenzaron a desarrollarse nuestras con-
tribuciones teéricas, ampliando el marco
conceptual de la evoluciéon molecular me-
diante herramientas de fisica estadistica y
teoria de redes. En nuestro grupo hemos
abordado la dindmica de las cuasiespecies
desde la perspectiva de la estructura de los
espacios genotipo-fenotipo y los procesos
de innovacién evolutiva, estableciendo
nuevas conexiones entre los resultados
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experimentales obtenidos con virus y pro-
blemas mas generales de evoluciéon mole-
cular y origen de la vida, que comparten
mecanismos genéricos. En la actualidad,
las contribuciones de la comunidad que
estudia la evolucion mediante modelos
virales sitdan a los grupos espanoles en-
tre los referentes internacionales tanto en
evolucion viral experimental como en el
desarrollo de modelos teéricos inspirados
por estas observaciones.

Sorpresas experimentales, o cémo los
virus desafian las expectativas de la
teoria evolutiva clasica

Las generaciones sucesivas de investi-
gadores formados en esta tradicion mixta
de genética de poblaciones y evolucion
de cuasiespecies moleculares han amplia-
do el alcance de los estudios iniciales utili-
zando modelos cldsicos, como el fago Q ,
e incorporando virus de plantas, virus ani-
males y virus de ARN de relevancia mé-
dica. Resulta imposible ofrecer aqui una
revision exhaustiva de las contribuciones
realizadas por los grupos espanoles du-
rante las Gltimas cuatro décadas. Sin em-
bargo, algunos resultados experimentales
y tedricos ilustran bien cémo la investiga-
cién desarrollada con estos sistemas ha
permitido explorar mecanismos bdasicos

de la evoluciéon y de la dinamica adap-
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tativa en condiciones controladas (Elena
2000).

En las Gltimas décadas, los experimen-
tos con virus han mostrado de manera
recurrente que nuestra intuicion para pre-
decir los resultados de la seleccién natu-
ral en poblaciones sometidas a altas tasas
de mutacién es muy limitada. Desde su
planteamiento inicial, las aproximaciones
tedricas a la evoluciéon de poblaciones —
en particular la teoria de cuasiespecies de
Eigen— han inspirado numerosos ensayos
empiricos, con resultados que rara vez
han coincidido con las expectativas. En
consecuencia, han forzado la reconside-
raciéon de las mismas y la revision de las
asunciones, no siempre explicitas, de los
modelos formales mas habituales. La evo-
lucién viral evidencia cémo la compleji-
dad molecular puede generar innovacion
y efectos colectivos entre genomas, explo-
rando interacciones que no se predicen a
partir de secuencias individuales. Los vi-
rus constituyen un ejemplo sobresaliente
de cémo la competencia dentro de una
poblacién heterogénea puede favorecer
la emergencia de propiedades colectivas.

Entre los primeros resultados tedricos
confrontados con la experimentacion
destaca la idea de la catastrofe de error.
Si se ignoran reversiones y mutaciones
compensatorias, la teoria de cuasiespe-
cies predice que una tasa de mutacion su-
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ficientemente elevada puede deslocalizar
la poblacién en el espacio de secuencias,
provocando la pérdida de la informacién
minima necesaria para mantener la iden-
tidad molecular. Esta prediccion inspir6
estudios sobre mutagénesis incremen-
tada como estrategia antiviral (Perales et
al. 2011). Experimentos con poblaciones
virales in vitro mostraron que el aumento
de la tasa de mutacion reduce la capaci-
dad replicativa de la poblacién, pero rara
vez conduce a la deslocalizacion comple-
ta ni a la extincion inmediata. La teoria
de cuasiespecies de Eigen resulta insufi-
ciente cuando las presiones de seleccion
afectan de manera diferencial distintos
rasgos de fitness (como la infectividad o
la capacidad replicativa) o cuando un fe-
notipo esta representado por muchos ge-
notipos distintos (Manrubia et al., 2010).
Los experimentos también mostraron que
la extincién puede darse por un mecanis-
mo alternativo, denominado «defeccién
letal», causado por la acumulacién de ge-
nomas defectivos que causan la extincion
de los genomas viables, o cooperadores,
mediante una transicion de tipo estocasti-
co (Grande-Pérez et al. 2005).

Otro paradigma sometido a analisis
experimental fue la idea del trinquete
de Muller, segtn el cual las poblaciones
asexuales acumulan mutaciones deleté-
reas que provocan un descenso irrever-

sible de la capacidad adaptativa. En ex-
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perimentos de pases sometiendo al virus
de la fiebre aftosa a cuellos de botella po-
blacionales se observé que, tras una cai-
da inicial de la capacidad replicativa, esta
se estabilizaba en torno a un valor pro-
medio mas bajo (Lazaro et al. 2003). Las
mutaciones compensatorias desempenan
aqui un papel decisivo, como mostraron
modelos que incorporaban efectos epis-
taticos. La sorpresa final llegé al prolon-
gar la evolucién durante cientos de pases
adicionales: el virus perdi6é su capacidad
litica y comenz6 a establecer infecciones
persistentes en el cultivo celular. Las célu-
las infectadas sobrevivian y continuaban
dividiéndose mientras portaban el virus.

Entre otros, este resultado muestra que
no es adecuado suponer que todas las mu-
taciones que experimenta una poblacién
supuestamente bien adaptada son dele-
téreas. Una perspectiva complementaria
que refuerza esta afirmacién procede de
los estudios sobre la distribucion de efec-
tos mutacionales y la epistasis. Experimen-
tos con el virus de la estomatitis vesicular
han permitido caracterizar como la com-
binacién de mutaciones genera interac-
ciones sinérgicas o antagonistas, asi como
estimar la fraccion de dobles mutantes le-
tales (Sanjuan et al. 2004). La distribucion
del efecto de mutaciones puntuales ob-
servada en varios virus (Domingo-Calap et
al. 2009), junto con modelos sintéticos de
la relacién genotipo-fenotipo, sugiere que



eVOLUCION

los efectos mutacionales siguen perfiles
estadisticos genéricos, aunque el efecto
concreto de cada mutacién depende del
contexto genético en el que ocurre.

Uno de los resultados mas robustos que
se desprende de los experimentos de evo-
lucién viral es la ausencia de un equilibrio
de mutacién-seleccion. Los virus estan
en cambio continuo, no solo por su ex-
posicion a ambientes variables y distintos,
sino por una limitacién mas fundamental:
la imposibilidad de explorar una fraccién
significativa del espacio de secuencias. Las
poblaciones virales se organizan en torno
a la secuencia mas abundante en cada
momento. Esta domina el crecimiento
poblacional hasta que la cuasiespecie en
su conjunto se desplaza para explorar el
vecindario mutacional de otra secuencia,
potencialmente mejor adaptada al am-
biente, que pasa a ser la mas abundante
y a reconstruir con rapidez la poblacién a
su alrededor (Seoane et al. 2026). A pesar
de que los virus forman poblaciones enor-
mes, el espacio de secuencias es inmen-
samente mayor. El nimero de mutantes
situados a cuatro mutaciones puntuales
de una secuencia especifica del fago Q
(con un genoma de unos 4200 nt) es del
orden de 10", muy superior al tamano
de poblaciones tipicas del fago. Incluso
los virus, con sus elevadas tasas de mu-
tacion, estan condicionados a explorar el

espacio de secuencias de manera local,
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desplazandose progresivamente a medi-
da que nuevas mutaciones se fijan en la
poblacién. Las cuasiespecies virales estan
pues en equilibrios transitorios resultado
del balance entre replicacion y explora-
cién local. Este proceso conduce a una
estructura jerarquica de la cuasiespecie
documentada en el fago Q (Figura 1)y,
muy probablemente, caracteristica de
cualquier sistema de replicadores someti-
do a altas tasas de mutacion.

"Los virus de ARN pasaron
a utilizarse como sistemas
experimentales en los que

podian examinarse en tiempo
real algunas de las cuestiones
centrales de la teoria
evolutiva: la distribucion
de efectos mutacionales, la
dindmica de poblaciones
asexuales, la adaptacion en
espacios genéticos de enorme
dimensionalidad o las
consecuencias evolutivas de
tasas de mutacion elevadas.”



eVOLUCION

Mas alla de la cuasiespecie

La teoria de cuasiespecies moleculares,
segln la plante6 Eigen, describe el equili-
brio de mutacién-seleccién en poblacio-
nes sujetas a alta tasa de mutacién. Esto
resulta en conjuntos heterogéneos que
mantienen una alta diversidad potencial-
mente adaptativa ante cambios ambien-
tales y en la existencia de variantes mi-
noritarias que se han interpretado como
memoria molecular de la respuesta a pre-
siones selectivas pasadas. Estos resultados
empiricos no requieren mas que una ele-
vada heterogeneidad poblacional.

Sin embargo, el comportamiento de las
poblaciones virales y sus estrategias adap-
tativas van mds alla de este marco. Por
ejemplo, se ha documentado la existencia
de interacciones cooperativas entre va-
riantes en poblaciones de poliovirus que
determinan la patogenicidad y aparecen
como un efecto emergente del colectivo
(Vignuzzi et al. 2006). Estas propiedades
han llevado al concepto de sociovirologia,
donde se analizan interacciones colecti-
vas como la cooperacioén o el conflicto por
bienes publicos moleculares como deter-
minantes clave de la eficacia biolégica
viral (Sanjuan 2021). Estas observaciones
se alinean con resultados computaciona-
les de mundos de RNA en los que una
poblacién de moléculas se diferencia mas

alla de la diversidad genémica, generando
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subpoblaciones con roles funcionales di-
ferenciados y la emergencia de niveles de
seleccion multinivel (Takeuchi y Hogeweg
2012).

Dentro del hospedador, la cuasiespe-
cie constituye el objeto fundamental que
permite explorar un vastisimo espacio de
secuencias y funciones moleculares. El
mundo viral se comporta asi como un sis-
tema dindmico de combinacién y reutili-
zacion de genes, mas parecido a un LEGO
evolutivo lleno de ciclos y recombinacio-
nes que a una historia lineal de acumula-
ciéon de mutaciones. Los virus multiparti-
tos de plantas ilustran bien esta légica: su
genoma se encuentra dividido en varios
fragmentos, cada uno encapsidado en
particulas distintas que deben coincidir
en la misma célula para completar la in-
feccién. En otros casos, la cooperacion
alcanza formas adn mds sorprendentes.
Algunos umbravirus, por ejemplo, care-
cen de capside propia y utilizan la cdpsi-
de de un virus «ayudante» —un luteovi-
rus— para transmitirse entre plantas por
medio de insectos vectores. Las coinfec-
ciones virales son ademdas muy frecuen-
tes en plantas y generan fendmenos de
sinergia viral, donde dos especies distin-
tas modifican mutuamente su capacidad
de replicacion, su rango de hospedado-
res o incluso su modo de transmisién. En
este contexto, la mutacién puntual actia
como ajuste fino de la evolucién, pero la
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verdadera innovacién surge de la interac-
cién entre genomas, de la combinacién y
reutilizacién oportunista de componentes
moleculares. La transmision horizontal de
genes —como en el caso de los bacteri6-
fagos que facilitan la virulencia de Vibrio
cholerae— recuerda que la historia de los
virus es también la historia de estas aso-
ciaciones contingentes.

Todavia queda mucho camino por re-
correr en el conocimiento de la organiza-
cién y los mecanismos adaptativos de las
poblaciones virales. En el Gltimo medio si-
glo hemos avanzado y nos hemos sorpren-
dido con resultados empiricos que han
desafiado nuestras expectativas tedricas,
muchas derivadas de una teoria evolutiva
formulada hace casi un siglo a partir de
observaciones que sugerian poblaciones
relativamente uniformes y una aparicion
lenta de variantes. El trabajo de actuali-
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zacion del marco matemético que pueda
dar cuenta de las caracteristicas propias de
la evolucién viral continGa en desarrollo.
Estos avances han sido posibles gracias a
un desarrollo tecnolégico que permite ex-
plorar con una resolucién sin precedentes
la diversidad viral y las interacciones no
solo entre variantes de una misma espe-
cie, sino también entre fragmentos genéti-
cos y soluciones evolutivas procedentes de
distintos virus y contextos ecolégicos. Aun-
que los mecanismos fundamentales de ge-
neracion de diversidad y seleccién natural
sean comunes a todos los organismos, la
extraordinaria promiscuidad genética del
mundo viral no tiene un equivalente sim-
ple en el mundo celular. Quiza por ello, al
estudiar la evolucién de los virus no solo
aprendemos cémo cambian estos repli-
cadores microscopicos, sino también algo
mas profundo sobre la naturaleza misma
de la innovacién bioldgica.

" Aunque los mecanismos fundamentales de generacion
de diversidad y seleccion natural sean comunes a
todos los organismos, la extraordinaria promiscuidad
genética del mundo viral no tiene un equivalente simple
en el mundo celular.”

2
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Los retos_ a_CtuaIes Volumen 1. En los Gltimos tiempos se ha propagado en los circulos cienti-
del darwinismo ficos la idea de que la teoria de Darwin sobre evolucién por seleccion natural
¢Una teoria en crisis? 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 paleobiologia,
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 anos. Ver indice del libro.

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 Igs seres viyos, es el
del comportamiento: resultado de la evolucion 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-
ek 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 estd 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 coleccion. 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-
SEEIECTCIEBIERRIQICER  or el 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 evolucién de las células eucariéticas: la transformacion 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 inspiracion 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 filosoficas. 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 més 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 pardsitos? éQuiénes son? ¢éQué 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 dz

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
Antonio Fontdevila

i Savea 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 contintian
siendo imprescindibles para entender el proceso evolutivo.

En primer lugar, se explica por qué la evolucion 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 climédtico 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 evolucion bioldgica 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:

sesbe@sombradoble.es

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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