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Una de las mds importantes premisas para acep-
tar el agua bautismal de la logia neo-darwinista es
admitir que el aislamiento sexual resulta como un
subproducto de adaptacion. La teoria sintética de
los afios 30 y 40 de Dobzhansky, Simpson, Mayr y
Huxley, entre los mas salientes defensores, advierte
que las divergencias entre las poblaciones son resul-
tado de la acumulacién de mutaciones puntuales
que por seleccidn producen adaptacidon secuencial
y gradual a la circunstancia local y que eventual-
mente la distancia (= separa) selectivamente de sus
ancestros, i.e., para evitar intercruzamientos menos
adaptativos. Cuando el aislamiento no estd acabado
entonces se pondria en marcha la seleccidn para
perfeccionar el mecanismo de aislamiento (Dobz-
hansky, 1951). Este tipo de aislamiento presupone
que las poblaciones de una misma especie son enti-
dades demogrificamente grandes y que entre ellos
hay libre flujo de genes y gran homeostasis genética
que darfan a la especie su congruencia en un sélido
encaje de poblaciones (Mayr, 1942, 1967, 1970).
Los demos como respuestas locales vy las poblacio-
nes no tienen para la teoria sintética ningln papel
evolutivo fuera de ser pasivos instrumentos que
proveen con el material de cambio gradual que va a
Ilevar a la especie su momentum de cambio secuen-
cial hacia las categorias taxondémicas mayores. La
unica diferencia con la teorfa darwinista radica en
que ¢sta Oltima estima implicitamente que la espe-

*  Este articulo lo dedico a los aniversarios de las desapa-

riciones de mis admirados profesores H.J. MULLER,
TH. DOBZHANSKY. y 3. WRIGHT.

ciacion puede ser prevalentemente simpdétrica mien-
tras que Mayr sugirido (Mayr, 1942, 1963) que
tendria que ser alopatrica. Hasta aqui llega el desa-
fio de la teoria sintética puesto que en el papel
de seleccidn y adaptacidon graduales extrapolando
desde la poblacidon hasta las mas incluyentes cate-
gorias, la posicion sintética rescata los més impor-
tantes valores del darwinismo. Sin embargo, Mayr
vuelve a desafiar el establecimiento darwiniano
proponiendo que pequefios grupos de fundadores
son promotores de altas tasas de cambio morfold-
gico en virtud de la ‘revolucion genética’ que a veces
su condicidén de pequefio muestreo del genoma le
confiere. Pareceria como si la estadistica de la varia-
bilidad local viniera a ayudar a la homoseleccion
local (= predominio del mono-morfismo). Sin em-
bargo, los nuevos modelos de genética cuantitativa
ponen en tela de juicio tanto la supuesta cohesion
por migracion como el efecto fundador: pueden
haber alternativas basadas en altas tasas de muta-
ciones poligénicas espontineas capaces de inyectar
(en el aislado y pequefio dermno) rapida divergencia
(Lande, 1976, 1979a, 1979b y 1980).

En los primeros afios, la teoria alopdtrica y la
produccién de revoluciones genéticas en la periferia
de la distribucidn indudablemente dio nuevos vien-
tos de renovacion a la ortodoxia darwiniana. Sin
embargo, Mayr también aceptd que el aislamiento
sexual fuese en realidad resultado secundario de la
misma adaptacion local y rechazd cualquier expli-
cacidn casuistica - estocédstica como la propuesta en
los 40 por H. J. Muller para la emergencia del dis-
tanciamiento sexual. La teoria sintética del neodar-
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winismo de hoy al aferrarse al gradualismo invoca
el modelo de Bistén betularia y de Cepaea memora-
fis de Cainy otros, sobre el fendmeno de melanismo
industrial en Lepidoptera, los efectos de 4rea de
Cepaea y los ecogenéticos de Dubinin en Drosophila
melanogaster como ejemplos de tipica adaptabili-
dad por sustituciones alélicas, En esencia se presen-
ta a la teoria neodarwiniana enclaustrada en los 3
grandes principios gradualistas desde los cuales
supuestamente se puede visualizar la especiacion:

(1) Que los cambios producidos sexualmente
tienen que ser acumulativos para que puedan dar
efectos adaptativos y de especiacidn,

(2) que aunque la mecanica del proceso de espe-
ciacidon puede ser mas ripida de lo anteriormente
imaginado (en vista de que, el efecto fundador y
posiblemente de deriva de la poblacion local dife-
renciada actia dentro de una agrupacion genética
mas amplia) la especiacion tiene que resultar de
procesos esencialmente acumulativos generad os por
seleccidén en muchas generaciones,

(3) que los mecanismos de aislamiento sexual
gradualmente acumulados alopétricamente puedan
perfeccionarse en zonas de contacto dando lugar a
especiacion parapatrica (Mayr, 1970).

Con una teoria sintética tan precisa y tan noto-
riamente autoritaria no es de extrafiarse que se
haya desarrollado una visién singular de cladismo
(= separacién de linajes) que altera como dice el
mismo Mayr (Mayr, 1974) el significado de filoge-
nia, relaciones, monofilia, etc., al verlos solamente
en términos de linajes. Los cladistas radicalizados
con la ecuacidn gradualista proyectada desde la
poblacion hasta las mads altas categorias insisten en
que la especiacidbn es divergencia (dicotomia).
Ademids, los sistemas de jerarquizacidon aceptados
en la clasificacion cladistica transformada son im-
pricticos e irracionales por la automatizaciéon impli-
cita que presuponen. En pocas palabras y para
involucrar las criticas al articulo de Mayr (Nelson,
1974; Rosen, 1974; Hennig, 1975) pareceria como
si los cladistas en su afin cladogrdmico (= ramas de
separaciébn entre taxa) no hubieran reflexionado
sobre la dificultad en la decisidon de caracterfsticas
derivadas o primitivas y en la discriminacidén entre
evolucion paralela o convergente, con un toque
final de desconocimiento de cambios anagenésicos
(= transformacion de especies con tasas evolutivas
diferentes).

A mi me parece que las criticas de Mayr a los
cladistas transformados son vilidas si se tiene en
cuenta que la definicion inicial de *clade’ sugerida
por Huxley (1957) atiende al delimitar unidades
monofiléticas y por lo tanto desde ese dngulo no
seria sino un método de la sistemdtica para carac-
terizar (o delimitar) una jerarquia de grupos. Porel
contrario el desarrollo de la teorfa cladistica, desde
el libro de Hennig (1966, 1979, 2da. ed.), ha sido
no-evolutivo. Me parece que se ha desarrollado
como si la mayor parte del esquema evolutivo fuese
innecesario y por lo tanto que pudiera ser elimina-
do. En el libro de Hennig se refleja la posicion del

cladismo tradicional de 1os afios cincuenta, o sea, la
especiacidon, los cambios anagenésicos, el paralelis-
mo, la parenteia comin, etc. La sintomatologia del
cambio conceptual con respecto a la transformacion
cladistica estid en la importancia que se¢ le da a los
nudos en los cladogramas. En el libro de Hennig
los nudos representan especies ancestrales mientras
que para la ““cladistica transformada’ esa premisa
es innecesaria porque implica, segn Platnick (Plat-
nick, 1980), dependencia a la teoria evolucionisti-
ca. En realidad lo que se desea ahora es menos
trascendental, pero mas efectivo si se quiere. Enla
cladistica transformada, y por eso se merece la
critica de Mayr (l.c., 1974), a lo que se aspira esa
ir descubriendo el patrdén de agrupaciones y de las
jerarquias de tales agrupaciones y las caracteristicas
de grupos. Precisamente por este tecnicismo meto-
doldgico no tiene interés en desentraiiar filogenias.
Mientras para los evolucionistas las agrupaciones
sugieren o expresan adaptaciones (Van Valen, 1978),
i para los “cladistas transformados’” no! E! sélo
hecho de que los no-grupos (grupos no caracteriza-
bles) como peces y reptiles tengan caracteristicas
que les merecerian diferentes agrupaciones (= cam-
pos) como resultaria en el hecho de que algunos
reptiles vayan con péjaros y otros con mamiferos
es suficiente para quitarlos de donde estidn y para
colocarlos en lugares que reflejen sus caracteristicas
de grupos. El analisis de la distribucion de las carac-
terfsticas conduce al reconocimiento de las jerar-
quias de grupos que pueden ser representadas por
cladogramas ¢ clasificaciones que expresen la loca-
lizaciébn parsimoniosa, o sea la explicacidon mds
racional de tal distribucion.

Sin embargo, no creemos que se pueda seguir
sosteniendo que sin la anagénesis no puede haber
un estudio serio sobre las jerarquias como preten-
den algunos genetistas de poblaciones(Ayala, 1976).
Nos parece que por ¢l lado de la genética de pobla-
ciones con la mentalidad de que toda morfologia
debg tener una explicacion adaptativa, no se puede
llegar a comprender porque las otras categorias
taxondmicas no tienen por qué tener explicaciones
de graduales transformaciones anagenésicas. La
explicacidn macroevolutiva puede ser esencialmen-
te cladfstica.

EL PARADIGMA DE LA SINTESIS

Mientras Darwin considerd que las subespecies
que acumulan divergencia gradual son el principal
factor para originar nuevas taxas, el neo-darwinis-
mo aunque admitiendo la variacidon geogrifica
adaptativa introdujo una tarea precisa a toda susti-
tucion alélica: el que al ser dirigida por seleccidn
natural estd irremediablemente soldada al proceso
de especiacion ( sea que se realice o no!).

Aunque muy probablemente muchas especies
se han originado por medio de acumulaciones
graduales de mutaciones puntuales a lo largo de
una serie de variaciones geograficas que marchan al
tambor de seleccidon natural porque reflejan dife-
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rencias adaptativas, sin embargo parece como si
ofras tantas especies puedan haberse formado por
fuera de este esquema gradualistico-selectivo.

El paradigma sintético es que la especiacién no
es sino una extensidén de la microevolucién de las
variantes de la poblacién local y que por lo tanto la
presencia de barreras sexuales no es sino una res-
puesta de la misma seleccidn y que por lo tanto es
un resultado adaptativo no-primario. Lo que se
estd viendo en muchos estudios sobre aislamiento
reproductivo que analizan desde los primeros ele-
mentos del cortejo sexual hasta la copula en sus
manifestaciones simpétricas, es que tales elementos
del aislamiento reproductivo pueden ser no adapta-
tivos y de aparicion primaria. Estamos conscientes
de que esta posicion no-adaptativa implica una
rotura con la teoria sintética aunque de ninguna
manera como el darwinismo, dado que se reconoce
la validez de la seleccidon natural como la fuerza
directriz de los cambios, la fuerza evolutiva que da
sentido adaptativo a los cambios azarosos que se
presentan en las poblaciones. Sin embargo, se admi-
te que algunos cambios primarios, aiin ¢cromosomi-
cos, tengan posibilidades a distintos niveles de
iniciar aislamientos reproductivos funcionales.

La seleccion natural en su significado adaptativo
es un agente, que para [a teoria sintética, estd siem-
pre presente en todo cambio del fenotipo. Al surgir
de la poblacion segiin la “sintesis”, y extenderse por
toda la especie hacia los géneros, familias, etc., estd
acrecentando su accidn en tal forma que las catego-
rias transpecificas tendrianque sefialar en su parente-
la genéticalas huellas de ese gradualismo microevolu-
tivo que se inicid en las poblaciones. Esa prediccion
del gradualismo requiere que se admita que lo que
fue respuesta adaptativa local tenga sensatez fisio-
logica entre individuos de especies, géneros, etc.,
diferentes que ya no ocupan los habiticulos que
originalmente dieran valor selectivo a los portado-
res de aquellos genes seleccionados. Nos parece que
micntras esa homologia genético-ecologica es admi-
sible para especies hermanas que todavia utilizan
buena parte del habiticulo inicial que obligd al
pardmetro selectivo a propiciar el cambio a través
de los aumentos en frecuencias, no se puede admi-
tir que suceda sino en forma muy transitoria para
las especies que se han mantenido en ambientes
relativamente semejantes. Con los nuevos desafios
ambientales, las poblaciones, aiin de una misma
especie, pueden iniciar procesos de divergencias
que no sean tan gradualesy que propongan cambios
abruptos que destaquen tales diferencias por medio
de arreglos cromosdémicos. Estos serian cambios
estructurales que no tendrian que esperar divergen-
cias acumuladas puntualmente.

Cuando al gradualismo sintético se le aflade
como un parche indispensable la especiacion alopé-
trica, se aumenta alin més el rol que se atribuye al
papel que la seleccidén debe tener enla construccion

de todo aislamiento reproductor porque tedrica-.

mente se obliga a pensar en un solo tipo de especia-
cidon a partir de las poblaciones. Por otra parte, se

le niega a la seleccién en las poblaciones simpdtricas
cualquier papel que conduzca a la especiacion, pues-
to que la necesaria introgresion (cruzamiento con
!a linea original) diluye todo tentativo de aislamien-
to inicial. Al mismo tiempo se ensefia que en la
poblacion local estin los ingredientes para una
posible divergencia genética pero rdpidamente se
advierte que ese potencial de cambio no puede
manifestarse sino teniendo en cuentaa toda la espe-
cie, que serfa la unica unidad taxonomica con
capacidad anagenésica y eventualmente con capaci-
dad de proponer separaciones cladisticas. Esta con-
tradiccion puede resolverse para la especiacion y
para las categorias taxondmicas mayores admitien-
do que la evolucion del aistamiento reproductivo se
da en la poblacién local y que el punto al cual va
dirigida la fuerza selectiva no es todo el encaje de la
especie sino la poblacidén. En este punto también
nos distanciamos de la teoria sintética.

La ortodoxia alopdtrica ve a la especie como
una agrupacion con coherencia total. Aunque a
veces admite que la panmixia es hasta relativa
como fuerza cohesionante insiste en que las migra-
ciones constantes producen una homogeneizacion
efectiva en la parte central de la distribucion en
donde presumiblemente no pueden darse diconti-
nuidades poblacionales. La verdad para los que
hemos tenido la fortuna de trabajar en el neotropi-
co americano s que la parte central de una distri-
bucidén como la de Drosophila willistoni (Spassky
et al.,, 1971) no posee un solo sistema ecolbgico
que pueda suscitar la tremenda homogeneizacion
que pide a gritos la teoria sintética en su pretension
excluyente de alopatria. Lo que vemos es una infi-
nidad de nichos y de subnichos que tienen y produ-
cen adaptaciones darwinianas locales con sus suce-
daneos de separatismo. De tal manera que, esperar
que haya esa homogeneizacion dentro de una uni-
dad que sOlo pueda dar discontinuidad genética
funcionalmente importante cuando la distancia
geogrdfica impone barreras, es francamente irrealista
y separado de los datos que nos da la observacion
de 1a naturaleza. A pesar de que White (1978) no lo
formula tajantemente como nosotros presenta
datos en este sentido. Muchos evolucionistas hemos
insistido (Hoenigsberget al., 1973d; Ehrlich v Raven,
1969) en que el flujo genético es muy débil para
sobreponerse a la seleccion y a otros procesos den-
tro de los demos. Se nos antoja que con flujos
migratorios débiles como los encontrados entre
Sochagota y Torobarroso, Chia, Santillana en Dro-
sophila pseudoobscura del altiplano cundiboyacense
se pueden iniciar procesos intrinsecos a la historia
natural del deme, como competencia larval diferen-
cial que pueden producir procesos irreversibles de
especiacion. Ademads, hoy por hoy, existen razones
de seleccion estabilizante que son mejores homoge-
neizadores genéticos de las poblaciones que las
mismas migraciones (Lande, 1980). Peio en térmi-
nos de unidades de varianza genética aditiva, las
tasas de mutaciones espontineas pueden por sf solas
mantener la variacidon heredable que se observa en
las poblaciones locales, aun en las caracteristicas
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que estdn sometidas a fuerte seleccion estabilizante
(Lande, 1976 y Falconer, 1960).

Con lo anterior estamos proponiendo que quiza
la mayoria de los demos tienen la necesaria inde-
pendencia para un potencial de especiacion local.

La gran objecion que se ha dado a la especiacion
simpdtrica ha sido la presunta homogeneizacion que
da la migracién. Pero si los demos pueden ser inde-
pendientes y suficientemente aislados en todo lo
largo de la distribucidon geogrifica no hay cabida
para la especiacidén simpdtrica ni importancia para
seguir hablando de la alopatrica. Los genes de la
estructura démica local serian relativamente inde-
pendientes entre si aunque geogrificamente en
simpatria y funcionarian por su independencia
como los islotes periféricos de la teoria alopatrica
(vea Hoenigsberg et al., 1983a). Conviene decir que
el mismo Hoenigsberg et al. (1983b) sugiere que en
la periferia de la distribucion de Drosophila willis-
toni se dan las condiciones para la teoria de margi-
nalidad de Mayr (1963). Lo que sucede es que esos
bolsillos poblacionales se dan constantemente a lo
largo de la distribucién y contrariamente a lo que se
suponia son comunes en la distribucidén geografica
de esa especie y de otras como en la Drosophila
paulistorum Macarena y en Colombia en general
(Hoenigsberg, Castro y Sanabria, 1973d). Esta
objecion a la teoria sintética en general no quiere
decir que se niegue la existencia de grandes exten-
siones poblacionales que puedan considerarse con
las caracteristicas centrales que Carson (1955a, b;
1956; 1959) llama heteroseleccionantes (= predo-
minio de polimorfismo), lo que se esti diciendo
y se volverd a repetir es que la frecuencia de lasitua-
cibn démica es tal que obliga a descartar la termi-
nologia de especiacidn simpdtrica vs. alopdtrica
como relevantes para la explicacion genética del
proceso.

AISLAMIENTOS

A medida que se estudian las especies en sus
condiciones naturales se van descubriendo mecanis-
mos de incipiente aislamiento que a veces pueden
llegar a ser lo suficientemente eficaces como para
iniciar divergencias in loco que logicamente pueden
conducir a especiacidon. La no distincién morfolo-
gica (= especies siblings) entre Grillus pennsylva-
nious y Grillus velvetis no sirve para suponer que
por lo menos se distinguen por sus gritos cortejales
puesto que parecen poseer los mismos elementos y
cantos nupciales. Los grillos, que se han distinguido
alopdtricamente por sus cariotipos y por sus espe-
cializaciones estacionales como Grillus firmus (este
de U.S.A)), Grillus bermudiensis (Bermuda), Grillus
campestris (Europa) han tenido las mismas caracte-
risticas cortejales y las separaciones geograficas no
han servido para producir las barreras etologicas
esperadas. Esto sugiere que no se puede pretender
un mecanismo de aislamiento universal como el de
Dobzhansky (1951) por razones de especulacion
tedrica. Segtin Dobzhansky y otros propulsores de
la teorra sintética, si los productos de hibridizacién

son eliminados por seleccibn natural debe surgir
una seleccidn para el aislamiento etol6gico entre las
dos formas. Esta seleccion etoldgica presumible-
mente disminuirfa y hasta eliminaria pérdidas
gaméticas que luego permitirian que las poblaciones
diferenciadas por seleccién puedan reencontrarse
simpdtricamente. Sin embargo, este inminente aisla-
miento etologico no es un sine-qua-non para el
proceso de especiacidon puesto que en grillos y sapos
se conocen buenas especies que han aparentemente
conservado sus voces nupciales ancestrales a pesar
de haberse constituido en buenas especies cariotipi-
cas, aunque no morfologicas. O sea, que cuando
hay otros factores, como los citogenéticos o los
que pertenecen a estrategias de historia natural
convenientes para la explotacion del nicho local,
el aislamiento etoldgico no tiene por qué jugar un
papel primordial como pretende la ortodoxia sinté-
tica (Brncic, Nair y Wheeler, 1971). La gran diver-
sidad cariotipica de esas especies parece indicar que
los arreglos estructurales son mis importantes en la
iniciacion de la especiacion. La justificacidon para
que s¢ piense que los mecanismos comportamenta-
les son los agentes primordiales de la especiacion
estd en que al descubrir mecanismos de aislamiento
como los que han surgido por rituales especiales de
cortejo sexual, o por sonidos identificables, o por
feromonas, etc., el entusiasmo momentéineo llevo a
crear frases tremendistas que ya tenian un marco
tedrico reivindicatorio. De ahi que se haya atribui-
do a estas expresiones de divergencias, cualidades
de agentes primarios de especiacion. Los mecanis-
mos de aislamiento reproductivo que han podido
haber servido en algunos casos como iniciadores
de separaciones genéticas entre poblaciones no
tienen por qué ser los Unicos ni los primordiales
para todas las especies. En algunas especies otros
factores no reproductivos (ciclos estacionales dife-
rentes, duracion diferencial de los estadios larvales,
pupales y de adultos, etc.), pueden dar lugar, segin
la situacion del demo y de su potencial genético
y/o cariotipico de respuesta al desafio local, a las
separaciones determinantes de la especiacidon. Si la
separacion etoldgica fuese la determinante, la Dro-
sophila pseudoobscura, llamada incorrectamente
bogotana, deberia poseer un aislamiento compor-
tamental de las Drosophilas pseudoobscuras de
Norteamérica en vista de que ya tiene una incipien-
te barrera sexual (Dobzhansky, 1975a); en efecto
no posee esa esperada diferenciacién etolbgica
(Hoenigsberg, 1970 resultados no publicados). En
este sentido tampoco nos sirve mucho el conocer
la ““distancia genética’ por alelos alozimicos. Cuan-
do se han hecho para Drosophila willistoni la sub-
especie o semi-especie quechua nos da una distancia
de 0.20 a pesar de que parece no tener aislamiento
etolégico con las otras Drosophila willistoni del
subcontinente suramericano.

En biologia tenemos ejemplo para todo. Tam-
bién hay casos como entre las hylas (Hyla regilla
y Hyla californiae) en las cuales, aun cuando se
encuentran en simpatrfa no se producen los refuer-
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zos esperados (de cantos nupciales diferenciados)
de aislamiento (Ball y Jameson, 1966).

Los datos con las feromonas nos hacen refle-
xionar sobre la posibilidad de la especiacion sim-
pitrica, Nadie puede negar que una diferencia en
un gen estructural puede hacer variar la transcrip-
cibn y cambiar el mecanismo traduccional hasta
hacer cambiar la formula quimica de una feromo-
na. Y si el mecanismo molecular propuesto arriba
no fuera posible en un determinado momento
podria surgir uno de una mutacién de un regulador
de un sistema operdn como el del triptofano o el de
lactosa que hiciera un cambio transcripcional per-
manente. En fin, lo que queremos decir es que
cuando la efectividad de un mecanismo de aisla-
miento depende de un pequefio cambio brusco
(como el que ocasiona una mutacion) se puede
iniciar, si las condiciones de la poblacion local lo
permiten, la especiacidén simpdtrica. La diferencia
en la feromona femenina del escarabajo Trogoder-
ma inclusum y del Trogoderma glaberum es que el
14 - metil - 8 - hexadecen - ol - es cis en la pri-
mera y trans en la segunda especie. En general las
feromonas sexuales de Trogoderma parecen tener
una baja accién entre las buenas especies del género
aunque sf parecen ser muy especificas entre los
géneros.

Los miembros de las especies de los escarabajos
Ips usualmente viven alopitricamente aunque hay
grupos de especies con poblaciones simpatricas o
casi simpadtricas. Ademads, las poblaciones de espe-
cies diferentes frecuentemente aparecen simpatricas.
Entre los diez grupos de especies Ips se han encon-
trado tres feromonas sexuales: (1) cis - verbenol,
(2)2-metil - 6 metiline- 7 octan - 4 - ol (= ipsenol),
y (3) el 2 - metil - 6 - metilene - 2, 7 - octadien - 4 -
ol (ipsdienol). Las especies que pertenecen a un
mismo grupo especifico tienen mucha atraccién
mutua. En cambio las especies que pertenecen a
grupos diferentes no tienen mucha atraccion reci-
proca. Las especies que no poseen reacciones inte-
respecificas pueden hasta compartir varias feromo-
nas, sin embargo, el ‘‘bouquet’ total es diferente.
Después de un detallado anélisis Hedden, Vite y
Mori (1976) concluyen que por lo menos en el
género Ips es muy improbable que los mecanismos
responsables por el aislamiento reproductivo estén
determinados por la especificidad de las feromonas
y que mas bien se deba buscar en las diferencias
de las preferencias habitaculares dentro de los
irboles que habitan, tales como especificidad de
apareamiento y en refuerzos provenientes de incom-
patibilidad anatdmica entre los genitales.

Sin embargo, tampoco estos datos sobre la falta
de especificidad feromoénica en escarabajos pueden
usarse para hacer generalizaciones, tipo teoria sin-
tética, porque mientras no sirven para mantener la
integridad de las especies del género Ips si sirven
para los Lepidopteros. Las especies de mariposas
que son hermanas (= siblings), semiespecies o razas
difieren en un conjunto feromonico principal que
es sin duda el disparador principal del aislamiento.

Los machos de las especies de polilla, Bryotropha
similis y Bryotropha sp., que viven simpatricamen-
te son igualmente atraidos, el primero por la forma
cis del 9 - tetradecenil acetato y el segundo por la
trans. Sin embargo, cuando se mezclan los dos
isdbmeros no sirven como compuestos atrayentes,
parece que cada uno sirve como repelente para la
otra especie. En fin, hay otros ejemplos que mues-
tran que las feromonas son buenos compuestos
quimicos para el aislamiento sexual que pudo, por
la naturaleza apenas ligeramente diferente a estas
moléculas, surgir simpatricamente de un cambio
brusco (= mutacional) o por lo menos no es nece-
sario suponer una gradual transformacidon por
acumulacion selectiva de alelos diferentes.

Cuando la separacion surge por pleiotropia, a
veces abrupta a veces gradualmente, las poblaciones
divergen; aunque tales divergencias pueden ser tran-
sitorias cuando la introgresion de Anderson (1949)
es alta. En las plantas, como lo sefialara Anderson,
un importante flujo de genes puede revertir por
hibridizaciébn hacia los origenes especialmente
entre plantas que han sido objeto de manipulacion
humana. Sin embargo, nosotros (Hoenigsberg y
Castro, 1977 no publicado; Castro, 1973 Tesis de
Magister) hemos encontrado en Drosophila paulis-
torum Andina y Transicional (;subespecie o semi-
especie?) que en cuatro ocasiones habian erigido
barreras cortejales lo suficientemente altas como
para mostrar X? significativamente homogamicos
entre demes separados por un rio atluente del
Amazonas, perder ese parcialmente construido
aislamiento incipiente con unas 10 generaciones de
introgresion entre los demes anteriormente separa-
dos por el rio que luego se redujo a una simple
quebrada. Por lo tanto, la introgresion puede ser un
importante factor en la evolucion de las especies
tanto de plantas como de'insectos.

CRITICAS A LA TEORIA SINTETICA

Al principio de este mismo artfculo se enuncia-
ron las propuestas que se hicieron al darwinismo en
los afios cuarenta para darle la necesaria solidez de
fundamentado establecimiento que requeria para
su prueba con el tiempo. Lo que se afiadioé al darwi-
nismo fueron elementos de gran solidez conceptual
como si el darwinismo fuera una teoria fisica (vea
el paradigma de la sintesis en este articulo). Uno de
estos elementos conceptuales de gran solidez fue,
‘el que las especies para ramificarse tienen que
estar separadas geograficamente”, otro ain mds
dificil de quebrar fue, ‘‘el que solamente por acu-
mulacién de cambios genéticos graduales pueden
construirse los factores que contribuyen al aisla-
miento sexual’’, otro, mas aun definitivo fue, “el
que solamente por seleccidon se podrian construir
barreras de aislamiento”, otro elemento sélido
fue “‘que el aislamiento reproductivo es consecuen-
cia secundaria del esfuerzo adaptativo y que no
puede ser un resultado primario de seleccion’.
Ademas, vino nuevamente Mayr con otro (Mayr,
1970) elemento conceptual que asume la existencia
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de especiacion parapdtrica que dice ‘‘que los meca-
nismos de aislamiento sexual gradualmente acumu-
lados alopdtricamente pueden perfeccionarse en
zonas de contacto secundario dando lugar a espe-
ciacion parapitrica”. Los datos que hemos trafdo
a consideracion del lector constituyen un desafio a
los mds admirados elementos de la teoria sintética
que a pesar de que son elementos que deberfan
constituirse en alternativas a la teorfa sintética de
especiacién no han logrado sino sacudir el solido
edificio. Podemos resumir esta serie de datos en 5 o
6 puntos: (1) segin la ortodoxia sintética las espe-
cies son una unidad fuertemente integrada por
constantes migraciones que la hacen pricticamente
panmictica. Y esta vision de soélida unidad le da
una misidén monoliticamente mesiénica;la de ser la
Unica con capacidad de especiacion. La creencia de
la teorfa sintética del neo-darwinismo es que la
especie estd lo suficientemente homogeneizada con
el continuo flujo de genes que debe tratarse como
unico objeto poblacional de la seleccidbn. Dado que
la distribucion geografica presupone por simple
observacidbn una posicion central y otra periférica,
la teorfa atribuye a la central la homogeneizacion
en donde se acumulan divergencias de otras geogré-
ficamente separadas y a la periferia la precondicion
para la especiacion. Sin embargo, los datos ya pre-
sentados nos muestran entre otras cosas que el
encaje poblacional de la especie no es tan fuerte-
mente consolidado; sino mds bien que a lo largo de
lasdistribuciones, ain simpatricamente, se producen
discontinuidades que hacen surgir aislamiento

sexual entre semiespecies. Ademds hay muchos .

evolucionistas que creemos que a menudo el tal flujo
genético es débil en ciertos mdrgenes o an en par-
tes extensas de la distribuciéon por ejemplo en
Drosophila paulistorum entre el Tolima y Caqueti
(Castro, 1973, Tesis de Magister) o entre las pobla-
ciones politipicas de Heliconius erato y de Helico-
nius melpomene en Colombia (Turner, 1971 en
homenaje a E. B. Ford). La debilidad de la unidad
hace posible y perfectamente legi{timo que la selec-
cion dentro del demo y la presencia de otros facto-
res intrinsecos locales puedan actuar independien-
temente de los designios de toda la especie. La
seleccion o los procesos no-deterministicos de la
evolucién local pueden darse a pesar de que de vez
en cuando se presenten migraciones distantes (Jones
et al., 1981). Lo Gnico que habrfa que suponer
para que esto se verifique es que los procesos repro-
ductivos de aislamiento puedan construirse rdpida
y primariamente sin el sine qua non de la adaptabi-
lidad de la teoria sintética. Por lo tanto, el modelo
de una poblacién central genéticamente homoge-
neizada que previene la diferenciacion local y que
requiere de sus periferfas para ensayar brotes de
especiacién puede no ser vilido puesto que los
demos pueden de hecho poseer la necesaria inde-
pendencia para llevar a cabo la especiacién.

Por lo que hemos sefialado, 1a especiacién alopi-
trica no tiene por qué ser la manera Gnica de espe-
ciacion. Encontramos muy utiles estos términos
(simpatria, alopatrfa, parapatrfa, etc...) sobre la

especiacién. Sin embargo, pensamos que no sea
necesario que tengan significados tan excluyentes
y por ¢l contenido autoritario que han tenido, que
continden siendo intelectualmente tan esterilizan-
tes. Si las fuerzas homogeneizantes de la parte cen-
trat de 1a distribucién de las especies no resultan ser
tan grandes y pueden presentarse brotes de aisla-
miento local que surjan por procesos determinfsti-
cos o no-determinfsticos de la circunstancia local,
entonces esto haria que la especiaciéon simpdtrica o
alopétrica sean abandonados como términos indica-
dores de procesos Gnicos y concretos y que se
utilicen solamente para evidenciar diferencias de
estructura genética central en comparacidén con
estructura genética de aislamiento marginal. Si
la estructura genética de los mdrgenes aislados
(Hoenigsberg et al., 1988a) es tan diferente y tan
independiente, entonces no hay especiacion simpa-
trica porque en cualquier punto de la distribucion
pueden darse los elementos potenciadores de la
especiacion démica. De hecho ésta es la teoria que
estamos proponiendo como alternativa.

2. Ademds, hay serias dudas sobre la necesidad
de que la distribucién parapétrica sea una simple
manifestaciéon de un contacto secundario. Por
ejemplo, White (1978) propone que una presencia
parapdtrica sea primaria y no resultado de un con-
tacto secundario. La presencia simpitrica en los
Llanos Orientales de Colombia de varias especies
que pertenecen a un mismo grupo tribal como las
que pertenecen al grupo willistoni = Drosophila
insularis, Drosophila equinoxialis, Drosophila tropi-
calis, Drosophila willistoni, Drosophila paulistorum,
Drosophila quechua (?) puede interpretarse a la luz
de un proceso de especiacion parapdtrica que no se

- origind por contacto secundario, sino por primario.

En la misma forma se podrfan interpretar casos
clinales de especiacion.

3. También con datos de ecologia-genética se
puede vislumbrar un modelo estasipdtrico con cam-
bios cromosdmicos como los originadores primarios
de mecanismos de aislamiento (Wilson, Bush, Case
y King, 1975) suponiendo una especiaciéon rdpida
como la que proponemos en este art{culo (Bush,
Case, Wilson y Patton, 1977). En estas estructuras
poblacionales, particularmente si son pequefias en
tamafio efectivo, y con un alto indice de consan-
guinidad, se producirian grandes cambios cromosé-
micos que pueden fijarse por estadfstica en pocas
generaciones. Wilson y colegas sugieren que la espe-
ciacidén resulte mis que todo por regulacién génica
y rearreglo que por cambios graduales de genes
estructurales que adaptan a condiciones locales.
Carson (1978) es uno de los mis destacados pro-
pulsores de la especiacidon ridpida. Y de Carson
(1975) también tenemos la frase que sacude la
teoria sintética *‘...los eventos de especiacion pue-
den iniciarse por medio de eventos catastréficos y
estocdsticos...” y mds adelante dice que propone
“...por ciclos de desorganizacidbn y reorganizacion

‘se puede vislumbrar la esencia misma de la especia-

cion...”. Sin embargo, pueden existir estructuras
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poblacionales que como la de Drosophila pseu-
doobscura del altiplano Cundiboyacense de Co-
lombia tengan gran uniformidad cariotipica hete-
rotica en toda el drea aunque escondiendo verdade-
ros desajustes fenotipicos en los demos! Estos
iltimos son los indicadores de microevolucion local
mientras los cariotipos estarian ocupando el espa-
cio macroevolutivo (Cardenas, Alvarez, Pardo,
lannini y Hoenigsberg, 1988).

4. El punto 3 de las criticas anteriores nos lleva
a uno de los mis tremendos desafios a la teoria
sintética. E] hecho que una estructura genética
local pueda llegar a la especiacién por un proceso
inesperadamente rapido y sin esperar a una acumu-
lacién gradual de cambios mutacionales puntuales
nos conduce a la necesaria conclusion de una espe-
ciacion sin la cortapisa determinfstica como elemen-
to controlador que conduzca -ala adaptacion. Seglin
la teorfa neo-darwinista el aislamiento sexual se
produce como un subproducto de la adaptacion.
Una poblacién a través de una sucesién de cambios
adaptativos adquiere suficiente diversidad de su
linaje ancestral porque, segin la teorfa gradualista,
en esta forma evita el intercruzamiento desadapta-
ble que es el material con el cual la seleccién natural
perfecciona el aislamiento. Sin embargo, esta inter-
pretacion no ‘puede ser aceptada en vista de que
los elementos precopulatorios que inducen al aisla-
miento inicial pueden surgir ain entre poblaciones
locales, mutantes y/o cepas consangufneas (Hoenigs-
berg, H.F., S. Koref-Santibdfiez, 1 959b; Hoenigsberg,
H. F., and S. Koref-Santibafiez, 1959¢; Hoenigs-
berg, H. F. and S. Koref-Santibafiez, 1960a;
Hoenigsberg, H. F. and S. Koref-Santibdfiez, 1 960b;
Hoenigsberg, H. F. and S. Koref-Santibifiez,
1960c; Hoenigsberg, H. F., 1960d; Hoenigsberg, H.
F., Y. G. de Mavas and A. J. Chejne, 1964a; Hoe-
nigsberg, H. F., A. J. Chejne and E. Hortobaji-
German, 1966a). Ademds de otras tantas razones
experimentales recordemos que las diferencias entre
feromonas que separan las especies de escarabajos
son minimas, del tipo que podria surgir por muta-
ciones. Si la simpatria entre las Hylas no produce
los esperados refuerzos de aislamiento, jen qué que-

da la especiacion gradual que por seleccidn dirige la -

creacion de refuerzos? ;Por qué entre los grillos de
U.S.A., de las Bermudas y de Europa que han vivido
siempre alopatricamente no se han producido los
cantos nupciales diferenciados que el distanciamien-
to cariotipico y geogrifico sefialaria? Con una
teorfa démica como la que estamos proponiendo la
especiacion dependeria del potencial intrinseco de
la estructura genética local y podria surgir de cam-
bios cromosdémicos cuya fijacion resultaria de
fenOmenos estocasticos azarosos de los cuales el
aislamiento reproductivo surge bruscamente y
primero, aunque no posea valor adaptativo. Natu-
ralmente que para que la especie mas tarde tenga
éxito dependerda de que también haya adquirido

las adaptaciones como grupo local. Sin embargo,
insistimos en que el origen no tiene por qué ser
adaptativo como lo prescribe la teoria sintética.

ERRARE HUMANUM EST, SED IN
ERRORE PERSEVERARE DEMENTIS

Desde ahora advierto que yo no sabria decir
cudl teoria unificadora, cdésmica por lo universal,
puede sustituir la ya famosa neodarwinista. Tam-
poco pretendo que la teorfa démica aqui propuesta
en estas paginas pueda conseguir el favor de todas
nuestras futuras experiencias. Sin embargo, y al
mismo tiempo que advierto in pectore un gran
deseo porque triunfe una visién realista y sin pre-
tensiones de interpretar todos los fenémenos de la
biologia, como nuestro modelo poblacional advier-
te en repetidas ocasiones, deseariamos mds que
todo que sea como un punto de referencia a partir
del cual no volvamos a caer en brazos de explica-
ciones tremendistas. ;Serd necesario insistir en que
quien escribe estas lfneas tan criticas no estd pro-
poniendo un regreso anticuado al anti-darwinismo?
(Habrd quien piense que somos nostilgicos de las
misteriosas interpretaciones religiosas sobre la
creacion?
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