ECOLOGIA, BIOGEOGRAFIA Y
EVOLUCION
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Introduccidén.

Ecologia, biogeografia y evolucién vienen a ser los tres vérti-
ces de un tridngulo en el que se encierra lo mis interesante que
puede ensefiarnos el estudio de los organismos «al aire libren, que-
riendo significar con esta expresién el estudio de los organismos en
sus condiciones reales de vida, sometidos a una constelacidén de cir-
constancias que se¢ deforma y simplifica tan pronto como los lle-
vamos al laboratorio.

La evolucion es el resultado de una incesante reestructuracién
de entidades organizadas y reproducibles que ordinariamente va
acomyafiada de una diversificacién y multiplicacién del nimero de
las especies. El ambiente en que los individuos deben sobrevivir
para dejar descendencia, actda como un filero selectivo y su impot-
tancia es tal que fatalmente los organismos reflejarin las caracte-
risticas de aquel filtro, si se acepta que las alteraciones de los sis-
~ temas genéticos se producen sin direccién determinada y con rei-
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teracién ilimitada. No puede, pues, comprenderse la evolucién sin
un estudio atento de las relaciones entre los individuos de una es-
pecie y el mundo en que estin inmersos, el ecosistema del que forman
parte, mtcgrado por individuos de otras especu:s y por un complc—
jo de caracteisticas f{sicas y quimicas de muy diversa actuacién.
La ecologia es, sencillamente, la biologia de tales entidades supra-
individuales y de naturaleza mixta, es decir, fisico-bidtica. Por otra
parte, la ecologia desea saber como han evolucionado las estirpes
hasta adquirir las caracteristicas con las cuales forman parte de los
ecosistemas reales.

La evolucién de una estirpe y su integracién en un determi-
nado tipo de ecosistema se descompone en una sucesién de acon-
tecimientos practicamente irreproducibles, localizados en tiemypo y
lugar, verdaderamente histdricos. Una de las caracteristicas de la
vida que mds mueven a admiracién es la ininterrumpida transmi-
si6n de una cantidad ingente de informacion (en el sentido de lz
teorfa de la informacion) a través de las sucesivas generaciones y la
fidelidad con que es activada y reproducida. Esta informacién va re-
flejando constantemente nuevas incidencias en Ja vida de la cst1rpc,
aumentando en cantidad; puede decirse que las estirpes orgamcas
acumulan historta. El tiempo, naturalmente, tiene prop1cdadcs uni-
formes como continente de fendmenos; pero los sistemas orginicos,
tanto Jos individuos en desatrollo como las especies en evolucién, al-
teran irreversiblemente sus propiedades con el curso del tiempo,
precisamente por aumentar el contenido en informacién, informa-
cién que diffcilmente se pierde. Nadie es hoy lo mismo que eta ayer.
Esto, y no es poco, es lo que queda del argumento del «tiempon,
empleado especialmente por paleontdlogos, cuando suponen que,
en tiempos pasados, la evolucién pudo estar sujeta 2 reglas un tanto
distintas de las actualmente validas. La biogeogmﬁa es el estudio de
las consecuencias de la localizactén de los acontecimientos ﬂgmﬁ-
cativos en la evolucién y de la concatenacién de circunstancias
pricticamente irreproducibles que les prestan individualidad, es,
en otras palabras, la ciencia que describe y explica, hasta donde
puede, la escenificacion del desplicgue de la vida a lo largo de sut
historia.

Las relaciones insoslayables de la evolucién con la ecologia y con
la biogeografia estin presentes en todos los esctitos de Jos fundado-
res de la moderna teorfa de la evolucién. Darwin era un ecélogo de
primerisima linea, atestiguindolo sus libros sobre la lombrz de
tierra y sobre las plantas carnivoras, para no citar mids que obras
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distintas de aquellas por las cuales es mds famoso. Wallace se con-
sidera, con justicia, como el fundador de la zoogeografia. Cierta-
mente, la zoogeografia no podia tener pretensiones cientificas sin
la aceptacién previa del transformismo.

A estas alturas serfa trasnochado dedicar unas piginas en una
revista de Universidad a recordar los fundamentos evolucionistas de
la biogeografia o a acumular ejemplos de las modalidades que re-
viste la seleccion natural, segin los ambientes en que opera y que
guarda con el fendmeno omnipresente de la adaptacion una tela-
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Fig. 1.—Esquemas que ilustran dos formas de imaginar las relaciones entre
ecologia, biogeografia y evolucién. El eje vertical representa el tiempo.
A I izquierda, el punto de vista rudimentario de comsiderar las relacio-
nes limitedas & un apunto» (selzecion del individuo por unas determinadas
caracteristicas ambientales y en un lagar definido); a la derecha, punto
de mira moderno, segin el cual las circunstancias ecolégicas y geogrificas
en las gue se werifica ]a selecciém, en una poblacién o en varias poblacio-
nes interfértiles, dan origen a «fuerzasy que perduran, manifestindose en
las modalidades de evolucién y de sucesién, imponiendo un mayor grado
de irreversibilidad.

cién paralela, por lo constringente, a la que existe entre el cuerpo y
la mente. M4s a tono con el estado actual de la ciencia serd comen-
tar una serie de adquisiciones, unas recientes y otras no tanto, que
dan mayor perspectiva al esclarecimiento de las relaciones entre evo-
lucién, biogeografia y ecologfa.

En la frase que encabeza este articulo, dichos tres enfoques del
mundo orginico se han considerado como los vértices de un tridn-
gulo, para simbolizar su mutua trabazén. El punto de vista que se
desea comentar y divulgar afiade dimensidn a aquel tridngulo, con-
virtiéndolo en una especte de prisma (fig. 1). Pues lo cierto es
que las relaciones entre ecologia, biogeograffa y evolucién, alrededor
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de un acontecimiento biolégico determinado, no sc pueden reducir
a un punto simbélico, sino que requieren, por lo menos, una linea
extendida a través del tlempo y aun, a veces, considerar otra
dimensién para el espacio. Las caracteristicas de un ecosistema no
solo establecen unas condiciones precisas de seleccién sobre los indi-
viduos de una estirpe, sino que son capaces de dar a su evolucién
clerta inercia, a lanzarla por un camino determinado. A la reciproca,
las caracteristicas de las especies que forman parte de un ecosistema
dan a éste propiedades dinimicas muy definidas que permiten pre-
decir con notable aproximacién sus estados futuros. Una vez adqu:-
rida clerta modalidad de evolucién o de sucesidn, tarda en desvane-
cerse y, como es natural, esta inercia repercute en la distribucién
geografica. A la reciproca, es frecuente que las modalidades de la
evolucién y de la constitucién de los ecosistemas vengan influidas
por especiales configuraciones geogrificas en la distribucién de las
estirpes y de los biétopos.

Ha sido necesario desarrollar la idea original de la seleccidon
natural y generalizar la descripcién de la dindmica de las poblacio-
nes naturales antes de que fuera posible convertir en «prisma» a nues-
tro «ridngulo». La forma primitiva e ingenua de entender la selec-
cién natural era muy simple: los descendientes de un individuo
o de una pareja no son todos iguales, unos sobreviven y otros
perecen y la probabilidad de supervivencia es mayor en aquellos
cuyos caracteres estin mejor adaptados a las condiciones de ambiente
bajo las cuales se efecttia la seleccién. Es natural que ciertos natura-
listas de este primer periodo llegaran a dudar de la existencia de
«especies», no por razones empiricas, sino conducidos por la expre-
sada linea de razonamiento. Se da un paso considerable al aceptar
como entidad sobre la que actiia la seleccién natural no al indivi-
duo, sino a una unidad de cria que vive en condiciones constantes
o fluctuantes. El estimulo para ello fu¢ quizd la consideracion de
la evolucién de los insectos sociales, con una proporcién variable
de individuos estériles. La genética de las poblaciones, con sus fun-
damentos estadisticos desarrollados por Fisher, Wright y otros auto-
res, es una adquisicién definitiva de la ciencia. La mayor patte de
lo que se escribe sobre el nuevo darwinismo y la nueva sistemética
fluctiia alrededor de este nivel. En este terreno se explica la existen-
cia de discontinuidades entte especies o entre unidades de poblacién,
justificando el punto de partida de la antigua sistemdtica: la exis-
tencia de especies discretas. Al proplo tiempo, la genética de las
poblaciones ha descubierto en los sisternas gencticos la existencia
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de numerosas y continuas alteraciones que petmanecen sin aflorar
a la superficie, sin manifestarse, de manera que la aparente unidad
morfologlca de una especie puede encubrir una real disparidad de
los sistemas genéticos en sus distintas poblaciones o unidades de
cria. Pero los distintos genotipos pueden acusar diferentes propieda-
des en relactén con la seleccidn natural cuando las condiciones de
ambiente se alteran y también pueden ser fuente de nuevas varia-
ciones cuando se ponen en contacto con otros sistemas genéticos,
diferentemente integrados, en otras poblaciones de la misma especie.
Tal posibilidad lleva a considerar que las unidades sobte las que
opcra la seleccién natural, cuando conduce realmente a una evolu-
cion morfo]oglca, pueden ser mucho mds amplias que las Eequenas
unidades de cria favoritas de los genetistas, tanto en el tiempo
como en el espacio. En este punto estamos ya préximos a considerar
como unidad natural a la antigua especlf: linneana.

La seleccion opera sobre una serie de generaciones que se van
sucediendo en un ambiente mds ¢ menos cambiante y simultanea-
mente sobre unidades de crfa que viven en areas de condictones
hgeramcnte diferentes y entre las cuales existe un flujo génico
mis o menos intenso. Apenas podria entenderse de otro modo
la adqumclon o, por lo menos, la conservacion de normas de
reaccién, potcncxalmente utiles. Para que una estirpe adquxera o
conserve la potencia de dar una somacién adaptada a cierta carac-
teristica de su ambiente que ordinariamente no se prcsentaba en
la restdencia donde ultimamente vivia, hace falta que exista o que
todavia persista en cierto grado una presion de seleccion sobre el
conjunto de la especie, sobre el conjunto de individuos con sistemas
genéticos compatibles.

Cuando Ja seleccién pasa del nivel individual al de la poblacién
y luego al especifico, se hacen sumables en la historia de Ia especie
actos de seleccion que se realizan en diversos tiempos y en distintas
localidades y esta adicidn explica fenémenos que no se compren-
derdn sin ligar entre si el destino de los distintas lineas de descen-
dencia de una especu:. La consecuencia mds importante es, qu:za,
comprender por qué las condiciones del ambiente y sus variaciones
tcmporales o locales no sdlo informan las caracteristicas de las espe-
cets, sino incluso su manera de evolucionar.

Por lo que respecta a la ecologia, es posible que el progreso
mis sensible haya sido la introduccién y generalizacién de un
punto de vista fundamentalmente dindmico, guiado u orientado
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por unos principios empiricos derivados del estudio comparativo
de las comunidades naturales. El concepto de sucesion fué desarro-
llado en su principio por los botdnicos, espccmlmente gor Warrnmg
(1895) y Clements (1916). Todo ecosistema que no expenrnenta
alteraciones mas o menos «catastrdficasy pasa por una serie de
etapas sucestvas hasta que alcanza una fase de relativa estabilidad.
En este proceso, se manifiesta la accién de unas leyes rigurosas,
cuya apreciacion permite calificar de «juvenil» o «madura» a una
comunidad determinada o de establecer relaciones sucesionales entre
varias, aun sin haber observado su situacidn real en un proceso
de sucesién.

La sucesién representa, en primer lugar, un enriquecimiento de
la estructura del ecosistema. Imaginemos una comunidad formada
exclusivamente por vegetales, su biomasa (expresada en peso de ma-
teria orgénica por metro cuadrado, por ejemplo) aumentard hasta
un lmite en que la productividad (exptesada en peso de materia
organica asimilada for metro cuadrado y dfa, por ejemplo) se
equilibra con la respiracién y algunas otras pequedas pcrchdas. St
se afiade un nivel tréfico representado por animales vegetarianos,
la actividad de éstos moviliza una parte de la biomasa acumulada
por los vegetales, cuya productividad relativa 2 12 biomasa aumenta
automiticamente. (El cociente productividad /biomasa tiene la di-
mensién T~ y podria considerarse como una velocidad.) Se esta-
blece un equilibrio mis complejo, en el que la biomasa total tiende
a aumentar, pero cum-phendo con la condicién de que la mixima
proporcién posible de la misma se halle a nivel de los fitéfagos.
Una revolucién semejante se produce con cada nivel tréfico que
se anade: los niveles precedentes se «rejuvenecen» (o aceleran su
Productividad relativa) y el Gltimo nivel afiadido pasa a ocupar una
posicién mfluyentc especial. Sunultancamcntc, la tendencia a la
segregacién, a una utilizacién mds eficiente de los recursos del
medio conduce habitualmente a aumentar el niimero de nichos
ecolégicos que se distinguen en cada nivel teéfico (véase mis
adelante).

La sucesién no tiene por quc ser un proceso continuo, sino que
frecuentemente representa un sistema de relevos (Dansereau, 1956).
Salvar uno de ellos no significa solamente utilizar mejor o peor
unos recursos, sino utilizarlos de una forma distinta; se establece
una nueva constelacién de exigencias y de tolerancias en la explo-
tacién del ambiente. Pues ciertos relevos llevan consigo un cambio
radical en los propiedades del medio, como en el paso de una
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comunidad acudtica a una comunidad tetrestre, cuando el aterra-
miento es consecuencia de la reaccién de la misma comunidad,
por formacién de sedimento o suclo subacudtico que invade todo
el espacio, empezando por las orillas. Un relevo puede snmphflcar
de momento la estructura; pero, a la larga, implica un entiqueci-
miento de la misma,

Otra regularidad manifiesta en toda sucesién es la progresiva
acumulacion de biomasa. Al aumentar el nimero de niveles tréfi-
cos, una misma productividad bisica —a nivel de los vegetales—
permite un aumento relativo de la biomasa total. En la competencia
triunfan las especies capaces de acumular una biomasa mdxima.
La disminucién de la productividad relativa a la biomasa significa
una menor frecuencia en la renovacidn de los individuos: especies
de corta vida y tasa de multiplicacién elevada son sustituidas por
otras de vida mds larga y a las que, para mantener una poblacién
estacionaria, basta una tasa de multiplicacién baja.

Las transformaciones que experimenta el ecosistema pueden
expresarse en términos de potencial y de eficiencia. En sus lineas
generales, la sucesién representa el paso de comunidades formadas
por organismos adaptados a una ripida y potente utilizacién de
los recursos del medio a otras comunidades que los aprovechan con
una eficiencia mayor, pero que no pueden desarrollar una potcncia
(«power outputn, Odum & Pinkerton, 1955) tan grandc. El incre-
mento de eficiencia se manifiesta en la restriccidn de la dieta y
mejor utilizacidén del alimento, en el aumento de las dimensiones,
con la consiguiente reduccién del consumo de oxigeno por unidad
de biomasa, en Ja disminucién del niimero de descendientes super-
numerarios —la tasa de multiplicacién disminuye, pero los huevos,
embriones y crias estin mejor protegidos.

De las consideraciones estampadas resulta una definicién breve
y eficaz de la sucesién: comgprende el conjunto de fendmenos que
s¢ producen fatalmente y conducen a la minima disipacion de ener-
gm por unidad de biomasa. Las primeras erapas de la sucesion se
siguen mids rapldamente y tienen un mayor grado de irreversibilidad
que hacia el Enal. La intensidad de las fluctuaciones a que esti
sometido el ecosistema se debilita a medida que progresa la sucesion
y cuando las fluctuaciones estin impuestas por el ambiente fisico
(ciclos climaticos muy intensos, peligro de avalanchas, afloramiento

riédico de aguas profundas, etc.) la sucesién ne puede progresar
mis alli de cierto punto, es decir, las comunidades que pueblan
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los ambientes sometidos a aquellas fluctuaciones permanecen for-
zosamente en un estado poco maduro.

En el curso de la sucesion, unas especies pueden ser reemplazadas
por otras. La competencia entre especies conduce ordinariamente
a la victoria de aquellas cuyas caracteristicas estin mejor de acuerdo
con las que debe ofrecer una comunidad mds madura: las especies
estin stendo sometidas constantemente a una presién o, mejor
dicho, a una «succién» lenta y pausada que da valor selectivo
positivo a aquellas caracteristicas que corresponden a una mayor
«madurez». Se han enunciado ya algunas: mayor corpulencia y
longevidad, estenofagia, menor niimero de descendientes. Es natural
encontrar estas tendencias realizadas en todas las «ortogénesisy.

Los diversos mecanismos de seleccion y la tendencia implicita
en los ecosisternas a alterarse en determinado sentido constituyen
importantes elementos activos en las relaciones entre ecologia y evo-
lucién. La biogeografia represcnta un aspecto relativamente paswo
y fundamentalmente acta restringiendo o canalizando en cierta
direcctén el flujo génico entre los distintos grupos de individuos
de una especie.

Formas de reaccionar a los cambios externos y tipos de evo-
lucién.

Su'*ongamos un sistema variable que sélo se conserva o se re-
produce si es capaz de conseguir por si solo un grado suficiente de
adaptacién 2 un con;unto de condiciones externas, variables e inde-
pendientes del sistema que consideramos. Este puede ser una mi-
quina construida por el hombre, un organismo en ¢l curso de su
vida o la sucesién de generaciones de una estirpe. En el caso de los
seres vivos, la adaptacién sighifica hacer minimes por medio de
«mecantsmos» las alteraciones que el simple juego de las fuerzas
fisicoquimicas directas introductrian en él o los organismos, altera-
ciones que frecuentemente conducirfan a su muerte. En el caso de
una maquma, la adaptacién seri la idoneidad pata cumpllr con detet-
minada misién prefljada

Posiblemente una miquina oftecerd el modelo mis sencillo para
iniciar esta discusidn. Imaginemos que deseamos cetrar automitica-
mente con llave Ja puerta de una casa una vez estén dentro todos
sus habitantes ‘para dedicarse al descanso. - Podriamos ingeniar un
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mecanismo, indudablemente complicado, que llevara cuenta de las
personas que entran y salen, vigilando su paso por medio de células
fotoeléctricas, o bien que cerrara la puerta cuando el peso total
que gravita sobre el piso corresponde al del conjunto de los habi-
tantes de la casa. Si éstos son de costumbres regulares y regresan,
pOngamos por caso, al atardecer, serfa factible adoptar otro meca-
nismo, mucho menos complicado, utilizando una simple célula
foroeléctrica, que cerrara la puerta cuando la claridad diurna des-
cendiera por debajo de determinado valor umbral. Aun existe otro
recurso mds stmple, si los habitantes de la casa se retiran a la
misma hora, y es conectar el mecanismo de cierre de un reloj,
de manera que funcione siempre a una hora prefijada.

Un ingeniero humano eligirfa probablemente esta dltima solucién
como mas sencilla, a no ser que se revelara plenamente inadecuada
e inferior a las otras, cuando los habitantes de la casa regresan
mis tarde en verano que en invieno, en cuyo caso el sistema de
respuesta a la intensidad de la luz diurna podria ser el mejor, o
bien st sus movimientos son a capricho, lo que nos obligatia a
preferir la solucién mds complicada (la primera). Nuestro mecanis-
mo, en todo caso, actila mediante una informacion que tecibe sobre
la marcha (primera modalidad) o bien que el constructor, conocedor
de las costumbres regulares de los habitantes de la casa, ha intro-
ducido o almacenado en la construccién del aparato (tercer caso).
La cibernénca, ciencia que estudia los mecanismos automiticos y de
regulacién, aconscjard en cada caso la forma mis eficiente de uti-
lizar la informacién de que se dispone.

En los organismos se encuentran formas de respuesta absoluta-
mente comparables. Fijémonos, por un momento, en los pobladores
de una playa sujcta al vaivén de las mareas. Al producirse la baja-
mar, muchos crusticeos y otros animales, como respuesta directa,
se entierran en la arena. Un gran ndmero de organismos microscs-
picos, diatomeas, cnlladosAy turbelarios, cuando sube la marea pro-
fundizan en el sedimento suelto, penctrando en los primeros cinco
milimetros de la superficie, raramente hasta los 10 mm.; en baja-
mar ascienden hasta la misma superficie que conserva suficiente
agua capi]ar. St permanecieran en la misma superficie cuando sube
la marea, serfan arrastrados por el agua y dlspcrsados pero han adqul—
rido un ritmo endégeno, basado en un «relop» interno, que tiene la
v1rtud de zmtth)arse a los acontecimientos. Naturalmente, llevados
a un ambiente sin mareas, conservan este ritmo: de la misma ma-
nera que en el tercer mecanismo que antes discutfamos, la puerta se
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sigue cerrando a la misma hora, aunque nunca se haga de noche
ni existan ya inquilinos en la casa. En muchos mecanismos huma
nos la caPacidad de «anticipaciény es tan esencial como en el caso
de los mlcroscop'cos pobladores de las playas fangosas, piénsese en
el mecanismo de regulacion de un cafién antiacreo, que debe anti-
cipar la situacién del blanco en el momento en que se calcula lle-
gara alli el proyectil. Todos estos mecanismos anticipadotes o de
regulacnon enddgena, naturalmente, solo son buenos para functonar
en situaciones que se pueden prever con una exactitud suficiente.
como es el ciclo de la marea en ¢l caso de los organismos o la velo-
cidad y direccién de vuelo del avion en el caso del canon. Se basan
en informacién «vieja» Y, como es de suponer, fallan totalmente
en una Sltuaclon nueva o ]mPrCVlSta

Las actividades nerviosas de los animales son las que mis se
prestan a establecer comparaciones con los mecan:smos que estudia
la cibernética. También podremos distinguir respuestas directas, in-
directas y enddgenas, que corresponden a los tres tipos de meca-
nismos que antes exploribamos como posibles recursos para cerrar
una puerta en determinadas condiciones. La respuesta directa recibe
informacién en forma de estimulo y reacciona a ella. Téngase pre-
sente que la respuesta del organismo no puede ser simplemente direc
ta, porque en la estructura de sus drganos receptores y efectores
se ha ido acumulando informacién a lo largo de la historia de la
estirpc, informacién que, por ejcmplo, tendrd la forma de dispo-
sitivos que scleccionen el estimulo mis eficaz 0 que hacen que la
respuesta no sea sencilla —una contraccién, etc.— sino que com-
prenda una serie de movimientos concatenados de manera predeter-
minada. La utilizacién de informacién previa aumenta mds y mas
en el curso de la evolucién y se manifiesta plenamente en las otras
formas de respuesta. En la respuesta indirecta —reflejos condiciona-
dos— el estimulo eficaz no es aquel respecto al cual la adapracién
tiene sentido, sino otro que le acompana siempre y que resulta
mis stmple percibir. La informacion acumulada a través de una lar-
ga seleccién puede manifestarse en una respuesta larga y complicada
que «es disparable» desde el exterior, pero cuyos diversos elementos
ya no son regulables por la informacién que ahora podria venir
de fuera; estamos ante el puro instinto. A medida que se aprove-
cha en mayor grado la informacidn adquirida en el curso de la
evolucién —o introducida en la mdquina por su constructor— se
van cetrando las puertas gradualmente a la informacién que pro
cede directamente del exterior. Al fin y al cabo esta regla se cum-
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ple en todos los niveles, incluso en el de la civilizactén humana:
el apego excestvo a la tradicion se combina ficilmente con la inca-
pacidad para darse cuenta de la realidad actual.

El desarrollo de un organismo nos enfrenta ante parecida situa-
cién. El organismo desarrollado representa una interaccién entre las
potencias encerradas en el germen (una informacién, al fin y al
cabo) y la accion del ambiente. La ontogenia utiliza en grado muy
diverso la informacidn procedente del ambiente. Cuando se utiliza
de manera notable, es natural que el ambiente influye mucho en
el aspecto del individuo desarrollado; entonces la especie se puede
calificar de plistica. Como informacién procedente del «exterion
puede considerarse la posicién relativa de las partes del organismo
en desarrollo; por esto los huevos de organismos relativamente plés-
ticos son de ficil regulacién y dan organismos enteros cuando se
extirpan blastémeros en las fases tempranas de su desarrollo. Los
organismos de desarrollo determinado estrictamente por la informa-
c16n contenida en el germen, no son capaces de superar estas inter-
venciones, ni se regulan nit se adaptan a condictones anormales. Exis-
ten todas las gradaciones intermedias. No faltan en la ontogenia
ejemplos de reacciones indirectas, comparables a los reflejos condi-
cionados; tales las plantas acudticas con heterofilia, dotadas de hojas
acudticas divididas y aéreas enteras. Esta conformacion tiene sentido
de adarfta(:lon en relacién con la presencia o ausencia de agua (ab-
sorcién de elementos nutnnvos) pero el agente morfogcnemco eficaz
no es la presencia de agua, sino la intensidad de la luz, un estimulo
cuya intensidad guarda habitualmente correspondencia con aquél
en relacién con el cual se orienta la respuesta.

El criterio de eficacia de un mecanismo orgénico, es la aptitud
para sobrevivir que confiere a la especie. Es pomble cerrar mds y mis
las puertas a la informacién procedente del exterior cuando la especie
se halla perfectamente integrada en un ecosistema muy estable y una
larga evolucién ha permitido acumular en la estirpe elevada canti-
dad de nformacién perfectamente utilizable —desarrollo estricta-
mente determinado o canalizado, nstintos, ritmos endégenos—.
También puede permitirse dejar de utilizar directamente la informa-
cién procedente del exterior cuando ha adquirido una suficiente
homeostasis interna —animales homeotermos, homeosméticos—,
que garantiza la supervivencia del individuo bajo condiciones exter-
nas relativamente variables. Todos los mecanismos, naturales o idea-
dos por el hombre, que utilizan una informacién almacenada, sélo
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funcionan con eficacia cuando lo hacen en condiciones prcvnstas por
aquella informacién. Una mariposa mimética trop;cal requiere con-
diciones de vida muy estrechamente especificadas; sin embargo, un
mamifero serd capaz de sobrevivir sin cambiar su morfolgia, bajo cli-
mas bastante diversos. Muchos organismos acuiticos podrin desarro-
llarse en condiciones aiin mds variadas, pero aprovechan informacién
procedente del exterior y, de acuerdo con ella, adoptan una u otra
forma; son plisticos.

En el curso de su evolucidn una estitpe puede tornarse mis plds-
tica o bien seguir una tendencia inversa. Esto iltimo parece ser el
caso mas general o, por lo menos, el mis estudiado, cspecialmente
por Schmalhausen y Waddmgton Es la transicién de un tipo
de desarrollo en el cual existe una relacidén definida entre los factores
del ambiente y las reacciones morfogfnencas del orgamsmo, a otro
tipo autorregulado, canalizado por sustitucién de | a dependencta
continua por otra discontinua, con el establecimiento de simples
umbrales de reacuividad («todo o nadan) en los tejidos v, finalmente,
a un desarrollo auténomo. Cuando una especie plistica va a parar
a un ambiente que permanece constante, es fatal la seleccién cre-
ciente de mutaciones que reducen aquella plasticidad y canalizan
el desarrollo. La aptitud de la piel a engrosarse por el uso es una
manera de reaccionar, una norma de redaccion, adquirida por selec-
cién en una fase antigua del desarrollo de los vertebrados; pero el
engrosamiento de la piel de la planta del pie humano, coma ya se-
falara Darwin, aparece en el embrién antes que el uso pueda haber
intervenido. Sin que haya tenido que perderse la tipica reactividad
“de la piel a engrosarse por el uso, como lo a tesngua la amrlclon de
callos en las manos con la labor ruda, tiene importancia que el en-
grosamiento de la piel del pie se realice cuanto antes. Como en to-
dos los mecanismos en que la «anticipaciény es deseable, no sélo lz
potencia, sino la manifestacidn del cardcter se fija genéticamente v
el engrosamiento de la piel del pie se producirfa igual en un hombre
que ardara sobre las palmas de las manos. Esta modalidad de la evo-
lucién ha sido calificada de estabilizadora por Schmalhausen y de
normalizadora por Waddington, y es una ruta muy seguida por las
estirpes. Ordinariamente, la adquisicion de] caricter de manera ng:-
damente determinada, va acompanada de la pérdida de la reaccién
morfogenética que la producia, como, st en el ejemplo anteriormen-
te utilizado. una vez el hombre tuviera callos congénitos en todos
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los areas de la piel donde presumiblemente va a utilizatlos, no pu-
diera ya desarrollarlos en otra parte.

Es un poco mas dificil imaginarse el proceso contrario: la ad-
quisicion de la plasticidad. Algunos tipos de plasticidad muy difun-
didos, como, por ejemplo, la general reduccion del tamafio de las
estructuras organicas con un aumento de la temperatura, se pudie-
ran creer una consecuencia inevitable de la base fisico-quimica de
la vida, si no fuera que estin basados en mecanismos distintos, segin
los diversos grupos de organismos (Margalef, 1955). En efecto: las
diferencias de tamano pueden resultar de un distinto niimero de cé-
lulas o de un diferente tamafio de las células.

Ambos recursos se combman de diversa manera y en los orga-
nismos un‘celulares, como es de imaginar, sélo el segundo es ope-
rante. La temperatura actiia sobre las dimenstones de las células
a su vez, a través de vias diferentes: el micleo parece mis influfble
que el citoplasma. Una temperatura baja puede aumentar la hidra-
tacion, puede perturbar. las divisiones, conduciendo con ello a la
poliploidia y puede retardar el ritmo de las divisiones celulares sin
entorpecer sensiblemente el crecimiento en masa, Los fendmenos
de difusién, las exigencias de la resplracmn vy la regulacién hormeo-
nal se suman a ello. Las tasas de crecimiento de las distintas partes
del cuerpo pueden no ser afectadas, y entonces, como simple cen-
secuencia de la alometrfa, un sencillo cambio en las dimenstones
significa una «deformacién» del cuetyo.

Aunque los resultados finales son ordinariamente coincidentes
y aparentemente simples, la verdad es que la accién morfogenética
de la temperatura es miry complicada, basada en un nitmero elevado
de ‘mecanismos biolégicos que coinciden o intetfieren para dar el
resultado generalmente observado, que 2 un aumento de la tempera-
tura corresponde un empequefiecimiento de los individuos desarro-
llados en aquellas condiciones. Un caricter tan general como es ia
reactividad de la ontogenta a los efectos de la temperatura, no es un
mecanismo basico de la vida, sino que se basa en un sistema de
mecanismos biolégicos, interviniendo cada uno de ellos en diferentes
proporciones segun las estirpes, adquitidos, combinados, conservados,
o depurados por la seleccién natural. Es claro que la adqmstcxon de
una adecuada reactividad de este tipo es un acontecimiento que no
necesita repetirse a menudo. Los n:ecanismos biolégicos muy genera-

les —los fundamentos de la quimica de la vida, la teproduccién
sexual— se han ge considerar como adquisiciones antiquisimas de
la vida, lo que explica su tdentidad en grupos amplios. Pot lo me-
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nos en algunas lineas han consetvado una plasticidad prometedora
de nuevas realizaciones orgénicas (nutricién de microorganismos au-
t(')ttofos)

+ ¢Cuil parece ser la condicion necesaria para adquirir la plastici-
dad? Ciertamente un ambiente muy heterogéneo en el tiempo o
en el espacio. Si las sucesivas generaciones de una especie se desatro-
llan y viven bajo condiciones distintas, la estirpe entera se encuentra
sometida a los efectos de un paquete de filtros selectivos que forzo-
samente la conducen a adquirir una norma de reaccién adaptativa.
Posiblemente se puede alcanzar un efecto parecido cuando extste
un intenso flujo génico entre poblaciones de una especie que viven
en condiciones suficientemente diversas unas de otras. La acepta-
cién definitiva de esta posibilidad requiriria un estudio genético ma-
temdtico de las condiciones en las cuales la adquisicién de la plasti-
cidad puede ser efectiva.

Precisamente, la reproduccién sexual es un mecanismo que
tiene efectividad para combinar propicdades adqulndas por pobla-
ciones que viven bajo distintas condiciones de existencia. Este es
uno de los aspectos mds importantes de la sexualidad en relacién
con la evolucion.

Los mecanismos gencticos conocidos nos permiten asegurar que
la adquisicidon de la plasticidad es mads lenta y més «dificil» que
la estabilizacién y que ésta se produce fatalmente cuando la estirpe
no s¢ mantiene en «tensiony» por Ja existencia de cambios ambien-
tales. De aqui la impresion que la evolucion normalizadora o esta-
bilizadora es irreversible o, por lo menos, sigue un sentido ptcfc—
rente. La aceptacion de tal asimetria es muy tmportante fara enten-
der la marcha de la evolucién.

Cuando comparamos orgamsmos quc viven en condiciones simi-
lares, nos damos cuenta que clertos caracteres que en unos —estir-
pes plasticas— son sxmples modificaciones o somaciones no heredi-
tarias, son en ottos —estirpes estabilizadas— consecuencia inelud:-
ble de un desarrollo determinado y, por tanto, fijadas genéticamen-
te. Ya Darwin reconoce que ciertos caracteres de mantfestacidn ani-
loga pueden ser debidos indistintamente 2 la seleccidon o a efectos
del «clima» y Weissmann expone. un ejemplo tipico del parale-
lismo entre la diferenciacion genética y simples modificaciones, en
relacién con la temperatura, con referencia a la mariposa Lycaena
phlacas. Se comprende que este paralelismo hgya sido utilizado,
una y otra vez, como argumento a favor del lamarckismo por los
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autores que han identificado 4 priori Jos dos tipos de fendmenos,
en el caso de los callos de los mamiferos y en otros similares.

El interés despertado por dicha coincidencia en un campo cien-
tifico mis ortodoxo es diferente. Las modificaciones en determi-
nado sentido servirian de pnmer paso a una evolucidn ulterior, pero
no por hacerse hereditarias, sino por permitir la vida en un ambiente
donde luego —de mantenerse constante—se seleccionatian las muta-
ciones, cuyos efectos conservan, copian o acentdan el caricter de la
modificacién. La plasticidad darfa aptitudes a una estirpe para ser
semillero de numerosas especies estabilizadas de caracteres mas o
mis divergentes entre si, en las que las fenocopias originarias son
sustituidas y exageradas en sus efectos por mutaciones. Una serie
de autores han colaborado al desarrollo de estos puntos de vista,
algunos de ellos en época relativamente temprana (Baldwin, 1892,
1902; Osborn, 18g7; Lloyd Morgan, 19oo; Lukin, 1936; Kir-
pichnikov, 1994, 1947; Gause, 1947; Alpatov, 1944; Hovasse,
1950; Schmalhausen, 1947; Waddlngton, 1942, 1953).

Las muluples correlaciones organicas consntuycn otras tantas
normas de reaccién adaptativas y deben tener el mismo origen de
éstas. Las mutaciones que han sido llamadas constructivas (Rensch)
por tener efectos muy complejos sobre todo el orgamsmo, con sentido
adaptatlvo —por ejemplo, cambios en el tamafio total—, tienen im-
portancxa en evolucién gracias a la existencia de aquellas correla-
ciones orgamcas. Estas han tenido que ser adquiridas y mantenidas
por existit formas de seleccion que actdan sobre individuos que vi-
ven bajo condiciones diferentes y conducen, al conjunto de la estir-
pe que representan, a adquirir una plasticidad ad‘aptatlva, una utili-
zacion correcta de la wnformactén que reciben del exterior.

Recordando la forma en que se ha iniciado este apartado, es
oportuno afadir que Ja cibernética y la teoria de la informacién pet-
miten tratar los problemas de la evolucién con exactitud y util-
zando conceptos de validez mds general en la ciencia —lo que siem-
pre es un progreso—. Young (1954) reconoce que las actividades
de toda poblacién de organismos se hallan bajo el influjo de tres
fuentes de informacién: la que reciben directamente de los acon-
tecimientos que se desarrollan en el ambiente, la que derivan de sus
antepasados, cifrada en los cromosomas, y la que adquiete y va al-
macenando en el curso de la vida cada individuo.

La exposicion de Jacobson (1955) es sugestiva: «El lenguaje

de la informacién describe de manera elegante el proceso de la
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evolucién, sin introducir nuevos conceptos. La informacidn que es-
pecifica la orgamzaclon de un individuo constxtuyc un mensa;c
Este mensaje es transmitido repetidamente a través de un circuito
recurrente o de re(trojalimentacién («feed back») (el ciclo indivi-
dual). Ocasionalmente se presentan «ruidos» (perturbaciones en el
lenguaje de la teoria de la informacién) en el mensaje (mutaciones).
El «ruido» afecta a la ganancia del mensaje mientras éste discurre
por el circuito recurrente (fertilidad de la especie). Los mensajes que
pasan a través del filtro (ambiente) con una ganancna 1gual a uno
o mayor que la unidad, determinan una recurrencia positiva (la mul-
uplicacién de la especie basta para su sostenimiento). Los mensajes
con perturbaciones tales que no pueden atravesar ¢l filtro (mutacio-
nes desfavorables) son rechazados (extmcmn de las especies), des-
pués de recorrer cierto numero de veces el circuito. Eventualmente,
los mensajes pueden llegar a adquirir un caricter ajustado primor-
dialmente a las caracteristicas del filtro, haciendo mdxima la ga-
nancia (adaptacién). Y estos mensajes con ganancia méxima pueden
ser mis complejos que los originales (evolucién).»

La aparicién de mutaciones se puede asimilar a la intercalacién
de un generador de magnitudes al azar («random generator») en
el sistema (método de Monte Carlo) Su prescncxa no significa, en
modo alguno, que el sistema extraiga organizacidn (informacidn)
del azar («noise») (Elsasser, 1958). El desarrollo de este punto tienz
considerable interés filoséfico en la discusién del significado de la
evolucién y de la suficiencia de los mecanismos de evolucién iden- -
tificados.

Schmalhausen (r9s8), en su dltimo trabajo adopta un lenguaje
comparable, pero matiza mis, conforme cabfa esperar después de su
contribucién excepcional a la teorfa de Ja evolucion. Para €| la unidad
de evolucién es la poblacién, y el mecanismo operador estd repre-
sentado por el ecosistema del que aquella forma parte. Los zigotos
son portadores de informacién acumulada por la estirpe, que se
transforma durante la ontogénes:s por medio de un sistema de am-
plificadores representados por la morfogénesis y cuya meta es e
fenétipo adulto. La informacidn pasa del zigoto a las células ger-

" minales de la siguiente generacién sin transformacién, pero con po-
sibles «ruidos» o perturbaciones (mutaciones). La poblacién, de un
lado, y el resto del ecosistema, de otra parte, forman los elementos
de un circuito recurrente. La actividad de los organismos afecta al
equilibrio del ecosistema y las caracteristicas de éste se reflejan en
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una mortalidad y reproduccidn diferenciales, es decir, en la seleccién
natural (Fig. 2).

La forma estabilizadora de la seleccidn natural conduce a la mi-
xima eficacia y exactitud en el funcionamiento del canal de co-
municacién (interno) que conduce la informacién de los zigotos a
las células germinales primarias, mantiene fijo y sin etrores el me-
cantsmo del desarrollo individual, lleva a su médxima estabilidad
al mecanismo de la herencia y establece mecanismos auténomos de
desarrollo, que conducen a una normalizacién de los caracteres de
los individuos.

Cntogenia

14
21C0T0S ?fgndor 5

PFenogdnasia

Cenere~
Mutazciones [dor de
azar l——

I Saleccion natural

POBLACIO Transmieion de informacion
DE principalmente por lss
wélules Gexusles primarias

ADUVULTOS J
T. do §, principalments por el fendtipo

AMBLIENTE

Reacoidn de los orgeniencs 'sotre sl ambiente

Fig. 2.—La manera de operar la seleccién naturaL representada en forma

de cirenito recurrente (feed beck). Hay doe vias _parz la transmisién de

informacién en cada gemeracién; la primera, mis interna, tiene mayor

importancia en las especies estabilizadas, de desarrollo canalizsdo; la se-

gunda, mis externa, adquiere relativamente mayer interés en las especies
8.

La forma dindmica o plastificante («movingy) de seleccién na-
tural, tiende a mantener el equilibrio en el canal de transmisién
(cxtcmo) de informacidn entre ¢l ecosistema y la poblacién, pero
pcmm:c rcargamzamones en la estructura del mecanismo de [a heren-
cia (el canal de comunicacién que se mantenia fijo en la evolucidn
estabilizadora) y en los mecanismos del desarrollo individual, (for-
mas de transformacion de la informacién). Asi es posible el desarro-
Ho de nuevas adaptaciones, con eventual complicacién de la or;
nizacién. Representa una alteracion de las formas de actividad de
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los organismos como medio de comunicacién a lo largo del canal
entre poblacién y ecosistemna.

La evolucidn estabilizadora se basa en la eliminacién de los re-
sultados de la transmisidn erténea, evaluada por los fenotipos, y
conduce a proteger ¢l desarrollo frente a cualquier perturbacién. La
evolucidn dindmica o plastificante se basa precisamente en la unili-
zacién de dichos errores (mutaciones evaluadas por sus Eenotlpos)
e mtegra dichas perturbaciones en nuevas formas de organizacién.

Modalidad de evolucién en relacién con las caracteristicas
del nicho ecolégico ocupado por las estirpes.

Una convencién muy atil en el estudio comparativo de las co-
munidades naturales consiste en considerarlas descompuestas en una
scrie de clementos o nichos, que vienen a ser sus sillares fundamen-
tales. Cada nicho puede definirse por unas condiciones de vida y
por unas necesidades definidas: en la comunidad de un bosque,
un nicho estara representado, por ejemplo, por todos los animalillos
de talla pequena, que comen hongos y cuyos tegumentos, que per-
miten una desecactén relativamente rdpida del cuerpo, les obligan
a vivir en un ambiente constantemente hitmedo; estas caracteristi-
cas determinan también cudles serdn sus enemigos. El conjunto de
nichos armoniza como las piezas de un mosaico. Cada nicho estd
ocupado por un nimero mayor o menor de individuos de una o
de varias especies, cuyo sentido es equivalente dentro de la estruc-
tura dindmica del ecosistema, y que, por tanto, son intercambiables
sin que se modlﬁquc sensiblemente aquella estructura. La comunidad
se mantienc por la capacidad inberente a cada uno de sus nichos
de perpetuarse en una proporcién cuantitativa semc]antc, en virtud
de la reproduccién de sus ocupantes. La rcprescntacmn de cada nicho
es forzosamente limitada y en su seno existe una compctcncna n-
tensa, cuando los elementos que lo ocupan son de constitucién
dlfercnte, sea por pertenecer a distintas especies, sea por reptesentar
distintes genétipos de una misma especie. La evolucién por selec-
cién natural es un proceso que ordinariamente se efectia dentro de
la limitacién del nicho ecolégico.

Ya sabemos que existen por lo menos dos tipos principales de
evolucién. La forma de seleccién natural que conduce a uno o a
otro esta estrechamente relacionado con caracteristicas de los nichos
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ecolégicos que ocupan las cspec1es en cuestion. Como los michos
no se podrian definir st no exstieran especies que los ocuparan,
el concepto de nicho puede parecer superﬂuo solo nos sirve como
denominador comiln para agrupar especies que clescmpenan una
misién semejante en el seno de la comunidad, y aqui se usa en este
sentido colectivo. Por otra parte, los nichos son elementos cémodos
para descomponer Ja comunidad en un sistema de circuitos recu-
rrentes. Con esta convencién podemos examinar brevemente algu-
nas caracteristicas de los nichos que mais mﬂuyen en impartir una
u otra modalidad de evolucion sobre las especies que los ocupan.

El ecosistema esti formado por un mosaico de nichos telacio-
nados entre si y con el ambtente. Las relaciones entre unos y otros
nichos son ordinariamente reciprocas y tienen la forma de circuitos
recurrentes (sistemas «feed backn). En el caso mds general de nichos
relacionados unos con otros de manera trdfica, formando los esla-
bones de una cadena alimentaria, la retroalimentacidn no consiste
solamente en la reduccién de la reserva de alimento que representa
un excesivo consumo del mismo y que, a la larga, va en detri-
mento del depredador, sino que también abarca a la presidn de
seleccién que lleva a un perfeccionamiento en los medios de defensa
de las presas. La retroalimentacién es, pues, negutiva o degenerativa,
pot tanto estabilizante y contribuye al equilibrio del ecosistema.

Todos los circuitos recurrentes pueden entrar en oscilacién de
acuerdo con las caracteristicas de inercia y demora en la respuesta de
sus elementos y en los ecosistemas no constituyen una excepcion.
Se originan fluctuaciones libres, es decir, no forzadas ni impuestas
por ¢l ambiente, sino debidas simplemente a la interaccién entre es-
pecies de distintos nichos. Se han descrito numerosos ejemplos de
fluctuaciones entre depredadores y presas o entre -parasltos y hospe-
dadores (Gausc, 1935; Utda, 1957, etc.); del mismo tipo es la
interaccién que se establece entre el hombre y cualquier comunidad
explotada, por ejemplo una pesquerfa. Cuando los individuos de
una misma especie cambian de nicho en el curso de su desartollo,
el mismo efecto sobre una especie puede producirse como resultado
de interaccidn entre individuos de distinta edad (canibalismo de
huevos y latvas en peces y copépodos, cf. Nicholson, 1947-1950).
Las oscilaciones libres de la comunidad son tanto mais violentas
cuanto mas simple es la estructura del ecosistema (menor niimero de
nichos) y su periodo guarda relacién con la duracién de la vida de
las especies interactuantes (una de las reglas de Volterra).

- La competencia entre las especies que pueden ocupar un mismo
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nicho ecolégico se caracteriza por la ausencia de retroalimentacién
(«feed back») o por la existencia de retroalimentacion positiva o
regcneraciva, como en lo que los ecologos americanos llaman «dis-
operaciony» que contribuye a acelerar la extincion de las espectes
supernumerarias, hasta no dejar mds que una por nicho que, por
lo menos tedricamente, es el estado normal en una poblacion en
equilibrio («lcy» de Gausc)

En los ecosistemas mas maduros se puede dxstmgu‘r un mayor
nimero de nichos y estos son mds estables en el nempo, lo cual
equivale a decir que aumenta la especializacion de los organismos,
se establecen entre ellos relaciones mds complejas y reticuladas y
sus fluctoaciones en el tiempo se amortiguan En todo ecosistema se
puedcn reconocer diversos niveles troficos (vegetales, fitofagos, car-
nivoros de primer grado, carnivoros de scgundo grado, etc.) que
han de cumgplir con la siguiente condicién: el flujo total de ener-
gia a través de cada nivel disminuye gradualmente desde el prime-
ro al Gltimo, la matena orginica sintetizada en exceso por los vege-
tales ¥ que queda a disposicién del nivel siguiente en un ecosistema
estacionario ha de representar una encrgla, pot unidad de tiempo y
superficie mayor que la materia orginica sintetizada en exceso por
los vegetarianos, y asi sucesivamente. Por otra Partc, la funcién re-
guladora de los distintos niveles tréficos es mis importante cuanto
mis alta es su posicion y, en todo caso, se tiende a acumular la
mixima biomasa posible. Una regla general es que el flujo relativo
de energia en cada nicho, es decir, la productividad partida por
la biomasa, es menot cuanto mis alta es la categoria tréfica del
nicho (mfnima, por tanto, en los camnivoros que no tienen enemi-
gos) y también que es menor en nichos de situacién tréfica parecida,
pero que corresponden a una etapa mis avanzada de la sucesién,
conforme ya se discutié en el primer apartado. Es de esperar que
un valor mds bajo del cociente productividad : biomasa represen-
ta unas mayotes dimensiones individuales y una prolongacién en la
duracién de la vida individual, lo cual afecta al tpo de seleccién
natural operante. La determinacién de la modalidad de evolucién de
las especies aparece ligada tanto a la etapa de la sucesién como
al nivel del nicho y puede representarse esquematicamente como
se hace en la figura 3.

En una poblacién unispecifica aproximadamente en equilibrio
llamaremos J; a la probabilidad de vida de un individuo al tiempo:

x, ne al ndmero de descendientes por individuo en la edad x,
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cesion y en los distintos niveles traficos del ecosistema.

px al peso medio por individuo también a la edad x. Enton-
ces podemos escribir en una formulacion muy elemental y siempre
en el supuesto de un estado estacionario :

Frecuencia de individuos de edad =x,,

L2k [1]
Edad media de los individuos de la poblacién
Sexifle,/Sle) {2]

Biomasa media por individuo
3pxy(lxy/Zds) (3]

Productividad media por individuo (contribucién a los otros ni-
chos de la comunidad durante un tiempo x)

Spxfley — )/ 2, (4]
Productividad relativa a la biomasa, [4]/[3],
Zpdzi
YT TSk (5!

St la razon de mortalidad 1 — (ley, /L) se mantiene constante
toda la vida e igual a m, la expresién [5] es igual 2 esta misma tasa
de mortalidad m. Es claro que la productividad es nula si no hay mor-
talidad (todas las clases de edad igualmente representadas) y mi-
xima si en el periodo considerado han desaparecido todos los indivi-
duos (duplicacién en organismos pluricelulares, siendo eliminado

16
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uno de los individuos producidos entre cada dos divisiones para
mantener la poblacién numéricamente estable).

Si la poblacién no varia numéricamente, su reproduccién cum-
ple con la condicién Zlm;=1 y, de una manera mds general, se
puede escribir

eyl mdr=1 f6]

en que 7 es la tasa mstantinea neta de muldplicacién efectiva de la
poblacién. La duracion de cada generacién, que mide el tiempo
medio que transcurre entre momentos equivalentes en la vida de
generaciones sucesivas, usualmente de zigoto a zigoto, vale

Salyny [Sn, [7]

La representacion grifica de los valores de k; en funcién de x cons-
tituye la llamada curva de supervivencia (Fig. 4). Aunque todas las
pob!acxoncs de una espccle tienden a ofrecerla parecida, su detalle
varia segiin los ecosistemas en que esté integrada cada poblacién.
En las especies que han alcanzado un mayor dominio del ambiente,
la forma de la curva se hace més independiente de las peculiarida-
des de cada ecosistema, tiende a adquirir una determtnacién fisio-
légica y, por tanto, una mayor homogeneidad y fijeza: se esta-
biliza. En todes los casos, los puntos de méxima mortalidad indican
cudndo los efectos de la seleccion natural pueden ser mds intensos. Si
la mortalidad es muy elevada en las fases tempranas del desarrollo,
la seleccién, que sdlo pucdc actuar sobre caracteres que estaban ya
formados, tiene menor lmportancla relativa en la evolucién de los
caracteres adultos y Ja estirpe puede orientarse hacia la consecucién
de una mayor prolificidad, especialmente en el caso de eliminacién
indiscriminada de huevos. St la mortalidad es baja durante la ju-
ventud, la seleccidn natural pesa mucho mis sobre los caracteres
de adaptacion del adulto. Se facilita asi la evolucidn estabilizadora,
mientras que la seleccién por prolificidad, es favorable a una forma
m4s dindmica de seleccién.

El triunfo de una especte en la competencia queda decidido por
el valor no negativo de 7 en la ecuacién [6]. Condictones semejan-
tes de equilibrio pucden conseguirse con distintas combinaciones
de [ y de n. Una especie de baja mortalidad y baja natalidad vale
lo que otra muy prolifica, pero de mortalidad mis elevada.

La eleccidn de una u otra solucién no es libre, pues en los ni-
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Fig. 4.—Curvas de supervivencia y de fertilidad en dos especies ideales,

tipificando la primera (A4, arriba) a las especies de elevada mmorialidad ja-

venil, muy proliferas y ordinariamente plasticas; y la segunda (B, abaje)

a las especies de vida mas larga y mortalidad menos dependiente del am-

biente, de fecundidad méas baja y, habitualmente, més estabilizadas. La es-

cala de la fecundidad (linea de trazos) es distinta en las dos especies; la
especie A produce muchos mas descendientes que la B.

chos que corresponden a un nivel tréfico bajo, el mayor flujo de
productividad en relacién con la biomasa [5] impone valores altos
de mortalidad, es decir I,. decrece rapLda.mcntc en funcién de x. Pero
cualquier combinacién que mantenga los valores de n. bajos resulta
més cficiente, desde el punto de vista de la especie y el conseguitlo,
«ascendiendon a nichos més altos o suprimiendo los que gravitan
encima, representa una tendencia muy frecuente en la evolucién,
que combina los recursos de proteccién de los embriones, cuidados
ala prole, instinto territorial, etc., con el desarrollo de medios de
defensa, t6xicos, mimetismo, etc.
La posible existencia de fluctuaciones impone otra restriccidn;
para seguirlas y explotar el ambiente en su grado mdximo es for-
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zoso mantener un valor de » potencialmente elevado [6] y ello solo
es conseguible si se conserva, por lo menos, la posibilidad de obtener
valotes de . altos.

En conclusidn, dentto de ambientes fluctuantes, en nichos de
nivel bajo y en ecosistemas poco maduros, la evolucién pucde orien-
tarse hacia la prolificidad; en ambientes estables, niveles tréficos
altos y comunidades maduras, la tendencia es a la reduccién del
nimero de descendientes y de la mortalidad, esto es, al aumento
de la duracién de la vida. En lamelibranquios benténicos marinos
se manifiesta una excelente correlacion entre prolificidad, duracién
de la fase larvaria e intensidad de las fluctuaciones en las poblacio-
nes de adultos (Thorson, 1946). Cuando la vida individual llega a
abarcar varios ciclos de corto periodo, queda suprimido el posible
efecto de los ciclos contrario a la estabilizacién, pues las condiciones
de seleccién pasan a ser las mismas para todas las generaciones.

La modalidad que adquiere la dindmica de las poblaciones en
su ajuste a cada tipo de nicho condiciona también la manera de
ejercerse la competcncta yla dominancia a que puede conducir.
Cuando las especies compwen por la prohﬁcxdad se da una fuerte
exclusién entre especies muy afines, congcncres, y la dley» de Gause
tiene validez plena. Cuando la competencia se establece en el sen-
tido de aumentar la longevidad, limttando a la vez la descendencia,
entran en juego mecanismos més sutiles. La integracién bioquimica
en ecosistemas maduros lleva a una intervencién creciente de sus-
tancias ectocrinas, es decir, de metabolitos vertidos al medio y que
aqui actian sobre otros seres. Cuande no son caracteristicas de las
especies, sino de los géneros, como al parecer ocurre en organismos
acuiticos (dmoﬂagcladns, Oea’ogonmm ctc) se favotece la reunién
de vastos conjuntos congenéricos en un mismo nicho, lo cual no
pueae dejar de influir sobre la evolucién del grupo (atnmizacion
de las especies, en algunas dinoflageladas).

Como es natural, los ejemplos de dominancia brutal se dan
en comunidades poco maduras y las formas de competencia mas
sutiles. que permiten la coexistencia de especies aflnes, son propas
de comunidades que tienen una larga historia tras s

La biosfera forma un coniunto de ecosistemas que en virtud de
tendencias implicitas en su propio dinamismo tienden continua-
mente a una mayor madurez. La sucesién slo prostgue normalmen-
te en dreas favorables (por ejemplo, en buena parte de los tropicos),
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mientras que en otras rcgiones, caracteristicas locales (cancha]cs, cs-
tanques) o zonales (glaciaciones, inviernos rigurosos) 1mponen fhc-
tuaciones irregulares que impiden el avance de las sucesiones; los
ecosistemas quedan allf en estado relativamente poco maduro y una
y otra vez intentan avanzar, La superficie de la Tierra es como un
extenso mosaico, en el que coexisten ecosistemas de muy diverso
grado de madurez.

Podemos decir que en ecosistemas poco maduros o en los nichos
de tipo «primitivoy integrados en comunidades mds desarrolladas
vivirin especies de vida corta, de ficil dispersién, que pueden ocu-
par rapidamente las dreas virgenes que se producen por accion de
fuerzas naturales, capaces de dejar numerosa descendencia y de
sostener un flujo de productividad clevado. En ellas es ficil la
adquisicidn de la ciclomotfosis o variaciones temporarias y de una
gran plasticidad del fendtipo, sin que se pierda la compatibilidad
genética entre poblacxoncs separadas, aunque la heterozigosis es fre-
cuente. Scn eurioicas, compiten por la dominancia de manera bru-
tal y su evolucion, al parecet, puede ser rapida en muy diversas
vias, radial. Su éxito estriba en la oportunidad, son pioneras de
lugares vacios y estdn sometidas a una seleccion de tipo dinimico.

En las comunidades o en los nichos mas maduros triunfan es-
pecies de larga vida, aisladas en pequefias unidades de cria, pro-
ductoras de un nimero limitado de descendientes y, como es na-
tural, con las posibilidades de diseminacién mds restringidas. Se
hallan muy integradas en los sistemas respectivos, incluso bioqui-
micamente (instintos, entre cllos el territortal, ritmos endégenos,
nichos muy testtingidos, complementaridad en los ststemas gené-
ticos de pardsitos y sus huéspedes). El desarrollo es canalizado v
gozan de gran estabilidad morfolégica, aunque frecuentemente unos
mismos fendtipos estin integrados sobre genotlpos que difieren entre
st segun las distintas unidades de cria, testimonio de aislamiento
persistente. La competencia puede quedar aligerada entre especies
congéneres. Su éxito se cifra en la eféiciencia y se manifiesta en un
tipo estabilizador de seleccién, Como es natural, las actuales comu-
nidades maduras albergan a especies de este tipo; pero algunas de
ellas sobreviven tambtén en ecosistemas de caracter{sticas menos
maduras, en forma de «fragmentos de ecosistemas antiguos» que
actualmente carecen de sentido y que se perpetfian por conservar
cierta idoneidad. Posiblemente la biologfa de las anguilas y de
otros seres de instintos extraotdinarios y de ciclos vitales muy com-
plejos no es comprensible st no se acepta esta Gltima posibilidad.
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Los ejemplos se podrfan multiplicar: bastard comentar algunos.
En el plancton marino ofrecen notable contraste las diatomeas y
las dinoflageladas, consideradas globalmcnte. Esquematlzando, po-
demos decir que las primeras son propias de ecosistemas poco ma-
duros y sometidos a fuertes fluctuaciones, son capaces de elevadas
tasas de multiplicacion y de ceder una gran productividad a niveles
tréficos sucesivos. Sus especies son pldsticas, variables, pero las di-
ferencias geneucas entre poblaciones de lugares muy alejados pa-
recen ser nimias. En el extremo opuesto tenemos en las dinoflage-
ladas a orgamsmos propios de condiciones mis maduras: se mul-
tiplican mds lentamente, pero su capacidad de natacién reduce la
pérdida de individuos por sedimentacién y su toxicidad representa
otra forma de defensa frente a depredadores; en su conjunto son
mis o menos heterotréficas, con mayor dependencia bioquimica res-
pecto a otros nichos de la comunidad. En este grupo existen nume-
rosas razas locales; dentro de lo que se suele considerar una especte,
cada drea marina sucle poseer una forma especial, con caracteristicas
inconfundibles y que no se pierden (Ceratium furca, Dinophysis,
diversos Peridinium, etc.) y no son pocos los grupos en que se ha
llegado a una total pulverizacién de las estirpes (Histioneis, Cytha-
ristes, etc.).

En los animales peligicos se manifiesta un contraste Parecido,
basta recordar las diferencias generales entre los peces propios de
aguas costeras o sometidas a fluctuaciones mas intensas, ellos mis-
mos capaces de multiplicarse con gran rapidez y extendidos sobre
dreas marinas muy extensas (cluptndos, por ejemplo) y las espec1cs
también pclaglcas, pero que viven en aguas de condiciones mas
uniformes y asocian una tasa de multiplicacion algo menor a una
mayor corpulencia. Aunque estas tltimas podrfan quizd trasladarse
de unos lugares a ottos con mayor facilidad que las primeras, su
diferenciacion especifica alcanza un grado mis avanzado: compi-
rese, por ejemplo, el nimero de especies de Scomber o Caranx con
el de Sardina o Clupea en las distintas zonas. Las caballas y jure-
les estin mas diversificados sistemdticamente y existen motivos para
creer que se encuentran més estabilizados que los clupeidos.

Los ciclopidos de agua dulce pueden proporcionar un tercer
ejemplo: las especies de vida relativamente breve, con tres o cua-
tro gencracmnes por afio (Tropocyclops prasinus, Eucyc!op: serre-
latus) combinan una gran plasticidad motfolégica —ciclomorfosis
muy clara— con una uniformidad de tipo en todo el mundo. Son
especies de ripida multiplicacién y de nivel tréfico bajo. Por con-
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teaste, los Cyclops del grupo stremuus, cuya vida se aproxima al
ano, se encuentran escindidos en numerosas razas geogréficas, lo-
calmente son menos plisticos, su tasa de multiplicacién es mas
baja y pertenccen a un nicho de nivel tréfico mis alto, al haberse
hecho carnivoros (Margalef, 1955).

Los Acanthocyclops del grupo vernalis ocupan, ecolégicamente,
una posicion intermedia y de acuerdo con ello muestran una nota-
ble descomjosicion en poblaciones interesténiles (Price, 1958).

Determinante y expresién geograficas de la evolucién.

La biogeografia es el estudio de la manifestacién espactal del
fenomeno histérico de la evolucion, la descripcion de la distribucion
de las especies y su explicacion causal. La descripcion y sistemati-
zacion de las dreas actuales constituyc la corologia o geonemia; las
dreas pueden ser vastas (espec'es euricoras, hasta cosmopollras) 5y
limitadas (especies estendcoras, hasta endémicas), continuas o con
interrupciones notables (dzsyuntds) y es fundamental recordar que
las vicisitudes que afectan al drea a través del tiempo pucden ser
mdcpcndxentes de los cambios que cxperunenta la organizacién de
la especie. En general, la edad de las especies suele ser mucho ma-
yor que la de las 4reas que actualmente ocupan.

Las caractetisticas del drea geografica influyen sobre la moda-
lidad de la evolucién; podemos decir mis, el simple hecho que los
organismos se distribuyan en un espacio donde no es posiblc la
equtdlstanaa entre todos los jpares de puntos distinguibles, lmponc
serias restricciones 2 la anfimixis y condiciona la evolucién, aiin
prescindiendo de la existencia de diferencias ecolégicas locales.

De una manera muy general podriamos representar a los indi-
viduos de una especie por otros tantos puntos en el espacio. A cada
punto se le podria asignar un vector (eventualmente nulo) que
sefialara la presidn de seleccidn o la direccién de la evolucién en
el organismo que ocupa aquel lugar de la biosfera. El conjunto
forma un campo vectorial que s extiende sobre todo el volumen
(«drea») en que vive la especie.

La existencia de unidades de cria en los organismos sexuados y
la movilidad de los orgamsmos o de sus didsporas en todos, repre-
sentan algo que se puede equiparar a una «turbulencian, de inten-
sidad variable segiin los lugares, y que consiste en una mezcla de
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los diversos individuos con su cambio de lugar u oscilacién alrede-
dor del punto inicial de localizacién. Esta turbulencia puede descri-
birse de manera elemental con un campo escalar; pero alli donde
existen gradientes notables en la densidad de la especie (en la per-
feria de su area) y quizd en otros puntos, dicha «turbulencian (flujo
gemco, presion de expansién, que casi podria compararse con los
movimientos de las moléculas de un gas) puede tener una direccidn
resultante determinada, en la misma direccién del gradiente de
densidad. Entonces, tendriamos que describitle por medio de otro
campo vectorial. El flujo génico por unidad de tiempo y de sec-
cion es proporcional al producto del gradiente de la densdad de
unidades de dispersion (individuos, didsporas) por la movilidad de
estos gérmenes, relacionada a su vez con la naturaleza de sus me-
dios de dispersion. No debe olvidarse que el flujo génico potencial
no significa una rea] transmisién de la especte o de los caracteres
de la especie; el éxito de aquél puede variar entre uno (expansidn
en un ambiente adecuado, sin competencia) y cero (anulacidn total

de las didsporas migradas).

Las especies de ecosistemas o de nichos poco maduros, que son
capaces de seguir las fluctuaciones ambientales gracias a una eleva-
da tasa de multiplicacién, pueden aprovechar ésta para invadir ra-
pidamente 4reas vacias de condiciones utilizables. Muy frecuen-
temente la aptitud para formar estados de vida latente que des-
arrollan en los ecosistemas sometidos 2 grandes cambios ambientales,
les sirve también en su expansién para formar didsporas partu:ular-
mente resistentes. Esto Yy su tolerancia amplia les puede permitir
cruzar por encima de dreas de condiciones poco apropmdas A la
inversa, las especies perfectamente integradas en sus ecosistemas,
con tasa de multiplicacién baja, sélo pueden progresar lentamente
en ¢l espacio y, por lo regular, lo hacen formando parte de un tipo
de comunidad que avanza como un todo.

Antes se ha dicho que el flujo génico efectivo podia ccms'de-
rarse como el producto de tres factores: tasa de multiplicacién x
‘x ‘movilidad x limitacién de la competencia en el nuevo ambiente.
En las cspecxes propias de ambientes de caracteristicas poco madu-
ras, los dos pnmeros factores tienen valores altos, peto las probabi-
lidades de éxito en la competencia son bajas; ya dijimos que estas
especies aprovechaban la oportunidad. Las especies mis estabiliza-
das, de nichos ecologicos méds maduros, muestran valores bajos en
los dos primeros factores, pero una mayor presién de competencia.
Ellas avanzan bajo el signo de la eficiencia. En la expansién de las
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especies a través del espacio encontramos, como no podia ser me-
nos, un reflejo de las formas que reviste su ocupacién de las suce-
stvas etapas de una sucesion ecologica.

Especies sujetas a seleccion por prolificidad y pobladoras de
ambientes sometidos a intensas fluctuaciones dan un nimero ele-
vadisimo de didsporas. En un metro cilibico de agua se pueden con-
tar 500.000 huevos del copépodo Mixodiaptomus laciniatus, tres
millones de efipios del cladécero Daphnia magna y mil millones de
esporas de alga verde Sphaeroplea. Todos estos gérmenes resisten la
desecacién y cuando el agua se ha evaporado quedan en forma de
particulas ficilmente transportables. Se estima que en una columna
atmosférica de 4.200 metros de altura y un kilémetro cuadrado de
base existen, por término medio, unos diez millones de animales,
principalmente dipteros v coledpteros; los gérmenes u organismos
muy pequefios, de menos de o,1 milimetro, ascienden constante-
mente con las cornentes de aire locales y conservan su vitalidad,
especialmente en los dias himedos en que la radiacion uleraviclada
es menos intensa, Cuando son asexuados, hermafroditas o parteno-
genéticos, basta un individuo para iniciar una nueva poblacién. Los
animales de o,1-5 milimetros necesitan ser elevados por vientas
fuertes; de esta forma las orugitas pueden viajar hasta go kiléme-
tros. Las arafias jOvenes y en los linifidos también los adultos, se
auxilian con un largo hilo de seda. Entre los insectos puede tener
importancia la dispersién anemohidrécora (Palmén, 1944): son pro-
yectados por el viento sobre el mar o las aguas de los lagos, im-

pulsados sobre ellas Y conducidos a nuevas onllas, en estas condi-
ctones los insectos resisten unos cinco dias sin morir y pueden ser
transportados en pequeiios grupos de individuos, De 4.000 coleép-
teros de la fauna de Fenoscandia, goo han sido encontrados en estas
condiciones. La circulactén orientada de] medic ambiente, en las
corrientes marinas y en el viento (por ejemplo, en los pasos de las
“montafias) acelera Ja dispersién en un sentido determinado.
E! transporte por el movimiento de masas fliidas puede ir acom-
afado de cierta seleccidn : en las especies de insectos con polimor-
fismo alar se transporta una mayor proporcion de macrépteros que
de braquipteros. A esto se atribuye que en las islas ocednicas, en
las altas montafias (en el Kilimandjaro, por ejemplo), o en arroyos
y lagos de altura (entre los plccopteros) se vcnﬁquc una seleccién
mvcrsa aumentando la propotcidn de individuos micrépteros en las
poblaciones locales.



250 REVISTA DE LA UNIVERSIDAD DE MADRID

Incontables organismos dependen de otros para diseminarse. El
transporte fasivo de algas por las patas de aves acuiticas ha sido
bien comprobado (Foged, Irence Marie, Messikommer). A las mi-
graciones de las golondrinas de mar (Sterna) se atribuye la disyun-
ci6n del quironémido Podonomas kiefferi, encontrado en el Canadd

\

Fig. 5.—Distribucion de Gammarus lacusiris en Europa (segiin Segerstrale,
1954, con algunas adiciones).

y Estados Unidos, de una parte, y en el extremo metidional de Sud-
américa, de la otra (Thienemann), asi como la presencia del ostri-
codo de origen sudafricano, Cyprilla bwmilis, en Finlandia (Puras-
joki, 1948). Aunque Gammarus pulex y G. lacustris tienen un sig-
nificado histdrico-geogrifico no muy diferente, la segunda especie
se encuentra en localidades mds disyuntas y apartadas (fig. 5). Esto se
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ha atribuido : primero, a que se puede sujetar mejor sobre el plumaje
de los dnades, y segundo, a que es mds propio de aguas estancac]as,
mds concurridas por dichas aves, mientras que G. pulex reside mds
frecuentemente en aguas corrientes (Segerstrale, 1954). Diversos
acaros son transportados por dipteros y otros insectos, efipios de
cladéceros, gémulas de esponjas y estatoblastos de briozoos por in-
sectos y aves. La flora y fauna de las aguas dulces parece ocupar
una posicién privilegiada en relacidn con las facilidades de trans-
porte. Esto se debe al cardcter muy poco madure de sus comuni-
dades, frecuentemente adaptadas a reststic la desecacién y a aguan-
tar intensas fluctuaciones ambientales: entonces las especies pro-
pias de ellas estin automdticamente bien dotadas para una ficil
dispersion y, en todo caso, disponen de un elevado nimero de
didsporas. _

En las comunidades mds maduras el niimero de gérmenes pro-
ducidos es muy bajo. Si en su dispersion hallan auxilio por parte
de otras especies, éstas pertenecen al mismo ecosistema, de tal ma-
nera que, por su elevada integracién, aquél se ha de expansionar

r entero. Un elevado tanto por ciento de las especies del encinar
mediterrineo (Quercetum ilicis galloprovincialisy son ornitozodco-
ras, segin Braun-Blanquet, y su dispersion corre a cargo de aves
mas o menos vinculadas al ecosistema del bosque, en tanto que la
vegetacion de etapas inictales o degradadas cuenta con un elevado
tanto por ciento de formas que se distribuyen por accién del vien-
to, con la consabida mayor produccién de didsporas. Todos los or-
ganismos muy especializados tienen modalidades de dispersién que
practicamente la impiden fuera de los ecosistemas idéneos. Esto
sube de punto en los pardsttos. Basta recordar el divulgado ejemplo
de la diseminacién de Dermatobia hominis, un diptero cuya larva
produce n}lasxs y que es transportada de la mosca al huésped por
un mosquito.

De la misma manera que hay una relacién inversa entre el né-
mero de gérmenes producidos y la proteccién de que gozan, también
la hay entre el nimero de didsporas y la probabilidad que tiene
cada una de alcanzar su destino. Posiblemente existe también una
presién de seleccion en el sentido de aumentar fas probabilidades
de viabilidad de la didspora a costa de limitar su nimero.

La rapidez con que puede dilatarse el drea de las especies es
considerable, a continuacién se tabulan unos cuantos ejemplos de
velocidades notables:
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Avance
medio
aproxim.

por afio

Especie Referencia Grupo Area

Elminius modestus. Crisp (1958) Cirripedo  Australasia-
marino Europa—>  19-52 km.

Eriocheir sinensis. ~ HOESTLAND Decépodo  (Oriente)-
(148) agua dulce  Elba—> 30 »

Lepsinotarsa de-
cemlineata . . . SCHILDER (1952) Coledptero  Norteam-
Europa—> 70 »
Solenopsis saevissi-

ma . ...... Wison-BrowNn Hormiga (Sudamérica)
(1958) Alabama—> 10 »
Serinps canaria se-
rints . ... .. ScHILDER (1952)  Pédjaro  Europa>N-E 10-23 »
Emberiza aurcola. SCHILDER (1952} Pijarc  Rusa>WW 23 »
Europa—

Sturnus vulgaris .. SCHILDER (1g52)  Pdjaro Noream—> 43 »

Fiber zibethicus . SCHILDER (1952} Roedor  (América}-
Checoslov.—> 25 »

A menudo, la expansién no se hace uniformemente, sino por
medio de islas o avanzadillas que luego van ensanchindose y con-
fluyen con el frente principal de avance (Solenopsis laevissima,
Sturnus vulgaris). Se han observado repetidos ejemplos de expan-
sion rapida, a saltos, como si fuera debida a una multiplicacién de
cabezas de puente, instaladas, posiblemente, gracias al trifico ma-
ritimo, como en las especies de agua salobre Mercierella enigmatica
(poliqueto) y Potamopyrgus jenkinsi (gastrc')?odo) {Bondensen & Kai-
ser, 1949) De esta forma progresan las especies tefrestres que apa-
recen pnmcro en puertos, como la hormiga argentma Indomyrmcx
bumilis (Skaife, 1955), reconocida en el puerto de Buenos Aires en
1868, en Nueva Orleins en 1891, en Madera, Portugal, Califor-
nia, El Cabo y Chile entre 1905 y 1910, en la Riviera en 1920, en
Melboutne, Hawai y Australia entre 1940 y 1950, en Nipoles en
1936 y en Mallorca en 1g53.

En la mayor parte de los ejemplos indicados las especies deben
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su ra'pida expansion a la civilizacién, y mas que al transporte in-
voluntatio realizado por el hombre, a las consecuencias de la activi-
dad humana, que ha alterado las condiciones natutales, tornindolas
mds prlmltwas y facilitando la expansién de formas poco integradas
en un ecosistema. Es alecctonadora la falta de cjemplos de ripida
dispersién entre las formas que corresponden a nichos maduros y
muy integrados.

Este hecho resulta muy importante en el estudio de las rela-
ciones entre evolucion, ecologia y biogeografia. Mientras tengamos
un mosaico de ecosistemas relativamente maduros, las variaciones
de las dreas ocupadas por las especies son lentas y ordinariamente
se efectilan por todo el ecosistema en bloque. La entrada de una
especic en otro ecosistema es un proceso lento, acompanado de
una evolucion hacia una mayor eficiencia, que permite competir
con las especies preexistentes en el nicho dentro del cual se efectda
la invasion. Pero cuando un mosaico de ecosistemas experimenta
una regtesién y tetorna a condiciones menos maduras, automdtica-
mente los nichos se expanden horizontalmente, o en otras -palabras,
resultan relativamente menos heterogéneos para las especies que
pueden ocuparlos y la expansién de éstas puede ser rdpida.

En estas condiciones se asegura por lo general una considerable

untformidad genética de sus poblacloncs iniciales, que puede ser man-
tenida si operan nuevas extinciones parciales, recolonizaciones y, en
general, movimientos de direccién «horizontaly. Volvemos a en-
contrar el caricter de intensa anfimixis propio de las especies que
ocupan nichos poco maduros y que contribuye a su forma especial
de evolucién, esenctalmente dinamica.

Sin embargo, al compds de la expansién son frecuentes cambios
menores en la composicidn genética de las poblaciones. En la hor-
miga Solenopsis saevessima se presenta cierta seleccién, principal-
mente en las fases tempranas de la invasién, declinando la impor-
tancia de la fase oscura. Se ha considerado como un fendmeno fre-
cuente la eliminacién periférica de genes, es decir, la pérdida pro-
greswa de la variabilidad en una especie que avanza (Rcmlg) En
especies polimorfas, se manifiesta con ello la reduccién del nimero
de morfos en las localidades de posicién periférica (Sphacroma,
Hoestland), quiza porque las fluctuaciones en poblaciones pequefias
s:mplnf:can el gcnotxpo (fig. 6). No hay que olvidar que la expan-
sién de una especie se hace sobre un mosaico en cuyos distintos
guntos las condiciones de seleccién no son homogéneas. Por otra
parte, la comparacién de la expansién de una especie con la difu-
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stén de las moléculas de un sélide disuelto en un liquido sélo es

valida en primera aproxxmacton Y en ciertos grupos de organismos
con alta organizacién social y complejas conexiones con el ecosis-

"y

Fig. 6.—Numero de morfos presentes en las distintas poblaciones del isépodo
Sphacromae serratum de las costas occidentales de Europa, norte de Africe
e islas atlinticas, (Datos de Hoestland.)

tema (aves, por ejemplo) la complicacién del problema es mucho
mayor. Numerosos aspectos de estos temas han sido tratados en Ms
obras bien conocidas de Mayr, Dobzhansky y otros autores.
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Ordinariamente, una especie al avanzar compite con otra que
ocupaba el mismo nicho; raramente coloniza un 4rea virgen. Sole-
nopsis saevissima, en su expansion por Norteamérica, compite con
otras formas de su género, S. xyloni resulta eliminada y §. gem:'-
nata sobrevive, pero reduciendo su drea y su variabilidad gemca
(Wilson & Brown, 1958). Acompafie o no una variacién genética,
lo que muchas veces ocurre es una segregacmn ecologica: las dos
espectes enfrentadas, de avanzar, restringen sus nichos en sentido
diferente, hasta que no son superpomibles. Adoptan, por tanto, ni-
chos distintos, y no opera entre ellas la ley de Gause La rata parda
ha invadido los territortos ocupados antafo por la rata negra, pero
entre ambas se ha establecido cierta segregacién: la primera es la
de los sotanos y las alcantarillas y la segunda la de los desvanes,
pudiendo pasar de unos a otros a través de hilos de conduccién
suspendidos. Algo comparable ha ocutrido en Inglaterra entre la
ardilla roja indigena y la ardilla gris importada de Norteamérica.
Como es obvio, estas circunstancias influyen sobre la evolucién
ulterior.

La competencia entte cspcc1cs de un mismo nicho frena su ex-
panslon y tiene mucha mayor importancia en la limitacidn de las
areas que la existencia de «barrerasy naturales, puesto que la mayo-

“tia de animales, con tiempo, acaban por salvar las barretas: en
alglin momento de su historia, con unas relaciones geogrificas seme-
jantes a las actuales, los hipopdtamos de Africa colonizaron Mada-
gascar y los archivos paleontolégicos demuestran que los vertebrados
se han movido repetidamente de un lado para otro, sobre la faz
de la Tierra, sin que las barreras fueran gran impedimento y mis
bien siguiendo los cambios que experimentaba la distribucion de
las diversas caracteristicas ecoldgicas.

La importancia de la competencia en el trazado de las fronteras
destaca especialmente bien cuando el limite geogrifico del 4rea de
una especie no tiene en todas partes la misma caracteristica. Son
bastantes las especies que en el Norte se muestran mucho mis eu-
rioicas que en el Sur, donde aparecen ecolégicament mis limitadas,
conscuencia de la persistencia de competidores meridionales. El tur-
belario Otomesostoma anditivum en el sur de Europa pasa por este-
notermo de agua fria y exigente de una alta concentracién de oxi
no; pero en Islandia se encuentra en agua que huele a sulfhidrico
y a 22-27° C (Steinbock). Comportamiento parecido manifiestan
el filépodo Branchinects paludosa, los Cyclops del grupo abyssorum

y quizd los curculiénidos Otiorbynchus arcticus, amén de otros ani-
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males «boreoalpinos». Las especies que compiten intensamente entre
si tienen el caricter de vicarias en los ecosistemas respectivos y son
muy dtiles en la yprictica para utilizatlas como caracteristicas de
regiones biogeograficas.

El problema de las fronteras ofrece muchos otros aspectos dig-
nos de interés. Es posible comparar cada poblacién o cada unidad
de reproduccion, o aun el drea de cada especie, 2 una «gota» de
liquido. Las moléculas periféricas de una gota quedan sujetas a la
cohestén de las otras moléculas solo por el lado interno, de manera
que forman una pelicula o limina eldstica (tension supetficial). A
su situacién es comparable la de los individuos periféricos de una
poblacién, en las bisexuadas, que sblo se cruzan con los del drea
continua interna y esta direccion untlateral de intercruce puede
contribuir a dificultar Ia diferenciacién genética, y con ello impedir
la evolucién por adaptacién a condiciones locales (Mayr, 1954).
Sin embargo, cuando la «gota» forma cstrangulacmncs penfencas
(una 1sla principal que envia pobladores a una serie de islotes situa-
dos a su alrededor) la diferenciacién de las nuevas poblaciones, como
es natural, se produce con mayor rapidez.

La dimensién de la «gotan tiene también importancia bajo
otro aspecto. La produccién de nuevos individuos es proporcional a
la extensién superficial del drea (en el agua al volumen) y su difusidn
hacia el exterior a la longitud de la perifcria (respccnivamcnte a la su-
petficie en el agua). La conservacién de una poblacién requiere que
la pérdida por difusién no exceda a la adicién de nuevos indivi-
duos. Kierstead & Slobodkin han estudiado las condiciones que esto
impone al mantenimiento de una poblacién plancténica. Anilogos
razonamientos podrian aplicarse a las poblaciones de no importa
cudl especie, afadiendo que en las bisexuales, se impone otra con-
dicién restrictiva, consistente en las probabilidades de encuentro
entre individuos de los dos sexos, relacionada también con la «ot-
ganizacién social» de la poblacién.

Las consecuencias genéticas de las dimensiones de la poblacién
—y de sus dimensiones minimas st esti sometida a fluctuaciones,
de aqui la importancia de éstas, también en este aspecto— han
sido estudiadas Prlncxpalmcntc por Wright: fundamentalmente en
una poblacién pequeha ciertos genes se pierden mis ficilmente y
otros pueden distribuirse con mayor facilidad: se reduce la reserva
de variabilidad y aumentan las probabilidades de divergencia evo-
lutiva entre poblaciones diferentes. La dimensidn de las avanzadillas
o enclaves de una especie en expansién puede influir decisivamente

N
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en la adopcidn de especiales modelos de evolucion. Las fluctuaciones
climdticas pueden afectar especialmente a estas poblaciones fronte-
rizas, que se hallan en un drea de competencia intensa. También
son ‘nfluidas, como es natural, por cualquier simplificacion de los
ecosistemas, consecuencia de poca madurez o limitacion del espacio
en islas.

La manifestacion mas obvia de las relaciones entre la blogeogra-
fia y la evolucién consiste en la dcscompos.cnon de una estitpe que
ocupaba un drea extensa en una serie de nuevas estirpes un poco
diferentes unas de otras. En general se le suele dar el nombre de
aislamiento. Depende de una serie de condiciones: velocidad con que
se suceden las generaciones, intensidad y direccidn del flujo génico
y limitaciones que sobre el mismo impone la localizacién de los
ambientes iddneos.

La forma de distribucién de los ecosistemas, en amplias fajas
0 en un MOosaico lrregular influye decisivamente en la forma de
evolucién. Las especies de nichos muy maduros de comunidades
que se dlsmbuycn en forma de manchas pueden llegar a mtegrar
sistemas genéticos diferentes en cada una de las unidades de cna.
aun conservando una cierta uniformidad morfolégica.

A veces la diferenciacién por aislamiento afecta fundamental-
mente a caracteres fisiologicos. Es un hecho general que ciertas
normas de reaccion {consumo de oxigeno, velocidad de bombeo por
lamelibranquios, etc.) en relacién con la temperatura muestran una
diferenciacién local que en muchos casos puede tener base genética.
St asi ocurre, las observaciones sobre los requerimientos ecoldgicos
de una especte en una parte de su drea no se pueden generalizar
para toda el drea poblada por la misma. Sin embargo, las especies
de ripida expansion, como las plagas agricolas, en cuyo estudio se
usan mis frecuentemente aquellas extrapolaciones, no parecen haber
tenido ocasibn de desarrollar una diferenctacién fisioldgica local, de
manera que entonces no se aplica aquella critica.

Los casos en que la diferenciacién trasciende 2 la morfologfa
han sido plenamente estudiados. Sen clisicos numerosos ejemplos
de aislamiento en islas (por ejemplo, lagartijas y caracoles de las
Pitiusas), lagos y manantiales, y hasta cn los distintos valles de una
comarca (Partula de las islas de la Sociedad; Lundman, 1947)-
Como es natural, la intensidad de la diferenciacién depende de
multitud de factores ecologlcos, geogrificos o adquiridos por la estir-

en su evolucidn anterior.

Usualmente diferentes factores aparecen combinados. l.os Gam-

n
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marus de agua dulce tipicamente espafioles (G. berilloni, G. pan-
gens, G. simons) muestran una considerable vatiacién morfologica
entre sus poblaciones, que contrasta con la mayor uniformidad de,
pot ejemplo, las de Gammarus pulex que se extienden sobte todo
Eurasia. Esto no sélo se relaciona con que aquellas formas ibéricas
hace mis tiempo que estin instaladas en el pais que G. pulex, que
tuvo que expansionarse —con homogeneidad genética— en el post-
glacial, sino también a la escasez de masas de agua utilizables como
fines de etapa dentro de la Peninsula que entorpece el trasiego
de individuos y de genes.

Artemia salina es un crusticeo difundido en las aguas hipetha-
linas de casi todo el orbe, morfolégicamente es muy pldstico, resiste
grandes variaciones en la salinidad y produce cantidades fabulosas
de huevos desecables. Todos estos caracteres dan razén de su plasti-
cidad y cosmopolitismo; pero de hecho existen razas cromosdmicas
diferentes; en Espana, por ejemplo, la raza partenogenética se en-
cuentra en las salinas del interior del pafs y la diploide anfigénica en
las del litoral. Esto hace pensar en un polimotfismo con distinto valor
adaptativo de los diversos morfos. El género Branchinecta, otro
crusticeo del mismo grupo y con las mismas facilidades para la
dispersion, propio de las aguas esteparias mas o menos salinas y alca-
linas, muestra, a diferencia de Artemia, una escisién en numerosas
formas bien separables morfolégicamente, que se extienden en el
cinturén de regiones dridas del sur de la zona templada boreal, mds
una especie de distribucién disyunta «boreoalpina». Las generacio-
nes mis largas que en Artemia, la menor densidad de los bidtopos
disponibles, han podido facilitar la especiacién. Si las Branchinecta
desaparecieran de la mayor parte del 4rea que actualmente ocupan,
indudablemente serfa posible la colonizacién del drea vacia con las
formas superv;vientcs, pues d'isponcn de medios de diseminacidn
eficaces. Lo que lmpxde la expansién de las especies es la existencia
de otras especies vicarias ya instaladas en el area hacia donde se dirige
el flujo de dispersion.

Esta altima regla es especialmente notoria entre subespecies en
las clines (Huxley, 1939; Haldane, :948) gradientes de caracteres
en estirpes que se extienden sobre un drea muy vasta, en la que
las condiciones del medio se modifican gradualmente (fig. 7). Son
tipicas las clines orientadas en el sentido de los mendianos, con
diferencias latitudinales de clima, pero no son dnicas. Pucsto que
la intensidad de flujo génico y densidad de las poblaciones no son
uniformes sobre tnda el drea, la descomposicién de las clines en
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«subespeciesy o en especies viene dada por la forma de la distri-
bucién geogrifica y ecoldgica. Aunque no existiera heterogeneidad
ambiental posiblemente también se segregarian en unidades de dis-
tinta integracion génica, lo mismo que un hilillo de agua sobre
una supetficie hidréfuga se descompone en una serie de gotas. Sin
embargo, bueno es advertir que las investigaciones modernas mues-
tran que se ha abusado en la distincién de subespecies y en suponer
mas discontinuidades de las que realmente existen, por lo menos
entre las aves.

Lepua othus

L. towneenci

L, suropaeus
{introducida )

"ig. 7.—Distribucién de diversas especies del gémero Lepus en Norteamé-
riea. Por la corpulencia y ciertos caracteres del cuerpo, especialmente el
tamano de las orejas, forman una cline. La liebre, introducida, ocupz un
drea que es, proximadamente, la que corresponderia por sus caracteres, de
formar parte de la misma cline. (Datos de Burt & Grossenheider.)

En los limites entre las «subespectes» se presentan los fendémenaos
tipicos de frontera, con disminucién de la fertilidad de los hibridos,
que reduce el flujo efectivo y corresponde a la edificacién de una
integracién génica distinta de poblaciones limitrofes, por lo demis,
de caracteristicas somdticas parecidas. Cuando se suman presiones
de seleccién contrarias, como pueden set el color del suelo, el cli-
ma, etc.,, la diferenciacidn es, naturalmente, mis ripida ¢ impor-
tante. Aunque la mayoria de las clines tienen sentido geogrifico muy
sencillo otras se han formado de manera mids complicada, a medida
que el 4rea de la especie se ha ido dilatando, como en diversas
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mariposas o en Sorex vagrans (Findley, 1955). En América las
clines son mis patentes que en Europa, en relacién con la dis
sicién de las principales cordilleras, en el sentido de los mcndxanos
en Norteamérica y de los paralelos en Europa. Las glaciactones han
reorganizado las dreas de muchas formas que antiguamente cons-
tituian clines (gaviotas, ranas), aumentando la discontinuidad entre
las formas actualmente en contacto o simplificando un esquema
primitivo.

También especies de gran dispersabilidad presentan clines. Los
estudios de Smaragdova (1941, 1944) las han puesto de manifiesto
en Paramecium, donde las formas de ireas mds cilidas tienen unas
dimensiones y una reactividad diferente. La posibilidad de infes-
taciones viricas en estos protozoos que los transforma en «killersy,
impidiendo la asimilacién de determinadas poblaciones de proce-
dencia alejada, establece otro factor suplementatio de diferenciacién
geografica.

Las reorganizaciones de 4reas antiguas pueden poner en contacto
especies estrechamente emparentadas que, por no haberse desarrolla-
do en contigiiidad, no adquirteron un mecanismo de interesterilidad.
El contacto entre formas interfértiles ocurre notortamente con oca-
sion de la Hamada «hibridizacién de ambientes», es decir, cuande
varias formas adaptadas a condiciones ecoldgicas distintas se mezclan
por uniformizatse éstas y establécense ccosistemas de propiedades
nuevas en los que pueden subsistir. Entonces puede facilitarse la
invasién de las poblaciones de una especie por genes de la otra,
cn una hibridacidn gradual, la lamada introgresion, observada en
muchas plantas y que se ha pretendido existe también en rotiferas
(Peljer) y cladéceros (Lieder) de agua dulce.

Muchos trastornos que conducirian a una introgresion no la
producen por la conservacién de mecanismos que imptden la hibri-
dacién (razas de Cobitis taenia, Minamori, 1955, cl:c) el mis sen-
ctllo de los cuales es la falta de coincidencia en las cpocas de cria
(Coregonus). De esta manera pueden reunirse en un mismo ecosis-
tema dos o mds formas préximas. En lagos de agua dulce son fre-
cuentes ejemplos que admiten esta explicacién (Brooks, 1950).

Cuando viven juntas formas interfértiles muy préximas, se habla
de polimorfismo. El pohmorftsmo (Huxley, 1955) aumenta la ca-
pacidad de una especie para adaptarse a condiciones cambiantes;
es una explotacién de la riqueza génica de una poblacién que se
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manifiesta con caracteres visibles y discontinuos. Hay polimorfismo
con significado estacional, en el que las ptoporcloncs entre los dis-
tintos motfos varfan con el paso de las estaciones (dlatomeas, por
ejemplo). Otro polimorfismo tiene manifestacién geografu:a, no solo
en los ejemplos, tan divulgados, de las martposas miméticas, sino
también entre crusticeos (Sphaeroma serratum, Hoestland, 1956;
Tisbe reticulata, y Jaéra marina, Bocquet, 1951, 1953) y moluscos
(Cepaca nemoralis, Cain & Sheppard 1950; Bradybaena similaris,
Komat & Emura, 1955) y existe seguramente en turbelarios, en
cuyas poblaciones se ha reconocido una mezcla de clones cuyas
proporciones relativas y cuyas caracteristicas adaptativas vatian
(Dahm, 1g58). No faltan ejemilos en que las poblaciones aparecen
escindidas en grupos de reproduccién independiente, en el tiempo,
sin una clara manifestacién morfologn:a de la segregacidn. Esto ocu-
rre con los arenqucs, con los esturiones del mar Caspio (Gerbolski,
1955) y quizd con la sardina del N'W espafiol, y puede ser la base
de ulterior divergencia. El foraminifero Globaromlm truncatelinoi-
des ofrece un predominio de caparazones con arrollamiento siniestro
en Ja cresta central del Atldntico, mientras que los caparazones dies-
tros predominan al este y al oeste de aquel accidente del fondo
(Ericson & al., 1954); variaciones semejantes se mantifiestan en
el tiempo en éste y en otros foraminiferos. Una manifestacién fre-
cuente del polimorfismo es la existencia de formas con distinta va-
lencia cromosémica, en cuyo caso se introduce ya un mecanismo
utilizable para el aslamiento.

El polimorfismo combina la rigidez de la fcnogéncsis con la
posibilidad de conservar al conjunto de ]a especie flexible y adap-
table a condiciones variables; lo que en otro caso se consigue con
la plasticidad del desarrollo, aqui se logta por selecc:én, con multi-
pltcacmn diferencial de los distintos genétipos chspomblcs Con ello
se tienen las bases para una diferencracién gcograf ca del conjunto,
for predominio de unos u otros morfos segiin el irea de la especie,

Cuando se presentan morfos con distinto grado de poliploidia
es comin que los de valencia superior ofrezcan ventaja selectiva en

ambientes mis frios (plantas) o menos favorable. En animales, la
poliploidia puede ir unida a partenogénesis (dreemia, curculionidos).
En los vegetales con alternacion de generaciones, la forma haplmdc
y la diploide pueden tener distinta valencia ecolégica. En ciertas
rodoficeas el espermatéfito leloxde se desarrolla con ventaja en las
aguas mas frias. Si cada fase tiene la posibilidad de propagarsc

vegetativamente, esta situacion puede perpetuarse. En tales condi-
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manifiesta con caracteres visibles y discontinuos. Hay polimorfismo
con significado estacional, en el que las proporciones entre los dis-
tintos morfos varian con el paso de las estaciones (diatomeas, por
¢jemplo). Otro polimorfismo tiene manifestacion gcograflca, no sélo
en los ejemplos, tan divulgados, de las mariposas miméticas, sino
también entre crusticeos (Sphacroma serratum, Hoestland, 1956;
Tishe reticulata, y Jaéra marina, Bocquet, 1951, 1953) y moluscos
(Cepaea nemoralis, Cain & Sheppard, 1950; Bradybaena similaris,
Komai & Emura, 1955) y existe seguramente en turbelarios, en
cuyas pobIacmncs se ha reconocido una mezcla de clones cuyas
proporciones relativas y cuyas caracteristicas adaptativas varian
(Dahm, 1958). No faltan ejemplos en que las poblaciones aparecen
escindidas en grupos de reproduccion independiente, en el tiempo,
sin una clara manifestacion motfologica de la segregacién. Esto ocu-
rre con los arenques, con los esturiones del mar Caspio (Gerbolsks,
1955) ¥ quizi con la sardina del NW espanol, y puede ser la base
de ulterior divergencia. El foraminifero Globorotalia truncatelinoi-
des ofrece un predominio de caparazones con arrollamiento siniestro
en Ja cresta central del Atldntico, mientras que los caparazones dies-
tros predominan al este y al ceste de aquel accidente del fondo
(Ericson & al., 1g54); variaciones semejantes se manifiestan en
el tiempo en éste y en otros foraminiferos. Una manifestacion fre-
cuente del olimorfismo es la existencia de formas con distinta va-
lencia cromosémica, en cuyo caso se introduce ya un mecanisma
utilizable para el aislamiento.

El polimorfismo combina la rigidez de la fcnogénesis con la
posibilidad de conservar al conjunto de la especie flexible y adap-
table a condiciones variables; lo que en otro caso se consigue con
la plasticidad del desarrollo, aqui se logra por seleccidn, con mulu-
plicacién diferencial de los distintos gendtipos disponibles. Con ello
se tienen las bases para una diferenciacién geogrifica del conjunto,
por predominio de unos u otros morfos segiin el drea de la especie.

Cuando se presentan morfos con distinto grado de poliploidia
es comin que los de valencia superior ofrezcan ventaja selectiva en
ambientes mis frios (plantas) o menos favorable. En animales, la
poliploidia puede ir unida a partenogénesis (Artemia, curculidnidos).
En los vegetales con alternacién de generaciones, la forma haploide
y la diploide pueden tener distinta valencia ecolégica. En ciertas
rodoficeas el espermatéfito diploide se desarrolla con ventaja en las
aguas mas frfas. Si cada fase tiene la posibilidad de propagarse

vegetativamente, €sta situacién puede perpetuarse. En tales cond:-
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ciones, una fase puede presentar diferenciacién geogrifica que en
la otra no se manifiesta. En Derbesia (Bernadovicz, 1958) se conoce
mayor niimero de esporofltos que de gametofitos.

El polimorfismo tiene una manifestacion peculiar y extrema
en aquellos casos en que se ha borrado la posibilidad de distinguic
subespecies y sélo puede hablarse de una distribucién geogrifica
independiente de los caracteres, como en los Tnop: (eufilopodos),
en los zosterépidos africanos (Moreau, 1957) y quizd en otras aves.
IndudaBlemente el pohmorflsmo y sus relaciones con a introgresién
contrlbuycn a la caracterizaciéon de las modalidades de evolucién
de las estirpes. En las plasticas la introgresion conduce a Poblacmnns
con amplia anfimixis y muy variables y quizd éste serfa el caso
de las Bosmina balticas estudiadas por Lieder; en las estirpes mas
estabilizadas, la hibridacién ccolégica no lleva 2 una verdadera ‘n-
trogresién sino a la superposicion de formas diferentes, que se
mantftesta como un pohmorflsmo mis, de consecuenctas ecoldgicas
similares a las que derivan de la plasticidad por lo que se refieie
a la adaptacién de la especie como un todo a condictones hetero-
geneas, pero de base genética completamente distinta.

La serie de temas enumerados ripidamente en lo que antecede
habrin setvido solamente para recordar la complejidad de los pio-
blemas que plantea la bxogcografla. En sus lineas generales y en
relacién con su comportamiento geografico s1guc siendo posible cla-
stlicar a las estitpes en dos grupos, o, mejor dicho, situatlos enere
dos limites extremos y opuestos, que corresponden aproximadamence
a las especies plisticas y a las estabilizadas en la evolucién, y a las
especies de nichos «primitivos» y de nichos «maduros» en ecologia.
Esta coincidencia puede considerarse como un principio general utili-
zable en biogeografia.

Las especies plisticas y de nichos primitivos poseen tasas de
multiplicacién elevada, dispersién ficil y ripida y, a través de los
nichos de tipo pnmmvo que se repiten con notable frecuencia y
con caracteres mas o menos equxvalentcs, sc pueden dispersar con
cierta facilidad. En general tienen dreas amphas dentro de las cua-
ies se mantiene un notable intercambio génico. Como la mor-
talidad es elevada, su evolucion continiia regida For una tigurosa
seleccién natural que frecuentemente se ejerce sobre la prolificidad.

En el extremo opuesto tenemos las especies normalizadas o es-
tabilizadas, propias de nichos y ecosistemas muy maduros. Su es-
caso niimero de descendientes, su longevidad, su limitada disper-
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sabilidad fuera de los ecosistemas idéneos, las fragmentan ficilmente
en miltiples unidades de cria en las que se hacen sentir las conse-
cuencias del aislamiento, muchas veces derivadas de simples propic-
dades estocasticas de las poblacwncs (efecto Wright, etc.). La di-
ferente integracién de los sistemas genéticos, incluso en poblaciones
que guardan similitud morfolégica, favorece la ultetior dafcrcncm-
¢ién en un mosaico de especies vicanas. Estas especies son nume-
rosas y son las que gozan tradictonalmente de mayor aprec;o entre
los biogedgrafos como itiles referencias pata distinguit regiones, dis-
tritos, etc. El modo de competir en las fronteras con las formas
equivalentes es diferente en las espectes estabilizadas y en las especies
plasticas (compiten por la dominancta) y tal circunstancia no puede
dejar de influtr sobre la manifestacién geogrifica de la evolucion.

Sorpeende la ausencta de principios de validez general en la or-
ganizacién de los seres vivos, que se combina con la capacidad de
invencidén de la vida para crear, reunir y complicar diferentes cle-
mentos de mecanismo. Andlogamente, la distincién entre ambos
grupos de especies en su manifestacidn geogrifica no puedc formu-
larse con referencia a clerto cardcter de validez absoluta, sino mais
bien como expresién de una suma ponderada y compleja de carac-
teristicas que afectan a la tasa de muldplicacién, a la longevidad,
a la ontogenia, al grado de integractén bioquimica con otros orga
nismos, etc. Los ejemplos citados unas pdginas atris han sido esco-
gidos para presentar consecuencias de combinaciones muy diferentes.

Una ruta de evolucién repetidamente seguida conduce a la es-
tabilizacion, a medida que las estirpes ocupan nichos de caricter
cada vez mds maduro. La estabilizacidn lleva, naturalmente, a mul-
tiplicar las especies, de manera que el mimero de unidades caxond-
micas inferiores localizadas en nichos maduros y dreas limitadas es
mucho mayor que el niimero de especies de dispersién mis ampha.
Este hecho, en sf baladi, es de sefalar, porque da razén de un error
muy frecuente en la biogeografia tradicional. El 4rea donde se ma-
nifiesta el mayor numero de especies de un grupo #o es verosimil
que sea el drea del or:gen de las formas ancestrales y mucho menos
cuando se trata de especies estabiltzadas. Por el contmno, su punto
de partida pudo o puede hallarse en especies mds pldsticas, propias
de nichos mds primitrvos y que s hayan infiltrado con tal cond:-
c16n en los ecosistemas del rea que consideramos.

Traducir las consecuencias de esta afirmacién 2 un lenguaje
geogrifico equivale a decir que el origen de nuevas estitpes es mis
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probable en las dteas donde las condiciones son tales que se favo-
rece la formacién o la conservacidn de las espcc1cs plasucas. Estas
condiciones son, en primer lugar, la existencia de ritmos o fluc-
tuaciones de considerable violencia. Puede encontrarse justificado
el punto de vista expuesto ya por Haacke en 13g6, pero desarrollado
especialmente por Matthew (1915) ¥ Taylor (1934) segiin el cual
las dlspcrslones de las distintas estirpes de animales terrestres son
de tipo centrifugo y habrian partido del hemisterio boreal, por lo
menos desde el terciario. Ello es una consecuencia inescapable de
la direccién de la sucesion ecologlca y de la tendencia a la estabili-
zacién de los organismos, que da cierta «asimetria» a la evolucion,
una forma mitigada de irreversibilidad.

La mayor riqueza de especies en las regiones mropicales, no creo
deba interpretarse en el sentido de ser un vestigio de antiguas fau-
nas «gondwanianas» y mucho menos como testimonio de haber
sido el centro de origen de numerosas estirpes de vertebrados, sino
como ¢l tesultade de la extremada madurez que las comumdades
han alcanzado bajo un clima relativamente constante, que ha per-
mitido la gradual acumulacién de formas procedentes de ireas mas
fluctuantes. La mayorfa de dichas formas ofrecen indictos de su
estabilizacién extremada y de un modo de evolucién muy peculiar,
con adaptaclones muy precisas, siendo prodigas en ejemplos de
mimetismo, simbiosis, toxicidad, etc.

Dentro de cada uno de los grandes biociclos, las especies pro-
pias de los ecosistemas o nichos menos maduros suelen ocupar, como
es de esperat, dreas mas amplias. Las especies plancténicas marinas
son mis euricoras que las que viven sobre fondos movedizos y éstas
lo son mis que las pmpias de fondos rocosos. Las especies del
suelo ocupan, for términe medio, dreas mas ampl'as que las especies
epigeas de las llanuras cubiertas de ‘chctacwn herbicea —a las
que son asimilables los cultivos— y las de éstas mis que las ligadas
al estrato arbéreo en los bosques. Las aguas dulces corrientes son
ejemplo de una manifestacién espacial de 12 suces:on, las comunida-
des que viven aguas arriba son mas primitivas o iniciales. En con-
secuencia es de esperar que las especies de los riachuelos de montafia
sean mds euricoras que las que habitan los tramos mads inferiores
de los rios, y que las especies mds estendcoras se hallen en la fauna
benténica lacustre. También aqui las observaciones confirman en
un grado muy notable la expectaclon tedrica.

El ejemplo de los rios, mds que otro cualqulcra nos ofrece la
imagen de un sistema de etapas de una sucesién dispuestas de modo



ECOLOGIA, BIOGEOCRAFiA Y EVOLUCION 265

que es muy ficil la evolucién de las especies «dejindose llevar por
la pendienten. Es cast seguro que un estudio atento de la flora y fauna
fluviales permitira descubrir cjemplos de una estabilizacion creciente
de las especies en este sentido, es decir de aguas arnba a aguas
abajo. Entonces, a partir de una sola forma plistica pobladora de
los tramos altos de divetsos tios, pueden derivar una multitud de
formas estabilizadas en los diversos sistemas Huviales. Moluscos,
turbelarios ¢ insectos constituirian probablemente buen material para
estos estudios. Modelos comparables se podtian encontrar, sin duda,
en otros ecoststemas.

La distribucidn geografica de las especies actuales estd intima-
mente ligada con la distribucidn pasada y presente de los tipos de
ecoststemas. Las vias de dispersion y oportunidades de evolucién
que resultan de la distribucion de los distintos nichos ecoldgicos
en el espacio y en el tiempo han sido mis importantes, en la deter-
minacién actual de la distribucién de los organismos, que las capa-
cidades potenciales de dispersién de éstos y que las condiciones de
evolucion derivadas de la frecuencia de las mutaciones y de la
importancia numérica de las poblaciones, Esta manera de enfrentar-
se con los problemas de la b:ogeografm permite desinteresarse hasta
cierto punto de las inacabables discusiones sobre conexiones conti-
nentales, sean en forma de puentes, sean consecuencia de la deriva
de bloques continentales, dedicando una atencién preferente a la
distribucién y a las alteraciones de los climas, responsables, de
manera prmcipalfsima, de la distribucion de los ecosistemas de
distintas caracteristicas vy, Prmclpalmcnrc de distinto grado de
madurez. No significa esto disminuir la importancia de las cldsicas
«barreras» (brazos de mar, cordilleras, etc.), cspeclalmcntc en las
dreas de origen reciente, sino que las relaciones mis fructiferas entre
biogeografia y evolucién se pueden encontrar precisamente al inves-
tigar el estado de tensén entre sistemas orginicos en contacto, sean
sistemas genéticos compatlblcs o que a[gun dia fueron compatibles,
sean, simplemente, especies de un mismo nicho ecoldgico.

El desarrollo de la vida sobre 1a Tierra.

Las proptcdadcs dindmicas de cada ecosistema actdan fatalmente
sobte las estirpes que forman parte del mismo, de forma que éstas
cast inescapablemente adoptan determinadas reactividades a ulteriores
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procesos de seleccion, adquiriendo con ello cierto ritmo y modalidad
en la evolucion subsiguiente. Estos fendmenos tienen una manifes-
tacién geogrifica clara, relacionada fundamentalmente con la dis-
tribucién de los tipos de ecosistemas y con las caracteristicas espa-
ciales que condicionan el contacto —y presion— entre formas gcnc—
ticamente compatibles y también entre ecolégicamente compet-
doras.

En evolucidn, en ccologla y en blogoografla es posxblc teconocet
una gradacién entre los tipos de especies, segun tres escalas que son
aproximadamente paralelas: 1) ]a que va de la plasticidad a la esta-
bilizacién en evolucién; 2) la que conduce de nichos o comunidades
iniciales a las madutas en ecologia, y 3) la que lleva de las especies
de amplia distribucién y dispersabilidad a las endémicas en bio-
geogratia. El mismo contraste s¢ manifiesta en especies asexuadas,
que forman una prot"orclon notabilisima de todas las plantas y ani-
males, que en las espcczcs dotadas de todos los mecanismos gené-
tcos que leva consigo la reproduccién sexual, y que son los que
han merecido una atencién especial de la genérica.

En este punto de resumir en breves frases los comentarios de los
apartados anteriores, nace la tentacién irrefrenable de meterse en
cercado ajeno, que se puede excusar con el deseo de tender un puente
para relacionar la imagen prcscntada en las piginas que preceden
con Ja imagen que ofrece la 1nvest1gac1on paleontolégica, mucho
mds rica en documentos que atestiguan la marcha de la evolucidn.

No es dificil llegar a admitir que un gran nimero de seties filoge-
néticas excelentemente documentadas por restos fésiles, sugeridoras
de direcciones de evolucién inexorablemente lineares se pueden acep-
tar como ejemplos de evolucién estabilizadora, con progresiva especia-
lizacién y restriccion de la valencia ecolégica y del drea geogrifica de
las espccics Los fendmenos que acompaﬁan a la estabilizacién de la
CStll‘pC —explicable por la genética actual—, con su espectalizacién
ecolégica y su subdivision en formas geograftcas, cotresponden el
concepto de ortogénesis en su sentido mds gencroso.

Mucho mds interesantes son otras modalidades de evolucién
que conducen a la aparicién de estirpes realmente nuevas, cuyos
origenes quedan frecuentemente borrados, por la relativa escasez de
documentos, que contrasta con la verdadera prodlgal dad con que
estin sembrados los restos fosiles de estirpes mis y mds cspecmh-
zadas. Esto no obedece solamente a la elevada representacién nu-
mérica que alcanzaron sus representantes, sino también, y ello en
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grado no pequefio, a que ciertas comunidades maduras son particu-
larmente aptas a producir las condiciones conducentes a la preser-
vacion de sus proplos restos (yacimientos de hulla). La muItlphca-
cién de especies en un grupo (establllza.das, «madurasy y estend-
coras) reffcscntadas pot un gran numero de tndividuos, su «explo-
sion», es postcnor como saben los paleontélogos, al origen de
este mismo grupo.

Se puede especular, de acuerdo con puntos de vista extertorizados
por unos y otros autores, que las cstlrpes «huevas» se originan con
formas que han de poseer caracteristicas como las que atribuiamos
a las especies plasticas, de comunidades poco maduras y de gran
dlspcrsabdldad ¢En qué ocasiones y como pueden aparecer estas
estirpes prometedoras en la superficie del globo?

En lo que se refiere a condiciones ecologicas y geogrificas, las
consideraciones de las pagmas precedentcs conducen a aceptar como -
mds favorables a su origen las dreas sometidas a fluctuaciones y a
la vez de condiciones uniformes sobre una gran extensién, Far-
ticularmente cuando el advenimiento de estas caracteristicas ha eli-
minado a antiguas estirpes especializadas, estabilizadas, incapaces
de volver atris.

Queda la segunda pregunta: ;Quiénes son los capaces de «vol-
ver atris»? La mayor parte de las modalidades de evolucién que
han sido estudiadas corresponden a Ja estabilizacién de las estirpes.
Plastificar una estirpe requiere medios de evolucién no poco fre-
cuentes, pero si menos conocidos. Las alteraciones filogenéticas de
la ontogcncsm pasan a ocupar el pr:mer plano

El camino mis scguido parece conmsistir en un gran aumento
de la prolelcxdad con mottalidad elevadisima de los individuos a
partir de cierta edad, hasta el punto que las formas seniles dejan
de tener importancia en la seleccidn, que se encamina a la reelabo-
racién de un matertal «juvenily. La curva de supcrvnvcncm se mo-
difica, transformandose en la de una especnc propia de nichos menos
maduros. La sxrnple detencién del crecimiento (pcces) es una ma-
nera de esquivar la especializacién. El aumento del niimero de des-
cendientes en una fase juvcnil puede ir asociado a la reproduccién
ascxual o partenogenética (cladéceros).

La importancta de la neotenia en la evolucién ha sido destacada
'por diversos autores (De Beer, etc.) y es evidente en el origen de
formas secundariamente adaptadas a ambientes de tipo primitivo,
como en los cladéceros y en las apendtcularias del plancton. Se ha
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pensado seriamente en la posibilidad que los copépodos sean decapo-
dos neoténicos. La continuacién de esta linea de pensamiento nos
lleva a conceder beligerancia 2 las hipdtesis de muchos evolucio-
nistas que colocan «cabeza abajo» a segmentos notables del arbol
de complicacién morfolégica (por ejemplo, suponiendo a los celen-
téreos derivadas de los tutbelarios y a éstos, en fltimo término,
de los anélidos). No es que el «rejuvenecimienton de las estirpes
antes de emprender nuevas vias de evolucién se pueda considerar
como una justificacion plena de estos puntos de vista, pero si como
motivo para creer relativamente frecuente, en unos y otros grupos,
cierto retotno en la linea de evolucion, desandar un troze que per-
mita seguir con mis brios por nuevos caminos. El retraceso se
consigue medrante una supresion de etapas adultas, que serdn reem-
plazadas més tarde por otras nuevas, cuando la inevitable estabili-
zacién se apodere de la estirpe rejuvenecida.

No debe rechazarse la posibilidad de plastficacion ypor filtros
selectivos fluctuantes, constituidos por ciclos climdticos eficaces o
nacida de la proximidad espacial ~—y genética— de poblaciones
vivientes en condiciones algo -distintas,

Las peculiarisimas caracteristicas de la ascendencia humana nos
presentan a nuestra estirpe como notablemente reacia a la estabiliza-
cién, con un marcado contraste respecto a los actuales antropomorfos.
El hombre constituye, y posiblemente siempre constituyd, una
especie euricora con compatibilidad genética y notable flujo génico
entre poblaciones de distinta ecologia, de morfologia relativamente
afectable por las condiciones ambientales, incluyendo en ellas la
civilizacién con sus diferencias, capaz de luchar, auxiliado por una
civilizacién propagable, contra Jos factores de seleccién estrecha-
mente local que conducirian a la estabilizacién, con predominio
de la reflex’on sobre la vida instintiva e inconsciente, y con desarro-
llo indiscutiblemente neoténico. La civilizacién, directamente »
indirectamente, a través de alteraciones del medio ambiente, ha
abierto un nuevo camino de seleccidn, en relacidn con la accién
morfogcnctlca del nuevo ambiente culeura] (Waddington, 1959 a).

La reaccidén del hombre sobre el ambiente vuelve a los ecosiste-
mas hacia un estado menos maduro, en el que le resultan mds
explotables. De esta forma el hombre influye mds o menos direc-
tamente sobre todos los ecosistemas y sobte la evolucién de las
especies, perjudicando a las muy estabilizadas, y en un sentido
plastificante, particularmente nototio en los seres sometidos a inten-
sa’ domesticacién.

Cadtedra de Ecologia de la Universidad de Barcelona.
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