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] Procesos de especiacion

Como vimos en la Unidad anterior, las especies bioldgicas son poblaciones o con-
juntos de poblaciones que comparten un reservorio de genes en comun. Estos
genes se encuentran separados de los genes de otras especies debido a que el
flujo de genes estad imposibilitado por mecanismos de aislamiento reproductivo.

Una primera definicion de los mecanismos de aislamiento reproductivo (MARs)
fue propuesta por el genetista Theodosius Dobzhansky quien senalaba que la
imposibilidad de flujo genético entre poblaciones se da debido a la existencia
de barreras ambientales que lo impiden. Es decir, si dos poblaciones de ru-
miantes habitan en lugares separados, por ejemplo, por una cadena de altas
montafas, no podran encontrarse para reproducirse (aislamiento geografico).

Posteriormente, otra definicion fue dada por el bidlogo Ernst Mayr que
planted que los mecanismos de aislamiento reproductivo incluyen sola-
mente todos los impedimentos condicionados genéticamente para el inter-
cambio de genes entre las poblaciones.

S I 5 a:| ;Qué diferencia encuentra entre ambas definiciones?

b:] ;Qué razén pudo llevar a Mayr a excluir el aislamiento geografico de la
definicion?

Los mecanismos de aislamiento reproductivo abarcan una serie de situaciones
diferentes. Los individuos de diferentes especies pueden no llegar a unirse por
cuestiones temporales, espaciales, de conducta, entre otras, y asi no se produce
la cigota. Estos mecanismos se denominan justamente precigoticos.

Por otro lado, existen casos en que se producen apareamientos entre individuos
de diferentes especies pero las cigotas no llegan a desarrollarse o los hibridos no
llegan al estado adulto. En este caso hablamos de mecanismos postcigéticos.

Presentamos a continuacion, una clasificacion de los MARs para conocer con
mas detalle la diversidad bioldgica y poder empezar a comprender el origen de
las especies.
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| Antes de la cigota

* Aislamiento ecologico: ocurre cuando especies emparentadas, que ocu-

pan el mismo territorio, no se aparean porque los individuos ocupan dis-
tintos ambientes.

e Aislamiento temporal: las especies ocupan el mismo territorio pero no se

aparean entre si porque cada una se reproduce en una época del ano di-
ferente, en distintas estaciones.

* Aislamiento por conducta (etoldgico): los miembros de diferentes espe-

cies que ocupan el mismo territorio no se aparean porque debido a facto-
res de conducta, no se atraen o incluso se rechazan sexualmente. Entre
este tipo de mecanismos se encuentran los patrones de cortejo de mu-
chas especies animales, y también las sefales quimicas (feromonas) que
emiten, por ejemplo, muchos insectos para reconocerse en el momento
del cruzamiento.

¢ Aislamiento mecanico: los miembros de distintas especies pueden inten-

tar aparearse pero la transferencia de células sexuales es impedida por
diferencias en la forma o en el tamano de los 6rganos reproductores.

e Aislamiento gamético: las células sexuales de organismos de fecunda-

cion externa de diferentes especies no se unen porque poseen distintos
mecanismos de atraccién quimica.

 Aislamiento por incompatibilidad: los individuos de diferentes especies con

fecundacion interna pueden aparearse pero la fecundacion es impedida
porque las gametas no logran mantenerse vivas en el cuerpo de la hembra.

Luego de leer la descripcidn del siguiente experimento, intente responder a
las preguntas que se formulan.

Se observo que existian plantas de diente de lebn en zonas de llanura con ca-
racteristicas muy diferentes de otras que crecian en las zonas montafiosas.

Se quiso averiguar si la variacion era de origen genético o ambiental. Para ello
se tomo una planta joven de diente de ledn y se divididé en dos mediante un
corte longitudinal. Una de las dos mitades fue transplantada a una zona de al-
ta montafa y la otra se plant6 en la llanura. Las plantas se desarrollaron en for-
ma totalmente distinta. La de montafia era pequefa, con escasas hojas y flores
diminutas. La de llanura creci6é con raices bien desarrolladas, hojas grandes y
gran cantidad de hojas.

Las semillas resultantes de ambas plantas, se plantaron en el mismo sitio que
habian crecido las progenitoras durante varias generaciones. Se obtuvo siempre

el mismo tipo de desarrollo.

ACTIVIDAD 4 6
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ACTIVIDAD 46 | Finalmente, se plantaron semillas de las plantas de montana en la llanura y vi-

[continuacion] . .
ceversa. Las plantas en la llanura se desarrollaron muy bien, mientras que en

la montafia fueron mucho mas pequefias.

a:| ¢Qué cuestidn principal se estuvo investigando en este experimento?

b:| ;Existe algun tipo de aislamiento reproductor entre las plantas de montana y
de llanura que las hace crecer tan diferentes?

c:] iAqué conclusiones se puede llegar con este experimento?

-]l Después de la cigota

e Inviabilidad de los hibridos de la primera generacidon. Los hibridos de la
F1 son eliminados total o parcialmente después de la formacién de la ci-
gota (mortalidad cigdtical, durante el desarrollo embrionario (mortalidad
embrionarial), o en cualquier momento posterior del desarrollo antes de
alcanzar la madurez sexual. Por ejemplo, los embriones hibridos de cabra
y oveja mueren en las primeras etapas de su desarrollo.

e Esterilidad genética de los hibridos. Los hibridos alcanzan a completar su
desarrollo y pueden llegar a ser adultos, pero son estériles porque los ge-
nes de las dos especies no pueden interactuar durante el desarrollo del
hibrido. En la formacion de las células sexuales aparecen alteraciones an-
tes, durante o después de la meiosis. Por ejemplo, el hibrido que se forma
entre el asno y caballo es la mula. Estos hibridos son viables pero estéri-
les ya que sus génadas no se desarrollan.

e Esterilidad cromosdmica. Los hibridos alcanzan a completar su desarro-
lloy pueden llegar a la madurez pero son estériles porque las diferencias
en el nimero y/o en la estructura de los cromosomas paternos determi-
nan alteraciones en el apareamiento de los cromosomas durante la meio-
sis que producen gametos aneuploides [variacion numérica en cromoso-
mas individuales). Por ejemplo, el rdbano comun y la col presentan 18 cro-
mosomas en su cariotipo, de modo que ambas plantas producen gametas
2n = 9. Cuando se cruzan ambas plantas se obtiene un hibrido de 18 cro-
mosomas, pero los dos genomas no son compatibles durante la meiosis'y
las gametas presentan un ndmero variable de cromosomas (varian entre
6y 12) en lugar de tener 9. Como resultado no es posible la formacion de
polen, ni ovocélulas y las plantas hibridas son estériles.

e Segunda generacion hibrida. Los hibridos de la primera generacion lle-
gan a adultos fértiles, pero su descendencia directa o la descendencia
producto de cruzamientos con las formas originales presenta una reduc-
cion o anulacién de la viabilidad o de la fertilidad. Por ejemplo, en vegeta-
les se han observado muchos casos de deterioro de los hibridos.
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Entre tres especies de algoddn, se forman hibridos viables y fértiles en la

primera generacion, pero en la segunda los hibridos mueren (ya sea en

etapa de semilla o de plantula) o bien producen plantas muy debilitadas.

Analice los siguientes casos:

1

Tres especies tropicales del género Dendrobium florecen por un sélo
dia. Las flores se abren al alba y se marchitan al atardecer. La flora-
cion se desencadena frente a ciertos estimulos meteoroldgicos tales
como una tormenta repentina o un pico de temperatura. Los mismos
estimulos gatillan la floracion en las tres especies, pero el periodo
que transcurre entre el estimulo y la floracién es de ocho dias en una
especie, de nueve en la sequnda y de diez en la tercera.

El grupo de mosquitos Anopheles incluye varias especies, algunas de
las cuales estan involucradas en la transmision de la malaria. Estas
especies son indistinguibles por su formay por eso se tardé mucho en
reconocerlas. Sin embargo, nunca se cruzan porque habitan en am-
bientes muy especificos. Una se desarrolla en aguas salobres, otra en
aguas dulces y otra en pequenos charcos.

Dos especies de sapos, Bufo americano y Bufo fowleri, se reproducen
en primavera. Un poco antes lo hace Bufo fowleri, pero la temporada
reproductiva se superpone algunos dias. Ambas especies viven en
ambientes distintos. B. a mericano vive en bosques, y B. fowleri vive en-
tre los pastos. En territorios con poca alteracion por la actividad hu-
mana, ambas especies nunca se cruzan. Sin embargo, la destruccion
de bosques y el uso intensivo de tierras agricolas ha producido am-
bientes que son tolerados por las dos especies. Asi, se han estableci-
do zonas de contacto en las que se pueden cruzar y producir algunos
hibridos viables y fértiles entre ambas.

Triatoma platensis y Triatoma delpontei son dos especies americanas
de vinchucas. Estas dos especies nunca se cruzaban en la naturaleza.
La primera parasitaba aves y la segunda solamente se encontraba en
nidos de cotorras. Cuando se comenzd con la cria de aves de corral,
ambas especies comenzaron a parasitar gallinas y, en este nuevo ha-
bitat se pudieron encontrar y comenzar a producir hibridos viables y
fértiles. Estos hibridos que son a su vez interfértiles, constituyen una
nueva especie llamada Triatoma infestans, que resulté uno de los prin-
cipales vectores del mal de Chagas-Mazza en seres humanos.

Las especies de los casos anteriores, ;jestan aisladas reproductivamente?

Explique su respuesta senalando los MARs implicados.

ACTIVIDAD 4 7
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|l ; Consecuencia o factor determinante?

Siguiendo la definicién habitual de especie que como vimos en la Unidad anterior,

presenta dificultades para aplicarse a la totalidad de los grupos de seres vivos,

pudimos ver como se establece el aislamiento reproductor entre dos poblaciones.

En la actualidad, muchos bidlogos discuten si estos MARs constituyen el factor que

desencadena la aparicion de nuevas especies o, por el contrario, esta aparicién es

una consecuencia de la diferenciacion producida por la seleccion natural que pue-

de ocurrir entre dos poblaciones. En esta cuestién, una de las claves es cuanto tiem-

po hace falta para que se origine una nueva especie. Analicemos algunos ejemplos:

ACTIVIDAD 4 8_ ‘|

a:|

b:|

Aislamiento reproductor como consecuencia.

Cuando dos poblaciones estan separadas por largo tiempo y se dife-
rencian genéticamente, debido a los ajustes que realizan a sus entor-
nos locales, el aislamiento reproductivo puede establecerse como
una consecuencia de la divergencia (separacién). Ello puede ocurrir
debido a que la gran cantidad de diferencias acumuladas en los geno-
mas de los individuos de ambas poblaciones, hacen imposible el cru-
zamiento y no seran compatibles ni produciran hibridos.

Aislamiento reproductor como causa.

En poblaciones pequenas y aisladas puede ocurrir que los cambios
genéticos logren ser fijados répidamente (proceso conocido como de-
riva genétical. Por ejemplo, si el cambio en los genes que se ha fijado
(es decir, incorporado al reservorio genético de la poblacion) es un
nuevo reordenamiento cromosoémico, un nuevo patrén de aparea-
miento o un cambio temporal del periodo reproductivo, puede resul-
tar que la poblacién quede aislada reproductivamente de otras pobla-
ciones de la misma especie. Por lo que en el supuesto caso de que por
alguna razon se juntara en algdn momento con otra poblacion, la re-
produccién no seria posible.

En Biologia, luego de procesos de este tipo decimos que se ha forma-
do una nueva especie, y como consecuencia de su aislamiento gené-
tico, se inicia un proceso de diferenciacion. En este caso, el mecanis-
mo de aislamiento reproductor es el punto de partida de la divergen-
cia, no el resultado.

Comente en cuanto tiempo puede ocurrir la especiacion en cada uno de los

ejemplos anteriores.

Organice toda la informacion de este punto en un resumen integrador que

le permita estudiar luego y sobre todo que le permita identificar sus propias

dudas y avances. Consulte con su profesor tutor.
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Como vemos, existen ejemplos para las diversas posturas sobre el estudio de la
naturaleza. Los bidlogos, sin embargo, discuten cual de estas modalidades es la
mas representativa ya que de acuerdo al tipo de especiacion (gradual o rapida) es
posible escribir por lo menos dos versiones de la historia de la vida. Hacia el final
de la Unidad retomaremos esta cuestion.

-]l Modelos para el origen de las especies

En Biologia Evolutiva se han propuesto muchos modelos para explicar el proceso
de especiacion, esto es la aparicién de nuevas especies. Por lo general, estos de-
sarrollos se han elaborado a partir del estudio de casos concretos particulares.
Aunque algunos de estos casos estdn muy bien determinados, muchas veces no
resulta posible generalizar una explicacion y aplicarla a otros muchos casos da-
da la dificultad para establecer las comparaciones.

Como verd, en Biologia no hay una Unica respuesta. La naturaleza es compleja 'y
por lo que sabemos, existen muchas alternativas para el surgimiento de una nue-
va especie.

De todos modos, contamos con algunos modelos capaces de representar algunas
vias posibles que sigue el proceso de especiacion.

Asi, de acuerdo con el modo en que se establecen los MARs, la magnitud de tiem-
po involucrado en la especiacion y el papel de la seleccidn natural en la divergencia,
los procesos de especiacion pueden ser clasificados en dos categorias centrales:

A:| Especiacion por divergencia (se corresponde con el caso de “aislamiento re-
productor como consecuencia” que hemos visto con anterioridad).
Para comprender este proceso podemos establecer en nuestros ejemplos
algunas etapas que conducen al surgimiento de una nueva especie:

a:] Seforma una barrera geografica que divide una poblacidn original en
dos subpoblaciones.
Los individuos que viven a uno y otro lado pueden potencialmente re-

producirse, pero la barrera lo impide.
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b:] Antelainterrupcién del flujo génico, puede ocurrir un proceso de dife-
renciacion genética si los seres vivos, las condiciones y los recursos de
ambas subpoblaciones, difieren al menos, ligeramente. Como conse-
cuencia de ello, la seleccidon natural puede actuar de modos diferentes
a ambos lados de la barrera y, las subpoblaciones iran divergiendo.

T0 T1 T2 TIEMPO

c:| Unavez que transcurre tiempo suficiente como para que las dos po-
blaciones sean tan diferentes que, aun cuando la barrera desapare-
ciera, los individuos de ambas poblaciones no podrian cruzarse entre
si. En este punto, puede considerarse que las dos poblaciones son dos
grupos reproductores distintos, de manera que se han formado dos
nuevas especies.

~ | =~
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d:| Puede ocurrir una situacion alternativa a la anterior. Si al desapare-
cer la barrera geogréfica, las poblaciones no se han diferenciado lo
suficiente y al entrar en contacto producen hibridos.

w il

T0 T1 T2 T3 TIEMPO

En este caso, el futuro proceso estara dado por las caracteristicas de
los hibridos. En esta situacién pueden darse dos alternativas:

1:] Queenlas nuevas condiciones, los hibridos resulten mas efica-
ces que los individuos de las poblaciones originales. En este ca-
so, las poblaciones se pueden fusionar y se formara una nueva
especie hibrida.
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2:] Que los hibridos presenten una desventaja respecto de los individuos de la pobla-

cion original. En este caso, se deduce que, como consecuencia de la divergencia,
ya se ha establecido un mecanismo de aislamiento reproductivo postcigético. Pro-
bablemente, la seleccidén natural favorecerad aquellas caracteristicas vinculadas
con el surgimiento de un mecanismo de aislamiento precigético que impida la for-
macion de hibridos y el proceso de especiacion se reforzara hasta completarse.
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Mecanismo de Aislamiento Precigético
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De acuerdo con la distribucion geogréfica y la intensidad del flujo genético
entre las poblaciones involucradas, la especiacidén por divergencia puede
ocurrir con diferentes modalidades:

a:| Elcasomasfrecuente parece ser el analizado anteriormente: dos po-
blaciones estan en territorios separados por una barrera que impide
el flujo génico y van divergiendo hasta convertirse en especies dife-
rentes. Este modelo se conoce como especiacion alopatrica. Por ejem-
plo, el proceso de especiacion de los pajaros pinzones en las Islas Ga-
lapagos, constituye un caso tipico de especiacion alopatrica. EL mar es
la barrera que impide el flujo genético entre las poblaciones del con-
tinente y de las diferentes islas, que se han ido diferenciando hasta
constituir 13 especies distintas.
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b:] Otrocaso es el de la especiacion entre poblaciones vecinas que pue-

de ocurrir sin que se establezca una barrera. La diferenciacién se pro-
duce si existen diferencias marcadas entre los distintos territorios ve-
cinos. Cuando el proceso de divergencia ocurre entre poblaciones que
se encuentran ocupando ambientes contiguos, se trata de especiacion
parapatrica.
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c:| También puede suceder que el proceso de especiacidén ocurra dentro

de un mismo territorio. Esto puede darse si en una poblacion existen
dos 0 mas formas fenotipicamente distintas para un caracter (polimor-
fismo). En este caso, los individuos portadores de cada una de las va-
riantes se aparean preferentemente con individuos que también la
presentan. Luego de varias generaciones, es posible que las dos for-
mas acumulen diferencias y queden aisladas reproductivamente. Aqui,
si bien no existe una barrera geogréfica, existe una barrera ecoldgica
(una diferenciacion de habitats dentro de un mismo territorio). Cuan-
do el proceso de especiacion ocurre dentro de una misma poblacion
se denomina especiacion simpatrica.
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Especiacion cuantica (que se corresponde con el caso de “aislamiento re-
productor como causa”).

Este tipo de especiacién ocurre de manera mucho més rapida y abrupta que
la divergencia. Comentaremos dos modelos que ilustran este proceso.

a:| Especiacién peripatrica: en este modelo ocurre que un pequeno nu-
mero de individuos forma (funda) una nueva poblacién con una parti-
cular configuracidn genética, diferente a la original. Esta situacion se
puede deber por ejemplo a una fluctuacion conocida con el nombre de
“cuello de botella”.
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ACTIVIDAD 4 Q

Este efecto se produce cuando se verifica una reduccién drastica del ta-
manfo de una poblacién, debido a un cambio brusco en el ambiente (bid-
tico o abidtico). Este proceso provoca que los pocos sobrevivientes de la
poblacidén original no tengan probablemente genes representativos de
toda la poblacién. Si estos individuos no se extinguen y logran propa-
garse, formaran una nueva poblacion cuya composicion genética sera
distinta a la de la poblacién anterior. Es muy frecuente que después de
pasar por el “cuello de botella

la variabilidad se vea muy reducida.
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Entre 1820 y 1880, el elefante marino fue objeto de caza indiscriminada en las
costas de California y estuvo a punto de extinguirse. Sobrevivieron unos 20 indivi-
duos. Un siglo después, en 1984, la especie fue protegida legalmente y llegd a
mas de 30.000 individuos. Parecia un resultado alentador, pero cuando se estu-
diaron 125 cachorros se observo que eran homocigotas. Este resultado muestra
una pérdida de variabilidad.

; Qué consecuencias puede tener para la poblacion esta pérdida de variabilidad?

También es posible que ocurra la especiacion peripatrica si migra y
queda aislada una pequena cantidad de individuos que fundan una
nueva poblacién en un drea marginal.

Las poblaciones de muchas especies que actualmente viven enislas o
también en lagos, aunque hoy tengan miles de integrantes, son des-
cendientes de muy pocos colonizadores que llegaron accidentalmen-
te. En este proceso se funda una nueva poblacion a partir de una pe-
quefa muestra inicial que presenta parte de la diversidad genética
original, no toda. Si permanecen aislados mucho tiempo, probable-
mente originen una nueva especie. Este proceso se designa con el
nombre de “efecto fundador”.

X
X x
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Los Amish son un grupo religioso de Pennsylvania que vive en una comunidad ce-

rrada, y se hicieron famosos a partir de la pelicula “Testigo en Peligro” con Harri-

son Ford. En esta poblacion, existe una frecuencia muy alta de un alelo recesivo

que en estado homocigota produce una combinacion de enanismo con presencia

de dedos supernumerarios. Desde que este grupo fue fundado, se registraron 61

casos, casi tantos como en todo el resto de la poblacién mundial. Se calcula que

el 13% de los integrantes de la poblacion son portadores de este alelo raro.

La colonia de Amish que desciende de pocos individuos que llegaron a Pennsyl-

vania, tiene actualmente unos 17 mil miembros y se ha mantenido casi aislada

desde su llegada.

., Como se podria explicar la alta frecuencia del alelo recesivo raro? ; Con el

tiempo, los Amish podrian constituir una nueva especie, diferente al Homo

sapiens?

Para responder estas preguntas puede basarse en alguno de los casos de

especiacion mencionados anteriormente.

En todos estos casos, las nuevas poblaciones son diferentes en sus
frecuencias génicas a la poblacion original. Ademas, por tratarse de
poblaciones pequenas, nuevas variantes génicas podrian fijarse de
manera azarosa. Como vemos, un cambio importante en la composi-
cion genética puede traer aparejado el aislamiento reproductivo de la
nueva poblacion y establecer una nueva especie.

Especiacion por poliploidia: en ocasiones se puede producir una du-
plicacién completa del genoma por union de gametas en las que no
se reduce su nimero cromosoémico. De este modo se forman indivi-
duos poliploides (3n, 4n, etc.). En estos casos se puede originar una
nueva especie ya que los individuos no pueden cruzarse con las po-
blaciones parentales. Este proceso es un tipo de especiacion instan-
tanea que ocurre a partir de un evento Unico.

En animales, la especiacion por poliploidia es rara debido a que se mo-
difica la cantidad de cromosomas que determinan el sexo. Pero existen
algunos ejemplos en especies hermafroditas como caracoles, lombri-
ces de tierra y planarias. También en animales con hembras parteno-
genéticas (capaces de producir descendencia viable sin previa fecunda-
cién), como ocurre en algunos escarabajos, peces y salamandras.

En plantas, este tipo de especiacidn parece bastante frecuente. Apa-
rentemente el 50 por ciento de las plantas con flor (angiospermas]
son poliploides. En muchos casos, los poliploides difieren fisioldgica-
mente de las especies originales y pueden, por ello, colonizar am-
bientes con nuevas condiciones y recursos.

ACTI\/DAD! .!! !
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ACTI\/IDAD! ! I La cantidad de nuevas especies que se producen en una determinada unidad de

tiempo dentro de un linaje, es decir, la tasa de especiacion varia mucho entre di-
ferentes grupos de organismos. También varia el tiempo requerido para que ocu-
rra este proceso. Desde un momento (como en la poliploidia) hasta millones de
anos en procesos de divergencia lenta.

Los factores que se relacionan con una alta tasa de especiacién son:

e El ambiente heterogéneo con multiples barreras.

* Alta capacidad de dispersion de la especie que le permite colonizar am-
plios territorios.

e Especializacion ecoldgica.

e Fluctuaciones importantes del tamano de la poblacién.

a:] Elabore una explicacion acerca de por qué cada uno de estos factores influ-
ye en una especiacion intensa.

b:|] Sicomparamos la aparicion de dos especies resultantes, una por especia-
cion divergente y la otra por especiacion cuantica, ;,qué semejanzas y qué
diferencias podemos encontrar?

~:ll ;Donde va la evolucion de las especies?
Un analisis sobre los modos en que vemos la naturaleza

A lo largo de los siglos, las personas inclinadas al conocimiento de la naturaleza
han intentado describir y clasificar el medio natural. Los primeros sistemas de
clasificacién u ordenacion reflejaban ideas con fuertes influencias providencialis-
tas. Un elemento caracteristico de esta vision esta relacionado con la direccidn
que presentan los acontecimientos de la historia del Universo. La concepcion bi-
blica de la historia supone un sentido y una orientacion: hubo una creacion y ha-
bra un fin para todas las cosas, pero ademas el proceso tiene un caracter nece-
sario por reflejar el plan divino.

A fines del siglo XVIl y principios del XVIII se empezd a sospechar sobre la posibi-
lidad de que la Tierra no constituyera un medio uniformemente estable. Se intro-
dujo el moderno sistema de clasificacion de las especies formando grupos por su
“afinidad”. Pero rara vez se pensé que tal afinidad implicara descendencia de un
ancestro comun. Es decir, el proyecto parti¢ del supuesto de que las especies son
eternamente fijas y el modelo desarrollado mostraba relaciones inmutables. No
era posible pensar en un mundo cambiante.

Cuando los naturalistas del siglo XVIIl se enfrentaron a la posibilidad de que las co-
sas cambiaran con el paso del tiempo, con frecuencia redujeron al minimo estas
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inquietantes consecuencias. A pesar de las clasificaciones en marcha, se consi-
derd que la naturaleza presentaba una continuidad absoluta entre las formas vi-
vas. El principio de continuidad utilizado estaba asociado a la concepcién aristo-
télica de la "gran cadena del ser” e implicaba que no habia una division nitida en-
tre los minerales y los seres vivos mas simples. El pensamiento mecanicista de
entonces, apoyaba esta nocion al considerar a plantas y animales como “monta-
Jes” complejos de partes materiales. Por lo tanto los animales y las plantas po-
dian ser clasificados de la misma manera que las piedras.

Hasta principios del siglo XX se clasificaban los elementos de la naturaleza en
tres reinos: animal, vegetal y mineral. En la actualidad, como vimos, hay consen-
so en considerar cinco reinos para clasificar la biodiversidad.

Esta vision estatica del mundo de fines del siglo XVII'y principios del XVIII fue ca-
da vez mas cuestionada a medida que se consolidaba el desarrollo de la ciencia.

]| La naturaleza y los métodos

La Escala de la Naturaleza fue mayoritaria-
mente aceptada hasta mediados del siglo
XVIIl. Podemos decir que con la llegada de
Carlvon Linneo (1707-1778) un célebre natu-
ralista sueco, esta situacién comenzd a cam-
biar. Mediante la paciente tarea realizada en
la confeccidn de su monumental obra llama-
da el "Sistema Natural” consiguié aclarar al-
gunas incégnitas al clasificar en base a se-
mejanzas la realidad natural. Darwin aclara-
ria algunas otras al establecer la base expli-

cativa del orden natural en una teoria de la

Carl von Linneo (1707-1778).

transformacion evolutiva.

Linneo desarrolld un sistema de clasificacion para todos los organismos (conoci-
do como sistema de nomenclatura binomial, todavia en uso). Entre los nombres
que propuso para los seres vivos, podemos destacar al de nuestra propia especie
Homo sapiens ("Hombre sabio”] que parece referir mas a un desafio que a una
descripcion.

Ahora bien, si Linneo hubiera simplemente reunido y codificado toda la informa-
cion desorganizada que hacia tiempo se iba acumulando, entonces podriamos de-
cir: jy con eso qué?, alguien tenia que acabar haciéndolo. Linneo vivié en el mo-
mento oportuno, y tuvo la suerte de poseer la combinacion adecuada de rigory
sentido del orden. Pero Linneo no sélo codificé, desenmascaré. Su sistema no so-
lo reunia, sino que sustituia a un principio de organizacion (criterio de clasifica-
cion) que, hasta entonces se habia escapado a la vista.
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Linneo produjo conocimiento de la naturaleza a dos niveles:

e En primer lugar, porque designé las especies como unidades basicas y
establecid principios para su definicion y nomenclatura uniformes y,

e en segundo lugar, porque organizé las especies en un sistema de clasifi-
cacion mas amplio basado mas en la busqueda de “orden natural” que en
la preferencia o conveniencia humanas.

El método binomial de Linneo se ha utilizado, desde su Systema Naturae (primera
edicion publicada en 1735, edicion definitiva de la taxonomia animal en 1758}, co-
mo la base oficial para dar nombre a los organismos. Linneo confirié a cada es-
pecie un nombre de dos palabras (por ello binomial], que es el identificador Uni-
co y distintivo de una especie. El primer nombre (que se escribe con mayuscula)
representa el género, y puede estar compartido con otras especies estrechamen-
te emparentadas, y el segundo (llamado nombre especifico, trivial o comun, que
empieza con minUscula), es el identificador Unico y distintivo de una especie. Por
ejemplo, perros y lobos residen en el género Canis, pero cada uno de ellos ha de
tener un nombre trivial distinto para designar a la especie: Canis familiaris y Canis
lupus, respectivamente.

El nombre linneano de las especies no es una descripcién, sino un identificador,
para sequir la pista y conferir un nombre distintivo a cada entidad natural. Cual-
quier sistema general basado en millones de objetos Unicos ha de utilizar un me-
canismo de este tipo, Linneo comprendié finalmente que habia producido un prin-
cipio necesario y fundamental de nomenclatura. Pero fue la definicién de las es-
pecies que hizo Linneo, y no su mecanismo para darles nombre, lo que produjo el
cambio que desenmascaro6 a la naturaleza. Porque la definicidén de Linneo rompio
el artificio de los sistemas basados en las necesidades de los seres humanos con
unidades basicas.

En la practica, Linneo clasificd sus plantas por la forma, el nUmero y disposicion de
sus 6rganos de fructificacion (androceo y gineceo). Durante toda su vida, Linneo

buscé un methodus naturalis, o “método natural”, que captara la disposicion natu-
ral de los seres vivos en su jerarquia de nombres. Hoy sabemos que no lo consiguio.

Las clasificaciones que estuvimos estudiando hasta ahora son conocidas con el
nombre de hacia abajo y fue el método de clasificacién predominante en los tiempos
de apogeo de la botanica medicinal, durante y después del Renacimiento. Su princi-
pal proposito era la identificacion de diferentes tipos de plantas y animales. En aque-
lla época, el conocimiento de las especies botanicas y zooldgicas se encontraba aun
en una fase inicial, a pesar de lo cual, ese saber, era imprescindible para identificar
correctamente la planta que poseia las propiedades curativas conocidas.

La clasificacion hacia abajo, como vemos, procede dividiendo grupos grandes en
subgrupos, mediante un método de division utilizado ya por Aristdteles. Los ani-
males pueden tener sangre caliente o no; con esto se obtienen dos clases. A su
vez, los animales de sangre caliente pueden tener pelos o plumas, y cada una de
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las clases resultantes (mamiferos y aves) se puede subdividir a su vez por el mis-
mo proceso de dicotomia, hasta llegar a la especie concreta a la que pertenece el
ejemplar que se quiere clasificar.

a:| Sintetice los aportes realizados por Linneo.
b:] A qué se refiere el texto cuando se habla de desenmascarar.

c:| Trate de establecer semejanzasy diferencias de la propuesta de Linneo con
las clasificaciones que se venian desarrollando hasta el momento.

| Tome los organismos de la Actividad 24 de la Unidad 2 y realice una clasifi-
cacion hacia abajo, definiendo diferentes criterios.

El principio de clasificacion hacia abajo domin¢ la clasificacion hasta finales del
siglo XVIII, y se refleja en las claves y clasificaciones propuestas por Linneo. To-
davia se utiliza este método en guias de campo y en las claves de muchos estu-
dios, aunque ya no se lo llama “clasificacion” sino identificacion.

Como es natural, la gente reconocia desde siempre grupos naturales como los
peces, los reptiles, los helechos, los musgos y las coniferas. A finales del siglo
XVIII hubo algunos intentos de sustituir el sistema de Linneo, por un sistema
“mas” natural, basado en similitudes y relaciones observadas en los organismos.
Pero no se sabia a ciencia cierta cémo determinar dichos criterios.

Con el tiempo, el método de clasificacion hacia abajo cay6 en desuso. A principios
del siglo XIX reaparece una variante: las llamadas clasificaciones con propdsito es-
pecial. Estas clasificaciones no se basaban en la totalidad de los caracteres de los
seres vivos, sino que, en funcién de su propdsito especial, se basaban sélo en unos
pocos caracteres, a veces sélo uno. Por ejemplo, atendiendo a su utilidad culina-
ria, los hongos se podian clasificar en comestibles y no comestibles (o venenosos).

En Ecologia todavia se utilizan clasificaciones con propdsito especial: por ejem-
plo, un limndlogo (especialista que estudia ambientes de agua dulce] puede divi-
dir los organismos del plancton en autétrofos, herbivoros, depredadores y detriti-
voros. Todos estos sistemas tienen un contenido de informacion mucho menor
que el de un sistema de clasificacion darwiniano.

Una solucion a las dificultades de las clasificaciones linneanas como la cuestion
de las relaciones entre los seres vivos y la inclusidn de los organismos fésiles, lle-
garia después. Los lazos naturales entre las especies son conexiones genealdgi-
cas [es decir evolutivas) a lo largo de la historia.

ACTIVIDAD ! .! 2

ACTIVDAD! .!; ;
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|l Los métodos cambian

En el libro que cambiaria la historia de las Ciencias
Naturales, “El origen de las especies”, Darwin de-
mostro que un sistema de clasificacion solido tiene
THE ORIGIN OF SPECIES que basarse en dos criterios: la genealogia (la as-
cendencia comun) y el grado de similitud (la canti-
] REXE O AT dad de cambios evolutivos). A las clasificaciones
basadas en estos dos criterios se las llama siste-
mas de clasificacion evolutivos o darwinianos.

Los filésofos y clasificadores practicos sabian desde

hacia mucho que si existen teorias explicativas (cau-

Fr HILARLIGE TIAIWEN, B4 sales) para el agrupamiento de objetos, dichas expli-
i e o 4 s caciones deben tenerse en cuenta al delimitar los
grupos. Asi por ejemplo, las clasificaciones de las

enfermedades humanas utilizadas en el siglo XVl

fueron sustituidas en los siglos XIX'y XX por sistemas

basados en la etiologia (causas) de dichas enferme-

LN RN .
e o dades. Y asi, las enfermedades se clasificaron en
causadas por agentes infecciosos, por defectos ge-
néticos, por el envejecimiento, por falta de cuidados,

por sustancias tdxicas o radiaciones nocivas, etc.

Toda clasificacion que tiene en cuenta las causas esta sometida a estrictas limita-
ciones que impiden que se transforme en un sistema puramente artificial.

En cuanto Darwin desarrolld su teoria de la ascendencia comun, se dio cuenta de
que cada grupo natural (o grupo diferenciado de organismos] estaba formado por
los descendientes del antepasado comdn mas proximo. Para Darwin, el criterio
de la ascendencia no sustituia al criterio de la similitud, sino que més bien ponia
limitaciones a los tipos de similitud que se podian aceptar como evidencia de pa-
rentesco. En otras palabras, una clasificacion darwiniana sélida tiene que basar-
se en la consideracion equilibrada de la genealogia y la similitud (grado de dife-
rencia entre las especies).

Para entender el papel de la similitud en una clasificacion darwiniana, hay que en-
tender el concepto de homologia.

La existencia de caracteres homologos es indicio de parentesco entre especies y
grupos superiores. Se consideran homélogas las caracteristicas de dos o mas
grupos que derivan del mismo caracter (o de un carécter equivalente) de su ante-
pasado comun mas préximo.

Ahora bien, no todas las similitudes entre organismos se deben a la homologfa. Un
tipo de cambio evolutivo que puede dar resultados similares es la denominada con-
vergencia. Se trata de la adquisicion independiente del mismo caracter por linajes sin
parentesco evolutivo, como la adquisicion de alas por las aves y por los murciélagos.
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Hasta 1965, la clasificacion darwiniana era el
sistema de uso casi universal, y todavia se si-
gue utilizando mucho. El primer paso del pro-
ceso es la delimitacién y agrupamiento de es-
pecies emparentadas, basandose en la simili-
tud; el segundo paso es la comprobacion del
origen de dichos grupos y su ordenacion genea-
légica. Este es el Unico modo de satisfacer los
dos criterios de Darwin para una buena clasifi-
cacion de los organismos.

Como imaginara, estamos lejos de lograr una

clasificacion “natural” y definitiva. Sospecha-
mos y creemos que a esta altura usted acuerda
con nosotros, que ello no es posible. Las clasi-

ficaciones, a pesar de Darwin, siguen depen-

diendo de los criterios que utilicemos y esta

Charles Robert Darwin (1809-1882).

cuestion parece lejos de estar superada.

Asi, segun el criterio elegido se pueden obtener clasificaciones de insectos total-
mente diferentes, por ejemplo, basandonos en los caracteres de diferentes fases del
ciclo vital (los caracteres de la larva o los del adulto). Al estudiar un grupo de abejas,
un equipo de investigadores obtuvo cuatro clasificaciones diferentes ordenando las
especies en clases de similitud basadas en los caracteres de 1) las larvas, 2] las pu-
pas, 3) la morfologia externa de los adultos y 4) los genitales masculinos. Es decir,
invariablemente, cuando un investigador utiliza un nuevo conjunto de caracteres, ob-
tiene una nueva delimitacién de grupos o un cambio de nivel.

Muchos grupos estan muy bien delimitados y se pueden describir sin ambigieda-
des y con gran precision (por ejemplo, las aves o los pinglinos), pero la categoria
en la que se sitlan es muchas veces subjetiva y depende del criterio del cientifico.

Asimismo, la clasificacion de los grupos fosiles plantea numerosos problemas y
todavia no se ha llegado a un acuerdo al respecto. ;Como deberian tratarse los
grupos fésiles que son formas intermedias entre dos grupos vivos?

Esta situacion se complica también porque el registro fosil es, en general, dema-
siado incompleto y no aporta evidencias de la “especie ancestral” de la que deri-
vé un nuevo grupo.

La clasificacion darwiniana basada en dos criterios -la genealogia y la similitud-
se aceptd de manera casi general desde 1859 hasta mediados del siglo XX. En la
actualidad, se han desarrollado algunas alternativas como las clasificaciones
llamadas fenética y cladistica, basadas en muchos casos en evidencias molecu-
lares, pero tampoco han alcanzado un gran consenso entre los investigadores y
siguen siendo fuente de polémicas y discusiones. Por las caracteristicas que
presenta la ensenanza de las clasificaciones naturales en el nivel inicial, estas
clasificaciones no seran desarrolladas en el presente curso.
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ACTIVIDAD .’4

‘| Elabore un resumen de las ideas de Darwin.
| Compare las ideas de Darwin con las de Linneo.

| Los reyes de la clasificacion

Aproximadamente hasta mediados del siglo XIX, los organismos se clasificaban
en animales y vegetales [y la naturaleza en general, se ordenaba en tres “reinos”
-término que como vemos no resulta muy “natural”-). Todo lo que no fuera clara-
mente un animal se incluia entre los vegetales (el resto de los elementos se in-
cluia en el llamado reino mineral, que posteriormente fue eliminado ya que se
busca solamente organizar la diversidad bioldgical.

Sin embargo, el estudio detallado de los hongos y los microorganismos dej6 cla-
ro que no tenian mucho que ver con las plantas y que habria que considerarlos co-
mo grupos superiores independientes.

La reforma mas dréastica de la clasificacion de los organismos se produjo en los
anos 30, cuando se comprendié que los monera [procariotas), formados por las
bacterias y sus parientes, eran completamente diferentes de todos los demés or-
ganismos (eucariotas), que tienen células con nucleo.

Existen varias maneras posibles de clasificar a los eucariontes. Hasta hace poco,
por razones de comodidad, se solian combinar todos los eucariontes unicelulares
en un solo grupo, los protistas [protista). Aunque los cientificos sabian que algunos
protistas (los protozoos) se parecian mas a los animales, que otros se parecian
mas a las plantas, y que aun existian otros mas parecidos a los hongos, los crite-
rios tradicionales de diagndstico de animales y plantas (posesion de clorofila, mo-
vilidad) no resultaban muy aplicables a este nivel, existia demasiada incertidumbre
acerca del parentesco como para mantener la comoda etiqueta de “protistas”.

Es decir, la diversidad biolégica se organiza como vimos en la Unidad 1 en cinco
reinos: monera, protista, hongos, vegetales y animales.

Pero las cosas parecen haberse aclarado algo mas gracias a nuevas investigacio-
nes, en especial cuando se puso la atencidn en caracteres que antes se habian pa-
sado por alto (por ejemplo, la presencia de ciertas membranas en las células) y
en caracteristicas moleculares.

Aunque todavia puede resultar cémodo llamar protistas a los eucariontes unice-
lulares, comentamos que ya no se puede defender el mantenimiento de un grupo
oficial llamado protista. Los cientificos siguen debatiendo si los “protistas” se de-
ben dividir en tres, cinco o siete reinos.
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A modo de cierre [siempre parcial] del estado de la cuestion mostramos el que pa-
rece ser el modelo aceptado a comienzos del nuevo milenio. Se trata de un sistema
en el cual los organismos se dividen en dos imperios, con sus correspondientes
reinos:

Imperio procariontes (moneras)

* reino eubacterias

* reino arquibacterias

Imperio eucariontes

® reino arquizoos

* reino protozoos

® reino cromistas

e reino metafitas (plantas)

* reino fungi (hongos)

e reino metazoos (animales)

Los llamados Reinos de la Naturaleza una vez fueron tres, ya en este siglo fueron
cinco, hoy parece que son ochoy una pregunta inquietante puede surgir a estas al-
turas: jse han acabado las mascaras en la naturaleza? ;cuantas quedan aun? ;o
deberemos pensar que debajo de un disfraz se oculta otro y asi sucesivamente?

Como tema final para la Unidad le proponemos un trabajo sobre los cambios ocu-
rridos en una especie que parece tener como caracteristica central su conciencia
sobre si misma.

w0l La evolucidon del hombre

Vimos que el pionero del sistema moderno de clasificacion de plantas y animales
fue el botanico sueco Karl Linné, recordado en todos los libros como Linneo. En
la décima y fundamental edicién de su obra clasica Systema Naturae, publicada
en 1758, enumero los diversos 6rdenes que componen la clase mamiferos.

Como buen naturalista del siglo XVIII suponia que los seres humanos debian per-
tenecer a un orden méas alto, de modo que los llamo Primates, término derivado
del latin medieval que significa “primero en la lista”.

.De ddénde viene el hombre? ;Es un animal mas? ; Debe ser considerado, desde
el punto de vista bioldgico, separado del resto de los seres vivos?

.,Como ha llegado la especie humana a lo que es actualmente? ; Desde qué mo-
mento de la historia de la Tierra, es posible hablar de la existencia de seres hu-
manos? ;Qué recorrido evolutivo ha seguido el hombre?

Quiza por influencia de la tradicidn, los esquemas habituales de la evolucién van
todos dirigidos (a veces sutilmente, en otros casos en forma grotescal a reforzar
una vision confortable para nosotros: la inevitable superioridad del hombre.
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Existen concepciones que muestran cadenas de seres en progreso lineal. A fines

del siglo XVIII un médico inglés Charles White en su Regular Gradation in Man, ar-

ticuld toda la diversidad de la vida de los vertebrados en una Unica secuencia que

va desde las aves, pasando por los cocodrilos y perros y mas alla de los monos, y

asciende por la escala convencional racista de los grupos humanos hasta el mo-

delo caucésico europeo.

Con la aparicidn de la teoria evolutiva se cuestionaron estas imagenes y se afian-

z6 la idea del origen del hombre a partir de un Unico grupo primate.

Tiburén del  Anfibio del
Devodnico Carbonido
inferior

ACTIVIDAD .! .! |

Reptil del Mamifero Lemurido Mono del Chimpancé  Hombre de Atleta
Pérmico-  del Cretacico Viejo Mundo Tasmania romano
carbonifero

Secuencia habitual y falsa que intenta describir la ocurrencia
de evolucién progresiva en la historia de la vida.

Le proponemos que elabore un texto breve que incluya:
Su punto de vista sobre las razas.

. Existe racismo en la Argentina?

Razas y ciencia

Las razas humanas no son especies separadas ni divisiones antiguas dentro de
una teoria general de la evolucién. Para algunos cientificos, son subpoblacio-
nes recientes, escasamente diferenciadas, de nuestra especie actual Homo sa-
piens; para otros es una categoria que se utiliza politicamente pero que no tie-
ne realidad biol6gica alguna.

De todos modos, si se quisiera medir la diferencia genética entre grupos huma-
nos, seria necesario realizar muestras de genes al azar. Algunos estudios reali-
zados, revelan que probablemente mas del 90 por ciento de los genes huma-
nos sean comunes a todo el mundo.

Hasta la fecha, y se cree que no serd posible (porque muchos investigadores
sostienen que el planteo de la existencia de razas es erréneo), no se ha podido
detectar ni un solo gen de raza, es decir, un gen que solamente esté presente

en un grupo humano y no en otro.



UNIDAD 3 | El origen de las especies | 93

El biologo Richard Lewontin (el autor del texto del comienzo del Modulo) es- ACTIVIDAD 55

.2 s " . R . . [continuacion]
tudio6 la variacion genética humana y concluy6 lo siguiente: “Si (Dios no lo

permita) se produce un holocausto masivo y sélo el pueblo Xhosa del extremo sur
de Africa sobreviviera, la especie humana conservaria mds del 80 por ciento de su
variacion genética”.

;Qué pasa entonces? Pasa que los
grupos humanos varian especta-
cularmente en unos cuantos ca-
racteres llamativos (color de la
piel, forma del cabello, tipo de
ojos, etc.) pero estas diferencias
externas nos engafian y nos pue-

den llevar a pensar que las dife-

rencias en todo el genoma es

A pesar de las diferencias observables, la variacion genética es minima en-
muy grande. Hoy se sabe que ta- tre diferentes grupos humanos.

les diferencias son superficiales.

Las razas pueden variar poco en los caracteres pero los individuos pueden
variar mucho entre si. No podemos menos que imaginar un mundo que tra-
te como seres humanos completos en todos los aspectos absolutamente a to-
dos, hasta a los retrasados mentales mas profundos, a pesar de sus evidentes
y amplias limitaciones.

‘| Confronte el texto que elaboré en la actividad anterior, y elabore una con-  ACTIVIDAD
clusion sobre la existencia o no de alguna supuesta raza superior dentro de
los seres humanos.

Ahora bien, también nos podriamos preguntar: ;si los humanos han descendido
de un grupo ancestral de primates, como es posible que siga habiendo monos en
la actualidad?

Vimos que la evolucién no es una escalera de progreso de grupos bioldgicos en la
que cada peldano desaparece al transformarse de cuerpo entero en la siguiente
etapa. Es un arbustoy los grupos ancestrales normalmente sobreviven a sus des-
cendientes una vez que éstos se han separado.

Hay simios de muchas formas y tamanos, sélo una de las lineas lleva a los huma-
nos. Una de las poblaciones de Australopitecus se convirtié en Homo habilis, otras
varias sobrevivieron. Una especie, Australopitecus robustus, murié hace menos de
un millén de afos y vivié en Africa.
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N Es decir, la expresion habitual “el hombre
desciende del mono” resulta una simplifica-
cion erronea. La especie humana actual tie-
ne un vinculo bastante lejano con un grupo

primate ancestral que origind tanto a los

chimpancés como a los gorilas actuales. Y

Diferentes craneos de hominidos anteriores al hombre. .
sabemos que las relaciones de parentesco

no suponen relaciones de descendencia.

En la actualidad, no existen dudas sobre el hecho de la evolucion. Sin embargo,
mucha gente, se pregunta si la evolucion sigue ocurriendo o se trata de un pro-
ceso que ya ha culminado con la aparicion del hombre.

Para probar que seguimos evolucionando

7 P ,
‘/,,(\ P Frentealta. Hoce 0,1 ma. biolégicamente bastaria con mostrar que las
J i )

Oclusién postorbital .- . -
Hace 40 m.a. condiciones necesarias y suficientes para

Pauta dentaria de los simios que ocurra evolucion bioldgica siguen pre-
medernos. Hace S m.a. sentes en la especie humana: existe variabi-
lidad genética y actua la seleccion natural,
pero también actla la sociedad y la cultura.

Codo sstable. Hace 15 m a. Si bien en la actualidad las deficiencias here-

ditarias que pueden ser curadas son muy po-
Sacro ancho. Hace 3,5 m.a. . . .

cas, algunos cientificos sostienen que en el
Pérdida de la cola.

Hace 25 m a. futuro sera posible mejorar la constitucion
Eotacyégn del pulgar. genética de la especie humana. Probable-
ace m.a.

mente la evolucion humana haya entrado en

una etapa donde la influencia de la sociedad,
"Humanizacién” de la
articulacion de la rodilla
Hace 1,8 m.a.

con sus principios éticos, religiosos, la edu-
cacion y las costumbres, entre otros facto-
res, repercutan e influyan sobre la reproduc-
cion diferencial de los seres humanos.

Pie "humano”. Hace 1,8 m.a.

ACTMDADS 7 ‘| Como actividad final, de autoevaluacion, le proponemos que elabore un tex-

to argumentativo respondiendo a la siguiente problematica:

a:| ;Hastaqué punto los avances culturales (especialmente en medicina) influyen
en la accion de la seleccidn natural sobre la especie humana?

b:] Recurraasusnotasy a sus lecturas para poder realizarlo.
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A continuacion le damos los nombres de algunos libros que podra consultar en la
biblioteca de su escuela, de su centro o de su barrio. Le seran utiles a lo largo de
su trabajo con el Mddulo para aclarar algunas dudas, realizar otras lecturas,
ampliar sus saberes y enriquecer las actividades propuestas. Recurra a su
docente tutor o al bibliotecario para que lo ayude en la busqueda del material que
le interese.

o] Cabello, M. y Lope, S. Evolucion. Madrid, Biblioteca de Recursos Didacticos
Alambra, 1986.

] Eeldredge, N. La vida en la cuerda floja. Barcelona, Tusquets. 2001.

e] Gould, S.J. El libro de la vida. Barcelona, Critica. 1993.

] Lewontin, R. Genes, organismos y ambiente. Barcelona, Gedisa. 2000.

] Lewin, R. Evolucion humana. Barcelona, Salvat. 1994.

*] Patterson, C. Evolucion: la teoria de Darwin hoy. Barcelona, Fontalba. 1985.

o] Ricklefs, R. E. Invitacion a la ecologia. Buenos Aires, Editorial Médica. 1998.
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