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~ CINCUENTA ANOS DE ECOLOGIA EVOLUTIVA.
CRONICA'Y LOGROS DE UNA RECONCILIACION INTELECTUAL

CARLOS M. HERRERA MALIANI

FEstacion Bioldgica de Dovicanca.
Consejo Superior de Investigaciones Cientificas

i colocamos al azar un periodo de

cincuenta anos sobre la escala conti-

nua del tiempo, su comienzo puede
caer en cualquier sitio y carecer de signifi-
cado. En el caso que nos ocupa, ¢l co-
mienzo de ese medio siglo coincide ca-
sualmente con dos hechos que, aunque
de interés muy diferente, le otorgan un
especial atractivo desde mi perspectiva
personal. Por un lado, estd la casualidad
anecdotica de que viene a coincidir con mi
llegada a este planeta como individuo bio-
logico. Por otro lado, y desde luego mu-
cho mads relevante, se da también la casua-
lidad de que en ese punto puede situarse
con bastante precision el comienzo de la
disciplina bioldgica a cuyo estudio me de-
dico, la Ecologia Evolutiva (0 «Ecologia
Evolucionista», como quizds seria mejor
denominar en nuestro idioma). La conjun-
cion de estas dos casualidades hace que
mi conocimiento de la primera mitad de la
historia y logros de la ecologia evolutiva
tenga que ser forzosamente indirecto, ob-
tenido de lecturas y referencias ajenas. En
estos casos, citaré algunas de las fuentes
que he consultado para escribir este arti-

culo, lo cual servird a la vez para otorgar
debido reconocimiento a las ideas ajenas y
facilitar al lector interesado ¢l acceso a
esas fuentes. Para los hallazgos y avances
acaecidos durante la segunda mitad del
medio siglo considerado aqui, podré ya
basarme en mi propia memoria y expe-
riencia personal directa. Limitaciones de
espacio me impiden referir en detalle to-
dos los hitos importantes ocurridos en es-
tos ultimos cincuenta anos. Y mi implica-
cion personal directa en algdn campo de
estudio, como el de la evolucion de las in-
teracciones planta-animal, seguramente li-
mitardn bastante mi objetividad por mas
que yo me empene en impedirlo. Sirva es-
to para justificar que en lo que sigue no as-
piro a ser ni exhaustivo ni completamente
objetivo.

Antes de proseguir y para situar al lec-
tor, conviene definir qué se entiende mo-
dernamente por ecologia evolutiva. El or-
nitdlogo inglés David Lack, uno de los ar-
quitectos de la disciplina como veremos
mas abajo, dio quizas la primera definicion
en 1965. Segun él, la ecologia evolutiva
trata de aquellos problemas que tienen
que ver con el tamano de las poblaciones,
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su distribucion, o cualquicr otro aspecto
de la ecologia de los organismos, cuva ex-
plicacion ha de buscarse en la historia evo-
lutiva de las especies implicadas®. Para el
ecologo vegetal John Harper, otro de los
indiscutibles fundadores, la ecologia cvo-
lutiva moderna consiste esencialmente en
¢l analisis del origen evolutivo de los fend-
menos ecologicos, incorporando el reco-
nocimiento explicito de la distincion entre
seleccion a varios niveles (gen, organismo,
poblacion, especie)’. Y por citar algo mas
reciente, anado aqui una definicion de
Douglas Futuyma que me parece especial-
mente atractivi. Segan ¢, la ecologia evo-
luriva representa la fusion de lo que nece-
sitamos conocer de la ecologia para expli-
car la evolucion con o que necesitamos
saber de evolucion para comprender la
ecologia’. Podriamos pues decir, a modo
de metaforico resumen, que por la natura-
leza de los problemas biologicos que
aborda y por su enfoque de fos mismos, la
ccologia evolutiva ocupa una zona inter-
marecal del conocimicnto  caracterizada
por un contacto dindmico y una tension
permanente entre ecologta v biologia evo-
lucionista. Como e¢n el intermareal de mi
metdafora, la confluencia de estas dos disci-
plinas da lugar a un producto que dificre
genuinamente de cada una de las dos con-
siderada por separado.

CONTRA

LOS HOMBR

Se atribuve a Nietzsche ¢l dictamen,
referido a la literatura de su tiempo, de
que «reina en todas partes una originali-
dad basada en el olvido»'. Cosas semejan-
tes suceden rambién a menudo en ciencia,

No quisicra incurrir aqui en ese tipo de de-
sagradecida «originalidad» v lanzarme di-
rectamente a hacer apologia de los logros
recientes de la ccologia evolutiva sin antes
resumir, aungue sea muy brevemente, cl
papel decisivo que en la génesis de esta
disciplina jugaron algunas destacadas figu-
ras de la ciencia de finales del siglo XIX y
principios del XX. Nadie deberta albergar
la crronea impresion de que la ccologia
evolutiva cs algo que empezo en los anos
60 con los modelos tedricos de Robert
MacArthur v Richard Levins®,

La asociacion entre ecologia v evolu-
cion tiene una historia tan larga v variada
como la de cada una de las dos disciplinas
considerada por separado. Durante la ma-
vor parte de la historia inicial de 1a biologia
evolutiva v de la ecologiy, la distincion en-
tre ambos campos fue borrosa o inexisten-
te. Las pioneras indagaciones ccologicas de
Darwin formaron parte esencial de su teo-
ria evolutiva, v los estudios biogeograficos
de Alfred Wallace en el sureste de Asiay de
Henry Bates en Amcrica tropical fueron tan
importantes para ¢l desarrollo de la ecolo-
gia como para ¢l de la evolucion. Por su
parte, los primeros ecologos entendicron
muy claramente que su campo de estudio
habia de ubicarse en el seno de la teoria
darwiniana de adaptacion por seleccion
natural. Como prucba de ello, traigo aqui
unas palabras de Henry Cowles publicadas
en 1904: «Si la ccologia ha de tener algin
lugar en la biologia moderna, ¢ste cierta-
mente ha de ser el de desentranar los mis-
terios de la adapracion»'. Sila ecologia evo-
lutiva ha sido capaz de ver mas lejos en es-
tos ultimos cincuenta anos ha sido porque
supo subirse a los hombros de algunos de
esos gigantescos pioneros del siglo XIX,
por usar ka famosa cita de Newton,



Despucs de la estrecha conexion ini-
cial entre ecologia v evolucion, los vincu-
los se rompicron vy las dos disciplinas se
desarrollaron por separado durante la ma-
vor parte de la primera mitad del siglo XX.
Diversas razones se han sugerido para ex-
plicar esta disociacion intelectual, que no
voy a considerar en detalle. St que convie-
ne recordar que conceptos tan esenciales
en la teoria darwiniana como el de la se-
leceion natural sufricron un fuerte descré-
dito durante el primer tercio del siglo XX,
en parte por culpa de una embarazosa es-
caser de evidencias empiricas que demos-
rrasen su - existencia como  mecanismo
principal de la evolucion™. No ha de ex-
tranarnos por tanto que, durante ese pe-
riodo, los primeros ecologos trataran de
conseguir para la cecologia un estatus de
ciencia autonoma y respetable, que se di-
ferenciara bien de dreas mas directamente
ligadas a la evolucion v relativamente des-
prestigiadas entonces como podrian ser la
sistematica, la historia natural o la hiogeo-
grafia’. No nos costaria mucho trabajo en-
contrar algunas reminiscencias de esta ac-
titud en ciertos enfoques adoptados toda-
via hoy en dia por parte de la ecologia «no
evolutivar,

Ese estatus cientifico «dudoso» y relati-
vamente desprestigiado de la teoria darwi-
niana se fue viendo refutado poco a poco,
y finalmente liquidado de manera brillante
v definitiva, por ¢l fendmeno intelectual-
mente decisivo en la biologia del siglo XX
que represento la lamada «Nueva Sinte-
sis», O «Sintesis Moderna» >, Esta sintesis
se fue fraguando durante la década de los
anos 30y 40, gracias a la confluencia de las

investigaciones de gencticos teoricos co-
mo Ronald Fisher v Sewall Wright, v natu-
ralistas como Theodosius Dobzhansky,
Ernst Mayr, G. Ledyard Stebbins, y George
Simpson. Esa sintesis puede resumirse ¢n
la aceptacion general de las dos conclusio-
nes siguientes. En primer lugar, se puede
explicar la evolucion gradual en términos
de pequenos cambios genéticos (mutacio-
nes) v recombinacion, seguidos de una or-
denacion de esta variacion genética por la
seleccion natural. Y en segundo lugar, los
fendémenos evolutivos observados, parti-
cularmente los procesos macroevolutivos
y la aparicion de nuevas especies, pueden
explicarse de una forma que es consisten-
te con los mecanismos genéticos conoci-
dos'. Con independencia de los alterca-
dos mas o menos academicistas que desde
entonces han salpicado la literatura evolu-
cionista, referidos af valor v significado de
la Nueva Sintesis™™, no creo que ningan
cientifico en sus cabales ponga hoy en du-
da que ese bien trabado consenso histori-
CO entre genética, sistemadtica y paleonto-
logia sirvio para demostrar que la selec-
cton natural no solo es un fendémeno real,
sino también muy poderoso, capaz de
moldear las caracteristicas de las especies
biologicas 'y, bajo ciertas circunstancias,
gobernar también su formacion.

No hubo ningin ecologo entre los ar-
tifices de la Nueva Sintesis. Este hecho,
que resulta cuando menos curioso dada la
importancia de la ecologia en el trabajo de
Darwin, decbe atribuirse seguramente a la
desconexion intelectual mencionada arri-
ba entre la ecologta y disciplinas algo «sos-
pechosas» de un evolucionismo por en-
tonces caido en desgracia. Algo paradoji-
camente, fue precisamente de alguna de
estas disciplinas, como la sistematica re-
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presentada por Ernst Mayr, de donde sur-
gieron algunas de las contribuciones mas
importantes y decisivas para la Nueva Sin-
tesis. La ecologia conecté con la Sintesis
en sus ctapas finales, justo en los ultimos
anos de la década de los cuarenta y princi-
pios de los cincuenta. Para mi, hay dos hi-
tos claramente definidos que marcan el re-
encuentro y reconciliacion de la ciencia
ecolodgica y la ciencia evolutiva. Uno de
ellos es la aparicion en 1950 del libro de G.
Ledyard Stebbins Variation and Evolu-
tion in Plants, 1a Gltima de las grandes
obras que habian de conformar la Nueva
Sintesis". El otro, la publicacidon muy poco
tiempo después (1954) de The Natural
Regudation of Animal Numbers, 1a obra
mas destacada e influyente de David Lack
y seguramente la primera contribucion a
la ecologia evolutiva moderna tal como se
entiende hoy en dia®. Aun siendo dos
obras que reflejan actitudes y enfoques
bastante diferentes, tienen en comun la
importante caracteristica de que en ambos
libros se vuelve a producir la imbricaciéon
—yo dirfa que natural- de los procesos y
condicionantes ecologicos y evolutivos,
casi un siglo después de Darwin. Pero eso
s, esta vez contando con el solido trasfon-
do tedrico y empirico proporcionado por
la Nueva Sintesis. Es en este punto histori-
co donde muchos situamos el principio de
la ecologia evolutiva moderna, entendida
como disciplina bien definida y suficiente-
mente diferenciada, que incluye ciertos
puntos de contacto entre ecologia y evo-
lucion y excluye otros™ . Y como senalaba
al comienzo de este articulo, proporciona
ademds una afortunada coincidencia con
el principio del medio siglo a cuya conme-
moracion quieren contribuir estas lineas.

PRIMERA ETAPA:
TENSION Y AUTODEFINICION

Seguramente lo mds destacable de la
primera década de existencia de la ecolo-
gla evolutiva moderna fue la intensa vy du-
radera controversia entre dos visiones apa-
rentemente antagonicas de los mecanis-
mos de regulacion de las poblaciones ani-
males. Bajo condiciones favorables, las po-
blaciones llegan a alcanzar ocasionalmente
su tasa maxima de crecimiento exponen-
cial. Si estas tasas persistieran durante mu-
cho tiempo, las poblaciones aumentarian
de tamano hasta cubrir la tierra, algo que
evidentemente no llega a suceder. Deben
existir por tanto algunos factores que con-
trolen su crecimiento. Andrewartha vy
Birch' consideraban que la regulacion de
las poblaciones animales se lleva a cabo
predominantemente mediante mecanis-
mos que actuan con independencia de su
densidad. Desde su perspectiva, estos me-
canismos cran sobre todo de naturaleza
abiotica, tales como fluctuaciones de tem-
peratura o precipitacion, o la accién errati-
ca de los desastres naturales, Lack” y sus
partidarios, por ¢l contrario, sostenian que
los mecanismos reguladores del tamano
de las poblaciones eran fundamentalmen-
te de naturaleza biodtica, como la disponi-
bilidad de alimento y la competencia intra-
especifica, y actuaban de una manera de-
pendiente de la densidad de poblacion.
Aunque este debate ocupd mucho espacio
en las paginas de libros y revistas cientifi-
cas durante cerca de 15 anos, hoy en dia
su existencia apenas si queda recogida en
los libros de texto de ecologia general. En
este caso, como en tantos otros, el pro-
greso intelectual no se produjo porque
venciese ninguna de las dos posiciones en-



frentadas, sino porque llegd un momento
en que se abandonaron tanto las pregun-
tas planteadas como las supuestas alterna-
tivas. La evidencia empirica vino a demos-
trar que la controversia, ademads de tener
mucho de semdntica, giraba alrededor de
una dicotomia ficticia, y que la regulacion
de las poblaciones animales se lleva a cabo
por la acciébn conjunta de factores tanto
bidticos como abidticos. La importancia
relativa de cada uno de estos dos grupos
de factores varia entre ecosistemas vy, tam-
bién, de unos organismos a otros en fun-
cion de caracteristicas de su «historia vital»
(life history) como longevidad, edad de la
primera reproduccion, cuidado parental y
nimero de descendientes.

En 1962, Gordon Orians" argumento
de manera bastante convincente que las
posturas encontradas de Lack y Andre-
wartha-Birch sobre regulacion de pobla-
ciones en realidad reflejaban una discre-
pancia radical, una tension de fondo entre
dos formas muy diferentes de entender el
estudio de la ecologia. Segan Orians, la
posicion de Andrewartha-Birch negaba ca-
bida a los conceptos evolutivos en la teo-
ria ecologica, e implicaba que se podia
construir una teoria ecolodgica suficiente-
mente general y satisfactoria sin tener que
recurrir al pensamiento evolutivo y sus
conceptos asociados. Por el contrario, la
aproximacion de Lack a la ecologia estaba
caracterizada por su énfasis en la necesi-
dad de distinguir entre factores proximos
(procesos y mecanismos ecologicos) y ul-
timos (sus causas evolutivas), y por la con-
viccion de que los factores Gltimos son los
que proporcionan las claves para com-
prender las caracteristicas ecologicas ac-
tuales de las poblaciones, especies y co-
munidades. De este modo, Lack no solo

abria una puerta al enriquecimiento inte-
lectual de la linea mas tradicional de eco-
logia funcional representada por Andre-
wartha-Birch, sino que al mismo tiempo
establecia los elementos definitorios mas
importantes de la ecologia evolutiva mo-
derna.

La importancia de distinguir factores
proximos y ultimos quedd patente en las
investigaciones realizadas por Lack sobre
las tasas reproductivas de distintas espe-
cies de aves. En sus estudios con herreri-
llos, carboneros y vencejos, Lack demostro
que el tamano oOptimo de puesta, el que
deja un mayor numero de descendientes,
es significativamente menor que el maxi-
mo fisiologicamente posible para la hem-
bra, y que ese numero ha sido moldeado
por la accion de la seleccion natural. Este y
otros prometedores resultados pioneros
sobre la evolucion de los parametros re-
productivos en aves sirvieron de acicate
para que numerosos investigadores trata-
sen de explicar, en términos de seleccion
natural, algunas paradojas naturales algo
desconcertantes. En un mundo regido por
estrictas normas darwinianas donde lo que
prima es dejar cuantos mas descendientes
mejor, la seleccion natural deberia haber
hecho que todas las especies acabaran
convergiendo en estrategias vitales basa-
das en reproducirse en todas las ocasiones
posibles, producir cada vez el maximo nu-
mero de descendientes, y dotar a cada uno
de ellos del mdximo de cuidados y protec-
cion para aumentar asi sus posibilidades
de llegar a la edad adulta. La constatacion
de que semejantes «diablos darwinianos»
no existen en la naturaleza suscitd todo un
rosario de preguntas. ¢Por qué ciertos or-
ganismos no se reproducen todos los
anos, dejando pasar oportunidades de
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aportar descendientes a la siguiente gene-
racion? éPor qué algunas especies de plan-
tas producen solo un pequeno numero de
voluminosas semillas a lo largo de sus vidas
mientras que otras producen una infinidad
de mintsculas semillas ano tras ano? éPor
qué las especies animales dificren tanto
unas de otras en el cuidado que los proge-
nitores proporcionan a sus crias hasta que
¢stas adquieren la independencia? Estas y
otras preguntas relacionadas fueron abor-
dadas cada vez con mds frecuencia en los
anos 00 y 70, dando lugar a un naciente
cuerpo tedrico que trataba de explicar la
tremenda diversificacion de estrategias de
vida que muestran plantas y animales. El
reconocimiento del gradiente de seleccion
r (primar el nimero de crias producidas a
expensas de su valor individual) y K (pri-
mar la calidad individual de las crias a ex-
pensas de su namero)™, la identiticacion
de un clevado namero de equilibrios com-
pensatorios («rade-offs») entre distintos
pardmetros vitales (por ejemplo, entre nu-
mero y tamano de semillas, o entre esfuer-
70 reproductivo y longevidad), y el desa-
rrollo del concepto de valor reproductivo
residual, fueron algunos de los hallazgos
mads senalados de las investigaciones sobre
estrategias vitales de los organismos. Esta
{inea de investigacion, adn vigente y muy
activa en nuestros dias, ha permitido dibu-
jar con trazo firme las lineas maestras de la
evolucion y diversificacion de las historias
vitales de plantas v animales”. Ademas, ha
producido un cuerpo teorico lo suficiente-
mente amplio y general como para que
tengan cabida c¢n ¢l tanto plantas como
animales. Teniendo en cuenta la ancestral
separacion de los estudios sobre estos dos
grupos de organismos, el desarrollo de
una teoria unificada de la evolucion de his-

torias vitales me parece uno de los logros
mas destacados de la ecologia evolutiva re-
ciente.

Hacia mediados de la década de los 70,
la ccologia evolutiva habia llegado a cons-
tituirse en disciplina bien diferenciada y
claramente «identificable» dentro del con-
junto de la ecologia. El mejor indicio de
cllo es que en un intervalo de tan solo cin-
co anos, entre 1974 y 1979, aparecieron al
menos tres libros que contenian en su ti-
tulo la expresion «ecologia evolutiva»*4,
Dos de ellos, los de Pianka y Roughgarden,
eran libros de texto que, aunque de natu-
raleza y contenido bien distintos, introdu-
cian por primera vez a esta disciplina en el
terreno de la educacion universitaria co-
mo un cuerpo de conocimientos coheren-
te, delimitado vy bien definido. El conteni-
do de esos libros nos revela que, hace 25
anos, los ecologos evolutivos concentra-
ban sus esfuerzos e¢n dos tipos principales
de problemas. Por un lado, la evolucion de
estrategias reproductivas e historias vita-
les, tal como he mencionado mas arriba, Y
por otro, la ecologia de comunidades.
Buena parte de los esfuerzos investigado-
res en ecologia evolutiva durante los pri-
meros anos 70 guardaban una relacion
muy estrecha con el desarrollo de la eco-
logia de comunidades nacida inicialmente
de la inspiracion de G. Evelyn Hutchinson
y de las formulaciones de su alumno Ro-
bert MacArthur. Adquirieron entonces
gran desarrollo los estudios sobre los fac-
tores bioticos y abidticos que condicionan
la coexistencia de las especies ¢ influyen
sobre la diversidad, y muy especialmente
sobre el papel de la competencia interes-
pecifica en la articulacion de las comuni-
dades de vertebrados. Hay que anadir a es-
to la formulacion de la weoria de biogeo-



grafia de islas por MacArthur y Wilson®, sin
duda uno de los logros mds significativos
de la ecologia durante ese periodo. Aun-
que muchos de sus elementos fueron refi-
nados posteriormente, la teoria de bio-
geografia de islas establecié por primera
vez un marco que permitia predecir la ri-
queza especifica de las comunidades insu-
lares en base a un pequeno namero de pa-
rametros ficilmente medibles. La similitud
ecologica existente entre las islas ocedni-
cas y las «islas en tierra firme» en que que-
dan convertidos los retazos de hdbitats
bien conservadas rodeados de un «mar»
de territorios inhospitos, sirvio no mucho
tiempo después para aplicar los conceptos
de la teoria de biogeografia de islas a la
conservacion de la diversidad biologica en
areas protegidas.

La mayor parte de las teorias de Mac-
Arthur que proporcionaron impulso para
estas investigaciones eran abstracciones
basadas en los modelos cldsicos de dina-
mica de poblaciones de Lotka y Volterra.
Sin embargo, las preguntas acerca de los
patrones de uso y reparto de recursos, y
sobre los mecanismos que posibilitan la
coexistencia de las especies, rapida e ine-
vitablemente adquirieron una dimension
evolutiva °. Esta incorporaciéon de los con-
ceptos evolutivos a los problemas de las
interacciones competitivas interespecifi-
cas seguramente sirvio para sentar las ba-
ses de los importantes avances posteriores
de la ecologia evolutiva en el terreno de
las interacciones entre especies.

INTERACCIONES ENTRE ESPECIES
Y COEVOLUCION

Es un hecho evidente que los animales
herbivoros no alcanzan a agotar la produc-

tividad primaria. Esta observacion llevé en
los anos 60 a proponer la hipotesis de que
el tamano de las poblaciones de consumi-
dores primarios no esta regulado por la
disponibilidad de alimento*. El descubri-
miento, mds tarde, de que la superabun-
dancia de alimento para los consumidores
primarios €s tan solo una enganosa apa-
riencia sirvié para falsar la hipotesis ante-
rior y representd un punto de partida de-
cisivo para significativos avances en la
comprension de las relaciones planta-her-
bivoro y para ¢l establecimiento de los
fundamentos de la teoria de coevolucion
entre plantas y animales, uno de los para-
digmas actuales en ecologia evolutiva.
Investigaciones detalladas sobre la
composicion quimica de las partes vegeta-
tivas y reproductivas de las plantas revela-
ron, usando las expresivas palabras de Da-
niel Janzen, que «El mundo no es verde.
Tiene color de lectina, tanino, cianuro, ca-
feina, aflatoxina y canavanina»®. Desde ¢l
punto de vista de los herbivoros, las plan-
tas no son solo alimento. Generalmente
poseen concentraciones significativas de
compuestos secundarios que representan
un formidable arsenal de defensas quimi-
cas que limitan su consumo, bien sea por
su naturaleza abiertamente toxica (como
por ejemplo los alcaloides), bien sea por
su accion como inhibidores de la diges-
tion y asimilacion de los nutrientes (como
lignina o taninos)*. Lo que mas llama la
atencion de los compuestos secundarios
defensivos es su enorme diversidad, Hasta
la fecha, los ecdlogos y los quimicos dedi-
cados al estudio de los productos natura-
les han aislado alrededor de un millon de
compuestos secundarios diferentes. éCo-
mo ha llegado a evolucionar un arsenal
quimico defensivo de semejante diversi-
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dad? ¢Por qué no usan todas las plantas los
mismos compuestos secundarios para de-
fenderse de los herbivoros? La teoria co-
evolutiva de Ehrlich y Raven® proporciono
las claves para responder a esta pregunta y
sugirio una hipotesis de trabajo para expli-
car la observacion, bastante intrigante, de
que a menudo existe una estrecha con-
gruencia entre las historias evolutivas (fi-
logenias) de los herbivoros especialistas y
de las plantas que consumen. Enfrentados
con la tremenda diversidad estructural y
funcional de los compuestos secundarios,
la mayoria de los animales herbivoros (1éa-
se aqui insectos) han desarrollado meca-
nismos fisioldgicos de tolerancia o desto-
xificacion, pero que en cada caso solo son
validos para manejar la pequena gama de
compuestos secundarios de una o unas
pocas especies de planta. Si aparece entre
estas ultimas una estirpe que posea una
variante nueva de compuesto defensivo,
ello le permitiria escapar a sus herbivoros,
multiplicarse, colonizar nuevos hdbitats y
diversificarse... hasta el momento en que
el herbivoro o algan linaje emparentado
desarrollase una nueva adapracion fisiolo-
gica que le permitiese consumir las plan-
tas defendidas con la nueva variante qui-
mica. Romper esta barrera daria una ven-
taja al herbivoro, que podria ampliar su es-
pectro ecologico y diversificarse. Este pro-
ceso, repetido innumerables veces a lo lar-
go del tiempo evolutivo, constituiria la se-
cuencia basica del modelo coevolutivo de
«escape-radiacion» de Ehrlich-Raven (Figu-
ra 1). En la dltima década esta hipoOtesis ha
sido verificada rigurosamente gracias a la
aplicacion de técnicas moleculares, que
han permitido la reconstruccion de arbo-
les filogenéticos de grupos de especies
emparentadas de plantas y sus herbivoros

a. Coevolucién
escape-radiaciéon

b. Cladogénesis

paralela
— =
“"‘i wxcll
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c. Evolucion secuencial

Y
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Figura 1. Tres de las principales hipdtesis modemas que explican la
evolucion y diversificacion de las asociaciones entre plantas e insec
tos herbivoros. Los finajes de plantas se muestran como fineas negras,
los de insectos herbivoros como fineas rayadas. Los rectangulos ne-
gros terminales indican asociaciones actuales entre pares de especies
planta-herbivoro. a, Coevolucion escape-radiacion, como en el caso
de los escarabajos norteamericanos Telraopes y sus plantas nutricias
del género Asclepias. b, Cladogénesis paralela, o «rastreo flogenéti-
co», como en el caso de los homopleros hawaianos del genero Ne-
sosydne y las plantas de la famila Compositae de las que se
tan. ¢, Evolucion secuencial, ejemplificada por los escarabajos ar
canos del género Ophraella y sus plantas hospedadoras. Modificado
de Labandeira .




especialistas®™. La estrecha congruencia
entre arboles filogencticos de plantas y
consumidores ha demostrado que el mo-
delo coevolutivo de Ehrlich-Raven explica
satisfactoriamente tanto la diversificacion
quimica de las plantas como la especiacion
de sus herbivoros. Al modelo de «escape-
radiacion» se han ido agregando otros, co-
mo los de «ladogénesis paralela» y «evo-
lucion secuencial», también dirigidos a ex-
plicar la diversificacion concurrente de
plantas y herbivoros® (Figuras 1by 1¢). No
voy a entrar en detalles acerca de sus dife-
rencias, tan solo resaltar que todos ¢stos
modelos coevolutivos comparten la pro-
piedad de sugerir mecanismos verificables
que expliquen la diversidad actual de in-
sectos herbivoros y de las plantas que con-
sumen. Los insectos representan ¢l grupo
mds numeroso y diverso de animales en
los ecosistemas terrestres. La gran mayoria
de ellos son herbivoros. Las tcorias coevo-
lutivas planta-herbivoro han proporciona-
do el marco conceptual necesario para
avanzar en la comprension de ese sector
tan espectacularmente dominante en las
comunidades naturales.

Durante la década de los 80 se produ-
jo la «exportacion» de los modelos coevo-
lutivos a otros sistemas de interaccion
planta-animal diferentes al de planta-her-
bivoro para el que habian sido original-
mente disenados. Se trataba de sistemas
que representan cslabones muy importan-
tes en el funcionamiento de los ecosiste-
mas terrestres y en los que ademas, por su
misma naturaleza, podrian esperarse en
principio presiones selectivas reciprocas
entre los participantes. Los sistemas plan-
ta-polinizador, planta-defensor, planta-dis-
persante de semillas y planta-depredador
de semilla adquirieron por entonces un

destacado protagonismo entre los objeti-
vos de estudio de la ecologia evolutiva. El
notable desarrollo que adquiricron en esa
época las investigaciones en habitats tro-
picales, donde se encuentran ejemplos es-
pectaculares y complejos de todas esas re-
laciones, contribuyd en buena medida a
que su estudio adquiriera ese protagonis-
mo. La exploracion de las premisas coevo-
lutivas en esos sistemas planta-animal ori-
gind una verdadera explosion de interés,
motivada por la sugerente posibilidad de
que los procesos coevolutivos y de adap-
tacion reciproca fuesen una constante casi
universal de la interaccion entre plantas y
animales. Reflejo inequivoco de esta efer-
vescencia intelectual es el hecho de que
en tan solo dos anos, 1982 y 1983, apare-
cieran tres libros importantes con la pala-
bra «coevolucion» en su titulo y dedicados
especificamente a ese tema* 2,

Dos décadas de intensas investigacio-
nes sobre la ecologia evolutiva de las rela-
ciones planta-animal guiadas por el para-
digma coevolutivo han revelado que las ex-
pectativas de adaptacion mutua se cum-
plen en grado muy variable, dependiendo
mucho del sistema concreto de que se tra-
te. En uno de los extremos de un gradien-
te hipotético de ajuste a las expectativas
coevolutivas se encuentra ¢l sistema inte-
ractivo constituido por las plantas y los in-
sectos especializados en la depredacion de
semiillas. En estos sistemas se han encon-
trado suficientes ejemplos de especializa-
cion extrema, tanto por parte de los de-
predadores como de las plantas, como pa-
ra sugerir la existencia de una «carrera de
armamentos» coevolutiva entre ambos par-
ticipantes. En el extremo opuesto, de mi-
nimo ajuste reciproco, se situaria cl siste-
ma interactivo representado por las plan-
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tas y los animales que dispersan sus semi-
llas, entre los cuales parece haber existido
escasa interaccion evolutiva reciproca. Los
sistemas planta-polinizador ocuparfan una
posicion intermedia. Si hubicra que resu-
mirlo de una manera muy sintética y sim-
plificadora, cabria decir que ¢l paradigma
coevolutivo parece cumplirse razonable-
mente bien en los casos de relaciones an-
tagonicas entre plantas y animales (herbi-
voros y depredadores de semillas), pero
no en ¢l caso de relaciones de mutualismo
(polinizacion y dispersion de semillas). No
obstante, serd necesario esperar todavia al
desarrollo y verificacion de modelos co-
evolutivos alternativos mds recientes, co-
mo la «hipotesis de los mosaicos geografi-
cos» de Thompson*, antes de que poda-
mos estar seguros de la validez. de gencera-
lizaciones tan amplias como ésta.

SISTEMAS SEXUALES
Y REPRODUCCION VEGETAL

No quisiera terminar este rapido resu-
men de la historia y logros recientes de la
ecologia cvolutiva sin mencionar breve-
mente algunos de los avances realizados
en la comprension de los sistemas sexua-
les y reproductivos en plantas superiores,
uno de los remas mas genuinamente Dar-
winianos en ecologia evolutiva. Los anima-
les son monotonamente homogéneos en
cuanto a su sexualidad, con predominio
casi absoluto de un sistema basado en in-
dividuos unisexuales. Las plantas, por el
contrario, presentan una amplia gama de
sistemas sexuales, y en cualquier comuni-
dad vegetal terrestre podemos encontrar
una mezcla de especies unisexuales (pies
masculinos y femeninos separados) junto
con otras que ejemplifican toda una am-

plia y compleja gradacion de formas cosce-
xuales (hermafroditas, monoicas, gino-
dioicas, cte). La inmovilidad de las plantas
adultas crea muchas dificultades para que
s¢ unan los gametos masculinos y femeni-
nos producidos por distintos individuos, v
este hecho hace que la variacion de siste-
mas sexuales tenga importantes correlatos
en el terreno de los mecanismos repro-
ductivos.

Se ha encontrado que la frecuencia de
los distintos sistemas sexuales varta de for-
ma bastante predecible entre regiones
biogeogrificas, entre comunidades vege-
tales de una misma region, v entre formas
de crecimiento. Por ejemplo, las especies
con individuos unisexuales son mas fre-
cuentes en hdbitats tropicales v entre plan-
tas lenosas de vida larga como drboles y
arbustos. ¢Por qué se producen estos pa-
trones ecoldgicos? éPor qué distintos siste-
mas sexuales se ven favorecidos en distin-
tos tipos de hdbitats? éCuales han sido las
presiones sclectivas que han favorecido
tanta diversificacion de sistemas sexuales y
reproductivos en las plantas superiores?
Aunque los estudios sobre ccologia cvolu-
tiva de la reproduccion y sistemas sexuales
en plantas acaparan hoy en dia los esfuer-
z0s de muchos investigadores, queda aun
mucho camino por recorrer antes de que
podamos responder satisfactoriamente a
¢stas y otras preguntas parecidas. Recien-
temente, las reconstrucciones de las rela-
ciones de parentesco entre lingjes de plan-
tas basadas en t¢enicas moleculares de se-
cuenciacion de genes, vy el subsiguiente
mapeo sobre esas filogenias de los siste-
mas sexuales y reproductivos de las distin-
tas especies, estan permitiendo en mu-
chos casos establecer con bastante preci-
sion la frecuencia y el orden en que se han



producido los cambios evolutivos que
afectan a tales sistemas. Existen tambicén
algunas respuestas parciales a algunos de
los problemas mas dificiles. Ademas de co-
rroborar 1a hipétesis darwiniana de que la
evitacion de la endogamia ha sido una pre-
sion selectiva decisiva en la evolucion de
los sistemas sexuales y mecanismos repro-
ductivos asociados, los estudios recientes
han desvelado algunos aspectos realmen-
te sutiles ¢ inesperados de la biologia re-
productiva de las plantas. Se ha demostra-
do por cjemplo que, en su papel femeni-
no, las plantas poscen la capacidad de se-
leccionar positivamente a la progenie en-
gendrada por ciertos padres v penalizar a
la engendrada por otros. Mediante este
«filtrado» activo de progenies, las plantas
madre favorecen aquellos genotipos que
producen descendientes de mayor vigor.
Este hecho, unido a {a demostracion de
que los gametos masculinos llegan a com-
petir fuertemente entre si en las flores por
fertilizar a los dvulos (Figura 2), ha revela-
do que en las plantas s¢ producen pautas
de seleccion sexual analogas a las que tie-
nen lugar en muchas especies animales,
cuyas hembras eligen para emparejarse a
los machos genéticamente mejor consti-
tuidos.

Figura 2. La competencia entre tubos polinicos por fertilizar a un ndmero mucho menor de Ovulos,
Junto con la capacidad de las plantas madre de discriminar posteriormente entre 1as progenies en-
gendradas por distintos padres, dan lugar a fendmenos de seleccion sexual muy parecidos a los que

APLICACIONES Y APLICABILIDAD se conocian desde hace tiempo para animales. Todos eslos procesos parecen haber tenido consi-

derable influencia en la evolucion y diversificacion de los sistemas sexuales y reproductivos de las
plantas superiores. En la folografia, granos de polen germinados y tubos polinicos en el estigma de

Parece existir la idea de que las investi- una flor del arbusto Daphne laureola, observados con un microscopio de fluorescencia. Todos los
o ciones en bi()l()gf:l evolutiva en gene u]’ gametos masculinos que aparecen en la fotografia, unos 120 en total, estan compitiendo entre si

. , . . por fertilizar al nico ovulo que contiene el ovario de fa flor. Fotografia del autor,
incluyendo a la ecologia evolutiva, no tie-  © R Rl 2
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sonal de la situacion espanola reciente es
incluso menos «optimista», y me baso en
la abundancia de cartas denegatorias (ue
albergan las carpetas donde archivo mis
solicitudes de financiacion). Desde luego
también sucede a menudo que los bidlo-
gos evolutivos mismos, intrigados por la
sexualidad de las plantas, el significado
adaptativo del cuidado parental en las
aves, o cualquier otro problema mas o me-
nos esotérico, solemos tender a desconec-
tarnos de las aplicaciones practicas que
nuestra disciplina pueda tener en los asun-
tos humanos.

Pero lo anterior es solo parte de 1a his-
toria, aunque quizds sea la parte mas visi-
ble. Existe una cierta trayectoria de inte-
raccion entre las ciencias aplicadas y la
biologia evolutiva, incluyendo a la ecolo-
gia evolutiva, Un ejemplo bastante eviden-
te nos lo proporciona la «Biologia de la
Conservacion», una moderna disciplina de
indole eminentemente aplicada cuyo ob-
jetivo principal es obtener y usar conoci-
miento cientifico para resolver los proble-
mas crecientes de manejo y conservacion
de la biodiversidad. La biologia de la con-
servacion, cuya importancia para la socie-
dad deberia estar fuera de cualquier duda,
simplemente no podria existir sin un apor-
te de conocimientos sobre los procesos
biologicos basicos (ue generan y mantie-
nen la biodiversidad, y estos conocimien-
tos son proporcionados precisamente por
la biologia y ecologia evolutivas. Una de las
aplicaciones mas evidentes de la ecologia
evolutiva en el seno de la biologia de la
conservacion es la identificacion de los
factores que situan a las poblaciones en
riesgo de extincion. La teoria de historias
vitales a la que me he referido anterior-
mente aporta los clementos necesarios

para predecir qué especies son intrinseca-
mente mds vulnerables a la extincion y pa-
ra establecer modelos predictivos de la su-
pervivencia de especies amenazadas en
funcion de sus pardmetros vitales.

Pero las aplicaciones potenciales de la
ccologia evolutiva no terminan en la biolo-
gia de la conservacion, como muestra la si-
guiente breve seleccion de ejemplos. La
comprension de los contextos ecologicos
y evolutivos en que se ha producido la di-
versificacion de los compuestos secunda-
rios en plantas, asi como sus pautas de dis-
tribucion entre habitats y en la filogenia de
las plantas superiores, pueden resultar
una ayuda inestimable en la busqueda de
productos naturales nuevos en que estan
empenadas las companias farmacéuticas y
otros sectores de la industria. El conoci-
miento de los patrones coevolutivos entre
plantas y herbivoros en respuesta a modi-
ficaciones naturales del perfil de defensas
quimicas de las plantas puede servir de
guia para comprender los mecanismos im-
plicados en la evolucion de estirpes de pla-
gas resistentes a los productos fitosanita-
rios, un serio problema econdémico en mu-
chos agroecosistemas, Los avances recien-
tes en la comprension de los sistemas se-
xuales y reproductivos en plantas, y parti-
cularmente las particularidades de la com-
ponente masculina de la reproduccion en
especies hermafroditas, pueden tener una
aplicacion directa para controlar la posible
«fuga», y evitar su posterior implantacion
en poblaciones naturales, de genes de or-
ganismos manipulados genéticamente.

La mayoria de los ecologos evolutivos
practicamos una ciencia bdsica cuyos rum-
bos vienen marcados por las preguntas
que nos dicta nuestra propia curiosidad.,
De esta prdctica han salido no solo cono-



cimientos perfectamente aplicables a pro-
blemas actuales de nuestra sociedad, sino
también unos conceptos y unas herra-
mientas analiticas que pueden ser trasla-
dados de manera directa a problema prac-
ticos. Esto vale muy especialmente para
los problemas relacionados con la preser-
vacion de la biodiversidad, uno de los re-
tos mas acuciantes a los que se enfrenta
nuestra sociedad en el momento actual. La

mayoria de los avances realizados por la
ccologia evolutiva en el altimo medio siglo
son potencialmente aplicables a este tipo
de problemas. Que se conviertan en apli-
cados depende ya no tanto de los investi-
gadores como de la resolucion, voluntad y
clarividencia de quicnes tienen en sus ma-
nos la capacidad ejecutiva para dar res-
puestas concretas a4 los problemas de la
sociedad.
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