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La conjetura de Haldane
y la desigualdad de Jensen
se encuentran

Un tema recurrente de investigacion en ecologia y
biologia evolutiva es indagar sobre el origen y las
consecuencias de la variacion en los sistemas
naturales, a todas las escalas posibles. La variacion
que se produce dentro de los individuos ha sido
tradicionalmente ignorada, pero tiene también
interesantes implicaciones ecoldgicas y evolutivas.

tintos momentos produce érganos mds o menos variables. Por la
misma época escribié también: “las plantas individuales no solo tie-
nen sus medias caracterfsticas, sino también sus desviaciones tipicas
caracteristicas.” Esta proposicién, que compendia en su elegante
brevedad un profundo cambio de opinién sobre la importancia de
la variacién que se produce dentro de los individuos, la he bauti-
zado como “conjetura de Haldane”, porque es una tesis que ha per-
manecido sin verificar desde su formulacién hasta nuestros dfas.

LA DESIGUALDAD

I_os cientificos suelen dedicar el tramo final de sus vidas aca-

démicas a transitar caminos trillados o, quienes tuvieron el pri-
vilegio de descubrir algo, a difundir sus hallazgos y defenderlos fren-
te a oponentes. Pocos renuevan sus opiniones o descartan hip6tesis
a cuya verificacién dedicaron mucho esfuerzo. Cuando se produ-
cen, esos cambios de postura son alentadores. Como escribid el evo-
lucionista Ernst Mayr (1904-2005), “un cambio de opinién en un
cientifico, particularmente si es un gran cientifico, no es un signo
de debilidad sino que refleja su atencién continuada a un proble-
may su capacidad para comprobar hipétesis una y otra vez.” Otro
forjador de la llamada Nueva Sintesis darwiniana, el genético John
B.S. Haldane (1892-1964), nos proporciona un interesante ejem-
plo de uno de estos cambios radicales de opinién experimentado
por un destacado cientifico al final de una larga vida de estudio. La
evolucion intelectual que ese cambio ejemplifica podemos leerla co-
mo una metéfora de la que tendrd que experimentar el paradigma
de la Nueva Sintesis para poder acomodar algunas realidades del
mundo natural que sistemdticamente ignora.

LA CONJETURA

En el segundo capitulo de su libro Las causas de la evolucion (1932),
Haldane examind el papel de la variacién intraespecifica como ma-
teria prima para la aparicion de novedades evolutivas. Al delimitar
los tipos de variacién intraespecifica que son importantes para la
evolucién, afirmé de forma rotunda que “las diferencias dentro de
un clon no son heredadas (...) y por tanto son irrelevantes para el
problema de la evolucién”. Esta visién candnica ha prevalecido, con
pocas excepciones, hasta nuestros dfas. Sin embargo, décadas des-
pués de haberse manifestado asi, parece que Haldane comprendid
que el hecho de que lo primero sea cierto (que las diferencias den-
tro de un clon o, en general, cualquier individuo modular, no son
heredables) no implica forzosamente lo segundo (que tal variacién
sea irrelevante para la evolucién). Poco después de instalarse en la
India, cuando ya tenia 65 afios, Haldane emprendié una nueva li-
nea de investigacién orientada prec1samente a examinar la génesis
y las consecuencias de la variacién subindividual que evidencian las
plantas. La justificacién para estos estudios la ofrecié él mismo: “Si
el tamafio de los pucheros fabricados por un alfarero se hace mds
variable al final de cada dia, pensaremos que es por el cansancio. Pe-
ro no se me ocurre qué podemos decir de una planta”, que en dis-
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El matemdtico danés Johan Jensen (1859-1925) ha pasado a la his-
toria por ser el primero en interesarse por un fenémeno caracte-
ristico de las funciones continuas no lineales, conocido hoy como
“desigualdad de Jensen”. De manera muy informal, podemos de-
finirlo asi: cuando la relacién que liga a una variable efecto (y) con
una variable causa (x) no es lineal, se cumple siempre que el valor
esperado de y correspondiente al promedio de x es diferente (ma-
yor o menor, segtin la forma de la funcién) del promedio de los va-
lores observados de y. Dlgamoslo de una manera todavia mds in-
formal: cuando no existe una relacién de proporcionalidad entre
dos variables, el promedio de la que se comporta como efecto re-
sultard subestimado o sobrestimado si lo obtenemos a partir del
promedio de la variable que funciona como causa. Esto no es bio-
logfa sino matemdticas, pero es ficil trasladarlo al mundo de los se-
res vivos. Si descubrimos que la energfa que obtiene un zorzal al in-
gerir un fruto de acebuche (efecto) no se duplica al duplicarse el did-
metro del fruto (causa), esto significa que la relacidn entre ambas
variables no es lineal y por tanto estard sujeta a la desigualdad de
Jensen. Sila talla corporal de un gorgojo adulto, que cuando era lar-
va comi6 dentro de una semilla de legummosa no es proporcional
al tamafio de la semilla que le nutrié, la relacién entre ambas va-
riables también se verd afectada por la desigualdad de Jensen. La ve-
locidad de crecimiento de una oruga en funcién de la concentra-
cién de nitrégeno en su dieta, el tiempo que necesita un abejorro
para sorber un cierto volumen de néctar en funcién de su viscosi-
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dad, la absorcién de nutrientes en el intestino en funcién de su con-
centracién o la probabilidad de supervivencia de un herbivoro en
funcién de la concentracién de sustancias téxicas en las hojas que
come, son otros tantos ejemplos de relaciones no lineales sujetas a

la desigualdad de Jensen.
EL ENCUENTRO

Aunque fueron parcialmente coetdneos, es improbable que Hal-
dane y Jensen coincidieran alguna vez en vida. Tampoco tengo in-
dicios de que el primero conociera el trabajo del segundo. De he-
cho, las implicaciones de la desigualdad de Jensen siguen siendo po-
co conocidas en el dmbito de la ecologfa o la biologfa evolutiva. Por
eso me hace gracia pensar que, muchos afios después de sus res-
pectivas muertes, he facilitado un encuentro entre Haldane y Jen-
sen o, para ser preciso, entre la conjetura del primero y la desi-
gualdad del segundo. Cuando se cumpla la conjetura y las plantas
de una poblacién difieran en la variabilidad de sus hojas, flores, fru-
tos o semillas, entonces la desigualdad de Jensen provocard que las
diferencias individuales en variabilidad influyan en el comporta-
miento de los animales que explotan esos drganos vegetales. He des-
arrollado esta idea en mi libro Multiplicity in Unity (2009), donde
también considero otros aspectos de la variacién subindividual en
plantas que he tratado en esta seccién (véanse mis articulos de los
ndmeros 281 y 283 de Quercus, publicados en julio y septiembre
de 2009).

Baste decir ahora que la consecuencia mds importante de la desi-
gualdad de Jensen es que la variabilidad de los 6rganos de una plan-
ta (como, por ejemplo, el tamafio de sus frutos y semillas o la can-
tidad de néctar producido por sus flores) reducird intrinsecamente
la calidad de esa planta desde la perspectiva de los animales que se
alimentan de ella. Esto lleva a pronosticar que, si las plantas de una
poblacién tienen distintas variabilidades —es decir, camplen la con-
jetura de Haldane—los animales preferirdn las menos variables y evi-

tardn las mds variables. Si el animal es un mutualista, cuya activi-
dad beneficia a la planta (como un polinizador o un frugfvoro que
dispersa las semillas), las plantas mds variables resultardn perjudi-
cadas. Pero si el animal del que hablamos es un antagonista (como
un depredador de semillas o un herbivoro) entonces las plantas mds
variables tendrdn ventaja sobre las menos variables.

INTUICION Y COMPROBACION

Las predicciones anteriores quizd parezcan poco intuitivas a algu-
nos lectores, espeaalmente quienes crean, como Haldane en su ju-
ventud, que las variaciones subindividuales son mero ruido sin in-
terés. En estos menesteres, sin embargo, la intuicidn es una gufa in-
suficiente. Es aconsejable comprobarlo mediante la observacion.
Podemos, por ejemplo, caracterizar las plantas de una poblacién por
su grado de variabilidad en las caracteristicas de algiin érgano que
sea importante para algiin animal y comprobar luego si s cumplen
las relaciones pronosticadas entre variabilidad y consecuencias pa-
ra la planta. El gréfico adjunto nos muestra un ejemplo de este sen-
cillo ejercicio. El gudcimo (Guazuma ulmifolia) es un arbolillo ca-
ducifolio de los bosques tropicales secos de América central cuyas
semillas sirven de alimento a las larvas del gorgojo Amblycerus cis-
telinus. El tamafio de los frutos varfa dentro de cada planta, como
se aprecia en la fotografia, y ademds distintas plantas tienen dife-
rentes grados de variabilidad, en linea con la conjetura de Halda-
ne. Como muestra el gréfico, los drboles con frutos mds homo-
géneos sufren mds ataques por escarabajos que los que tienen fru-
tos mds desiguales, exactamente lo que cabrfa esperar sia la hora de
depositar sus huevos las hembras del gorgojo prefiriesen los drbo-
les con frutos menos variables. Asf pues, en este caso se cumple el
prondstico de que, en relaciones antagonistas, mayores variaciones
subindividuales resultan beneficiosas para las plantas.

No es exagerado afirmar que el principal objetivo en ccologfa y
biologfa evolutiva es comprender el origen y las consecuencias de
la variacién en los sistemas naturales, ni tampoco pretender que to-
da la historia de la biologfa puede resumirse bajo el lema de “ad-
miracién por la variacién”. Esta variacién, que tan atractiva nos re-
sulta, se produce a todas las escalas espaciales posibles. La ecologfa,
por ejemplo, estudia ¢ interpreta las diferencias existentes entre bio-
mas, ecosistemas o comunidades en cuanto a composicién, di-
versidad y funcionalidad. La biologfa evolutiva, por su parte, atien-
de a las diferencias entre individuos, poblac1ones, especies o lina-
jes. La escala a la que se produce la variacién subindividual ha sido
précticamente olvidada tanto por la ecologfa como por la biologfa
evolutiva, pero tengo la intuicién de que su estudio ayudard a ten-
der algunos puentes de doble direccién entre ambas disciplinas. Ha-
brd que comprobarlo. =

MULTIPLICIDAD DENTRO
DE LA UNIDAD

Las numerosas estructuras del mismo tipo que produ-
ce una planta no son idénticas, lo que introduce una
fuente de variacion fenotipica que a menudo supera a
la variacion entre individuos. Carlos M. Herrera ha de-
dicado cinco afios a escribir el libro Multiplicity in
Unity, publicado en inglés por la editorial norteameri-
cana University of Chicago Press en el presente mes de noviembre.
Alo largo de sus paginas parte de esta idea para demostrar que cuan-
do la variacion subindividual se mira sin prejuicios, un fenomeno has-
ta ahora desapercibido o considerado como una molestia se convierte
en oportunidad para formular preguntas nuevas y entender mejor los
mecanismos que vinculan a plantas y animales. El libro puede obte-
nerse en cualquiera de las librerias internacionales mas conocidas
con tienda en Internet.
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