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ABSTRACT

The theory of evolution is a complex set of theories and subtheories being natural sclection the key concept
in the theory. Natural selection is free of empirical content, and it is only testable when incorporates within
the context of different empirical theories.

Properly, natural selection is a process that describes under what structural and functional particular cir-
cunstances of the organisms the genetic structure of a population could change, taking into account that they
have different heritable properties.

At the molecular level evolution can be explained with no reference at all to natural selection, being muta-
tions and random drift the unique parameters acting on the population of molecules. If it is true, there is al
least one level where evolution can be detected without the presence of selection. In other words, evolution and
selection are concepts not biunivocally related. It is possible to talk about selection without evolution and evolu-
tion without selection.

Keywords: Natural selection, Theory of Evolution, Neutral theory, Structure of scientific theories.

RESUMEN

La teoria de la evolucion es una compleja estructura de teorias y subteorias, siendo clave en ella el concepto
de seleccion natural. Tal concepto carece de contenido empirico hasta que se hace contrastable al particularizar-
lo dentro de las diferentes teorias componentes.

La seleccion natural es un proceso que describe que bajo determinadas caracteristicas de los organismos en
cuanto a su estructura o funcion, y aprovechando propiedades diferenciales entre ellos, asi como la herencia
de tales propiedades, se prevee el cambio de la estructura genética de la poblacion.

La seleccidn natural es contrastable, al menos en la escala molecular. La teoria neutral de la evolucion mole-
cular preveé la evolucion de las poblaciones moleculares en un contexto donde la seleccidon no estd presente como
proceso determinante. Por lo tanto es previsible predecir el cambio evolutivo a nivel molecular con hipdtesis
alternativas a la seleccion, como es el caso de la deriva genética. Al poner de manifiesto la importancia de la
deriva en la evolucion queda claro también que seleccion y evolucion no son conceptos idénticos y que no hay
relacion biunivoca entre ellos. Puede haber seleccion sin evolucion y evolucion sin seleccion.

Palabras Clave: Seleccion natural, Teoria de la Evolucion, Teoria neutral, Estructura de las teorias cientificas.

INTRODUCCION

Desde que Darwin escribiera ‘‘El Origen de las es-
pecies’’ hasta hoy es mucho lo que se ha escrito sobre
cl concepto esencial de su teoria: el de seleccidn natu-
ral. La seleccion natural ha sido matizada desde muy
diversos puntos de vista y ha sido inmensa la cantidad
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de controversia a su alrededor. No pocas son las pre-
guntas que filosofos y bidlogos se hacen sobre ella:
Qué papel tiene realmente la seleccidon natural en la
evoluciéon?, ;puede haber evolucion sin seleccion?, en
qué escalas se puede presentar?, ¢cudles son las unida-
des de seleccion?, etc.
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La seleccidn darwiniana, entendida como la repro-
duccion diferencial de individuos con rasgos de desi-
gual adaptacién al medio, es mayoritariamente
aceptada. Ahora bien: ;por qué no extrapolar el con-
cepto de seleccion natural a otras escalas diferentes de
la de individuo? La estructura del argumento de Dar-
win, segun Lewontin (1970), parece permitirlo, ya que
cualquier entidad de la naturaleza que tenga variacion,
reproduccion y herencia puede evolucionar.

La presencia de la seleccidon natural en escalas in-
feriores a la del invividuo es un tema de amplia polé-
mica, especialmente respecto a si es un proceso
omnipresente o tiene alternativas explicativas. Para las
escuelas seleccionistas y neutralista el objeto de estu-
dio es el mismo: el gen o unidad molecular similar. In-
cluso coinciden en interpretar, aunque de forma
diferente, los mismos resultados experimentales. Para
los neutralistas las substituciones nucleotidicas son el
resultado de la fijacion al azar de mutantes casi neu-
tros. Los seleccionistas sostienen, en cambio, que la di-
namica de un alelo en una poblacién depende de si
poseé alguna ventaja selectiva o no.

Tres son los objetivos del presente trabajo: Presen-
tacion de la estructura de la teoria evolutiva a partir
de una concepcion particular; caracterizacion formal
del concepto de seleccién natural; y justificacion de la
seleccion como proceso contrastable, al menos en la
escala molecular.

ESTRUCTURA DE LA TEORIA
DARWINIANA DE LA EVOLUCION

A la hora de establecer la estructura de la teoria dar-
winiana de la evolucion, es importante ver la relacion
existente entre la seleccidon natural y otras partes de la
teoria darwiniana. Esta es al menos la conclusion a la
que llega Tuomi (1981) en el planteamiento de una es-
tructura de la teoria en forma de un modelo dindamico
multi-nivel. Con tal modelo se intenta unificar dos mo-
delos previos de la teoria: el reticulado (Ruse, 1976) y
el multimodelo (Tuomi y Haukioja, 1979). En el pri-
mero la teoria darwiniana aparece como un cuerpo lo-
gicamente organizado en el que no todas las partes
pueden ser verificadas o falsadas empiricamente. En
este modelo no se describe el estatus que ocupa la se-
leccion natural. Con el segundo modelo, la teoria dar-
winiana es vista a diferentes niveles de abstraccion. Hay
subteorias que son empiricamente reducibles al nivel
empirico y otras que sélo lo son indirectamente a tra-
vés de otras teorias. La teoria de la seleccion natural
es el centro de esta estructura. Es un metateorema bio-
logico y no tiene un poder predictivo inmediato, aun-
que es capaz de generar modelos y teorias que pueden
ser predictivos y verificados empiricamente. El mode-
lo dindmico multinivel combina las dos concepciones
previas, la reticulada y la jerarquica. Bajo él la teoria de

la evolucion es una metateoria que unifica las teorias
de mas bajo nivel adoptando una estructura jerdrqui-
ca. Estas teorias a su vez se pueden clasificar en dife-
rentes sub-teorias que forman una estructura reticulada
bajo la metateoria. Precisando un poco mas la propues-
ta de Tuomi, la teoria darwiniana constaria de cuatro
tipos de teorias.

1. Metateoria: La teoria de la seleccion natural
como proceso que posibilita el cambio evolutivo. Pue-
de presentarse como una deduccion logica (Williams,
1970) o mediante un esquema descriptivo. La seleccion
natural es vista como un proceso que se extiende des-
de el nivel del individuo al de 1a poblacidn, aunque con
esta descripcion general no se nos indica los resulta-
dos especificos que tal proceso conlleva.

2. Teorias especificas: Representan las diferentes
posibilidades logicas de combinar la seleccién natural
con otros factores evolutivos. Seria la combinacién de
la metateoria con las hipdtesis auxiliares. Por ejemplo
la teoria neo-darwiniana acerca de la seleccion natu-
ral, conecta la seleccidén con la genética mendeliana y
con las micromutaciones al azar.

3. Modelos tedricos: Se derivan de las teorias es-
pecificas al introducir nuevas hipétesis auxiliares. Con
ellos, se intentan verificar las teorias. Son simulacio-
nes de cambios evolutivos hipotéticos. Nos definen el
tipo de resultados o consecuencias que se producen da-
das unas determinadas variaciones, unas reglas espe-
ciales de herencia y/o unas condiciones ambientales
especificas.

4. Subteorias: La teoria evolutiva como un todo
se divide en diferentes ramas (desde la paleontologia
a la genética de poblaciones). Cada una de estas ramas
enfatiza los problemds especificos de una parte de la
biologia que esta siendo su objeto primario de estudio.
De ahi que cada una de estas ramas pueda, a su vez,
enfatizar diferentes aspectos de la seleccién natural
constituyendo las diferentes sub-teorias.

La metateoria de la seleccion natural no predice ni
explica por si sola ningtin fenémeno evolutivo sin la
introduccién de las hipdtesis auxiliares pertinentes. De
lo contrario incurriria en tautologias. El poder predic-
tivo de la teoria darwiniana descansa sobre el conteni-
do empirico de las hipdtesis auxiliares y sobre los
modelos tedricos en combinacion con la logica de la
metateoria que, aunque por si sola es incapaz para pre-
decir, resulta necesaria en cualquier caso para la pre-
diccion.

Para Tuomi, la dindmica de la teoria darwiniana
puede representarse a través de una serie de fases que
incluso pueden coincidir en el tiempo. En la primera
fase se formula la metateoria como una sintesis de ob-
servaciones empiricas e ideas tedricas. En la segunda
se extienden las implicaciones 16gicas de la metateoria
a niveles tedricos mas bajos, formulando con ello teo-
rias especificas e introduciendo hipotesis axuliares. En
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esta fase es cuando la teoria darwiniana puede dividir-
se en diferentes programas de investigacion segun el rol
asignado a la seleccion natural como factor evolutivo.
En la tercera fase se realiza el analisis tedrico de las
consecuencias de teorias especificas mediante la formu-
lacién de modelos tedricos y su confirmacion o verifi-
cacion empirica. En la cuarta fase se formula la sintesis
entre los diferentes programas de investigacion y los
diferentes dominios de la biologia evolutiva. En esta
fase, frente a la segunda y tercera que presentan una
estructura predominantemente jerdrquica, prevalece la
forma reticulada. En la quinta fase hay una compara-
cion de las sintesis de los diferentes programas de in-
vestigacion.

El carécter peculiar de este modelo es tal que la teo-
ria darwiniana se nos presenta como un cuerpo de teo-
rias especificas y modelos tedricos, en el que las
contradicciones entre teorias especificas, entre mode-
los teodricos y datos empiricos, constituyen la fuente de
cambios dinamicos en la teoria darwiniana. Dichos
cambios pueden tener lugar a cualquier nivel tedrico,
incluyendo el metateorico. Ya hemos visto que el va-
lor fundamental de la metateoria es permitir la sintesis
de diferentes posibilidades légicas y un andlisis teori-
co y empirico de ellas. Si tal nivel metatedrico no se
diese, la teoria darwiniana se derrumbaria en un mon-
ton de programas de investigacion contradictorios.
Para Tuomi la mayor ventaja de este modelo estd en
que se trata de una aproximacion comprensiva a la teo-
ria evolutiva. La seleccidn se intepreta como metateo-
ria y no requiere a ese nivel el recurso a suposiciones
explicitas en torno a variacion, herencia, ambiente, etc.
La seleccion natural es un principio regulador de toda
la estructura tedrica, que carece de contenido empiri-
co. Pero no por ello puede ser considerada como una
tautologia légica. Solo cuando se conecta con hipote-
sis auxiliares se hace factible su contrastacion empiri-
ca. Es entonces cuando aparecen teorias y modelos
tedricos donde la seleccion natural es un proceso que
puede, o no, dar cuenta del cambio evolutivo.

UNA DEFINICION FORMAL DE
CONCEPTO DE SELECCION NATURAL

Endler (1986) propone que si una poblacidn tiene:
(a) Variacion en algiin atributo o rasgo entre sus indi-
viduos, (b) una relacidn consistente entre esos rasgos
y el apareamiento, fertilidad, fecundidad y/o supervi-
viencia, es decir diferencias adaptativas en la eficacia
biologica; v (c) una relacion consistente para esos ras-
gos entre los padres y sus descendientes que son, al me-
nos en parte, independientes de los efectos ambientales
comunes, es decir herencia, entonces: (1) la distribu-
cion de esos rasgos sera diferente entre diferentes eda-
des o estados de vida e ird mas alld de lo esperado por
la ontogénesis; y (2) si una poblacidn no estd en equili-
brio, entonces la distribucion de un rasgo entre los

descendientes serd predictiblemente diferente a la de sus
padres.

Las tres condiciones son necesarias y suficientes
para que la seleccion natural ocurra, y nos llevan a la
deduccion de las conclusiones 1 y 2. Por este motivo,
la seleccidon natural ha sido considerada como una ley,
porque si las condiciones iniciales se cumplen, las con-
clusiones se siguen necesariamente (claro ejemplo de
silogismo).

Frente a la seleccion natural, la deriva genética cs
concebida como un proceso al azar de muestreo de ale-
los. Las condiciones necesarias y suficientes para que
se de el proceso de deriva difieren solo en dos aspectos
respecto a la definicion anterior de seleccidn natural.
A saber: (1) La condicidn (b), relativa a las diferencias
adaptativas o de eficacia, no estd incluida; y (2) el ta-
mafio de la poblacion debe ser bastante mas pequefio
para asegurar que el error de muestreo sea significativo.

La seleccion natural y la deriva genética pueden pre-
sentarse conjuntamente en pequefias poblaciones. La
Tabla I resume lo que para Endler son las caracteristi-
cas diferenciales entre seleccion, deriva y evolucion,

La evoluciéon puede definirse como cambios acu-
mulativos en las caracteristicas de organismos o pobla-
ciones sobre muchas generaciones, es decir, como
descendencia con modificaciones. Puede ocurrir como
un resultado de la seleccion natural, deriva o ambas,
pero de cada una de ellas no tienen porqué derivarse
la consiguiente evolucidn.

Una poblacidn esta en equilibrio siempre que se
mantenga en cada generacion una misma distribucion
de frecuencia de un rasgo. Si no estd en equilibrio en-
tonces dicha poblacion puede evolucionar, pero si estd
en equilibrio, evolucionard siempre que la relacion en-
tre las tres condiciones necesarias para la seleccidon na-
tural cambie, o siempre que entre en funcionamiento
otro parametro evolutivo.

NEUTRALISMO: UNA ALTERNATIVA
EN LA ESCALA MOLECULAR
AL SELECCIONISMO

Para la teoria neodarwinista de la evolucion todo
caracter bioldgico es interpretado en términos de evo-
lucién adaptativa por medio de la seleccidn natural.
Normalmente los caracteres son siempre fenotipicos.
No obstante, es importante determinar hasta qué pun-
to la evolucidn, sobre todo a nivel molecular, se halla
0 no bajo el efecto de la seleccion.

Cuando se ha aplicado la teoria matemadtica de la
genética de poblaciones a la escala molecular con el ob-
jetivo fundamental de descubrir el modo de evolucion
de los genes, han aparecido ciertas incompatibilidades
o inconsistencias con los resultados previsibles o espe-
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rados segun la ortodoxia darwiniana. Tales observa-
ciones son mejor explicadas bajo el prisma de la teoria
neutral de la evolucién molecular. Kimura (1983), el
padre de la teoria, expone sus tesis bajo cuatro obser-
vaciones y dos derivaciones.

Veamos las observaciones:

1) Para una proteina determinada, la tasa de sus-
titucién de un aminodacido por otro es aproximadamen-
te igual en distintas lineas filogenéticas.

2) Estas sustituciones en vez de seguir un modelo
determinista, parecen ocurrir al azar,

3) Latasa total de cambio a nivel del DNA es muy
alta.

4) En muchos casos los polimorfismos proteini-
cos no tienen efectos fenotipicos visibles ni una corre-
lacion obvia con las condiciones ambientales.

En cuanto a las derivaciones:

A) Lamayoria de las sustituciones de nucledticos
acaecidas en el transcurso de la evolucion deben ser el
resultado de la fijacion al azar de mutantes neutros —o
casi neutros—, mas que el resultado de una seleccidén
darwiniana positiva. ’

B) Muchos de los polimorfismos proteinicos de-
berian ser selectivamente neutros —o casi neutros— y
su persistencia en una poblacién se deberia al equili-
brio existente entre la aportacion de polimorfismo por
mutacion y su eliminacion al azar.

Para los neutralistas, si las mutaciones neutras son
frecuentes y la deriva genética es continua durante mi-
llones de generaciones, la composicion genética de una
poblacion cambiara significativamente. A este mismo
nivel, la constancia de la tasa evolutiva en lineas filo-
genéticas muy diferentes no es para Kimura (1983) una
simple confusion entre un promedio y una constante
o una consecuencia de la ley de los grandes numeros
—tal y como Lewontin le acusa—. Segin él no cabe
esperar que dos promedios converjan a menos que los
factores que los generan sean idénticos. Dicha cons-
tancia evolutiva es intepretada como determinada por
la estructura y funcién de las moléculas.

Si la tasa evolutiva en funcidn de las sustituciones
mutantes (k) viene definida en funcidn del tamano po-
blacional (2N, por ser diploides), de la tasa de fijacion
(u) vy la tasa de mutacion neutra (v), es decir si:

k = 2N vu,

y la posibilidad de fijacion de un alelo determinado que
sea selectivamente neutro es:

u = 1/(2N),

pues todo alelo si es neutro tiene la misma posibilidad
de fijacion, entonces:

k = 2N vu = 2Nv I/(2N) = v

Es decir, la tasa evolutiva, k, esta en funcion uni-
camente de la tasa de mutacion por gameto, v. Ahora

bien, si el mutante proporciona alguna ventaja selecti-
va, la tasa de fijacion es u = 2s, y por tanto la tasa
evolutiva k sera:

k = 2N vu = 4N vs

y estard directamente relacionada con el tamano de la
poblacion, N, la ventaja selectiva del alelo, s, y la pro-
porcion en la que el alelo con ventaja selectiva aparece
en cada generacion, v. Kimura (1983) trata de demos-
trar teoricamente que la tasa constante de evolucion
molecular es mas compatible con el modelo neutralista
que con el seleccionista. También, contra una buena
parte de evolucionistas, considera como falsa la afir-
macion de que toda mutacion ventajosa que aparece ¢n
una poblacién se incorpora inevitablemente a la especie.

Respecto de las limitaciones funcionales cabria es-
perar que cuanto mayor sean ¢stas, mayor sera la evo-
lucidn en la poblacién. Esto no es cierto y, consecuente-
mente, la falta de presidn o restriccion selectiva provo-
ca una tasa de evolucion molecular relativamente alta.
Para los seleccionistas una evolucién rapida en la es-
cala molecular esconde una mejora funcional que se
producira por la acumulacion de mutantes ventajosos.
Para Kimura (1983), puesto que K = v, si de los mu-
tantes que tienen éxito, F es la fraccidn de los que son
selectivamente neutros frente a un resto deletéreo, la
tasa de mutacién de dichos alelos es Fv, y por lo tanto
K = Fv. Si cuanto menor es la limitacién funcional
mayor es la posibilidad de que un alelo sea neutro (ma-
yor es F), entonces la tasa evolutiva serd mayor.

También hay opiniones enfrentadas entre seleccio-
nistas y neutralistas respecto al polimorfismo protei-
nico. Para los seleccionistas, el polimorfismo se
mantiene por seleccion equilibradora (por ejemplo la
seleccion de los heterocigdticos y la dependiente de la
frecuencia). Kimura (1983) encontrard una prueba con-
tra la ventaja heterocigdtica en la observacién de abun-
dante polimorfismo en la bacteria Escherichia coli. En
buena parte de los genes estudiados no ha podido de-
mostrarse consistentemente que la eficacia sea inver-
samente proporcional a su frecuencia (es decir presencia
de seleccion dependiente de la frecuencia).

Pero si la seleccion no es responsable del manteni-
miento de los polimorfismos proteinicos: ;Cémo dar
cuenta de ellos desde el neutralismo? Con Drosophila
se ha encontrado una correlacion positiva importante
entre el polimorfismo de sus proteinas y el peso de sus
subunidades moleculares; es decir, entre tamano de la
proteina y tasa de mutacion. Tal observacion no es si-
tematica en el hombre y otras especies, pero hay buen
numero de ellas acordes con el neutralismo. Estas ha-
cen referencia al hecho de que enzimas con una Unica
subunidad son mas polimérficos que los que presen-
tan subunidades. La explicacion tendria cabida en el
paradigma neutralista, ya que la necesidad de interac-
ciones entre esas subunidades que conforman el enzi-
ma se presentaria como una limitacién funcional que
traeria consigo la disminucion de la tasa de mutacion.
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La estructura y la funcién molecular son los prin-
cipales factores del polimorfismo para los neutralistas.
Para los seleccionistas contintia siendo el ambiente. Ki-
mura en su obra ‘“The Neutral Theory of Molecular
Evolution™ (1983) senala repetidamente que las leyes
que rigen la evolucidn a nivel fenotipico, seleccién po-
sitiva darwiniana, no estan vigentes al nivel del mate-
rial genético, en el que los cambios estdn impulsados
por deriva genética. Kimura (1986), sefala que a veces
se indica que los alelos neutros no son relevantes en
el proceso de adaptacion y que por tanto no son biold-
gicamente importantes. Pero esto es excesivamente sim-
plificador, ya que incluso en los alelos neutrales que
son equivalentes selectivamente bajo unas determina-
das condiciones ambientales, pueden no serlo en otras.
Es lo que se llama el efecto ‘‘Dykhuizen-Hartl** (Ki-
mura, 1983). Se trata del potencial latente de seleccion
que podra llevarse a cabo bajo las condiciones apro-
piadas. Es decir, mutaciones neutrales que pueden ser
““materia prima’ para la evolucion adaptativa.

Kimura (1985), dando respuesta a porqué la fija-
cion al azar de mutaciones neutras o casi neutras pre-
valece al nivel molecular (incluso si la seleccion
darwiniana, que actia mediante la acumulacion de
cambios beneficiosos, parece ser tan importante al ni-
vel fenotipico), nos sefiala el hecho de que el tipo mas
comun de seleccion al nivel fenotipico sea el estabili-
zador, que elimina los individuos fenotipicamente ex-
tremos y preserva a los proximos a la media de la
poblacion. Entonces, si un gran nimero de aminodci-
dos se ven implicados en un cardcter cuantitativo, una
evolucién molecular neutra puede ocurrir bajo una se-
leccion fenotipica establizadora.

En la ultima pdgina de su libro nos dice Kimura que:
““El dibujo de la evolucion que emerge de este analisis
es el siguiente. De tiempo en tiempo, la posicion del
optimo de un determinado caracter fenotipico cambia
debido a una modificacion del ambiente, y las especies
siguen dicho cambio alterando sus medias. Durante un

breve periodo de tiempo de cambio, se espera que ocu-
rra una modificacion de la frecuencia génica en mu-
chos loci, pero este proceso por si mismo rara vez causa
sustitucion en los genes. La mayor parte del tiempo lo
que predomina es una seleccién estabilizadora bajo la
cual una evolucion neutral o una fijacidn al azar de ale-
los mutantes ocurre de forma extensiva’’,
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Tabla 1. Algunas propiedades diferenciales, segiin Endler (1986), entre seleccion, deriva y mutacion.

PROPIEDAD SELECCION DERIVA EVOLUCION
Variacion en los caracteres SI S1 Sl
Diferencias adaptativas
(eficacia bioldgica) SI NO NO
Herencia SI SI SI
Poblaciones pequenias NO SI NO*
Origen de nueva variacion NO NO S
Equilibrio estable S1 SI NO
Medida de la condicion (b) ol Eficacia Perdurabilidad

Eficacia

observada observada

* A menos que la condicion (b) no se de. Véase definicion formal de Endler.



