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"...toda la evolucion, y particularmente la seleccion, tiene lugar en biopoblaciones” (Mayr,

2001)

" ..all evolution, and particularly selection, takes place in biopopulations” (Mayr, 2001)
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RESUMEN

La sintesis post moderna es la explicacion actual a la evolucion de las especies
y explica el fenémeno de adaptacion, entre otros. Para que haya evolucion,
primero debe haber variaciéon entre individuos y entonces actuaran las
distintas fuerzas evolutivas, pero para detectar el efecto de estas fuerzas debe
ponerse atencion en la poblacién y no en un solo individuo; solo de esa forma

los cambios se haran visibles.

A pesar de la relevancia de las poblaciones en el proceso de evolucion
biologica y, por ende, de su estudio, el concepto de poblaciéon es aun
conflictivo dentro de la comunidad cientifica. La pregunta es: ;cémo se puede
fomentar el desarrollo de pensamiento poblacional en el estudio de la biologia
evolutiva? Esta tesis se centrd en presentar una propuesta de ensefianza de
biologia evolutiva basada en el desarrollo de pensamiento poblacional y para
responder a la pregunta se investigd y organizé la informaciéon en cuatro
capitulos: tres unidades de analisis y una propuesta didactica. Las dos primeras
unidades de analisis tuvieron como objetivo dar a conocer el concepto de
poblacién biolégica, una a partir de definiciones y la otra a partir de los
atributos que las caracterizan. La tercera unidad presento las diversas fuerzas
evolutivas. Y finalmente la propuesta didactica mostré como usar el concepto

de poblacién y sus atributos para explicar como actian las fuerzas evolutivas.

El resultado fue una propuesta de ensefianza de la evolucion en la que se
aprovechan los conocimientos sobre poblaciones biolégicas desde muchas
disciplinas, ademas de la biologia evolutiva. Se promueve el uso de ejemplos
de poblaciones reales en las que se pueden estudiar los cambios en frecuencias

alélicas y genotipicas provocados por las fuerzas evolutivas.



Muchas conclusiones se obtienen a partir de esta propuesta, pero una de las
b
principales es la importancia de hacer revisiones a los conceptos en los que se

apoya la teorfa y promover, ademas, que estas revisiones se reflejen como un

avance en el proceso de ensefianza.



INTRODUCCION

Sintesis post moderna y postulados

La sintesis post moderna es la explicacion actual mas completa de la evolucion
biologica. Contempla desde las primeras menciones de Darwin sobre
seleccion natural hasta las mas recientes investigaciones en genomica, pasando
por la teoria sintética en la que muchos cientificos renombrados incorporaron
los conocimientos de su época (genética de poblaciones, biologia molecular,

etc.) al darwinismo (Koonin, 2009).

Las explicaciones anteriores a la sintesis post moderna (el darwinismo y la
teorfa sintética) no han sido rechazadas ni refutadas; su esencia permanece en
la actualidad, pero acompafiada de nuevas aportaciones que la hacen mas
completa.

Por ejemplo, algunos de los planteamientos basicos de la sintesis post
moderna, segun Koonin (2009), son:

-“La variacidon necesaria para la evoluciéon es producto de eventos como
duplicacién de genes, regiones de genes o genomas completos, pérdida de
material genético, transferencia génica horizontal, invasiéon de elementos
moviles egoistas a los genomas, entre otros”.

-“La evoluciéon genémica parece estar dominada por procesos neutrales (no
necesariamente adaptativos) y en ocasiones se ven ‘purificados’ por la
seleccion natural”.

-“Algunas de las principales fuerzas evolutivas, como la transferencia génica
horizontal y la duplicaciéon de genes... son cambios repentinos” y “esta idea
contradice a la explicacion gradualista que sostenia Darwin y que se mantuvo

en la teoria sintética”.



-“Para representar la historia de la ‘historia de la vida en la Tierra’ se necesitan
graficas complejas que simulen la idea original de un ‘arbol de la vida’, pero
con intersecciones en forma de red para asi poder representar la transferencia

horizontal de genes y los elementos genéticos méviles™.

Existen muchos aciertos en estos planteamientos pero, aun siendo tan
recientes, ya son objeto de ciertas observaciones. Un ejemplo es el hecho de
que se rechace erréneamente el gradualismo, ya que Darwin planteaba un
proceso gradual de adaptacion y los ejemplos que maneja Koonin (2009) para
refutarlo (transferencia génica horizontal y duplicaciéon de genes) se refieren al
origen de la variaciéon. Es de esperarse que siempre reste algin punto por

aclarar pues la ciencia debe ser refutable.

En ocasiones, el término darwinismo (que es el nombre que se le dio a la
teorfa original de Charles Darwin) sigue siendo utilizado por la comunidad
cientifica para nombrar a la teorfa actual (Jiménez, 2007; Ruse, 2008); sin
embargo, lo mas adecuado es llamarle sintesis post moderna (Kutschera y

Niklas, 2004).

Pensamiento poblacional

Mayr (1998) define el pensamiento poblacional como “punto de vista que
insiste en el caracter unico de cada individuo en las poblaciones de especies
con reproduccion sexual”. Como término formal se establecié hasta que Mayr
lo definid, pero su esencia estaba ya en la obra E/ origen de las especies (Darwin,

1859).
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Mayr considera que el pensamiento poblacional es contrario al pensamiento
esencialista o tipologico, que postula que “el mundo consiste de una cantidad
limitada de clases de entidades y que estas clases son lo tnico que posee
realidad, mientras que las variantes de estas clases o tipos son irrelevantes”
(Mayr, 2005). Desde una perspectiva biolégica, el pensamiento tipologico se
refiere a las especies como grupos de individuos que varian a partir del tipo
‘original’, mientras que el pensamiento poblacional insiste en que todos los
individuos en conjunto, con sus respectivas variaciones, forman a la especie y
no hay un tipo original a partir del cual se hayan derivado los demas, ademas
de basarse en el hecho de que todos los seres vivos son diferentes de los
demas y no hay dos iguales. Si estos organismos forman poblaciones, éstas
solo pueden ser descritas colectivamente en términos estadisticos, pero las
medias aritméticas y los promedios son solo abstracciones (Sober, 20006). Por
ende, cuando se estudia a las poblaciones biologicas y los fenémenos
evolutivos que ocurren en ellas, debe tenerse presente que cualquier intento
de descripcion grupal sera solo una abstraccion y que un esfuerzo mas atinado

por comprender el fenémeno debe contemplar la variacion individual.

Dadas las implicaciones del concepto de poblaciéon en la explicaciéon de la
evolucién bioldgica’, es relevante integrar una perspectiva poblacional en los
temarios de la materia de biologia evolutiva (especialmente a nivel
licenciatura), en los libros de texto y demas recursos didacticos, y sobre todo
en los discursos impartidos por los profesores. Por lo tanto, el objetivo de esta
tesis es presentar una propuesta de guidon que los profesores de biologia

evolutiva puedan usar como apoyo y complemento para sus clases.

* El concepto de evolucién también es polémico dentro de la comunidad cientifica. Como
definicién operacional de “evolucién” se eligié la siguiente: cambio en las frecuencias
alélicas de una poblacién (Hall y Hallgrimsson, 2008; Reece, et al., 2013).
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PREGUNTA CENTRAL DE LA INVESTIGACION

¢Coémo se puede fomentar el desarrollo de pensamiento poblacional en el

estudio de la biologia evolutiva?

OBJETIVO GENERAL

Presentar una propuesta de ensefianza de la biologia evolutiva basada en el

desarrollo del pensamiento poblacional.

OBJETIVOS PARTICULARES

-Proponer un método para construir un concepto de poblaciéon biologica
adecuado para la ensefianza de la biologia evolutiva.

-Comprender el papel de las poblaciones en distintas disciplinas biologicas a
través del estudio de sus caracteristicas (atributos poblacionales).

-Analizar diversas explicaciones de los mecanismos de evolucién y reconocer
en ellas el uso del concepto de poblacién y de los atributos poblacionales.
-Plantear una propuesta de ensefanza de la evolucién, basada en los
resultados encontrados, que los profesores de biologia evolutiva puedan usar

como apoyo y complemento para sus clases.

METODOLOGIA

Para cumplir con los objetivos particulares, se desarrollaron tres unidades de
analisis, cada una enfocada en un objetivo. Estas unidades son:

-¢Qué es una poblacién biolégica?

-¢Cémo se percibe a la poblacion en las diferentes disciplinas biolégicas?

-¢Coémo ocurre el proceso de evolucion?

12



Se hizo una revision bibliografica para responder estas preguntas. Se buscaron
fuentes de informacién que fueran de libre acceso para estudiantes de la
carrera de Biologia de la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional
Auténoma de México. Se entiende por libre acceso que estén disponibles en:
-Bibliotecas de la universidad

-La pagina de internet de las bibliotecas de la universidad mediante acceso
temoto’

-El buscador gratuito Google Académico®

La cantidad de textos consultados fue variable porque el objetivo era
proporcionar informaciéon que fuera contrastable. Para los temas en los que
hay polémica se presentaron varias fuentes pero para los que han quedado

mejor asentados entre la comunidad cientifica basté con una o pocas fuentes.

Cada unidad de analisis siguié una metodologfa distinta:

1. ¢Qué es una poblacién biologica?

Se buscaron definiciones de poblacién biologica en:

-Libros clasicos de biologfa evolutiva (expresan la postura original sobre el
tema)

-Libros de texto de distintas disciplinas biologicas (muestran perspectivas
enfocadas en la ensefianza)

-Articulos de investigacion (son una fuente reciente de informacion)

Se buscaron coincidencias entre las definiciones y se organizaron en ‘criterios

de conceptualizacion’.

? dgbiblio.unam.mx
* scholar.google.es
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Se analizaron, ademas, conceptos relacionados con el de poblacion para
demostrar en qué son diferentes y evitar confusiones entre ellos. Las
definiciones de estos conceptos se obtuvieron de textos clasicos, libros de

texto actuales y un diccionario especializado.

2. ¢Coémo se percibe a la poblacién en las diferentes disciplinas biolégicas?

Se buscé en libros de distintas disciplinas biologicas qué atributos
poblacionales se consideran relevantes’. Las disciplinas son las siguientes:
-Biologia evolutiva

-Ecologia

-Genética

-Biologia general

Se eligieron estas disciplinas porque frecuentemente utilizan el concepto de
poblaciéon biologica y se usaron también textos de biologia general para

analizar la forma en que integraron el concepto en las diversas areas.

El resultado se present6 en forma de tabla. Se hizo un analisis sobre qué

atributos son relevantes para cada autor y para cada disciplina en conjunto.

3. ¢Coémo ocurre el proceso de evolucion?

Se buscaron explicaciones a los principales mecanismos evolutivos en:
-Libros de biologia evolutiva (por su especialidad en el tema)
-Libros de biologfa general (por su capacidad de sintesis del tema)

-Tesis (porque se enfocan en un solo tema y lo tratan a profundidad)

5 ) L. .
Se considera que una caracteristica es relevante para el texto si éste ofrece alguna

explicaciéon sobre ella.

14



-Articulos de investigacion (para conocer las distintas posturas actuales)
-Fuentes electrénicas (por la posibilidad de encontrar en ellas aportaciones

novedosas al tema)

En cada una de estas fuentes se buscaron explicaciones sobre cémo
evolucionan las poblaciones a través de los diferentes mecanismos hasta ahora
conocidos por la comunidad cientifica. Se compararon los argumentos de

cada fuente en busca de coincidencias y discrepancias.

Posteriormente se hizo un analisis de resultados, que consistié en comparar la
informacion obtenida en las primeras dos unidades (“4Qué es una poblacion
biolégica?” y “:Coémo se percibe a la poblaciéon en las diferentes disciplinas
biologicas?”’) con la informaciéon de la tercera unidad (“;Coémo ocurre el
proceso de evolucionr?”). Esto es porque en las primeras dos unidades se
buscé comprender a las poblaciones y en la tercera se estudio ya directamente
el proceso de evolucién vy, al hacer la comparaciéon de unidades, se puede
saber de qué forma se relaciona el concepto de poblacién con la explicacion
de la evolucién biolégica. De esta manera se responde a la pregunta central de
la investigacion: “¢Cémo se puede fomentar el desarrollo de pensamiento

poblacional en el estudio de la biologia evolutivar”.
Finalmente, el producto de este analisis es una propuesta didactica sobre

como ensefiar los mecanismos evolutivos, basandose en una robusta

explicacion del concepto de poblacion.

15



RESULTADOS

Unidad de analisis 1. ;Qué es una poblacién biolégica?

El término “poblacién” es polisémico y su significado depende del area de
conocimiento que se trate. Segun el diccionario de la Real Academia Espanola
(2013), el término “poblacion” se utiliza tanto en sociologia como en ecologia,
y ademas tiene otros significados de uso comun que no pertenecen a areas
especificas. De todas las definiciones que ofrece la RAE, la que mejor encaja
en el contexto biolégico explica que una poblacién es un “Conjunto de
individuos de la misma especie que ocupan una misma area geografica” (Real

Academia Espafola, 2013).

También dentro del area de la biologia hay diversas definiciones; algunas de
ellas corresponden al area de ecologia, otras a la genética de poblaciones o a la
biologia evolutiva. Incluso, tampoco hay una definicién unica para cada una
de estas areas. De los libros de texto sobre ecologia, evoluciéon y genética que
fueron consultados, solo algunos incluyeron una definicién de poblacion:
Cain, e¢f al. (2011), Freeman y Herron (2007), Futuyma (2011), Hall y
Hallgrimsson (2008), Hedrick (2011) y Klug, ef a/. (2006). Para encontrar mas
definiciones, se buscé también en revistas cientificas, y se encontré un estudio
sobre poblaciones bioldgicas, a cargo de Waples y Gaggiotti (2006), del cual se
extrajeron dos definiciones mas; segin los autores, la primera corresponde a
un paradigma ecolégico y la segunda a un paradigma evolutivo. Ademas, se
incluyeron definiciones de obras clasicas: Evolucion y la diversidad de la vida
(Mayr, 1977) v La sintesis inacabada (Eldredge, 1985); de esta ultima obra se
incluyeron dos definiciones distintas. A continuaciéon se enlistan las

definiciones encontradas:

16



+ “Una poblacién es un grupo de individuos con entrecruzamiento libre
en una localidad” (Mayr, 1977).

« “Un grupo de demes que interactian en coevoluciéon o de organismos
sin cruzamiento externo, quienes debido a la descendencia comun son
suficientemente  similares  genéticamente para ser considerados
conespecificos, y aun asi no se entrecruzan lo suficiente para ser una unidad
panmictica” (Eldredge, 1985).

- “Las poblaciones son agregados localizados de organismos que
interactian conespecificamente” (Eldredge, 1985).

« “Para especies sexuales, un grupo de individuos que se aparean y sus
descendientes; para especies asexuales, un grupo de individuos que viven en
la misma area” (Freeman y Herron, 2007).

« “Un grupo de organismos conespecificos que ocupan una region
geografica mas o menos definida y exhiben continuidad reproductiva de
generaciéon en generacion; interacciones reproductivas y ecoldgicas entre
estos individuos son mas frecuentes que con miembros de otras
poblaciones de la misma especie” (Futuyma, 2011).

« “Un grupo local de individuos, pertenecientes a la misma especie, que
estan actualmente o potencialmente interfecundados” (Klug, e7 /., 2000).

« “Un grupo de organismos conespecificos ocupando una region
geografica mas o menos bien definida y exhibiendo continuidad
reproductiva de generacion en generacion” (Hall y Hallgrimsson, 2008).

« “Un grupo de individuos interfértiles que existen juntos en tiempo y
espacio” (Hedrick, 2011).

« “Un grupo de individuos de la misma especie que coexiste en espacio y
tiempo y tienen oportunidad de interactuar entre s (Waples y Gaggiotti,
2000).

® Segun el paradigma ecoldgico
17



« “Un grupo de individuos de la misma especie que viven en suficiente
proximidad para que cualquier miembro del grupo pueda potencialmente
aparearse con cualquier otro miembro™’ (Waples y Gaggiotti, 2006).

+ “Una poblacién es un grupo de individuos que viven dentro de un area
particular y que interactian entre si”’. “En especies de reproduccion sexual,
una poblacién puede ser definida como el grupo de individuos que
interactuan entrecruzandose. Sin embargo, en especies asexuales... una
poblacién debe definirse por otro tipo de interacciones, tales como la

competencia por recursos comunes o comida” (Cain, ef al., 2011).

Se detectd que el comun de las definiciones se basa en tres temas clave:
«  Especie de pertenencia
«  Ubicacion espacio-temporal de los individuos

- Interacciones reproductivas

Se analizaron las definiciones en funciéon de cada uno de estos temas y se

encontraron ciertas coincidencias:

Especie de pertenencia

El primer tema comun entre las definiciones es la especie de pertenencia. Futuyma
(2011), Hall y Hallgrimsson (2008) y Eldredge (1985) explican que los
miembros de una poblaciéon deben ser “conespecificos”. Klug, ez al. (2006) y
Waples y Gaggiotti (20006) en vez de explicar la idea a través de un concepto
particular, simplemente la describen como “individuos pertenecientes a la
misma especie”. Las definiciones de Mayr (1977) y Cain, ef a/. (2011) no tratan

este punto.

" Segin el paradigma evolutivo
18



Para ahondar mas en este criterio, podria cuestionarse qué significa pertenecer
a la misma especie. O bien, ¢qué define a una especie? Pero la discusion sobre
el significado de especie es igual o mas polémica que la discusion sobre el
significado de poblacion. Una revision sobre el concepto de especie, redactada
por Crisci (1994), muestra una lista de conceptos de especie similar a la lista de
conceptos de poblacién incluida en esta tesis. Curiosamente, la mayoria de los
conceptos de especie que €l presenta se apoyan en el concepto de poblacion
para definirse. Resultarfa redundante definir a la poblacion en funcién de la
especie y, a su vez, definir a la especie en funcién de la poblacién, por lo que
se eligi6 uno de los pocos conceptos de especie que se explican

independientemente del de poblacion:

Concepto morfoldgico de especie: “conjunto de individuos morfolégicamente
similares, generalmente asociados entre si por una distribucién geografica

definida y separados de otros conjuntos por discontinuidades morfologicas”

(Crisci, 1994).

Volviendo al tema central, la mayoria de los autores consultados dejaron ver
que los miembros de una poblacién pertenecen a la misma especie. Ya sea que
usen el término “conespecificos” o que lo sefialen explicitamente, este tema
casi ha logrado establecerse como un consenso entre las autoridades teoricas.
Pero saber qué significa “pertenecer a la misma especie” dependera del
concepto de especie que se esté utilizando. En este caso, si se esta siguiendo el
concepto morfologico de especie, se asumira que los miembros de la
poblacion seran morfoloégicamente similares, que estaran asociados por una
distribucién geografica definida y a su vez, estaran separados de otros por

discontinuidades morfologicas.
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Ubicacion espacio-temporal de los individuos:

El segundo tema comun entre las definiciones de poblacion es la ubicacion
espacial y temporal de sus miembros. Se encontré en practicamente todas ellas,

solo no se considera en una de las dos definiciones de Eldredge (1985).

Quienes trataron el tema expresaron la misma idea, aunque utilizando
diferentes términos: un grupo "local", de "agregados localizados" o que se
encuentran en una “localidad” (Eldredge, 1985; Klug, ¢/ a/., 2006; Mayr, 1977),
organismos '"'que ocupan una regién geografica mas o menos definida"
(Futuyma, 2011; Hall y Hallgrimsson, 2008), individuos que viven en un "area
particular" (Cain, et al, 2011), o individuos que coexisten en un "mismo
espacio” (Hedrick, 2011; Waples y Gaggiotti, 20006). La idea general es que los

individuos de una poblacién comparten entre si una regién comun.

Este tema puede sonar un tanto ambiguo porque los autores utilizan frases
como “regiéon geografica mas o menos definida” o que los individuos

presentan “cierta proximidad”. Pero es necesario considerar dos puntos:

1) Al decir que los organismos de una poblaciéon comparten una region, lo
mas importante es que comparten un ‘“espacio en comun”, sin importar
donde se encuentre éste, o si cambia con el tiempo. Esto quiere decir que,
incluso si la regién cambiara (entiéndase, por ejemplo, que los organismos
migraran a otro sitio), lo importante serfa que éstos se localicen en una region

compartida por todos ellos.

adie especifica qué area abarca con exactitud ese “espacio en comu o
2) Nadi ifi rea abar titud «“ 10 en comun”,
qué distancia debe haber entre una poblaciéon y otra para que se distinga

donde comienza una y dénde termina la otra, y esto es porque no todas las
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especies ocupan espacios similares. El mismo tamafio corporal hara que
algunas requieran territorios de cientos de kilémetros, mientras que a otras les
baste con unos pocos metros o incluso centimetros. Gracias a que los autores
dejan abierta la posibilidad, las definiciones de poblaciéon pueden abarcar a la

mayoria de las especies.

Ademas, en algunas fuentes se detecté otro tema importante que es el Zempo.
Hedrick (2011) y Waples y Gaggiotti (2006) coinciden en que los miembros de
una poblacién deben coexistir, y no solo compartir el mismo espacio; es decir,

que deben ser contemporaneos.

Un problema muy similar al que se presenta cuando se analiza el espacio que
abarcan las poblaciones surge cuando se analiza el tiempo en el que viven.
Una poblacién no es estatica, constantemente migran, mueren y nacen
individuos, haciendo que la poblacién esté siempre cambiando de miembros.
Por la misma razén que no se define un area para cada poblacion, no se define
tampoco un tiempo especifico que deba pasar para que una poblacion pueda
considerarse diferente de otra. Estos tiempos varian entre las distintas
especies. Lenski (2004) da un ejemplo muy claro de esto en su articulo
“Phenotypic and genomic evolution during a 20,000-generation experiment
with the bacterium Escherichia coli”. El tiempo que pasa entre una generacion
y la siguiente varfa de una especie a otra: para una especie de planta anual, este
tiempo serfa, por supuesto, de un afo. Para la especie humana, serfa de
aproximadamente unos 20 afios entre una generacion y otra. Pero para una
bacteria como la E. co/i, en un mismo dia nacen 6.6 nuevas generaciones. Por
lo tanto, lo que el investigador debe tener en mente al preguntarse si un grupo
de individuos comparte el mismo tiempo es como es el ciclo de vida de esos

seres vivos.
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Al igual que en el tema de la especie de pertenencia, definir si un individuo
comparte el mismo espacio y tiempo que otros no es suficiente para
considerarlo parte de la poblacion. Se recomienda considerar ademas el

siguiente tema que corresponde a las interacciones reproductivas.

Interacciones reproductivas:

El tercer tema comunmente utilizado por los autores para definir a las
poblaciones biologicas es la reproduccion. En todas las definiciones se
menciona que los individuos de una poblacién se pueden aparear entre si,

aunque en algunas hay mas detalle que en otras.

Freeman y Herron (2007) solo definen una poblacién como “individuos que
se aparean”. Cain, ef a/. (2011) la definen como un “grupo de individuos que
interactian entrecruzandose” (esta definicion de Cain es especifica para
organismos de reproduccion sexual). Algunos autores usan términos mas
especificos como interfértiles® (Hedrick, 2011) o interfecundados (Klug, ez 4/,
2006). Estas son las definiciones mas sencillas de la lista porque no dan mas

informacién que el hecho de que hay entrecruzamiento entre los individuos.

¢Y entre quiénes se da la interaccion reproductiva? Se pueden encontrar
respuestas en las definiciones de Mayr y Eldredge; sin embargo, sus respuestas
parecen ser contrarias. Para Mayr (1977), la reproduccién es “libre”, es decir,
se da entre todos los miembros de la poblacion. Para Eldredge (1985) no es
ast: “no se entrecruzan lo suficiente para ser una unidad panmictica™. Por su
parte, Waples y Gaggiotti (2006) explican que cualquier miembro de la

poblacion debe poder reproducirse con cualquier otro; esto coincide mas con

® Lincoln, e al. (1995) define interfértil como capaz de cruzamiento.
? Panmixis, segan Lincoln, et al. (1995), es un “apareamiento aleatorio no restringido;
intercambio libre de genes dentro de una poblacién de cruzamiento”.
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la propuesta de Mayr que con la de Eldredge. Sin embargo, es probable que
quienes mencionan que la reproduccion puede ocurrir entre todos los
miembros estén dando a entender que fisiol6gicamente es posible, pero ya en
la practica no obligatoriamente ocurrira. Hsta idea ya no serfa contradictoria
con la de Eldredge porque se estaria diciendo que, a pesar de que todos tienen
la capacidad de reproducirse, las oportunidades no seran las mismas para

todos.

Eldredge (1985), por otro lado, se asegura de mencionar que no tienen
cruzamiento externo'’, es decir, que no hay cruzamiento con miembros de
otras poblaciones. Este punto podria matizarse un poco si se toma en cuenta
la definicién de Futuyma (2011); €l explica que las interacciones reproductivas
son menos frecuentes con individuos que no pertenecen a la poblacién, y esto
quiza es mas acertado que asegurar que nunca ocurre, pues en la naturaleza
siempre hay excepciones. Por ejemplo, es comun que haya flujo génico entre
poblaciones, por lo que en algin momento es probable que se presenten

apareamientos con externos.

También hay autores que, como parte de su explicacion, enfatizan que debe
haber continuidad en las interacciones reproductivas. Para Futuyma (2011) y
para Hall y Hallgrimsson (2008), los individuos de una poblacién “exhiben
continuidad reproductiva de generaciéon en generacion”. Para Klug, ef 4.
(2000), los individuos de una poblacién estan “actualmente o potencialmente
interfecundados”. Ambas explicaciones expresan la misma idea: tanto en el
momento actual como en el futuro, la poblaciéon debe mantener su capacidad

reproductiva.

" Non-outerossing
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Otras interacciones:

Si bien la mayoria de las interacciones mencionadas se refieren a la
reproduccion, no son las unicas que los autores consideraron al momento de
definir a la poblacién. Waples y Gaggiotti (2006) mencionan que los
individuos de una poblacion “tienen oportunidad de interactuar entre si”’, pero
no aclaran a qué tipo de interaccién se refieren, por lo que puede interpretarse
que los organismos de una poblaciéon tienen oportunidad de interactuar en
otras formas ademas de la reproductiva. Sin embargo, dejar la posibilidad tan
abierta no resulta util para aclarar qué es una poblaciéon o como identificar

quién pertenece a ella.

En su definicion, Futuyma (2011) no solo se refiere a interacciones
reproductivas, sino a cualquier interaccioén ecoldgica, y al igual que ocurre con
las reproductivas, el resto de interacciones son mas frecuentes hacia el interior

que hacia el exterior de la poblacion.

En poblaciones de especies asexuales resulta particularmente necesario
explicar qué otro tipo de interaccion puede haber entre los organismos, pero

ese tema merece su propio desarrollo.

El concepto de poblacién en especies asexuales:

La mayoria de los autores consultados se enfocaron solo en poblaciones de
especies sexuales, pero existe una inmensa cantidad de especies cuya forma de
reproduccion es asexual, y no por eso dejan de formar poblaciones. Tal es el
caso de bacterias y hongos, por ejemplo, y para estos casos también es

necesario definir qué es poblacién. Si no se cuenta con informacioén sobre sus
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interacciones reproductivas para clasificarlos (simplemente porque no las

presentan), se debe recurrir a otros datos.

Para Freeman y Herron (2007), una poblacién de una especie asexual se
define porque los individuos viven en la misma area. Claramente, es una
definicién que, por su sencillez, deja lugar a muchas dudas. De los tres
criterios que se han encontrado con regularidad en esta investigacion, esta

definicion solo se basa en uno: la ubicacién espacial.

En Cain, et al (2011), en cambio, distinguir a una poblaciéon de otra es una
cuestion de interacciones. Por supuesto, en este caso se descartan las
reproductivas y se analizan otros tipos de interacciéon, por ejemplo, la

competencia por recursos como el alimento.

Ninguna de las otras definiciones encontradas hace una mencién especifica
sobre especies asexuales; sin embargo, una de las definiciones de Eldredge''
(1985) y la de Waples y Gaggiotti'* (2006), que sigue el paradigma ecolégico,
podrian aplicarse por igual a especies sexuales y asexuales porque no estan
apoyadas en las interacciones reproductivas. De modo que, cuando se esté
hablando de una especie asexual, puede definirse a su poblaciéon con base en

los otros dos temas y no tomar en cuenta el aspecto reproductivo.

Criterios de conceptualizacion:

Después de analizar los temas en comun pueden extraerse tres criterios de

conceptualizacion que serviran para formar la propuesta didactica:

1 “Las poblaciones son agregados localizados de organismos que interactdan
conespecificamente (Eldredge, 1985)”.
"> "Un grupo de individuos de la misma especie que coexiste en espacio y tiempo y tienen
oportunidad de interactuar entre si." (Waples y Gaggiotti, 2000)
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Criterio 1: Los individuos de una poblacién pertenecen a una sola especie.
Criterio 2: Los individuos de una poblacién se encuentran en una zona
localizada o definida y comparten un mismo espacio y tiempo. Incluso en
especies migratorias, al desplazarse se mantienen cohesionados de manera que
siguen compartiendo espacio y tiempo.

Criterio 3: Las interacciones reproductivas son mas frecuentes entre
miembros de la misma poblacién que con externos y solo para algunos
miembros de la poblacién se presentara la oportunidad de reproduccion,
aunque todos sean potencialmente entrecruzables. Ademas, en ocasiones (por
ejemplo, para definir poblaciones de especies asexuales) pueden usarse otros
tipos de interaccion para definir a la poblacién, como competencia por
recursos, y éstas también seran mas frecuentes hacia el interior de la

poblacién.

Deben cumplirse los tres criterios para confirmar que efectivamente un
individuo pertenece a la poblacién; en cambio, para descartar a quienes no
pertenecen, basta con que uno de los criterios no se cumpla. Es importante
notar que hay matices en todos los criterios y conocer la biologia de cada
especie es indispensable para decidir. La ubicacién espacio-temporal
dependera del tamafio del ser vivo en cuestion, de su esperanza de vida, etc.
Las frecuencias de interaccién solo tienen sentido cuando se comparan unas
con otras, por lo que para conocerlas es necesario que primero se haga una
observacion que abarque a los diversos organismos en diversos momentos.
Incluso, saber si pertenecen o no a la misma especie es relativo al concepto de
especie que decida usarse. Serfa provechoso ahondar en estos temas, pues
distinguir donde termina una poblacién y empieza otra sigue siendo uno de
los obstaculos mas grandes para entenderlas (Waples y Gaggiotti, 2006). En
opinion de Waples y Gaggiotti, no habra una tnica definiciéon que sea util para

absolutamente todos los casos, asi que su recomendacién es que los
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investigadores analicen en qué marco conceptual encajan sus investigaciones y
que aclaren y justifiquen qué paradigma es el que escogen para definir a la

poblacion (20006).

Los COI’lCCptOS asociados

Ademas de los diferentes matices que cada autor le dio al concepto de
poblacion, existen otros conceptos con los que frecuentemente hay confusion:

deme 'y colonia. Eldredge hace notar este punto en su obra la Sintesis inacabada:

“Ambos (concepto de deme y concepto de poblacién) se confunden facilmente, y estas
palabras (mas otros sinénimos, como el uso que le daba Dobzhansky al término colonia)

son frecuentemente empleados sin distincion” (Eldredge, 1985).

Deme es el concepto que mas frecuentemente se encuentra asociado al de
poblacién en la literatura especializada, asi que, en un esfuerzo por aclarar qué

es un deme, algunos autores han compartido las siguientes ideas:

Deme (Demo/ Dema)

« “Demo: Poblacién local de una especie; la comunidad de individuos
potencialmente interfecundables en una localidad dada” (Mayr, 2005).

« “Deme—un grupo de organismos que interactuan en coevoluciéon que
se entrecruzan en una manera aproximada a la panmixia” (Eldredge,
1985)."

« “Deme: una poblacién local, con frecuencia una poblacién pequefia y

panmictica” (Futuyma, 2011).

" Bldredge menciona el término coevolucién en su definicién de poblacién pero en la
actualidad ese término se refiere a un tipo de interacciéon interespecifico, no
interpoblacional.
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« “Deme: la poblacién local de una especie; en formas sexuales, un grupo
local interfecundable” (Hall y Hallgrimsson, 2008).

+ “Dema. Grupo local de cruzamiento; unidad panmictica; también se usa
en forma amplia para referirse a cualquier tipo local de individuos de
una especie dada; se utiliza como un término neutro en combinacion
con prefijos calificativos en términos tales como agamodema,

autodema, cenogadema...” (Lincoln, e# a/, 1995).

Ademas de las definiciones, algunos autores explicaron dentro de sus
publicaciones a qué se referfan con deme, sin ponerlo forzosamente a manera

de definicion:

«  “Una poblacién local en ocasiones es llamada dewze” (Mayr, 2001).
«  “Para la mayorfa de los propodsitos, un deme consiste de las crias

reproductivas de una poblacion.” (Eldredge, 1985).

Teniendo en mente estas definiciones, lo que procede es preguntar: spor qué
se confunden estos dos conceptos? Existen muchas razones para creer que los
grupos biologicos que se estan describiendo a través de estos conceptos son

los mismos.

Tomando en cuenta los criterios de definiciéon detectados para el concepto de

poblacion, los demes son muy similares.

El primer criterio, que en el caso de las poblaciones indicaba que sus
miembros debian pertenecer a la misma especie, se repite en tres definiciones
para el caso de los demes. Hall y Hallgrimsson (2008), Mayr (2005) y Lincoln,
et al. (1995) indican que los miembros de un deme también deben ser

conespecificos.
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La ubicaciéon espacial se encuentra presente en igual medida en las
definiciones de poblacién y en las de deme. Futuyma (2011), Hall y
Hallgrimsson (2008), Mayr (2005) y Lincoln, e# a/ (1995) utilizan el término
“local” para describir la ubicaciéon de los miembros del deme, de una forma
muy similar a como se describieron las poblaciones. Unicamente Eldredge
omiti6 este punto. La mayoria de los autores consultados da prioridad al tema.

Sin embargo, nada se dice sobre ubicacion temporal.

El tercer criterio, que en el caso de las poblaciones correspondié a las
interacciones reproductivas, es igualmente notorio en las definiciones de
deme. Todos los autores consultados apoyaron sus definiciones de deme en la
reproduccion de sus individuos. Una parte de los autores consultados se
enfocé en explicar que sus individuos son interfecundables (Hall y
Hallgrimsson, 2008; Mayr, 2005), mientras que otra parte afirma que su
reproduccién es panmictica o aproximada a la panmixia (Eldredge, 1985;
Futuyma, 2011; Lincoln, e# al., 1995). Ya se sabe que al definir a los demes
bajo estos términos, se esta diciendo que existe la posibilidad de reproducciéon
entre los organismos que los forman, y algunos autores incluso asegurarian
que, de hecho, la mayoria se reproduce libremente con el resto, salvo unas

pocas excepciones.

Y por dltimo, para los demes no se aclara si se refiere a especies sexuales,
asexuales o ambas. Solo Hall y Hallgrimsson (2008) hicieron mencion
especifica de este tema, y explican que cuando se trata de una forma sexual, el
deme es un grupo interfecundable. El problema de esta definicion es que
omitieron decir qué ocurre cuando se habla de una forma no sexual, o si los
demes dnicamente existen para las formas sexuales. L.a unica otra posible

explicacion que aplicaria para formas no sexuales es la de Mayr (2001): “Una
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poblacion local en ocasiones es llamada deme’. No menciona nada sobre

reproduccion por lo que funciona bien para especies asexuales.

En resumen, un deme se puede definir como un grupo de organismos que
pertenecen a la misma especie, que comparten un mismo espacio y que,
cuando se trata de especies sexuales, son grupos que presentan cruzamiento
casi libre entre sus individuos. Todo esto coincide con la definicion de

poblacién. Queda claro ahora por qué son confundidos ambos conceptos.

Sin embargo, si son tan parecidos, ¢seran dos términos con un significado en
comun o seran dos conceptos distintos? ¢Qué distingue a un deme de una
poblacion? Si el lector es observador, habra notado que algunas definiciones
de deme comienzan diciendo que son tipos de poblaciones o parte de ellas.
Futuyma (2011), Hall y Hallgrimsson (2008) y Mayr (2005) dicen que un deme
es una poblacién local. Fsta podra ser la primera diferencia. En las
definiciones de poblacién encontradas jamas se menciona que éstas sean
demes. Sin embargo, los demes si son definidos como poblaciones. Solo
Eldredgde (1985) menciona en una ocasion que las poblaciones son grupos de
demes. Esto podria significar que un deme es un subgrupo de la poblacién, o
que es un tipo de poblacién. Pero no hay que olvidar que no todos los autores
definen a los demes en funcién de las poblaciones. Eldredge y Lincoln

armaron su definiciéon independientemente de las poblaciones.

También es importante considerar como emplean el término y no solo como
lo definen. Son pocos los autores que utilizan el término deme en la practica,
pero Futuyma (2011), por ejemplo, habla de demes y de poblaciones
indistintamente en su explicacién sobre deriva génica. Al principio de esa
explicacion aclara que un deme es una poblaciéon pequefia, lo cual sugiere que

no son sinénimos; por lo menos tienen una diferencia en tamafio. Pero el
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propio texto no parece coincidir con su definiciéon porque el resto del parrafo

continua usando ambos términos indiscriminadamente.

Un esfuerzo mas por aclarar este punto lo ofrece Eldredge:

“Para la mayoria de los propdsitos, un deme consiste de los miembros reproductivos de
una poblacién. El elemento clave de una poblacién es la interaccién, relacionada
principalmente con el intercambio de energia; el de un deme, es la reproduccion. De otra
manera, ambos pueden bien ser virtualmente coextensivos. Como los aspectos econémico
y reproductivo duales de los organismos, los demes y las poblaciones (aunque no idénticos)

representan las funciones duales de agregados locales de organismos casi coextensivos.”

(Eldredge, 1985)".

Probablemente ésta sea la explicacion mas logica en torno a la confusion entre
deme y poblacién. Eldredge expresa en ella que ambos son conceptos
independientes. Cada uno tiene un “elemento clave”, un objeto de estudio.
Cuando se estudia un deme, lo que se esta estudiando, segin Eldredge, es la
reproducciéon dentro del grupo. Cuando se estudia una poblacién, se esta
estudiando la interaccién en general, aunque mas especificamente, las
interacciones que involucran intercambio de energfa. ¢Entonces qué es un
deme y qué es una poblacion? Probablemente ambos grupos estén formados
por casi los mismos integrantes, el grupo biologico podria no cambiar
demasiado, lo que cambia es el elemento a analizar en él. El deme podria
seguir siendo una parte de la poblaciéon si se considera que los demes
contemplan solo a los individuos reproductivos del grupo, y las poblaciones

contemplan individuos que pueden tener mas de un tipo de interaccion, no

" For most purposes, a deme consists of the breeding (reproducing) members of a
population. The key element of a population is interaction, mostly concerned with energy
exchange; of a deme, it is reproduction. Otherwise, the two may well be virtually
coextensive. Rather like the dual economic and reproductive aspects of organisms, demes
and populations (though not identical) represent the dual functions of neatly coextensive
local aggregates of organisms.
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solo la reproductiva. O bien, el deme podria contemplar a algunos individuos

y la poblacion a otros, y algunos de ellos coincidir entre si naturalmente (es

decir, organismos que intercambien energia y que también se reproduzcan).

Colonia

“...demes (las “colonias” de Wright)...” (Eldredge, 1985).

“Colonia. 1: Se utiliza este nombre, en forma poco estricta, para
describir cualquier grupo de organismos que viven juntos o en
proximidad unos con respecto a otros; de manera mas precisa se refiere
a una sociedad integrada en la que los miembros pueden ser
subunidades especializadas, como una sociedad modular continua. 2:
Grupo de organismos que se han establecido recientemente en un area
nueva, o que ocupan un sitio particular. 3: Lugar de reproduccién o
anidamiento de algunos mamiferos y aves” (Lincoln, ef al., 1995).

La colonia designa a una sociedad de organismos que estan altamente
integrados, ya sea por la unién fisica, ya por division en zooides
especializados o castas, o por ambas, que se encuentran fijos en una

localidad (Wilson, 1975).

Eldredge (1985) sefiala que los demes son equivalentes a las “colonias” de las

que hablaba Wright; pero de todas las fuentes consultadas es la unica que

mostré una posible relacién entre estos términos. Ias definiciones de colonia

que se encontraron en esta investigacion no coinciden en absoluto con las

definiciones de poblacién ni con las de deme. Las colonias, segun la primera

explicacion de Lincoln, ez a/ (1995) y segin Wilson (1975), estan mas

relacionadas con las sociedades de seres vivos con forma de vida modular,

como por ejemplo las fragatas portuguesas y otros organismos marinos o

algunas bacterias. La segunda, relaciona el término colonia con el de un grupo
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que al llegar a un lugar se establece en él, o lo cloniza. La tltima de las
definiciones ni siquiera se refiere a un grupo, explica que una colonia es un

lugar.

Por esta razon, puede asumirse que el concepto de “colonia” es actualmente
empleado para designar a algo muy distinto del concepto de poblacion
biolégica, y por lo tanto es prescindible para la propuesta didactica generada

en esta tesis.

En resumen, para definir a una poblacién, conviene seguir un patrén basico
que involucra tres criterios de conceptualizacion:

-LLa especie es la misma para todos los miembros; es decir, los individuos son
conespecificos.

-La ubicacién espacio-temporal: se reconoce a los individuos de una
poblacién porque éstos se encuentran en una zona localizada o definida y
porque comparten un mismo espacio y tiempo.

-LLas interacciones reproductivas: son mas frecuentes entre miembros de la
misma poblacién que con externos; ademas, solo para algunos miembros de la
poblacion se presentara la oportunidad de reproduccion, aunque todos sean
potencialmente entrecruzables.

-Otras formas de interaccion: cualquier interaccion, pero en particular las
interacciones reproductivas, son mas frecuentes entre miembros de la misma
poblacién que con externos; ademas, solo para algunos miembros de la
poblacién se presentara la oportunidad de reproduccion, aunque todos sean
potencialmente entrecruzables.

Y si se trata de formas asexuales, pueden aplicarse los mismos criterios,
contemplando que solo se puede contar con datos sobre competencia y otros

tipos de interaccion ecoldgica.
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Estos criterios son una herramienta para construir un concepto de poblacion,
porque no existe una unica definiciéon que sea util en todos los casos. Es
recomendable conocer la biologia de cada especie para tomar en cuenta sus

caracteristicas particulares en el momento de conceptualizar.

Y una vez que se maneja con seguridad el concepto de poblacion, hay que
tomar en cuenta que se puede confundir con el concepto de deme. La
confusién ocurre porque ambos son definidos como grupos de organismos
conespecificos, localizados y con interacciones mas frecuentes entre si que
con organismos externos. Las fuentes consultadas no coincidieron del todo en
si son diferentes conceptos o si ambos términos se refieren a una misma
condicion pero se ofrecen aqui dos explicaciones:

-El deme es una parte pequefia de una poblaciéon, contempla solo a los
organismos reproductivos.

-El deme y la poblacién agrupan a los organismos bajo criterios distintos y en

ocasiones sus miembros pueden coincidir.

El analisis de las definiciones de poblaciéon bioldgica es el primer paso para
entender el concepto. Los criterios de conceptualizacion ofrecen las
herramientas necesarias para determinar si un individuo pertenece o no a una
poblacion. Ademas, particularmente el criterio de interacciones es util para
distinguir a una poblaciéon de otra. En los siguientes capitulos se seguira

analizando este grupo bioldgico desde otras perspectivas.
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Unidad de analisis 2. ;Cémo se percibe a la poblaciéon en las diferentes

disciplinas biolégicas?

En la unidad 1 se vio que el concepto poblacién biologica es utilizado en
diferentes disciplinas y que cada una ofrece diversas definiciones, pero no solo
varfa la definiciéon sino la forma entera en que se aborda como unidad
biologica segin el area de estudio. El interés de los ecologos en las
poblaciones se muestra muy distinto al de los genetistas o el de los biélogos
evolutivos y los moleculares, pero es curioso que sean tan diferentes puesto
que el grupo natural del que se habla sigue siendo el mismo. ;Qué es lo que
cada uno de estos especialistas ve en la poblaciéon? En esta unidad se hace una
revision de libros de texto en las areas de evolucién, ecologia y genética, y
también de dos libros de biologia general, en busca de atributos poblaciones.
Se hace un analisis comparativo entre los atributos de interés de cada area y
entre areas. Se presentan los resultados de buasqueda de atributos
poblacionales en una tabla y el analisis comparativo redactado a manera de

discusion para cada atributo.

Para fines practicos, se llamara atributo o caracteristica poblacional a todo
aquello que se puede medir en una poblacién y que permite comprender los
cambios que sufre a lo largo del tiempo, o bien, permite comparatla con otras
poblaciones. Los términos utilizados para nombrar estas caracteristicas
variaron de un texto a otro: atributos (Hall y Hallgrimsson, 2008), caracteristicas
(Begon, ¢z al., 2000) y propiedades de la poblacion (Curtis y Barnes, 2004; Odum,
2005). Incluso, hay textos en los que se describen algunas de las caracteristicas
que mencionan estos autores, pero no se les asigna un término particular
(Cain, ez al., 2011), o bien, en el caso del texto Genetics, de Hartl y Jones (2009),

se habla de "conceptos basicos de genética de poblaciones", que también son
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caracteristicas medibles de las poblaciones, pero desde una perspectiva

genética y evolutiva mas que ecoldgica.

Se presenta a continuaciéon una tabla con los diferentes tipos de atributos,

propiedades o caracteristicas de una poblaciéon encontrados en la bibliografia:

Tabla 1. Atributos poblacionales segin cada libro de texto

Autor (es)

Odum,
2005

Begon
et al
2009

>

Cain,
et al.,
2011

Curtis y
Barnes,
2004

Reece
et al.
2013

)

Hartl
y
Jones,

2009

Hall y

Hallgri-
msson,

2008

Futuyma

2011

Freeman
y
Herron,
2007

Tamafio de
poblacién

X

X

Tamafno
efectivo  de
poblacién

Densidad de

poblacion

X

X

Estructura de
edad

X

X

Proporcion
de sexos

Patrones de
crecimiento
de la

poblaciéon

X

Distribucion
espacial

X

X

Acervo
genético

Frecuencias
alélicas

X

Frecuencias
genotipicas

Nota: Se marca una X solo cuando el atributo se encuentra definido en el texto

correspondiente, ya sea en el indice, en el glosario o en el contenido del libro. Muchos

textos no presentan una definicién formal pero el concepto si puede formar parte de sus

explicaciones sobre otros temas; esto aparece en la discusion de cada atributo pero no en la

tabla. Para facilitar la deteccion de la disciplina a la que pertenece cada texto, se le asigné a

cada una un color. Clave de las disciplinas: Verde: Ecologfa. Café: Biologia general. Azul:

Genética. Rojo: Evolucion.
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Tamano de la poblacién y tamafio efectivo de poblacion:

El primer tema comun es el tamano de poblacion. Hall y Hallgrimsson (2008)
lo llaman "tamafio de la poblacién reproductiva" y Cain, e al (2011)
simplemente lo llaman "tamafio de poblacién", pero en ambos casos describe

lo mismo: es el nimero de individuos de una poblacioén.

De todas las fuentes consultadas para esta seccion, solo estas dos definen
tamafio de poblacion, pero el concepto en realidad esta presente en los demas
textos dentro de las explicaciones de otros temas. En Freeman y Herron
(2007), por ejemplo, se explica que el tamafio de poblacion es determinante
para que ocurra o0 no un proceso de deriva génica; es mucho mas probable
que se presente cuando la poblacién es pequena que cuando es grande. Sobre
este mismo tema, Begon, ¢f a/. (2006) explican que en una poblaciéon pequefia
hay mayor probabilidad de que los individuos se apareen con parientes
cercanos y esto provoca una disminucion en la heterocigosidad, por lo que la
descendencia puede heredar alelos letales con mayor frecuencia y que éstos
queden en condicién homociga, lo cual tiene como resultado una disminuciéon

de la adecuacion (Begon, ef al., 2000).

De la mano con este tema esta el concepto de tamafio efectivo de poblacion,
que es el tamafio de una poblacion tedrica ideal que perderia heterocigosidad
al mismo ritmo que una poblacién de interés actual (Freeman y Herron, 2007,
Futuyma, 2011). Este concepto aparecié con mayor frecuencia en los textos

de evolucion.
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Densidad de poblacion:

El segundo tema es la densidad de la poblacion, y en este caso son Begon, ef
al. (2006), Cain, e al. (2011), Curtis y Barnes (2004), Reece, ¢ al. (2013) y
Odum (2005) los que lo explican; es decir, los tres textos de ecologia y los dos
de biologia general. Para todos los casos la descripcion es la misma: el namero
de individuos con respecto al area o unidad de espacio. Para este punto parece
no haber desacuerdo entre autores; es probable que sea el unico de los

atributos poblacionales que se define exactamente igual en cualquier texto.

Distribuciéon de edad y proporciéon de sexos:

La estructura de edad de los individuos es un tema presente tanto en textos
ecolégicos como en los de biologia general, y en cada uno se puede encontrar
bajo diferentes términos: en Odum (2005) como distribucion de edades, en
Begon, et al. (2006) como estructura de clase de edad, en Curtis y Barnes
(2004) como estructura etaria’” y en Cain, e# a/. (2011) y en Reece, ez al. (2013)
como estructura de edad. La estructura de edad, o cualquiera que sea el
término empleado, representa la proporciéon de individuos de diferentes

edades que hay en la poblacién.

Se divide a los miembros de una poblacion en intervalos, llamados case de edad,
y se entiende entonces por estructura de edad las proporciones de la poblacion
que pertenecen a cada clase de edad (Cain, ez a/., 2011). Segtin Curtis y Barnes
(2004), conocer la estructura etaria permite predecir los cambios que habra en
el tamano de la poblaciéon en un futuro, en caso de conservarse las
condiciones actuales. Hall y Hallgrimsson (2008) le encuentran a esta

estructura una utilidad muy similar a la que mencionan Curtis y Barnes (2004),

> Refrente a la edad
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y es que, al saber qué tan jovenes o maduros son los individuos de una
poblacién, se puede inferir qué parte de la poblacién tiene capacidad de
reproducciéon. Conocer el nimero de individuos por cada clase de edad
permite identificar si los individuos de una poblacion se reproducen a una
edad temprana o tardfa, el tiempo que transcurre entre una generacion y otra,

y el nimero de descendientes que una madre tiene a lo largo de su vida

(Futuyma, 2011; Reece, 2013).

Ademas de la estructura de edad, en ocasiones se considera también el sexo de
los individuos para estudiar a las poblaciones. De los textos consultados para
la tabla 1, solo Begon, ¢f al. (2006) consideran la proporcién de sexos como
una de las caracteristicas poblacionales, pero definitivamente no es un tema
desconocido: Futuyma (2011) define las proporciones de sexos como la
“proporcion de machos” y en el Diccionario de ecologia, evolucion y taxonomia de
Lincoln, ez al. (1995) se considera al sexo de los individuos como uno de los
atributos de la estructura poblacional (el otro es la edad). Freeman y Herron
(2007) explican que la proporcion comun de sexos es 1:1 y a pesar de que esa

proporcion varie de vez en cuando, la tendencia es a regresar al equilibrio.

Patrones de crecimiento de la poblacién:

El siguiente tema es complejo porque involucra otros subtemas: la natalidad,
la mortalidad y la migraciéon. Para saber cémo crece una poblacion es

importante saber si llegan nuevos individuos o si se van.
En todos los textos consultados, la explicaciéon de qué es el patrén de

crecimiento esta dada en funciéon del calculo que deberfa hacerse si

pretendiera obtenerse la tasa de crecimiento poblacional:
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Natalidad + Inmigracion — Mortalidad — Emigracion = Tasa de crecimiento

(Begon, ¢t al., 2006; Cain, ez al., 2011 ; Curtis y Barnes, 2004; Odum, 2005)

Cada uno de estos elementos ayuda individualmente a conocer una posible
variacion dentro de la poblaciéon. En Freeman y Herron (2007), por ejemplo,
solo se trata uno de los subtemas: la mortalidad. Explican que hay dos tipos
de mortalidad, una relacionada con procesos intrinsecos del organismo
(mortalidad fisiolégica) y otra relacionada con factores extrinsecos como
depredadores o accidentes (mortalidad ecologica). Si la tasa de mortalidad
ecolégica es baja, es mas probable que los individuos de la poblaciéon vivan

suficiente para sufrir los efectos de la mortalidad fisiologica.

Distribucién espacial:

Otro atributo a estudiar en las poblaciones es su distribucion espacial, que segin
Curtis y Barnes (2004) es el patron de distribucion de los organismos dentro
del espacio bidimensional y tridimensional. Reece, ¢# a/. (2013) lo llaman patrin
de dispersion, que es la manera en que los individuos de una poblacién estin
espaciados en su area (20006). Los dos textos que lo mencionan son de biologia

general.

Este concepto tiene gran parecido con el de dispersion que se encontré en
textos de biologia evolutiva (Freman y Herron, 2007; Futuyma, 2011). Sin
embargo, la dispersion en estos textos se refiere a un mecanismo y es una de
las explicaciones de la existencia de poblaciones similares en diferentes zonas,
el movimiento de los organismos de un lugar a otro. En cambio, la distribucion
espacial, o el patrin de dispersion, explica las posibles formas en que pueden

encontrarse organizados los organismos en un lugar.
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Acervo genético:

Freeman y Herron (2007) describen al acervo genético como “un barril en el
que se depositan todos los espermatozoides y 6évulos producidos por los
adultos de una poblaciéon”, Futuyma (2011) como “la totalidad de genes de
una dada poblacién sexual”, Hall y Hallgrimsson (2008) como el “conjunto de
alelos de una poblacién” y Hartl y Jones (2009) como “un acervo comun de
informacion genética”. A fin de cuentas, el mensaje es el mismo para las
cuatro definiciones porque tanto en los gametos como en los genes se
encuentran los alelos, que son los que contienen la informacién genética. Los
alelos son el objeto de interés principal en el acervo genético, y aunque de
cierta forma todos abarcaron esa idea, es confuso que se explique de formas

tan distintas.

De todas las definiciones de acervo genético encontradas, ésta es
probablemente la mas clara y completa: “todas las copias de cada tipo de alelo
en cada locus en todos los miembros de la poblacion” (Reece, ¢f al., 2013).
Curiosamente, las definiciones anteriores provienen de libros especializados
en biologia evolutiva y uno en genética, pero ésta se encontré en un libro de

biologia general.

Puede considerarse que el conjunto de alelos representa toda la variabilidad
disponible en una generacién de la poblacién y, suponiendo que no hubiera
mutacion, representaria la variabilidad con la que esa generacion contribuira a

la siguiente (Hall y Hallgrimsson, 2008; Jiménez, 2007).
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Frecuencia alélica:

La frecuencia alélica, en ocasiones llamada frecuencia génica, es la proporcion de un
alelo dentro de una poblacion; asi lo indica una gran cantidad de fuentes:
(Curtis y Barnes, 2004; Freeman y Herron, 2007; Futuyma, 2011; Hall y
Hallgrimsson, 2008; Hartl y Jones, 2009; Jiménez, 2007; Lincoln, ¢f al., 1995).

Ya que el concepto se refiere a alelos y no a genes, el término correcto seria

frecuencia alélica y no génica.

Ademas de encontrarse bien explicado en bastantes fuentes, hay algunas otras
que también lo mencionan, aunque no den una definicion al respecto. Tal es el
caso de Reece, ¢ al. (2013), que en su explicacion sobre el teorema del
equilibrio de Hardy Weinberg hablan constantemente de las frecuencias

alélicas, aunque no se hayan detenido a aclarar qué eran.

Frecuencia genotipica:

Aunque es un concepto muy sencillo y estd muy relacionado con el de
frecuencia alélica, fueron menos las publicaciones que describieron este
atributo. Simplemente, se refiere a la proporcion de un genotipo dentro de la

poblacién (Futuyma, 2011; Hartl y Jones, 2009; Jiménez, 2007).

Es comuin encontrarlo dentro del teorema del equilibrio de Hardy Weinberg,
pero hay casos en los que la referencia al concepto es muy débil, como en Hall
y Hallgrimsson (2008), y pareciera que a los autores les basta el concepto de

frecuencia alélica para dar a entender el tema.
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En Freeman y Herron (2007) viene definido en conjunto con otros tipos de
frecuencia, pero igualmente se refiere a la proporcién que ocupa dentro de la

poblacion.

Por dltimo, la tabla 1 mostro los atributos poblacionales que fueron definidos
en los libros consultados, ya sea dentro del indice, del glosatio o en el
contenido del texto. Sin embargo, como se pudo ver en el desarrollo de esta
unidad, estos atributos pueden estar presentes en explicaciones sobre diversos

temas y aun asi no contar con una definicién formal.

Se esperaria que todos los libros de una disciplina trataran los mismos
atributos, pero no es asi. Hubo algunos libros que dieron mayor importancia a
ciertos atributos que a otros. Se esperaria también que los libros de biologia
general abarcaran todos los temas por ser una sintesis del resto de las
disciplinas, pero no fue asi y tampoco coincidieron entre ellos por completo.
Puede interpretarse que para algunos un concepto resulté obvio y por lo tanto

no se define, pero para otros el interés por dejar clara una idea fue prioritario.

Todas las caracteristicas que se han analizado son esenciales en el nivel
poblacional. Es cierto que se puede basar en los individuos para medirlas,

pero lo importante es lo que resulta del conjunto.

El objetivo principal de esta unidad fue detectar qué perspectiva tiene cada
disciplina de las poblaciones biologicas, pero también se analiz6, aunque
superficialmente, la forma en que los atributos forman parte de las
explicaciones sobre evolucion. En la siguiente unidad se recurrira a algunos de
estos atributos para explicar ya propiamente los mecanismos evolutivos y

entonces sera mas claro cuales conviene emplear para la propuesta didactica.
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Unidad de analisis 3. ;Cémo ocurre el proceso de evolucion?

Las primeras dos preguntas de investigacion estuvieron enfocadas en aclarar el
concepto de poblacion. Ahora es momento de centrarse en el tema que

pretende ensefiarse: los mecanismos evolutivos.

¢Coémo ocurre el proceso de evolucion? Se sabe que son las poblaciones las
que evolucionan, pero el reto del profesor es conseguir que sus alumnos
comprendan como. Coinciden algunos autores en que, para entender cémo
evoluciona una poblacién, lo primordial es saber como se comporta cuando
no esta evolucionando (Freeman y Herron, 2007; Reece, ¢t al, 2013). La

invariable solucién a ese dilema es el teorema de Hardy Weinberg,.

El teorema del equilibrio de Hardy Weinberg

El teorema de Hardy Weinberg es usado cominmente en la ensefanza de la
evolucion bioldgica porque permite imaginar a las poblaciones en un estado
de equilibrio, de modo que al momento de estudiar los cambios que se

producen con la evolucion éstos resalten por si mismos.

Conforme se ha ido desarrollando la investigacién, en esta unidad se
contrastaron diversas fuentes y se detectdé un patréon de cinco pasos:
introduccién al teorema, presentaciéon de la poblacion hipotética, férmula de

proporcion de alelos, inferencia (las frecuencias se mantienen) y ejemplo.
El orden en que se encontraron en la literatura no siempre fue el mismo. A

continuaciéon se desarrolla cada paso segin indicaron las fuentes

bibliograficas.
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a) Paso introductorio: Ubicacion en un contexto y planteamiento del

problema

Para introducir el teorema se encontraron dos patrones: la ubicacion en un
contexcto y el planteamiento del problema. Por planteamiento del problema se entiende
que el autor explica qué se pretende lograr al ensefar el tema. Por wbhicacion en
un contexto se entiende que el autor describe el escenario en el que se desarrolld

el teorema para que el lector comprenda su origen.

Un planteamiento como tal solo lo presentaron Klug, ez al., (2006); explicaron
que lo que se demostrara es la relacion tedrica entre las proporciones relativas
de alelos en el acervo genético y las frecuencias de diferentes genotipos en una

poblacién.

Fueron mas los textos que dieron una introduccion a manera de contexto. Para
Curtis y Barnes (2004), la inquietud que apremiaba en la época en que se
desarroll6 el teorema era conocer como se comportaba la variaciéon en una
poblacién. Para Hall y Hallgrimsson (2008), el escenario en el que surgi6 el
modelo es un clima de disputa entre grupos de seleccionistas, mutacionistas y
geneticistas, y estos ultimos enfatizaban que las poblaciones debian ser el foco
evolutivo en vez de los individuos, asi que tenfan que poner atencién a
frecuencias de alelos en vez de a la presencia o ausencia de genes. En Calow
(1983) se explica que, tanto Hardy como Weinberg, se cuestionaban si las
leyes de Mendel, recién retomadas, eran suficientes para explicar los cambios

en las frecuencias alélicas de una poblacién.

Estos tres contextos aclaran el momento histérico que se vivia cuando se
desarroll6 el teorema, de modo que el alumno puede darse una idea de cuales

tueron las necesidades de proponerlo y qué problemas pudo haber ayudado a
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resolver. Igualmente, el planteamiento del problema que proponen Klug, ez 4.
(20006) le da sentido a estudiar el teorema, le da al alumno un objetivo por

cumplir.

Ninguna de estas introducciones contradice a otra, a pesar de ser tan
diferentes entre si, por lo que no habria ningun problema si el profesor que
ensefla Hardy Weinberg decidiera explicarlas todas juntas o solo algunas de

ellas.

b) Presentacion de la poblacion hipotética

En algunas ocasiones, el criterio que siguio a la introduccién del teorema en
los textos revisados fue la presentacion de una poblacion hipotética, aunque el orden
no siempre fue el mismo. Se detecté que al presentar el teorema los autores
recurren al mismo método que emplearon Hardy y Weinberg, que es describir

una poblacién imaginaria en la que se cumplen tres condiciones:

« La panmixia o apareamiento al azar (Curtis y Barnes, 2004; Freeman y
Herron, 2007; Klug, ez al., 2000).

« Ausencia de mutacién, migracion y seleccion (es decir, de cualquier
fuerza evolutiva que afecte a la poblacion) (Curtis y Barnes, 2004; Freeman
y Herron, 2007; Klug, ez al., 2000).

« Un tamafio de poblaciéon infinitamente grande en la que, por
probabilidad, no se producen fenémenos aleatorios (Curtis y Barnes, 2004;

Klug, ez al. 2006; Freeman y Herron, 2007; Jiménez, 2007).

Ademas de estas condiciones, en Jiménez (2007) se encontré una mas que

indica que debe tratarse solo de especies diploides con reproduccion sexual.
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Ahora bien, ¢por qué describir una poblacién con estas condiciones? El
objetivo de plantearle al lector el reto de imaginar esa poblacion es que se va a
utilizar como ejemplo para aplicar 1a ley del equilibrio. Estas condiciones
cobraran mas sentido cuando se terminen de plantear los demas pasos del

teorema.

c) Formula de proporcion de alelos

Algunas de las fuentes consultadas plantean la fdrmuula de la proporcion de alelos
esperada para la poblacién inmediatamente después de la presentacion de la
poblacion hipotética. Esta férmula esta basada en la segunda ley de Mendel
(Curtis y Barnes, 2004; Freeman y Herron, 2007; Klug, e7 al., 20006). Para todos
los textos consultados, la forma de expresar las proporciones alélicas que

seguirfa una poblacién con herencia mendeliana es:

P+ 2pg + 4 =1
Férmula 1. (Curtis y Barnes, 2004; Freeman y Herron, 2007; Hall y Hallgrimsson, 2008;
Klug, ez al., 2000).

Py q representan el valor de frecuencia de cada uno de los alelos. En todos los
textos se utilizan las mismas letras, p y ¢, aunque al parecer Weinberg usé

originalmente las letras 72y » (L. de Garay, 1988).

Nota: en este paso del teorema comienzan a hacerse calculos para los cuales es
indispensable tener conocimientos suficientes de algebra y de herencia
mendeliana. Si no es asi, el profesor podria buscar alternativas a la ensefanza

de los procesos evolutivos que no involucren el teorema.

d) Inferencia: las frecuencias se mantienen
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El siguiente paso es la zuferencia a la que se llega a partir del teorema de Hardy
Weinberg. En ocasiones, en los textos se encontrd esta zferencia después de
los criterios de presentacion de poblacion hipotética y formula de proporcion de alelos
(Calow, 1983; Klug, 7 al, 2006). En otras ocasiones se encontr6 antes (Curtis
y Barnes, 2004; Hall y Hallgrimsson, 2008) o incluso entre ellos (Freeman y
Herron, 2007; L. de Garay, 1988).

En realidad, la inferencia se muestra en forma de dos conclusiones. Aunque
con distintas palabras, esto es lo que dicen las dos conclusiones:

Conclusion 1. La frecuencia alélica permanecera sin cambios de una
generacion a otra.

Conclusion 2. La frecuencia genotipica permanecera sin cambios y podra ser
obtenida a partir de la frecuencia alélica.

(Freeman y Herron, 2007; Futuyma, 2011; Hall y Hallgrimsson, 2008).

Por lo tanto, la simple herencia de caracteres no es suficiente para provocar
un cambio en la frecuencia de alelos (Calow, 1983; Curtis y Barnes, 2004; Hall
y Hallgrimsson, 2008). Esto da lugar a hablar de los procesos que si producen

cambios en las frecuencias.

No debe olvidarse que estas conclusiones solo son pertinentes cuando se
cumple con las condiciones mencionadas en la presentacion de la poblacion

hipotética y st se sigue la ley de herencia indicada en la férmula 1.

e) Ejemplo

El dltimo paso de este analisis, que no siempre es el ultimo dentro de los
libros de texto, es usar como ¢ezplo un caso en el que se puedan aplicar los

pasos anteriores.
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El ejemplo a su vez consta de ciertas etapas, que se enumeran a continuacion:

1. Imaginar un gen dentro de la poblacion hipotética. Normalmente se utiliza
como ejemplo un gen que posea solo dos alelos para facilitar el calculo. A
cada alelo de ese gen se le asigna un nombre, que en muchas fuentes
coincide en ser la letra “A” mayuscula, para el alelo dominante, y
minudscula para el recesivo (Curtis y Barnes, 2004; Klug, ef al., 2000).

€¢ 2>

Entonces, los alelos son “A” y “a”.

2. Asignar una frecuencia para cada alelo (frecuencias alélicas). La suma de
las frecuencias de ambos alelos debe dar 1, que es el total. Supénganse
dos casos: frecuencia para el alelo “A” = 0.7 y para el alelo “a” = 0.3
(Klug, ez al., 2006), o bien, frecuencia para el alelo “A” = 0.8 y para el

3 —

alelo “a 0.2 (Curtis y Barnes, 2004). En ambos casos, la suma de las

frecuencias es 1, pues 0.7 + 0.3 =1,y 0.8 + 0.2 = 1.

3. Obtener las frecuencias genotipicas a partir de las alélicas. Si se siguen los
principios de segregacion de Mendel y las leyes de la probabilidad, es
posible estimar la proporcion de individuos de cada genotipo en la
poblacion. Cada cigoto diploide puede presentar cuatro diferentes
genotipos: AA, cuando ambos padres heredan el mismo alelo dominante.
Aa, cuando el padre hereda el alelo dominante y la madre el recesivo. aA,
cuando el padre hereda el alelo recesivo y la madre el dominante. Y aa,
cuando ambos padres heredan el alelo recesivo. En realidad, cuando uno
de los padres hereda un alelo dominante y el otro hereda uno recesivo no
importa quién heredé cual, porque el resultado final es un genotipo
heterocigoto, asi que ambos genotipos podrian sumar sus frecuencias,

pero aqui se despliegan por separado para dejar claro de dénde viene
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cada cantidad. Si se asignan los valores de frecuencia (F) mencionados en

el punto 2, el resultado serfa:

FAA=07x0.7=049 6 0.8 x0.8 =0.64
FAa=07x03=021 6 0.8x0.2=0.16
FaA=03x0.7=0.21 6 0.2x0.8=0.16
Faa=03x03=009 ¢ 0.2x0.2=0.04

Total =049 + 0.21 + 0.21 + 0.09 =1 6 0.64 + 0.16 + 0.16 + 0.04 =1
(Curtis y Barnes, 2004; Klug, ez al., 2000).

4. Calenlar la distribucion de alelos de la signiente generacion. Los resultados
de los calculos anteriores representan la distribucién de alelos en la
poblacién en una generacion. Para saber si hay o no cambio en las
frecuencias, necesita conocerse también la distribucion en la generacion
posterior. Por lo tanto, a partir de los datos de la primera, se infieren las
frecuencias alélicas de la segunda. Para obtener el porcentaje de cada
alelo en la siguiente generacién, se calcula con cuanto porcentaje
participara cada genotipo actual. Entonces, los genotipos AA solo
pueden aportar alelos A, o sea que el total de su aportacion serd para los
A. Segun los calculos anteriores, el total de su aportacion serfa: 0.49, 6
0.64, segtn el ejemplo elegido. Ademas, los genotipos Aa pueden aportar
también alelos A, y se estima que participen con la mitad de sus alelos. Es
decir, 0.21 6 0.16. La otra mitad de sus alelos es "a", cuyos valores son
nuevamente 0.21 6 0.16, asi que la aportaran al porcentaje del alelo "a" de
la siguiente generaciéon. Y por ultimo, los genotipos aa solo pueden
aportar alelos "a" asi que el total de su porcentaje, 0.09 6 0.04, va para el
alelo "a" de la siguiente generacion. Si se suma el porcentaje que podria

aportarse de cada alelo en total, para el alelo "A" se sumarfa 0.49 + 0.21

=0.760.64 + 0.16 = 0.8, y para el alelo "a" se sumaria 0.21 + 0.09 = 0.3
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6 0.16 + 0.04 = 0.2. Entonces, vuelve a obtenerse el mismo porcentaje
inicial de alelos:

“A”=0.7y “a” = 0.3 (Klug, ¢z al., 20006), o bien,

“A” = 0.8y “a” = 0.2 (Curtis y Barnes, 2004).

5. Finalmente, las explicaciones concluyen en que se obtienen las
mismas frecuencias en la generacion actual y en la siguiente, y en ambos

ejemplos se demostro.

Entonces, para la mayoria de los casos, cuando se explica el teorema
utilizando un ejemplo, se procura que la asignacion de valores hipotéticos
facilite al alumno el camino hasta esta conclusion. Ya se habia mencionado en
la seccion inferencia que asi debia ocurrir, pero ahora en el ¢emplo se hizo

tangible.

Para la siguiente seccion de esta unidad hay que recordar que el teorema de
Hardy Weinberg es unicamente una suposiciéon sobre cémo seria la dinamica
de una poblaciéon que siguiera las condiciones mencionadas. Se debe tener en
mente que esas condiciones no ocurriran en una poblacién natural (nunca se
esta exento de algin tipo de fuerza evolutiva, no existen poblaciones cuyo
tamafio sea infinitamente grande y el apareamiento jamas es factible para
absolutamente todos los miembros de la poblacién). Este hecho es lo que
permitira estudiar los mecanismos de la evolucién, porque en ausencia de
otros factores que afecten a las poblaciones, uno por uno los mecanismos

evolutivos se van haciendo evidentes.
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Las fuerzas evolutivas: rompiendo las condiciones del equilibrio

En la naturaleza, las condiciones para el equilibrio de Hardy Weinberg jamas
se cumplen por completo; siempre hay alguna fuerza que provoca que
cambien las frecuencias alélicas de la poblacion. Ese cambio es la evolucion, y
mas especificamente, la microevolucién (Hall y Hallgrimsson, 2008; Reece, e
al., 2013). En esta seccion de la tercera unidad se explica qué ocurre cuando
esas condiciones se rompen y como conduce esto a la evolucion. La primera
de las condiciones en romperse que se analizé es la que indica que no debe

haber mutacién dentro de la poblacion.

Variacion

De acuerdo con Lewontin (2012), el proceso de evolucién se divide en dos
etapas, de las cuales la primera es el surgimiento de una forma nueva en la
poblacion. Esto es: la variacion. Segin Hall y Hallgrimsson (2008), “para que
las poblaciones evolucionen -es decir, para que cambien sus frecuencias
alélicas- la mutaciéon primero debe introducir esas diferencias nucleotidicas
desde las cuales surgira el cambio.” Pero hoy en dia se sabe que la mutacion
no es la unica fuente de variaciéon ni la mas coman. Muchos autores han
hablado sobre el tema, pero en este caso se tomé la informacién en su
totalidad de la tesis de Hernandez-Marroquin (2011) porque ostenta una
discusion bastante extensa y completa al respecto y vale la pena recuperar sus

conclusiones.

La variacion puede clasificarse en inter e intrapoblacional. La variacion
interpoblacional contempla “la variacién en la informacion génica y genémica,
la variacién en la forma de expresar esa informacién (variacion epigenética), y

la variacién en la significacion de esa informacion (variacion fenotipica)”. La
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variaciéon intrapoblacional, por su parte, solo contempla la reproduccion
diferencial. Y en un tercer nivel se presentan casos de cada uno de estos tipos
de variaciéon (Hernandez-Marroquin, 2011). La figura 1 los presenta a todos
ellos en sus correspondientes niveles, y fue modificada de la tabla que aparece

en Hernandez-Marroquin (2011).

C Variacion )

Intrapoblacional Interpoblacional

Variacion en Variacioén en expresion Variacién en la Reproduccion

informacién génica y de la informacion significacién de la diferencial

genémica (epigenética)

informacién (fenotipica)

I_|

Modificaciones cromatinicas Factores intrinsecos: factores

Mutacién, recombinacion y Factores extrin-

secos: plasticidad

segregacion cromosomica, perdurables, regulacion de y por hereditarios no genémicos,

ARN mensajero, redes inestabilidad en el desatrollo,

fenotipica a factores

transferencia horizontal génica

ambientales

v elementos transponibles gendmicas de regulacion carencia de canalizacion

Fig. 1. Tipos de variaciéon (modificado de Hernandez-Marroquin, 2011). Hernandez-
Marroquin aclara que cada uno de los tipos de variacién va acumulando los del nivel
anterior. Segun la disposicion de la figura 1, los que estan a la derecha contienen a los que
estan a la izquierda. Es decir, la variacién epigenética y sus tipos contienen a todos los tipos
de variacién en la informacion génica y genémica. A su vez, la variacién fenotipica y sus
tipos contienen los dos niveles anteriores. Y por ultimo, la variaciéon interpoblacional

contiene a todos los tipos de variacion intrapoblacional.

La figura 1 muestra las diferentes posibilidades de variaciéon y sus fuentes
segun la jerarquia elegida por el autor, pero no son todos los tipos que existen.
Lo maés importante a tomar en cuenta sobre este tema es que, para que haya
evolucion, tuvo que haber surgido antes una variante de la forma original. En

la actualidad se han estudiado ya bastantes tipos de variacion, por lo que el
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profesor tiene muchas opciones, ademas de la mutacién, para dar ejemplos al

respecto.

Sobre las fuerzas evolutivas:

Retomando la aportaciéon de Lewontin (2012), la segunda etapa en el proceso
de evoluciéon es la sustitucion de los elementos originales por los nuevos.
Existen varios mecanismos por los cuales puede ocurrir esta sustitucion. Los
principales mecanismos evolutivos encontrados en la literatura son la deriva
génica, el flujo génico o migracion y la selecciéon natural (Freeman y Herron,
2007; Futuyma, 2011; Hall y Hallgrimsson, 2008). Freeman y Herron (2007)
consideran ademas otros dos tipos de fuerza evolutiva: la mutaciéon y el
apareamiento no aleatorio, pero las demas fuentes coincidieron en que la

deriva, el flujo génico y la seleccién son los principales.

Deriva génica:

La deriva génica, de acuerdo con Futuyma (2011), es la variacion de
frecuencias alélicas causada por accidentes de muestreo, por ejemplo,
diferencias azarosas en la reproduccién o sobrevivencia. Una forma mas clara
de decirlo es que hay cambios en las frecuencias de alelos de las poblaciones
que parecen no tener mayor explicacion que el azar, por ejemplo, el hecho de
que en una generacion nazcan mas machos que hembras y eso provoque que
en la siguiente generacion solo se vean representados los alelos de los machos
que tuvieron oportunidad de reproducirse con las pocas hembras que habia.
La poblaciéon estarfa perdiendo los alelos de los machos que no pudieron
reproducirse y el resultado serfa un cambio en la frecuencia alélica causada por

un fenémeno azaroso. (Asumiendo que ni la seleccion natural ni ninguna otra
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fuerza tuvieron que ver en el hecho de que nacieran mas machos que

hembras.)

Estos “accidentes” se ven favorecidos por un tamafo pequefio de poblacion
(Freeman y Herron, 2007; Reece, ¢z al., 2013). Si se arroja una moneda cinco
veces, es bastante logico que en cuatro ocasiones se obtenga aguila. Pero si se
arroja 50, serfa muy dificil que 40 veces se obtuviera el mismo resultado
porque la probabilidad de que se obtenga aguila es exactamente la misma a
que se obtenga sol, y por lo tanto, se espera que la tendencia sea al equilibrio.
En una muestra pequefia, como cuando se arroja la moneda solo cinco veces,

ni siquiera hay oportunidad de que ambos eventos se vean representados.

Casi lo mismo ocurre en las poblaciones bioldgicas, excepto por una razoéon: en
las poblaciones, las frecuencias de alelos no siempre son 50% y 50%.
Dependiendo del tipo de herencia, algunos alelos seran dominantes sobre
otros y eso provocara que haya una tendencia distinta. Por ejemplo, en vez de
que sea 50% para cada uno, podria ser que un alelo tenga 60% de
probabilidad de presentarse mientras que el otro solo tenga el 40%. Sin
embargo, el principio serfa el mismo. Mientras mas grande sea la poblacion,
sera mas probable que ese porcentaje se vea reflejado en el acervo genético, y
si la poblacion es pequefia, el porcentaje podria variar porque no ha habido
suficientes eventos para que se refleje esa probabilidad. Por esta razon se
considera que la deriva génica es el resultado de un tamano finito de
poblacién (Freeman y Herron, 2007). Una poblaciéon con tamafio infinito
tendria todas las oportunidades de presentar los dos tipos de evento (o mas de
dos si fueran muchos alelos para un gen). Pero todas las poblaciones en la
naturaleza son finitas y siempre existira la posibilidad de que algtn alelo se vea
menos representado que el otro. Asi que las variaciones en frecuencias alélicas

debidas a la deriva génica estan siempre presentes y su efecto es mayor
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mientras mas pequefia sea la poblacién. De hecho, a la deriva génica Futuyma
(2011) 1a llama la hipotesis nula de 1a seleccion, porque se asume que ocurre a
menos que se logre demostrar que la razén del cambio es la seleccion natural.
Retomando el teorema de Hardy Weinberg, la deriva génica resulta de romper
con uno de los requisitos de las poblaciones en equilibrio: el tamafo infinito

de poblacion (Freeman y Herron, 2007).

Por su naturaleza azarosa, la deriva génica es la unica fuerza evolutiva que
puede provocar que en una generacion la frecuencia alélica aumente o
disminuya, y en la siguiente generaciéon puede provocar el efecto contrario.
Cualquiera de las demas fuerzas evolutivas, si se presentan
independientemente de las demas, conservan la tendencia hacia uno de los dos
extremos de las frecuencias y se dirigen mas rapido hacia la fijacién o pérdida
de alelos (Hall y Hallgrimsson, 2008; Reece, ¢t al, 2013). Si el valor de la
frecuencia de un alelo es demasiado cercano al 0 o al 1, si es probable que
tienda mas a ese extremo que al otro, simplemente porque el cambio para
llegar a ese valor es menos drastico. Pero a fin de cuentas la tendencia puede

invertirse ya que se trata de un proceso azaroso (Futuyma, 2011).

La deriva génica, a diferencia de la seleccién, no conlleva a adaptacion, solo a
un cambio en frecuencias alélicas (Freeman y Herron, 2007). Sus resultados
pueden ser la pérdida de variacion genética derivada de la pérdida de alelos,
fijacion de alelos daninos (situacioén que no se veria favorecida por un proceso
de seleccién), y que haya aumento o disminucién de frecuencias alélicas sin

precedentes (Reece, 2013).
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Flujo génico:

Futuyma (2011) y Freeman y Herron (2007) definen el flujo génico como el
movimiento de genes de una poblacién a otra, o bien, el intercambio de genes
entre poblaciones naturales de una especie en mayor o menor grado
(Futuyma, 2011). También se le puede llamar migracién (Freeman y Herron,
2007), aunque este término es ocasionalmente entendido en su sentido mas
comun, como el desplazamiento de individuos de una zona a otra, y lo
importante en la migracién como mecanismo evolutivo es el desplazamiento
de genes entre poblaciones, independientemente de si los organismos de los

que provienen se desplazan también.

Ademas de la mutacion, las poblaciones pueden ganar nuevos alelos por
migracion (Hall y Hallgrimsson, 2008). El mecanismo puede darse de dos
maneras: cuando organismos fértiles se mudan a una poblacién y dejan a otra
atras, o cuando estos organismos liberan sus gametos (como el polen o los
gametos de muchos organismos marinos) y éstos son trasladados a través de

otros medios como el aire, el agua, u otros organismos (Futuyma, 2011).

Para saber cémo evoluciona una poblacién por flujo génico, puede hacerse el
calculo de frecuencias asumiendo que esta en equilibrio de Hardy Weinberg, y
después sumar o restar a las frecuencias obtenidas el nimero de alelos que
fueron introducidos o extraidos de la poblacion. La generacion resultante de
esa mezcla de alelos viejos y nuevos mostrara un valor diferente para cada

frecuencia; la poblaciéon habra evolucionado (Freeman y Herron, 2007).

Con relacidon al resultado de la evolucion por flujo génico o migracion, si se
bl
permite a dos o mas poblaciones intercambiar alelos indefinidamente, sin

alteracion por ningun otro tipo de fuerza evolutiva, todas las poblaciones
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involucradas terminaran teniendo las mismas frecuencias alélicas (Freeman y
Herron, 2007). En pocas palabras, el flujo génico tiende a reducir diferencias

entre poblaciones (Futuyma, 2011).

Una consecuencia positiva de la introducciéon de nuevos alelos a una
poblacién es que eso evita que se adapte por completo al ambiente y si
hubiera una modificacién en las condiciones, aumentarian sus posibilidades de

sobrevivir (Futuyma, 2011).

Seleccion natural:

Al igual que Lewontin (2012), Mayr (2001) también sefiala dos etapas en el
proceso evolutivo, pero para la segunda etapa se enfoca en la seleccion o
eliminacién de las variaciones, es decir, el proceso donde se “pone a prueba”
al individuo: la seleccion natural. En este proceso “dominan los aspectos no
azarosos de la sobrevivencia y la reproducciéon” (Mayr, 2001), a diferencia de

la deriva génica, por ejemplo.

Actualmente hay discusién entre la comunidad cientifica sobre qué tan
importante es la seleccion natural entre las fuerzas evolutivas. Kutschera y
Niklas (2004) apoyan la perspectiva que coloca a la seleccion natural como la
principal fuerza que modela el curso de la evolucion fenotipica. En contraste,
Koonin (2009) sefiala que la evolucion se encuentra “dominada por procesos

neutrales en combinacién con la seleccion purificadora”.
Donde no hay discusion es en considerar a la seleccion natural como la tnica

fuerza conocida actualmente que propicia la adaptacion de los organismos a

su ambiente (Freeman y Herron, 2007; Futuyma, 2011; Reece, ¢ al., 2013).
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Si se contrasta esto con el teorema de Hardy Weinberg, puede observarse que
se rompe la condicion en la que “los individuos sobreviven con igual
probabilidad y tienen el mismo éxito reproductivo” (Freeman y Herron,
2007). El calculo de una poblacién en equilibrio mostraria que no hay
diferencias entre las frecuencias alélicas y genotipicas de una generacion y la
siguiente, pero si se agrega el efecto de la seleccion, se asumirfa que muchos
de los individuos murieron o tuvieron alguna complicacién para reproducirse,
y el resultado mostraria frecuencias diferentes, en las que uno o mas alelos
disminuirfan en valor y, por lo tanto, darfan oportunidad a otros alelos de
verse mejor representados dentro de la proporcion. Esos alelos serfan
seleccionados (Freeman y Herron, 2007). Las conclusiones del teorema de
Hardy Weinberg se romperian porque las frecuencias no serfan las mismas, y
ya no podria calcularse la frecuencia genotipica a partir de la alélica (Freeman

y Herron, 2007).

La seleccién natural tiene tres principales formas de operar: la seleccion
estabilizadora, la seleccion direccional y la seleccion disruptiva (Hall y
Hallgrimsson, 2008; Reece, ¢f al., 2013). Para entender cémo opera cada una,
se puede imaginar una grafica en la que estén representados todos los
genotipos de una poblaciéon. En el eje X (horizontal) estarfan los genotipos
acomodados en homocigos dominantes, heterdcigos y homocigos recesivos.
En el eje Y (vertical), la frecuencia con que se encuentran en la poblacién. Si
se asume que las frecuencias genotipicas de la poblaciéon se comportan segin
las leyes de Mendel y la poblacién se encuentra en equilibrio, se esperarfa que
la grafica tuviera la forma de una campana de Gauss, en la que los genotipos
mas frecuentes serfan los del centro (heterécigos) y los extremos serfan los
genotipos menos frecuentes (homoécigos dominantes a un lado y recesivos al

otro).
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La seleccion estabilizadora es aquella en la que se ven favorecidos los genotipos
centrales y los extremos son eliminados porque una ligera variacién tiene
consecuencias letales para los organismos (Hall y Hallgrimsson, 2008; Reece,
et al., 2013). El ejemplo mas comunmente utilizado para este tipo de seleccion
es el peso de los bebés al momento de nacer. Sin embargo, se encontrd otro
ejemplo muy sencillo y claro que los profesores pueden utilizar como apoyo:
la altura de las plantas. Cuando las plantas son demasiado pequefias no
reciben suficiente luz solar y pueden morir, por lo que sus genotipos se verian
menos representados dentro de la grafica. Sin embargo, las plantas demasiado
altas podrian verse mas expuestas al dafo causado por el viento y su
posibilidad de mantenerse con vida también disminuye (SparkNotes Editors,
2014). Si se compara la grafica inicial con la que resulta después de que actie
la seleccion estabilizadora, la segunda tendria una curva mas pronunciada en el

centro mientras quc los extremos abarcatrian un rango menoft.

Debido a que este tipo de seleccion no permite sobrevivir mas que a
individuos con caracteristicas muy particulares, la variacién tiende a disminuir

en las poblaciones donde se presenta (Hall y Hallgrimsson, 2008).

La seleccion direccional se presenta en poblaciones sujetas a cambios en las
condiciones ambientales; este tipo de selecciéon provoca que disminuya la
frecuencia de genotipos adaptados a las condiciones pasadas y que aumente la
frecuencia de genotipos que favorezcan la sobrevivencia de los individuos
bajo las nuevas condiciones. En la grafica se veria representado como el
desplazamiento de la curva hacia alguno de los dos extremos, el extremo que
contiene el genotipo beneficiado por el cambio ambiental (Hall y
Hallgrimsson, 2008; Reece, ¢ al, 2013). Para este tipo de seleccion los
ejemplos son un poco mas abundantes, asi que el profesor tiene amplio

margen para escoger: ratones en los que el tono claro de pelaje les dificulta
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pasar inadvertidos ya que viven en una zona con rocas oscuras (Reece, ez al,
2013), poblaciones de jirafas que con cada generacién van presentando cuellos
mas altos porque las hojas de los arboles que les sirven de alimento
comienzan a escasear a clerta altura y abundan en otra mas alta (SparkNotes
Editors, 2014), o plantas y animales bajo el cuidado de productores que
reproducen unicamente a los individuos que tengan caracteristicas ventajosas

para su venta (tamafio, resistencia a enfermedades, etc.) (Hall y Hallgrimsson,

2008).

Estos dos tipos de seleccion son comunes en condiciones ambientales
relativamente homogéneas, y solo uno o pocos fenotipos logran adaptarse. Sin
embargo, cuando en un mismo ambiente se presentan dos o mas condiciones
distintas, pueden fijarse fenotipos muy variados al mismo tiempo, y de hecho
suelen fijarse los fenotipos de los extremos de la curva. Los del centro, al ser
niveles intermedios entre una caracteristica y otra, pueden no ser adecuados
para adaptarse a ninguna de las condiciones y quedar desprotegidos en todos
los casos. Por eso, los valores centrales suelen desaparecer, dando lugar a una
curva con dos picos, uno en cada extremo. A este tipo de seleccién se le llama

seleccion disruptiva (Hall y Hallgrimsson, 2008; Reece, e al., 2013).

Un ejemplo de seleccion disruptiva comun en los libros de texto es el de un
pinzén africano llamado cascanueces de panza negra (Freeman y Herron,
2007; Reece, et al., 2013). Sin embargo, hay otro ejemplo interesante (que no
se encontro en ningun libro de texto) que trata sobre una especie de ave nativa
de Norteamérca, el colorin aliblanco'’, cuyas plumas varian en color de café a
azul brillante. Los machos dominantes suelen ser los de color azul brillante
porque atraen mas a las hembras. Estos machos dominantes suelen atacar a

los machos que consideran como potencial competencia, pero a los que no

' Su nombre en inglés es Lazuli bunting (Passerina amoena)
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consideran competencia (es decir, a los cafés) los dejan en paz. Por esta razon,
un macho de color café que no es molestado por sus compafieros en
ocasiones puede conseguir una pareja sin problemas. Entonces, la seleccion
tavorece a los colorines azul brillante porque son atractivos para las hembras y
tienen mas oportunidad de aparearse, y favorece a los cafés que no suelen
participar de las competencias. En cambio, los colorines de un azul menos
brillante no suelen tener tanto éxito para encontrar pareja y ademas sufren

agresiones por parte de los machos dominantes (Greene, ¢z al., 2000).
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PROPUESTA DIDACTICA

A continuacién se presenta una propuesta de guién que puede seguir un
profesor de biologia evolutiva para explicar a sus alumnos las diferentes
fuerzas de la evolucion. Unicamente se indican los contenidos, y algunos
ejemplos ilustrativos en los que se pueden apoyar. La profundidad con que se
aborde cada tema dependera del nivel escolar en que sean impartidos y los
recursos didacticos que mejor convengan para el aprendizaje quedan a la
eleccion del docente; se recomienda complementar esta propuesta con la
opinién de especialistas en otras areas como la pedagogia y la psicologia

educativa.

El primer paso que puede dar el profesor es decir a sus alumnos qué es la
evolucién bioldgica. Para este caso se eligi6 una definicién operacional'’
basada en Hall y Hallgrimsson (2008) y Reece, ¢ al. (2013): “La evolucién es el

cambio en las frecuencias alélicas de una poblacion”.

El profesor podra cuestionarse si el alumno comprende de qué se le habla
cuando se menciona el cambio de frecuencias en una poblacién, por lo que la
consecuencia légica serfa definir también frecuencia alélica, frecuencia
genotipica, acervo genético (ya que es un concepto muy relacionado con los
dos anteriores) y poblacién. Y a su vez, para que haya cambios en las
frecuencias, es necesario que existan primero las variantes a esos alelos y
genotipos, por lo que también se recomienda explicar el tema de variacién en

1
este momento 8.

'" Al hablar de una definicién operacional se entiende que es una definicién perfectible,
pero util para las intenciones de esta investigacion.
'® Se asume que un alumno que estudia biologfa evolutiva ha pasado antes por materias en
las que se le han explicado conceptos como alelo, ploidia, genotipo y fenotipo, pero si no
fuera asi, incluso éstos podrian explicarse ahora.
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Siguiendo los resultados que arrojo la investigacion, las definiciones quedarian
ast:

Frecuencia alélica: la proporcion de un alelo dentro de una poblacién.
Frecuencia genotipica: la proporcion de un genotipo dentro de la poblacion.
Acervo genético: el conjunto de alelos de cada tipo de cada miembro en una
poblacion.

Variacién intrapoblacional: la que existe entre los organismos de una
poblacién; puede ocurrir a nivel de la informacién génica o genémica, a nivel
epigenético (que es la expresion de la informacion) o a nivel fenotipico (que es
la significacion de esa informacion). Todos estos tipos de variaciéon pueden ser
materia de trabajo para la evolucion.

Variacién interpoblacional: la que existe entre poblaciones diferentes.

También es materia de trabajo para la evolucion.

Y, dado que la poblacion biolégica es el interés particular de esta
investigacion, la recomendacién es que no se adopte una sola definiciéon sino

que se construya un concepto siguiendo tres criterios:

Criterio 1: Los individuos de una poblacién pertenecen a una sola especie.
Criterio 2: Los individuos de una poblacién se encuentran en una zona
localizada o definida y comparten un mismo espacio y tiempo.

Criterio 3: Las interacciones reproductivas, y en general todo tipo de
interacciones, son mas frecuentes entre miembros de la misma poblaciéon que

con externos.
Un ejemplo de como podria quedar este concepto es:

Poblacién biolégica: "Grupo de organismos conespecificos, que comparten

una zona particular y un mismo tiempo, y que presentan interacciones
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reproductivas y de otros tipos mas frecuentemente entre ellos que con

organismos de otros grupos similares."

Con esto queda claro que la unidad basica de evolucion es la poblaciéon. Ahora
corresponde decir como evolucionan las poblaciones, es decir, cémo ocurren

los cambios en ellas.

En la bibliografia consultada se encontr6 en repetidas ocasiones una solucion
efectiva y por ese motivo se retoma aqui: antes de explicar los cambios,
demostrar cémo es una poblacién cuando no estan ocurriendo cambios en
ella; para eso se recurre al teorema del equilibrio de Hardy Weinberg. El
analisis dio como resultado un patrén, con ciertas variantes, sobre cémo
enseflar el teorema. El mapa conceptual de la siguiente figura (2) es el
resultado grafico de ese analisis. Para cada uno de los momentos marcados se

hacen sefialamientos importantes; hay mas de un recorrido posible. Se listan

Presentacion de la Férmula de
poblacién . proporcion de

hipotética b alelos ©

. e
Introduccidn * —> Ejemplo

Inferencia: las
frecuencias se

. d
mantienen

siguiendo la letra de referencia de cada uno:

Fig. 2. Mapa conceptual: posibilidades de presentacion del teorema de Hardy Weinberg. En
este mapa se muestra una sugerencia sobre la secuencia para ensefiar el teorema, pero no

hay un orden unico.
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* La introduccion puede ser el planteamiento del problema y /o a ubicacion en el contexto
historico; el profesor puede elegir la forma que mas le acomode para presentar
el teorema. Se recomienda que la introduccion sea integral, es decir, que incluya
mas de una forma de presentaciéon. Cada forma puede cumplir un objetivo
distinto, ya sea mencionar el reto que pretende lograrse o pintar un escenario
histérico para comprender de donde proviene la explicacion y qué fenémenos

explica.

b Ta presentacion de la poblacidn hipotética es la descripcion de una poblacion
imaginaria cualquiera, pero que cumpla con ciertas caracteristicas. Las
principales son: que sea panmictica, que su tamafio sea infinitamente grande y

que no se vea afectada por ninguna fuerza evolutiva.

< La formula de proporcion de alelos permite conocer la distribucion alélica en la
poblacién y se expresa siempre como: p° + 2pq + q* =1, donde p y q

representan a cada uno de los alelos.

4 La inferencia, ya sea como conclusiéon o como introduccién a los pasos by ¢,
indica que cualquiera que sea el valor de las variables se mantendra constante
en la siguiente generacion, siempre que se haya cumplido con las
caracteristicas mencionadas (o en las caracteristicas que se mencionen

después, si es que se decide mencionar primero el paso 4).

 El ¢emplo cuenta a su vez con sus propios pasos:
- Imaginar que la poblacién cuenta con dos alelos para un gen: a estos alelos
€¢c_2

se les puede nombrar “A” y “a”, o se puede asignar la letra que el lector

prefiera. También funciona con genes de mas de un alelo y la férmula variarfa
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en ciertos puntos, pero por facilidad se recomienda utilizar ejemplos de solo
dos alelos.

- A cada alelo se le asigna un porcentaje de frecuencia en la poblacion. Los
valores elegidos pueden variar mientras sumen un total de 1.

- Se calcula el valor de las frecuencias genotipicas correspondientes a cada
valor de frecuencia alélica. Para eso, se multiplican los valores de los alelos de
cada uno de los progenitores, ya sea que formen homocigotos dominantes
(AA), homocigotos recesivos (aa) o heterocigotos (Aa o aA). Para obtener las
frecuencias genotipicas (FG) a partir de las alélicas (FA), se realiza la siguiente
operacion: FG = FA materna x FA paterna

- Después se calcula la distribucién de alelos para la siguiente generacion.
Dependiendo de si el genotipo de la primera generacién posee alelos
dominantes o recesivos, y considerando los porcentajes asignados, se calcula
con cuanto porcentaje de alelos (dominantes o recesivos) participara para la
segunda generacion. Una vez hecho el calculo, se comparan los porcentajes
que resultaron para la segunda generacion con los de la primera.

- Si se hizo bien el calculo, el resultado deberia mostrar que ambos valores
coinciden, lo que significarfa que la proporcion de alelos se mantuvo con el

paso del tiempo y no hubo evolucion.

Al terminar la explicacion del teorema de Hardy Weinberg se espera que
quede claro como se comportaria una poblacion en la que no hay cambios. El
siguiente paso en la propuesta serfa explicar qué pasa cuando si hay cambios

en sus frecuencias, es decir, cuando se hace evidente la evolucion.

La idea para esta seccion de la propuesta es plantear casos especificos, y de
preferencia reales, en los que se puedan estudiar los mecanismos evolutivos.
El primer paso seria elegir ese caso especifico, por decir algo, la poblacion de

piqueros de patas azules (Sula nebouxii) de la isla Santa Clara, en Ecuador
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(Suarez y Calle, 2005). Para familiarizarse un poco mejor con esa poblacion,
puede describirse en funcion de sus atributos: tamafio de poblacion, patrones
de crecimiento, etc. Si no se cuenta con todos los datos, lo cual es muy
probable porque no se hallaran facilmente articulos que incluyan todos los
puntos, pueden asignarse valores hipotéticos de la misma forma que se hizo
en los calculos del equilibrio de Hardy Weinberg. Lo mas importante es dar a
los alumnos la posibilidad de ver la informacién que reciben reflejada en la

realidad y no tanto el tipo de ejemplo que se use.

En este momento serfa conveniente que se explicara brevemente cada uno de
los atributos que piensan usarse en la explicacion. Quiza no todos los que

fueron mencionados a lo largo de la investigacion sean requeridos:

-El tamafio de poblacién es el numero de individuos de una poblacion.

-El tamafio efectivo de poblacién es el tamafio de una poblacién teédrica ideal
que perderia heterocigosidad al mismo ritmo que una poblaciéon de interés
actual.

-La densidad es el nimero de individuos con respecto al area o unidad de
espacio.

-La estructura de edad coloca a los individuos de una poblaciéon en rangos de
acuerdo con su edad.

-La proporciéon de sexos se puede obtener con el total de machos de la
poblacion.

-Los patrones de crecimiento de la poblacion resultan de la natalidad, la
inmigracion, la mortalidad y la emigracion de los individuos de una poblacion.
-La distribucién espacial explica los patrones de distribuciéon de los

organismos en el espacio que ocupa la poblacion.
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Los ultimos tres atributos en la lista (acervo genético, frecuencias alélicas y
frecuencias genotipicas) ya habian sido definidos desde el principio de la

propuesta, asi que no es necesario repetirlos.

Retomando el caso que se usara de ejemplo, la poblacion de piqueros de patas

azules de Suarez y Calle (2005), se obtienen algunos datos':

Tamafio de poblacion: se conté un promedio de 10500 individuos por ano

entre 1997 y 2003.

Tabla 2. Informacién sobre estructura de edad obtenida a partir de datos indirectos de la

grafica “Estado Reproductivo de Piqueros 1997-2005”; segiin Suarez y Calle (2005).

Machos en cortejo 29

Parejas en cortejo Aproximadamente 96

Nidos en construccion Entre 75y 80

Nidos con huevo 130
Pichones desnudos Menos de 5
P. con plumén corto Menos de 5
P. con plumén largo 0

P. alados Menos de 5

La explicaciéon sobre mecanismos evolutivos se organiza de la siguiente

manera: primero se propone el contenido a ensefiar, basado en el analisis de la

¥ Como se advirtié, no todos los atributos estin presentes, y los que estan, no se muestran
tal y como se sugiere en esta tesis. Esto no debe representar un problema, tan solo es una
muestra del largo trecho entre la teorfa y la practica. Lo relevante en esta propuesta es
aprovechar la informacién disponible para estudiar los mecanismos evolutivos. Algunos de
los datos utilizados en los ejemplos no se mencionan en esta tabla, pero se pueden
consultar en el articulo de Suarez y Calle (2005), o en Reece, ¢# al. (2013).
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tercera unidad; después se sefiala en qué momentos podria ser util alguno de
los atributos poblacionales y por ultimo se da un ejemplo utilizando el caso de

la poblacién de piqueros de Suarez y Calle (2005).

Deriva génica

Contenido 1: La deriva génica se puede explicar como “errores de muestreo”
que se presentan en forma de diferencias azarosas en reproduccion y
sobrevivencia.

Atributo poblacional relacionado: La proporcion de sexos y la estructura de
edad son atributos de la poblacion que pueden informar sobre el éxito
reproductivo y de sobrevivencia. L.a mortalidad y natalidad, como parte de los
patrones de crecimiento de la poblacién, también son utiles en este caso.
Ejemplo: La poblacién de piqueros en 2005 tenfa 26 machos. Sin embargo, en
el afio 2003 no se encontrd ningin macho, y en el afio 2000 habia entre 15y
20 machos. ¢Podria esta variacion en la proporcion deberse a un cambio
azaroso? ¢Hay alguna razén que explique por qué en 2003 disminuyé la

proporcion de machos y en 2005 volvié a aumentar?

Contenido 2: La deriva génica tiene mayor efecto en poblaciones pequefias.
Atributo poblacional relacionado: El tamano de poblacion también es
importante en este mecanismo evolutivo. Mientras mas pequefa sea la
poblacién, es mas probable que ocurra un proceso de deriva. Si se conoce
cémo ha cambiado el tamafio de la poblaciéon del ejemplo, puede predecirse
con mayor facilidad la posibilidad de que la generacién actual evolucione por
deriva génica.

Ejemplo: La poblacién de piqueros de Suarez y Calle (2005) decrecié un 57%
de 1997 a 2005. La teorfa indica que, para el final del estudio, la poblacion

estaba mas cerca de sufrir los efectos de la deriva génica que al principio.
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Contenido 3: La deriva génica es el unico mecanismo evolutivo que, en
ausencia de otras fuerzas, no conserva una tendencia hacia alguno de los dos
extremos de frecuencia.

Atributo poblacional relacionado: Se pueden hacer calculos de las frecuencias
de algin alelo en diferentes épocas y observar la forma en que aumentan y
disminuyen indiscriminadamente.

Ejemplo: Los piqueros pueden o no presentar una especie de membrana
interdigital en sus patas. Si se contara con datos sobre el nimero de piqueros
que presentaron esta membrana y el numero de piqueros que no la
presentaron en un lapso de unos cuantos afios, podria observarse la tendencia
que sigue el cambio de las frecuencias. La pregunta serfa, ¢sigue una tendencia

O parece mas azarosars

Flujo génico

Contenido 1: El flujo génico es el movimiento de genes de una poblacion a
otra.

Atributo poblacional relacionado: La migracion de individuos hacia el interior
o hacia el exterior de la poblaciéon puede provocar ganancia o pérdida de
alelos.

Ejemplo: La isla Santa Clara, en la que viven los piqueros, esta a 25 km de la
isla mas cercana. Se sabe que los piqueros son aves migratorias por lo que
hacer ese recorrido probablemente no sea un gran reto para ellos. Asumiendo
que hay migracién entre estas islas, podria interpretarse que la poblaciéon de
piqueros mantiene un nivel alto de variabilidad (siempre y cuando los

individuos migrantes se reprodujeran en el nuevo lugar).
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Contenido 2: El flujo génico, de mantenerse constante entre dos poblaciones,
terminarfa provocando que ambas tuvieran las mismas frecuencias.

Atributo poblacional relacionado: Pueden calcularse las frecuencias de algin
alelo en ambas poblaciones y compararse, o puede calcularse el tamafo
efectivo de la poblaciéon y compararse con el tamafio real para saber cuanta
heterocigosidad hay.

Ejemplo: Utilizando el mismo ejemplo de la membrana interdigital de las
patas de los piqueros, puede hacerse un calculo sobre las frecuencias de cada
alelo en ambas islas y considerar el nimero de heterocigotos (para esto
necesitarfa conocerse qué tipo de herencia sigue el gen® que genera la
membrana en algunos de los piqueros), para conocer la variaciéon en cada una

y compararlas.

Seleccion natural

Contenido 1: En una poblacién que esta pasando por un proceso de seleccion
natural, algunos individuos mueren o tienen obstaculos para reproducirse y
esto se ve reflejado en uno o mas alelos que se vean favorecidos sobre otros a
lo largo de varias generaciones y en la disminucion de heterocigosidad.

Atributo poblacional relacionado: Las tasas de mortalidad podrian aumentar
en poblaciones bajo alguna presion de seleccién, sobre todo en organismos
portadores de cierto alelos, y las frecuencias alélicas y genotipicas mostrarian
que alguno de los alelos y alguno de los fenotipos se ve beneficiado, mientras
que el otro o los otros disminuirian. En el caso de la seleccion disruptiva,
podrian verse beneficiados dos fenotipos opuestos al mismo tiempo, y en el
caso de la seleccion direccional podrian verse beneficiados fenotipos similares,

tendientes a un solo extremo.

* En el caso de la membrana interdigital es un solo gen el que participa en la expresién del
fenotipo.
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Ejemplo: Diversos factores afectan las tasas de mortalidad de los piqueros:
actividades humanas como pesca y turismo, presencia de depredadores como
algunos reptiles y mamiferos marinos, entre otros. Calcular la tasa de
mortalidad en las generaciones pasadas y compararla con la presencia de
alguno de estos factores puede sugerir que la disminucién se debe a un
proceso de seleccion. Ademas, si alguna caracteristica de los piqueros
estuviese relacionada a esta disminucidn, seguramente disminuiria la

frecuencia de piqueros con este genotipo.

Contenido 2: La selecciéon natural es el unico mecanismo que produce
adaptacion y la adaptacién provoca una disminucién en la variacion®.
Atributo poblacional relacionado: Un calculo de frecuencias alélicas
comparado con el equilibrio de Hardy Weinberg ayudaria a conocer st alguna
fuerza externa esta provocando cambios en la poblaciéon beneficiando a una
forma en particular.

Ejemplo: Si se conoce cudl es el fenotipo que estid siendo afectado por la
seleccion, por ejemplo, que las patas membranosas de algunos piqueros les
permitieran desplazarse mejor en el agua cuando pescan, podria calcularse si la
proporcion de piqueros con patas membranosas ha aumentado. Las patas
membranosas en piqueros son producto de un genotipo homocigo recesivo.
Si éstas aumentaran en frecuencia por arriba del esperado 25% que marcarfa el
equilibrio de Hardy Weinberg para los recesivos, significaria que esta

caracteristica s{ esta siendo seleccionada positivamente.

21 ., . . , . . .,
Aun cuando en la seleccién disruptiva se favorece mas de un fenotipo, la variacion
disminuye porque se elimina otro.
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CONCLUSIONES

La propuesta que se presenta en esta investigacion muestra a los profesores de
biologia evolutiva cémo fomentar que sus alumnos desarrollen un
pensamiento poblacional retomando algunos conceptos considerados como

relevantes solo en otras disciplinas y redefiniendo el concepto de poblacion.

Una valiosa aportacion es que se hace una revision extensa en diversas fuentes
de informacién, porque cada autor trabaja los temas de diferente manera. Los
profesores pueden basarse en este estudio para encontrar de manera
simplificada los temas y saber quiénes hacen mejores aportaciones sobre cada
uno. Por ejemplo, Futuyma (2011) es quien mas paginas le dedica al tema de
deriva génica, y puede decirse que es el que profundiza mas porque trabaja
una gran cantidad de subtemas que permiten conocer las causas, mecanismos
y consecuencias de esta fuerza evolutiva. Al sintetizar esta informacién aqui, el
profesor de evoluciéon puede gastar menos tiempo en realizar una busqueda.
Ademas, tiene la ventaja de incluir informacién sobre otras areas que

normalmente no revisatia.

Cada tipo de texto analizado ofrecié una ventaja diferente, que puede ser
aprovechada para el proceso de ensefianza:

-Los libros de texto especializados son con frecuencia el primer acercamiento
de un alumno; en ellos se espera que la informacion esté redactada pensando
en que quien la lea quiza nunca ha leido antes nada sobre el tema. Por eso las
definiciones son tan importantes, pero con frecuencia se detectd que los libros
hacen referencia en sus explicaciones a conceptos que no se molestaron en

aclarar. No obstante, la ventaja de los textos didacticos especializados en cierta
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materia es que ofrecieron la perspectiva del profesor y fueron utiles para saber
como convenia abordar los temas.

-Los libros de texto sobre disciplinas diferentes a la biologfa evolutiva
permitieron estudiar a las poblaciones de una forma mas “natural”, por decitlo
de alguna manera. Se estudiaron sin limites de disciplinas y se les vio como
una entidad biologica en la que se presentan atributos relevantes para su
devenir evolutivo, independientemente de qué area estudia cada atributo.

-Los libros de biologia general resultaron ser de excelente apoyo por su
capacidad de sintesis de informacién, pero no solo eso, sino que en particular
los que se usaron en esta tesis explicaron algunos de los temas, incluso mas
claramente que los especializados, y eso se vio reflejado en que fueron citados
en vez de éstos para algunos de los temas mas especificos de evolucion, como
el teorema de Hardy Weinberg o los mecanismos evolutivos.

-La informacién obtenida a través de la red carga un estigma dificil de
eliminar, y es que en la mayoria de los casos se le considera “poco confiable”.
Ciertamente, los textos publicados en la red no necesariamente han pasado
por un filtro en el que se revisen los contenidos y deben consultarse con
cuidado, pero la ventaja de las fuentes electrénicas para los profesores es que
pueden aprovechar la gran variedad de opciones que ofrecen: ejemplos
diversos, imagenes, y en ocasiones hasta videos y tutoriales. En el caso
particular de esta tesis, una fuente electronica (Sparknotes Editors, 2014)
ofreci6 la posibilidad de ejemplificar uno de los tipos de selecciéon con un caso
que ningun libro de texto incluy6. El uso de las fuentes electronicas, en
particular de internet, puede funcionar mejor de lo que se cree, pero la
recomendacion es que se contraste siempre con otro tipo de fuentes que den
mayor seguridad sobre la veracidad del contenido.

-Un articulo de investigacion es otra excelente fuente de ejemplos que no se
encuentran en la bibliograffa. Es la fuente de informacién mas reciente y

podria decirse que es en la que mas se puede confiar porque es la primera
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fuente de informacién. Muchas veces lo que se encuentra en libros de texto o
en otros tipos de publicaciones fue publicado primero en algin articulo de
investigacion.

-Otra fuente similar a los articulos son las tesis porque también son recientes y
ofrecen una discusiéon amplia y bien argumentada sobre el tema que tratan. En
esta ocasion se pudo aprovechar en particular una tesis que siguié una
trayectoria de analisis similar a la que sigui6 la presente investigacion, pero en
su caso, con el tema de variacion: la tesis de Hernandez-Marroquin (2011).
Por si misma ya es una revisiéon sobre el tema, asi que no fue necesario
retomarlo aqui y simplemente se aproveché que el esfuerzo ya se habia hecho;
esto no solo hace mas sencilla la obtencién de informacién sino que

constituye un impulso necesario para el avance de la ciencia.

El resultado fue que se encontré en las publicaciones informacién suficiente,
variada, completa y complementaria, que en conjunto ofrece una clara
explicacion sobre el proceso de evolucién bioldgica y permite construir el
concepto de poblacién como un eje tedrico y metodologico central para
comprender la transformacién de las especies en el tiempo a partir de un

ancestro comun.

Otra aportacion de esta tesis fue ofrecer dentro de la propuesta un método
para acercar a los alumnos a la realidad de los estudios en campo. No solo se
trata de poner un ejemplo o describir una teorfa, sino de usar casos reales en
los que esta informacion sea util y, de preferencia, de importancia para su
region, para que puedan contextualizar todo lo que se les ensefie y darle
sentido. El ejemplo de los piqueros es uno entre millones que los profesores
pueden utilizar. Practicamente cualquier estudio puede fungir como ejemplo,

puesto que la teoria se hizo para explicar esos casos y no al revés.
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Sobre el estudio mismo, serfa importante subrayar que es necesario hacer este
tipo de investigaciones, en las que se recopile, organice y sistematice lo que
han publicado diversos autores, y se compare y discuta cada aportacion.
Aunque no se produzcan datos nuevos, la ciencia requiere que se cuestionen
constantemente los que ya hay y la didactica necesita también un trabajo
previo sobre la informacién producida para poder seleccionar los contenidos
fundamentales de una manera practica, concisa y rigurosa. Indiscutiblemente,
se requiere que continude la investigacion y, para el estudio de las poblaciones
en particular, se requiere que continuen las indagaciones sobre la medicién e
identificacién de poblaciones en estado natural (tales como Waples y
Gaggiotti, 2006). Asimismo, los esfuerzos en didactica deben ser crecientes y
constantes. Incluso puede hablarse también de una necesidad en el area de la
divulgacién (Chamizo, 2002: 87), pero eso corresponde ya a otras
investigaciones. Lo que si es un hecho es que debe mejorar la comunicacién
entre el cientifico, el didacta o profesor y el divulgador, para que de esa forma
pueda cumplirse con los objetivos de hacer ciencia, que son generar, ensefiar y
comunicar el conocimiento para propiciar una cultura cientifica y conseguir asi

que la sociedad tome decisiones informadas.

Por dltimo, esta propuesta didactica puede serle util a quienes busquen
profundizar en el estudio de las poblaciones bioldgicas pero, sobre todo, se
espera que quienes tengan como objetivo la ensefianza de la evolucién y sus
procesos tengan presente todo lo que se menciond en este trabajo. Mas que
pretender que un profesor agregue un tema a su temario y que reste tiempo de
sus clases para darselo a un nuevo asunto, se pretende que vuelva a elaborar el
discurso que ya impartia, pero esta vez tomando a las poblaciones como una
de las bases para atender el obstaculo del pensamiento centrado en el
individuo, enfatizar el pensamiento poblacional y comprender que en la

evolucién importan tanto los individuos como las poblaciones.
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¢Qué pendientes deja esta investigacion?

Dificilmente un tema sera abarcado en su totalidad y se agotara todo lo que
pueda decirse en torno a él. El pendiente mas importante que deja esta
propuesta es si debe o no considerarse a la mutaciéon como fuerza evolutiva. A
pesar de que en la literatura se desmenuza ampliamente el tema de la
mutacion, en la mayoria de los casos no se le consideré6 como una fuerza
evolutiva sino como un paso previo y necesario para la evolucion. Para que un
profesor pueda tratar a la mutacién de manera adecuada en su explicacion
debe tener claro qué papel juega en el proceso evolutivo y saber qué es una
fuerza evolutiva. En la tercera unidad de analisis se manej6 a la evolucion
biologica como un proceso en dos pasos, en el que la mutacién y todas las
demas fuentes de variacién forman parte del primero y la accion de las fuerzas
evolutivas del segundo. Se interpreta de esto que la mutacién no forma parte
de las fuerzas, pero si se considera que una fuerza evolutiva es cualquier
fenémeno capaz de modificar la frecuencia de alelos de una poblacién, en
definitiva la mutacién podria ser una. Una revision sobre el concepto “fuerza

evolutiva” ayudarfa a resolver esta interrogante.

Otro tema pendiente en este trabajo es profundizar en el planteamiento del
teorema del equilibrio de Hardy Weinberg. A menudo se cae en el error de
asumir que todos los genes se comportan segun las reglas de herencia
mendeliana, pero la realidad es que se presenta siempre un caso de este tipo
de herencia porque resulta mas sencillo de explicar. Si se desea profundizar
mas en el tema, podria investigarse si el teorema de Hardy Weinberg puede
ser resuelto con otros tipos de herencia (por ejemplo, herencia ligada al sexo,
herencia materna, etc.). Pero, por ahora, basta con ensefar a los alumnos

utilizando el tipo de herencia basado en las leyes de Mendel, porque lo
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importante es que conozcan la forma en que se entiende la dindmica de una

poblacién a través de este ejercicio.

Hay que recalcar también la importancia de hacer este tipo de revisiones para
otros conceptos importantes en la disciplina, en particular el de evolucion
biologica. En esta ocasion se hizo uso de una definicién operacional de
evolucion que a lo largo del trabajo mostré no ser suficientemente util. Al
decir que la evolucion es el cambio en frecuencias alélicas, se asume que si no
hay cambio en estas frecuencias entonces no hay evolucion, pero se presentan
dos casos que ponen en cuestionamiento esta afirmacién. El primero es la
accion de dos fuerzas evolutivas simultaneas que operen en sentido contrario,
una elevando la frecuencia de un alelo y otra disminuyéndola. La frecuencia
resultante de esta accion de fuerzas podria ser igual a la frecuencia inicial.
Segun la definicion, al no detectarse cambio se asume que no hay evolucion;
sin embargo, las fuerzas operaron sobre la poblacién y no puede considerarse
que no hubo evolucién. Otro caso importante es la seleccién a niveles
distintos del genético. Si se asume que no hay evoluciéon cuando no hay
cambio en frecuencias alélicas, entonces se estan dejando de lado otros niveles
de seleccién, como el de grupo o de especies. Por lo tanto, una revisiéon sobre

éste y otros conceptos es igualmente deseable.

Ya existe una revision sobre el concepto de variacién y es la que se citd en
esta tesis en la ultima unidad de analisis (Hernandez-Marroquin, 2011), pero
no solo se exhorta a hacer revisiones sino a enfocarlas a la ensefianza para que
el beneficio se vea reflejado directamente en las siguientes generaciones de

estudiantes.
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