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En su esfuerzo por comprender la historia de la vida en la Tierra, Darwin
fijo su atencion en la distribucion espacio-temporal de algunos organismos
sudamericanos, la que le proporciono uno de los argumentos fundamentales en

favor de la evolucion de los linajes de seres vivos.
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* La diversidad de especies o variedades registrada en las

Una disciplina reveladora

La biogeografia es el estudio de la distribucién geo-
grafica de los seres vivos (ver recuadro ‘;Qué es la bio-
geografia?’). Fue uno de los importantes recursos de los
que se valié Darwin para entender la historia de la vida
en nuestro planeta.

Cuando el joven naturalista abord¢ el Beagle en 1831,
daba por sentado que la flora y la fauna de todas las re-
giones del mundo respondian al paradigma dominante
de la historia natural de ese momento. Este incluia, por
lo menos, dos tesis. Una era el creacionismo, segin el cual
las especies habian sido creadas, algo que habria tenido
lugar en el mismo lugar donde cada una se encontraba.
Ello explicaba la adaptacién de las especies a su medio
circundante, que constituia un simple acomodamiento
al ambiente, sin una interrelaciéon activa a lo largo del
tiempo entre el ser vivo y su entorno.

La segunda tesis dominante era el llamado fijismo,
es decir, la estabilidad o permanencia en el tiempo de
las especies, que eran consideradas inmutables: siem-
pre habian sido como se las veia en el presente y asi
seguirian siendo.

Pero en Sudamérica Darwin hizo hallazgos que de-
saflaron esas concepciones. Su capacidad de observacion
le permitié descubrir que las faunas y floras eran pro-
ducto de procesos histéricos naturales. La vida tenia una
genealogia y, por lo tanto, las especies no podian haber
sido creadas como se las encontraba en un momento
dado, ni eran inmutables. Estas observaciones llevaron
a Darwin a advertir que la adaptacién no era un simple
acomodamiento, fruto de la creacién en el lugar, sino
una consecuencia de la interrelacion de los seres vivos
con su ambiente. A partir de alli, la evolucion biologica
se transformo en algo irrefutable.

Las ensenanzas sudamericanas

En un texto muy citado de su Autobiografia, Darwin
consigné cuatro observaciones biogeograficas efectuadas
durante su viaje a bordo del Beagle, que se erigieron en el
fundamento de sus tesis evolutivas:

* La relacién geografica y morfologica del armadillo
actual y los restos fosiles de los gliptodontes de la
pampa argentina.

* La sucesion espacial, en dreas adyacentes del con-
tinente sudamericano, de especies ligadas por sus
afinidades sistematicas; por ejemplo, dos especies
de nandd.

* El cardcter netamente sudamericano continental de
los organismos del archipi¢lago de las Galapagos,
un grupo de islas distantes unos 1000km al oeste
de las costas ecuatorianas.

Galapagos, donde cada isla las tiene propias, a pesar
de sus semejanzas con los organismos del continente,
y a pesar de la semejanza de las condiciones fisicas de
las islas y su proximidad entre ellas. Ejemplo de esto
son las distintas especies de unos pajarillos llamados
pinzones, con su variacién de forma y tamano de pico
en los distintos ambientes de las islas.

Estas semejanzas y diferencias entre organismos, mi-
radas en un contexto geografico, llevaron a Darwin a
postular sus dos tesis principales:

* la descendencia con modificacion a partir de un ancestro

comun, hoy llamada evolucion, y

* la seleccion natural como agente causal del sentido de

los cambios experimentados por esa descendencia
con modificacion.

¢QUE ES LA BIOGEOGRAFIA?

L a biogeografia es simple de definir: el estudio de la distribucion
geografica pasaday presente de los seres vivos. Pero esa
aparente sencillez oculta una gran complejidad. La biogeografia
trasciende las disciplinas clasicas e incluye temas relacionados con
la geologia y la geografia.

Una pregunta basica que se plantea la biogeografia es como
varia la diversidad bioldgica en la superficie terrestre. En las
Ultimas décadas se han realizado muchos progresos que ayudan a
contestarla, en campos como la ecologia, la genética, la sistematica,
la paleontologia y la geologia. En esencia, los biogedgrafos
investigan las relaciones entre los patrones espacio-temporales y los
procesos que modifican esos patrones en la naturaleza.

Los patrones biogeograficos se manifiestan en la coincidencia
de distintas especies de plantas y animales en una determinada
region. Por ejemplo, la Patagonia se caracteriza por reunir especies
Unicas, que no habitan otras regiones del globo. Ello se debe
a procesos historicos y ecoldgicos. Es asi que los biogedgrafos
reconocen dos tradiciones en su disciplina: la biogeografia
ecoldgica y la biogeografia historica, distincion que se remonta al
botanico suizo Agustin Pyramus de Candolle (1778-1841), cuyos
escritos habia leido Darwin como estudiante. En 1839 ambos se
conocieron en Londres.

Candolle fue el primero en distinguir, hacia 1820, esas dos
tradiciones y en sefalar que la biogeografia ecoldgica (a la que se
refirid como stations) se ocupa de causas fisicas que actuan en el
tiempo presente: considera factores ecolégicos que suceden en
escalas cortas de tiempo (por ejemplo, el clima, las caracteristicas
del suelo, las relaciones troficas entre los organismos) y actvan
sobre la distribucion de los seres vivos. En cambio, la biogeografia
historica (a la que llamo habitations) analiza causas que existieron
en el pasado, se desplegaron a lo largo de millones de afios
(por ejemplo, factores evolutivos o geoldgicos) y afectan la
distribucion de los organismos.
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Segtin Darwin, todas las especies, fosiles y vivientes, des-
cendieron sin interrupcion de unas pocas formas origina-
les, es decir, divergieron a partir de un origen comun, por
lo que la historia de la vida puede ser representada como
un gran arbol genealégico en el que cada nodo o punto
de ramificacion es el ancestro comtn de las especies que
descienden de él. Darwin afirmaba que todos los mamife-
ros derivaron de una unica especie ancestral, que todos los
insectos tenian un antepasado comun y que, en definitiva,
ello ocurria para todos los organismos de cualquier grupo.

Al principio, las especies son similares a sus ancestros,
pero acumulan diferencias a lo largo del tiempo, de ma-
nera que, luego de un lapso relativamente largo, resultan
distintas unas de otras. Asi, las similitudes halladas entre el
armadillo y el gliptodonte fueron el producto de un proce-
so genealdgico y no de una creacién independiente de cada
uno de esos organismos. Dicho de otra manera, el glipto-
donte y el armadillo se parecen porque los une un lazo de
parentesco, dado su ancestro comun. La tesis del ancestro
comun, o comunidad de descendencia, explica también las
similitudes entre los pinzones, que conforman multiples
especies y viven tanto en el continente sudamericano como
en todas las islas Galapagos, y descarta la tesis de una crea-
ci6én independiente de cada especie de ellos. Darwin llegd
incluso a proponer un ancestro comun a toda la vida:

Creo que los animales descienden a lo sumo de cuatro
0 cinco progenitores solamente, y las plantas de un ni-
mero igual o menor. La analogia me conduciria un paso
mds alld, es decir, a la creencia de que todos los animales
y plantas descienden de un solo prototipo. [...] Todas
las criaturas vivas tienen muchas cosas comunes en su
composicion quimica, su estructura celular, sus leyes de
crecimiento y su sujecion a influencias dafiosas.

Seleccion natural

Para Darwin la selecciéon natural es el agente causal del
cambio evolutivo. Se trata de un proceso por el cual algu-
nos individuos de una especie tienen mayor €xito repro-
ductivo que el resto de los individuos de esa misma espe-
cie. Esa diferente habilidad para obtener representantes en
la siguiente generacién se debe a una o mas caracteristicas
genéticas heredables, que confieren ventajas a quienes las
poseen en un ambiente especifico. Esta habilidad o ventaja
no es absoluta, es decir, no es valida en todos los ambien-
tes, sino siempre relativa a un ambiente en particular.

Para la seleccion natural, la adaptacion es el resultado
historico de una relacién activa entre el organismo y su am-
biente. La seleccién natural explica, por ejemplo, que las di-
ferencias de forma y tamafio de los picos de pinzones de las
distintas islas son caracteres heredables adaptados a un tipo
diferente de alimentacion. Distintos tipos de ambientes de
las islas ofrecen distintos tipos de alimentacién, y cada tipo
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de pico es una adaptacién a una de esas opciones ofrecidas
por el ambiente. Cada tipo de pico ofrece a la especie posee-
dora una ventaja adaptativa solo en el ambiente donde se da
el tipo de alimentacion para el cual ese pico es mas eficiente.
En palabras de Darwin, la seleccién natural se define como:

... si las variaciones Utiles a un ser surgen alguna vez,
sequramente los ejemplares caracterizados por ellas tendrdn
las mejores probabilidades de ser preservados en la lucha
por la vida, y debido al fuerte principio de la herencia, ten-
deran a producir descendientes caracterizados de la misma
manera. Este principio de preservacion, o la supervivencia
de los mds aptos, es lo que he llamado seleccion natural.

Darwin no fue el primero en proponer la idea de la
evolucién de los seres vivos, pero si en reunir evidencia
comprobable y contundente de la realidad de la evolucién,
como sus rigurosas observaciones biogeograficas sobre la
genealogia de la vida, que hacen plausible postular la exis-
tencia de un ancestro comun. Ademas, fue también el pri-
mero en definir un mecanismo viable para explicar el feno-
meno evolutivo, como es la selecciéon natural.

Como el mismo Darwin sefialé en varias ocasiones,
el fundamento empirico de sus tesis evolutivas fue el ri-
guroso analisis de la distribuciéon geografica de los orga-
nismos fosiles y vivientes. Dos capitulos completos de El
origen de las especies y mas de la mitad de sus extensos cua-
dernos de notas estan dedicados al andlisis y la interpreta-
ciéon de la distribucién geografica de los organismos.

Alfred Russel Wallace (1823-1913), codescubridor de la
seleccién natural, también se basé en la biogeografia para
llegar a ella. Esta coincidencia entre Darwin y Wallace en
el razonamiento biogeografico no parece casual sino, mas
bien, resultado del mayor conocimiento de la distribucion
geografica de los organismos, que se estaba dando en las
décadas iniciales del siglo XIX. Se podria llegar a pensar que
ambos expresaron un cambio conceptual inevitable en la his-
toria natural de la época, ya que la biogeografia del momen-
to producia resultados irreconciliables con el del paradigma
dominante de creacionismo y estabilidad de las especies.

Si para los nombrados las distribuciones geograficas
de los organismos vivientes y fésiles eran prueba de la
evolucion y del proceso de la seleccién natural, quedaba
sin embargo por explicar como, a partir de un ancestro,
los organismos se distribuyeron en el espacio geografico.
Para hacerlo, Darwin se bas6 en el concepto del centro de
origen y dispersion y en la influencia de los factores historicos.

Centro de origen y dispersion

Para Darwin, el lugar de proveniencia del ancestro
comun de un grupo de especies es su centro de origen, desde
donde en ocasiones los organismos migran a otras regio-
nes atravesando barreras.



Advirti6 como una regla general que las poblaciones
animales o vegetales de cada regién estan relacionadas con
las de zonas cercanas, de las que podrian haber provenido
o emigrado. Citaba como ejemplo la notable semejanza
de casi todas las plantas y los animales de las Galdpagos,
las islas chilenas Juan Fernandez y de otras islas america-
nas con las plantas y animales del vecino continente.

La colonizaciéon de nuevas areas ocurria, para Darwin,
mediante la dispersién a larga distancia de organismos que
atravesaban barreras. En otras palabras, el ancestro proviene
del centro de origen, migra atravesando una barrera y ge-
neralmente evoluciona en una o mas formas en los lugares
que coloniza. Asi, la dispersion constituye una de las fuerzas
principales que modifica la distribucién espacial de los se-
res vivos. La otra es la extincién o desaparicién de especies.
En los dos capitulos del Origen dedicados a la biogeografia
pueden encontrarse numerosas referencias a este aspecto.

Si no son insuperables las dificultades para admitir
que en el largo curso del tiempo todos los individuos de la
misma especie, e igualmente varios de especies pertenecien-
tes al mismo género, han procedido de una fuente, enton-
ces todos los grandes hechos principales de la distribucion
geografica son explicables con la teoria de la migracion,
junto con la posterior modificacion y multiplicacion de
las nuevas formas. Podemos entender asi la alta impor-
tancia de las barreras, ya sean de agua o de tierra, no solo
para separar, sino aparentemente para formar también las
diversas provincias zoologicas y botdnicas.

Por ello me parece, como a otros naturalistas, que
la opinion de que cada especie se haya producido en una
sola region y después haya migrado a esa zona hasta
donde alcanzasen sus poderes de migrar y subsistir en las
condiciones actuales y pretéritas, es la mds verosimil.

Para comprobar la dispersiéon de los organismos, llevo
a cabo numerosos experimentos, cuyo minucioso relato es
parte integral del capitulo XII del Origen, con el subtitulo
‘Medios de dispersion’. Analiz6 cuanto tiempo las semillas
pueden resistir la acciéon dafiina del agua de mar y halld,
por ejemplo, que de 87 clases de semillas, 64 germinaron
después de una inmersién de casi un mes, y unas pocas
sobrevivieron a una inmersién de 137 dias. Darwin tam-
bién demostr6 que las semillas pueden ser ocasionalmente
transportadas por restos de vegetacion a la deriva, carcasas
de aves flotando en el mar y en los intestinos de aves vivas.

Factores historicos

Darwin encontré que los factores histéricos, que
ocurren a lo largo de prolongados periodos, moldean
la distribucién de los organismos en mayor medida que
los ecolégicos, que ocurren en tiempos mas reducidos.
Comenzo el capitulo XII del Origen con el subtitulo ‘La
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distribuciéon actual no puede ser explicada por diferen-
cias en las condiciones fisicas’. Alli afirmo:

Al considerar la distribucion de los seres orgdnicos
sobre toda la faz del globo, el primer gran hecho que
nos llama la atencién es que ni la semejanza ni la des-
emejanza de los habitantes de varias regiones puede ser
explicada totalmente por cambios climdticos y otras
condiciones fisicas.

Explico que si comparamos las grandes extensiones de
Australia, Sudafrica y el oeste de Sudamérica entre las latitudes
de 25°y 35°, encontramos partes con condiciones extrema-
damente semejantes, pero seria imposible sefialar tres faunas
y floras mas diferentes entre ellas. Dedico varias paginas del
Origen para demostrar la gran influencia de los periodos gla-
ciales en la distribucién mundial de las especies.Y en el capi-
tulo final concluyé que por mds que dos regiones presenten
condiciones tan semejantes que hagan suponer que tendran
las mismas especies, si han estado completamente aisladas
una de la otra por largos periodos, no debe sorprendernos
advertir que su flora y fauna sean muy distintas. Como las
dos regiones habran recibido inmigrantes en varios perio-
dos y en diferentes proporciones, el curso de la modificaciéon
evolutiva en cada una habra sido forzosamente diferente.

Una sintesis de las ideas centrales biogeograficas de
Darwin podria representarse con el siguiente parrafo del
ultimo capitulo del Origen:

Rhea darwinii (hoy Pterocnemia pennata) o handl de Darwin, popularmente choique o
fiandu petiso. Grabado de 1841 sobre un dibujo del ornitélogo John Gould, publicado en

Zoologia del viaje del Beagle.
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Volviendo a la distribucion geografica: si admitimos
que durante el largo curso de las edades ha habido mu-
cha migracion desde una parte del mundo a otra, debido
a anteriores cambios climaticos y geogrdficos y a los
muchos medios ocasionales y desconocidos de dispersion,
entonces comprenderemos, con la teoria de la descenden-
cia con modificaciones, la mayoria de los grandes hechos
de la distribucion.

Darwin y la biogeografia moderna

La biogeografia moderna, sin rechazar las explicacio-
nes ideadas por Darwin, ha ido mas alld de ellas en lo
conceptual, metodolégico y tecnoldgico. Entre esos pro-
gresos se cuentan:

* el uso biogeografico de historias genealogicas de
seres vivos (denominadas drboles filogenéticos),, obteni-
das a partir de métodos rigurosos basados princi-
palmente en datos moleculares;

* nuevas tecnologias (en especial informaticas), que
permiten obtener datos y miradas imposibles en
los tiempos de Darwin, como los sistemas de infor-
macién geografica;

* la aceptacién del proceso de vicariancia (que se ex-
plica enseguida) como otro generador de cambios
en las distribuciones de los organismos;

* una vision mas balanceada de la ecologia y la historia
como condicionantes de las distribuciones geograficas.

Un problema clasico en biogeografia es explicar por
qué una especie animal o vegetal puede habitar areas que

estan separadas entre si por océanos, cadenas montafo-
sas o grandes distancias. ;Por qué las plantas del género
Larrea (jarillas) pueden encontrarse en areas desérticas de
la Argentina, Chile y Bolivia, y también en areas desérti-
cas de México y el sudoeste de los Estados Unidos, pero
no en zonas intermedias?

La vision de Darwin de que las especies se habian dis-
persado desde un centro de origen se apoyaba principal-
mente en el concepto geolégico de la estabilidad de los
continentes. La teoria de la deriva continental o de tec-
tonica de placas, postulada en 1915 por Alfred Wegener
(1880-1930) y otros, y aceptada de manera general en
las décadas de 1960 y 1970, indicé la existencia de un
nuevo proceso espacial que modifico la distribucion de
los organismos: la vicariancia, que vino a complementar el
planteo descripto de Darwin, llamado dispersalismo.

Vicariancia es el proceso por el cual una poblacién an-
cestral se divide en dos subpoblaciones por la apariciéon
de barreras que sus miembros no pueden atravesar. Asi, la
fragmentacién del supercontinente Gondwana en América
del Sur, Africa, Antartida, India y Australia permite explicar
la distribucién en esos continentes actuales, ahora inco-
municados, de numerosos grupos de organismos, como
los arboles del género Nothofagus (lenga, fire y otros), los
peces ciclidos, ciertos grupos de tortugas y las aves ratites
(flandu, avestruz, emt). Esos grupos de animales y vegeta-
les habrian estado ampliamente distribuidos en Gondwana
y navegaron a la deriva en los distintos fragmentos que
fueron segregandose del supercontinente, en los que cada
subgrupo continué por separado su evolucién.

La distribucion disyunta del género Larrea podria anali-
zarse, en consecuencia, desde dos posiciones alternativas: la
del dispersalismo, por la que el género se origind en un area

Explicaciones histéricas de las disyunciones por dispersion y por vicariancia en el género de plantas Larrea. En la dispersion, algunos miembros de la poblacion ancestral migran
desde su centro de origen a otra region sorteando las barreras que se podian interponer. En la vicariancia, la aparicion de una barrera insuperable divide a la poblacion ancestral en
dos 0 mas subpoblaciones. Las poblaciones separadas de cada regién pueden evolucionar independientemente y formar nuevas especies. Dibujo Victor H Calvetti
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y migré a la otra, y la de la vicarian-
cia, que seflala como la distribucién
original del grupo cubria también un
territorio intermedio y, por razones
geoldgicas o climaticas del pasado, se
dividi6 en las dos areas que queda-
ron incomunicadas (ver mapa).
Ciento cincuenta afios después de
la publicacion del Origen, la biogeo-
grafia estd viviendo un regreso a las

DARWINY LA NATURALEZA DE LA HERENCIA

na debilidad de las tesis darwinianas era la falta de conocimientos precisos acerca
del origen de la variacion heredable sobre |a cual trabaja la seleccion natural. Resulto
la genética, por la obra de Gregor Mendel (1822-1884), August Weismann (1834-1914)
y Hugo Marie de Vries (1848-1935), entre otros, la que con el tiempo fue generando las
respuestas que le faltaban a Darwin.

Solo a mediados del siglo XX, con el llamado neodarwinismo, se unen los conocimientos
genéticos modernos con las ideas darwinianas y generan lo que actualmente se llama teoria
sintética de la evolucion. En este Ultimo paso fueron fundamentales las contribuciones de George
explicaciones dispersalistas, ocasio- Ledyard Stebbins (1906-2000), George Gaylord Simpson (1902-1984), Theodosius Dobzhansky

nado en parte por la aplicacion de la (21900-1975) y Ernst Mayr (1904-2005). La carencia de un preciso conocimiento de la naturaleza

técnica del reloj molecular, cuya hipote-
sis de base es que la tasa del cambio
evolutivo es mds o menos constante
en el tiempo. El momento de divergencia de proteinas, ge-
nes o linajes puede datarse, mediante la calibracién con los
fosiles, midiendo el nimero de cambios en las secuencias
o en las proteinas de diferentes organismos. Los cambios
moleculares se acumulan en las poblaciones como el tictac
de un reloj, es decir, como una funcién lineal del tiempo.

Analizando los relojes moleculares de gran niimero
de organismos se concluye que las divergencias en sus
arboles evolutivos ocurrieron demasiado recientemente
como para ser explicadas por la tecténica de placas v,
por ende, por fendmenos de vicariancia. Asi, en los 1l-
timos anos hubo un aumento del niimero de estudios
moleculares que apoyan las dispersiones a través de los
océanos para explicar la actual distribucion de muchos
grupos que antes era explicada por eventos de fragmen-
tacion de sus ambientes o vicariancia. Pero hay también
cientificos que cuestionan la precisiéon de los tiempos
calculados con el reloj molecular, y rechazan que esas
estimaciones favorezcan las hipotesis dispersalistas.

A pesar de estas controversias, hoy nadie niega que tanto
la dispersién como la vicariancia —y también la extincién—

de la herencia no oscurece de ninguna manera la extraordinaria genialidad de Darwin.

hayan ocurrido en el pasado y sucedan en la actualidad. Son
procesos que no se excluyen y que han contribuido en su
medida a la distribucion geografica de los organismos.

Para Darwin los acontecimientos histéricos desempena-
ban un papel esencial en la distribucién geografica de los
organismos. El enfoque darwiniano, predominantemente
histérico, fue moderandose con el tiempo por la mirada
mas ecologica de otros naturalistas. Ello llevo a la separacion
metodologica y conceptual entre una biogeografia historica
y una biogeografia ecoldgica. Si bien la mayor parte de los
biogeodgrafos desea la integracion de ambas, desde siempre
cada una ha trabajado por lo general en forma indepen-
diente de la otra. Actualmente se reconoce que la distribu-
cién geografica de los organismos se debe tanto a causas
ecologicas como histéricas y que su comprension exige in-
eludiblemente la integracion de ambas biogeografias.

El gran logro de Darwin fue comenzar a descifrar, en
un contexto geografico, el lenguaje con el que los seres
vivos nos narran la historia de la vida en la Tierra. Con su
obra abrio la puerta a la moderna teoria de la evolucion
(ver recuadro ‘Darwin y la naturaleza de la herencia’),

que hoy sustenta a la biologia toda. Después de Darwin,
la biologia de poblaciones, la biologia molecular, los
meétodos de reconstruccion filogenética, la biogeografia
moderna y, muy especialmente, la genética confirmaron
la realidad de la evolucién y a su vez mejoraron o con-
tribuyeron grandemente con aportes originales a nuestra
comprension de los procesos que la generan.CH
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