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Resumen

Se discuten los diferentes conceplos de especie: linneano, fenético, evolutivo yfilogenético, La especie es concebida
por el autor del trabajo como un grupo de organismos que evolucionan conjuntamente, capaces de mantener su
propia identidad diferenciada de la de otros grupos. Las subespecies aparecen en los estadios iniclales de la
cladogénesis y su destino es incierfo, pudiendo ser absorbidas por la especie originaria o bien, formar una especie
diferente por consolidacion de la cladogénesis. Por este molivo se sugiere que las subespecies son hipdtesis sobre
cladogénesis.
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What is a specie?

Abstract

Different species concepts are discussed: Linnaean, phenetic, evolutionary and phylogenetic. The species is
conceived like a group of organisms that evolve joinily, able to maintain #s own identity differentiated from other
groups. The subspecies appear in the initial stages of the cladogenesis and its destiny is uncertain, being able to be
absorbed by the original species or, o form a different species by consolidation of the cladogenesis. For this reason

we suggests them as hypothesis about cladogenesis.

Key words: Species cencept, Linnaean, Phenetic, Evolutionary, Phylogenetic, Metaspecies, Subspecies.

INTRODUCCION

Ante una pregunta como la que encabeza este trabajo, que a
un profanc le puede parecer sencilla, no queda mas remedio
que reconocer que la ciencia de la Biologia no ha encontrado
todavia una respuesta satisfactoria, Visto desde una perspecti-
va un tanto lejana, la especie es algo facilmente reconocible:
un oso blanco pertenece a la especie Thalassarclos maritimus
—no hay problemas en saber qué es un 0so blanco-, un
hombre a la especie Homo sapiens —todos tenemos concien~
cia de quiénes son nuestros semejantes—, v un limonero a la
especie Citrus limon ~quién no sabe reconocer su fruto en la
fruteria?.

Vemos que hay organismos bien diferenciados que no
presentan ningin tipo de dificultad para su identificacion por
parte nuestra. El problema surge cuando estudiando determi-
nados seres vivos encontramos organismos con ligeras
diferencias entre ellos. Particularidades que se mantienen
constantes en una zona geografica pero no en otra; pueden ser
pequefias diferencias en la coloracién, o en la longitud de
determinados apéndices, por ejemplo. Esto lleva a serios
problemas por parte de los laxénomos para decidir si las
diferencias observadas obedecen a seres vivos realmente
distintos o son meras fluctuaciones de! mismo organismo. A
veces las diferencias se consideran poce importantes y se
designa como subespecie; quizas otro investigador estudiando
el mismo organismo, considera las diferencias importantes y
se describe una especie nueva. La literatura cientifica tiene
numerosos ejemplos de nuevas especies que han sido poste-

riormente colocadas junto con una especie ya existente y
vigeversa, especies que han side desplosadas en dos o més.

El concepto de especie no es ciertamente facil, ademas,
Neva implicito una cierta carga filosofica que pasamos a
examinar a continuacién.

La vision de la realidad: Taxonomia esencialista
y Taxonomia nominalista

La escuela del esencialismo metodoldgico (Popper, 1964,
1966) procede de Aristdteles y ha dado lugar 2 la taxonomia
esencialista (De Queiroz, 1994). Para éstos la investigacion
cientifica tiene que penetrar hasta la esencia de las cosas para
poder explicarlas. Asi las preguntas jun colémbolo es un
insecto? ;Pertencce la especie "x" a la familia "A"? Son
propias del esencialismo metodolégico. Para ellos los térmi-
nos tienen sentide por si mismos, se pretende revelar el
contenido real de estos términos y, por consiguiente, la
naturaleza real o verdadera de las esencias denotadas por ellos
28 un requisito previo indispensable para la investigacion
cientifica. Las esencias son caracterizadas por propiedades que
permiten clasificar la realidad en una u otra. Por lo tanto, un
taxén sera considerade previe a Ios organismos que contiene.
La tarea del taxOnomo serd descubrir qué organismos pertene-
cen a cada faxon, segan los caracteres que los definen a cada
uno, Bsta forma de actuar proviene del creacionismo imperan-
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te antes del darvinismo. Las especies han sido creadas de
forma que la naturaleza presenta un orden inalterable. Es la
concepeidn que tiene el concepto tipolégico de especie tal
como se explicard més adelante.

El nominalismo metodolégico haria las anteriores
preguntas del siguiente modo: ;jqué relaciones filogenéticas
tiene un colémbolo con jos grupos evolutivamente cercanos?
;Cudl esla situacion de la especie "x" respecto a los miembros
de la familia "A"7 Es decir, no se discute sobre la pertenencia
o0 ne a unas determinadas clases, sino que “os nominalistas
metodologicos sostienen que la tarvea de la ciencia es sélo
describir como se comportan las cosas, y sugieren que esto se
ha de conseguir por medio de la libre introduccion de nuevos
términos, cuando sea necesario, o por medio de una redefini-
cién de los viejos términos, cuando sea conveniente, olvidan-
do tranguilamente su sentido original. Porque consideran a
las palabras meramente como dtiles instrumentos de descrip-
cién" (Popper, 1964). Por lo tanto, el faxén no es previc a los
grupos que contiene sino a la inversa: los grupos de especies
serdn los que definirdn el taxdén. La naturaleza ya no es
concebida como algo estitico e inmutable. A esta corriente
pertenecen Ja mayoria de los conceptos que examinaremos.

A menudo se tiende a volver a la concepcion esencialis-
ta por mera inercia. Es facil considerar las descripeiones de
especies, géneros, familias, ete. como verdaderas esencias
inmutables. Asi, por ejemplo, es posible describir una nueva
familia porque una especie nueva no se atiene & la deseripeidn
original de una familia determinada, aunque quizds, lo mas
apropiado seria ampliar la definicidn inicial atendiendo a las
relaciones de parentesco filogenético.

Concepto nominalista de especie

No es propiamente un conceplo ya que se niega explicita-
mente la existencia de la especie. El nominalismo metodolé-
gico conducido a su extremo lleva a la afirmacion de que en
la naturaleza s0lo existen objetos individuales. Los organis-
moes semejantes se agrupan entonces en las denominadas
especies, siendo tal agrupacidn subjetiva y totalmente
inexistente en la reajidad. El concepto nominalista, por lo
tanto, afirma que las especies no tienen una entidad real en
la naturaleza. No obstante, esta idea puede ser facilmente
rechazada ya que podemos observar como los seres vivos
presentan mecanismos que aseguran que la reproduccion
inicamente se producird con determinados organismos.
Suelen ser mecanismos de tipo etoldgice, come cortejos
ritualizados, que facilitan el reconocimiento entre los
miembros de la misma especie y también mecanismos
morfoldgicos que impiden fisicamente el acoplamiento entre
individuos de diferente especie, O, como dice Mayr (1991);
No hay argumento en contra de la postura nominalista mds
demoledor gue el hecho de que los nativos primitivos de
Nueva Guinea, con una cultura de la Fdad de Piedra,
reconozean como especies exactamente las mismas enlida-
des naturales que los taxonomos occidentales.

Concepto tipolégico de especie

La metodologia esencialista ha dado fugar &l concepto tipolé-
gico de especie, donde ésta se ve como un elemento pertene-
ciente a una clase gue puede ser distinguido de otro elemento
de un mode u otro (Christoffersen, 1995). En palabras de Mayr
(1991) Una especie tipologica es una entidad que se diferencia
de otras especies por unas caracteristicas diagndsticas
constantes. Este es el concepto de Linneo.

Juan José De Harc

El concepto tipoldgico utiliza caracteres morfoldgicos
que sirven como divisidn entre las especies (Taxonomia
tradicional) y, en ocasiones, rechazando explicitamente
cualquier conexién entre taxonomia y los procesos que han
dado lugar al orden natural observado (Taxonomia practica,
Blackwelder, 1964). Funk & Brooks (1990) rechazan el
concepto Tipoldgico de forma muy explicita va que, segin
ellos, para un taxénomo con este concepto: Una especie es lo
que un taxsenomo dice que es.

El concepto tipeldgico de especie obedece a criterios de
clasificacidon prictica. Los conceptos gue examinaremos a
continuacién buscan explicitamente el orden natural estableci-
do en la naturaleza y, por lo tanto, intertan ordenar los
organismos basindose en esta disposicidn o armonia.

Taxonomia Natural

Con la aparicion del Origen de las Especies (Darwin, 1859) y
el cambio de vision sobre Ia naturaleza, surgid la taxonomia
natural. Esta intenta descubrir los taxones en la naturaleza,
buscande el orden existente como consecuencia de la evolu-
cidn, que se considera un axioma, por contraposicion con el
orden divino de la taxonomia predarviniana.

En un principio Darwin tenia una vision més cercana al
concepto Biologico (véase més adelante) que al Tipoldgice,
como lo demuestran estos fragmentos de sus notas:

“Mi definicion de especie no tiene nada que ver con la
hibridacidn, es simplemente un impulso instintivo a mantener-
se separados, que sin duda llega a ser superado {de otro
modo nunca se producivian hibridos).” (Darwin, Cueademc de
notas C, entrecomillado en Mayr, 1991)

“La aquersion de dos especies entre si es evidentemente un
instinto; y esto evita la reproduccién,” (Darwin, Cuaderno de
notas B, enfrecomillado en Mayr, 1991)

No obstante, posteriormente su visién de la especie
cambid, debido principalmente al intento de aplicar sus ideas
al mundo vegetal (Mayr, 1991) y se acercd mds al concepta
Tipolégico que utiliza en el Origen de las Especies:

“De acuerdo con la teoria de que las especies na son mds gue
variedades muy acusadas y permanentes y de que cada
especie existié primero como variedad, podemos comprender
Por gué no se puede trazar una linea de demarcacion ante las
especies.” (Darwin, 1859: Cap. XV)

De esta forma dejaba ver que la distincion de ias
especies era, segdin su opinion, mas una cuestién de construc-
cién humana que de realidad biolégica.

La innovadora idea sobre un origen comdn de las
especies y la formacion de unas a partir de otras permitié el
paso de la mera descripcién de aguello que existia en la
naturaleza, al uso del método hipotético-deductivo utilizado
actualmente. Efectivamente, con anterioridad a Darwin, las
especies se buscaban y se describian (habian estado 'siempre’
aili). Pero posteriormente el concepto de la especie ya no
estaba en las esencias (son especies porque son distintas) sino
en el grado de divergencia mostrado (son especies porque
evolucionan de forma independiente), Por este motive fa tarea
# partir de ese momento ha consistide en establecer hipdtesis
sobre la existencla de verdaderas diferencias gue muestran

" divergencia filética v, por tanto, especies distintas. Probable-

mente estos son los motivos que han inducide la excesiva
proliferacion de la idea de especie. Las especies estén forma-
das por el seguimiento de diferentes caminos evolutivos pero
;como se define de una forma que no deje lugar a dudas?
Estos son los conceptos que examinaremos a continuacion,
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aunque no todos tratan el tema evolutivo de forma explicita,
st estd en el trasfondo de fa teoria que contienen,

Concepto Biolégico

El concepie biolégice es probablemente el modelo mas
popular entre los sisteméaticos actuales, Uno de sus mayores
exponentes es Mayr {inicialmente publicéd su definicion en
1940) que concibe la especie Bioldgica del siguiente modo:
Las especies son grupos de poblaciones naturales con
cruzamiento entre si que estdn aisladas reproductivamente de
otros grupos. (Mayr, 1991}

Se le ha criticado que no proporcione mecanismos para
el reconocimiento de las especies (por ejemplo, Sneath &
Sekal, 1973), que Gnicamente se aplique a individuos con
reproduccién sexual ¥ que no resuelva los problemas que
aparecen con aquetlos grupos con formas partenogenéticas o
a estados evolutivos de un linaje simple (Coyne et al., 1988).

Veamos algin inconveniente mas. A lo largo de la
historia genealdgica, filogenética, de las especies el concepto
biologico no tiene un significado claro. Si una especie A,
extinta, origina dos especies B y C por cladogénesis, entonces
no se puede aplicar a la especie troncal, A, el concepto
biolégico de especie ya que su extincidn deja sin sentido la
expresidn “que estdn aisladas reproductivamente de otros
grupos”. 5i fa especie A v la especie B, por ejempio, convivie-
sen ghubiesen estado aisladas reproductivamente? El aisla-
miento reproductor como mecanismo de diferenciacion y
segregacién entre grupos bioldgicos afecta a las especies que
conviven en un mismo momento. La respuesta, pues, pertene-
ce a la ciencia—ficcion. Es una definicion apta para un tiempo
geolégico concreto, por ejemplo, el actual, pero pierde su
significade cuando entra en juego el tiempo.

Igualmente aunque no existan procesos de especiacion
{cladogénesis} a una especie que sufre modificacion a fo large
del tiempo no se le puede aplicar el concepio biologico de
especie. La figura | esquernatiza un linaje evolutivo en el que
una especie sufre modificacién evolutiva ale largo del tiempo,
En elia ia taxonomia tipoldgica verfa tres especies (A, By ©)
sobre ia base de sus diferencias morfologicas, pero la taxono-
mia biologica simplemente no nos puede decir nada, ya que
los individuos de la linea evolutiva pertenecen a tiempos
geoldgicos diferentes.

Feneticismo

El origen de las ideas que dieron lugar a este sistema de
clasificacion se sitda al final de los afios 50 (Sneath, 1995). El
feneticismo cuantifica los caracteres observables de las
especies y éstas se definen segin caracteristicas que quedan
determinadas de forma matematica. Se supone que las especies
y taxones supraespecificos formados seguirdn ¢l mismo patron
que la evolucion de las especies {Sckal & Sneath, 1963; Sneath
& Sokal, 1973) aungue no se pone ningdinr medio para asegurar
que la clasificacion resultante concuerda realmente con la
evolucidn de las especies. La especie es definida como:

{a) el grupo mds pequelio (mds homogénes} que puede ser
reconocido bajo ciertos criterios dados y que puede ser
distinguido de otros grupos o (b) un grupo fenético de una
diversidad dada que pertenece a la categoria de subgénero y
que puade 0 no contener subgrupos.

(Sneath & Sokal, 1973: 365)

El concepto Fenético de especie v 1a taxonomia gue con
&l se realiza es un sistema esencialists metodolégico al estilo
de la taxenomia Linneana. Posce la ventaja de ser considera-

Fig. 1. Evolucién de una especie
(sin cladogénesis) que sobre la
base de un concepto tipolbgico y
fenético seria considerada como
tres especies distintas A, By C. El
concepte bioldgico no es aplica-
ble. Los conceptos evolutivo y
filogenético identificarian una sola
especie.

A

blements objetivo pero la desventaja insalvable de olvidar
ante un método “ciego” v sin base tedrica filogenética, el
establecimiento de los grupos taxondmicos. El resultado es
que en ocasiones producird una taxonomia natural pero la
mayoria de las veces no.

Concepto evolutivo

La incapacidad de los conceptos tipolégico y bielogico para
discernir de forma eficiente un Hnaje con novedades evoluti-
vas a lo large del tiempo fue lo gue lievd a Simpson a la
definicién del concepto evolutivo:

Una especie evolutiva es una estirpe (una secuencia de po-
blaciones ancestrales-dependientes) que evoluciona separa-
damente de otras v que tiene un papel y unas tendencias de
evolucidn propios y de cardcter unitario.

{Simpson, 1961)

Se definen las especies como grupos de seres vivos que
evolucionan conjuntamente. La diferencia entre dos especies
no esta basada en caracteres morfoldgicos o de otre tipe que
son discutibles por diferentes especialistas. No se trata de ver
si la diferencia encontrada en aquel grupo de organismos €s
lo suficientemente importante (esencial, invariable) como
para describir una nueva especie. Independientemente de las
diferencias que seamos capaces de observar para caracterizar
una especie, &sta tiene una existencia real en la naturaleza que
no depende del sistemdatico para ser descubierta, sino de las
retaciones genealdgicas de un grupo de organismos con otto.
Por o tanto, el linaje tepresentado en la figura 1 serd conside-
rado una fnica especie.

Este concepto de especie ha tenido especial relevancia
en las secuencias de especies obtenidas por los paleontolo-
gos va que elios tienen una vision de tipo vertical, respecto
al tiempo, diferente a la horizontal del bidlogo de campo. Las
secuencias de ejempiares a lo largo del tiempo, cada una con
pequefias modificaciones con respecto a la que le precedid,
produce una sobrevaloracién del nimero de especies.
Simpson quiso establecer una definicion aplicable al campo
donde ¢l mismo trabajaba, la paleontologia. El concepto
gvolutivo ha tenido una influencia decisiva en todos los
modelos posteriores.

La Sistematica Filogenética, nacida con Hennig en
1966, es planteada como la bisqueda del orden natural. En
palabras de Ax (1996): La meta de la sistemdtica filogenética
(cladistica) es descubrir las relaciones de parentesco entre
todos los organismos de la tierra y trasiadar el orden que
percibimos en la Naturaleza a un sistema equivalente huma-
#0. Esto nos lleva a ura serie de concepciones a las gue hemos
agrupado bajo el nombre de conceptos filogenéticos.
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Fig. 2. Relactones reticuladas entre individucs con reproduccion
sexual. Los individuos pertenecientes ai ¢lan originado en ef individuo
A (es decir: B, C, D y E) no tienen la mayor semejanza con los
descendientes de A (flechas), sino de igual mode con el padre
perteneciente al clan y con el que no pertenece. Por ejemplo, C estd
igualmente emparentado con A, origen del clan, que con A’ que no
pertenece al clan.

Concepto Filogenético

En 1966 Hennig publicé la edicion inglesa de su libro sobre
Sistematica Filogenética. Fue a partir de ese momento cuando
resurge el concepto de especie. Las diferentes versiones de los
conceptos, que en este frabajo Hamamos filogenéticos, se
caracterizan por aceptar el concepto evolutivo y €l bioldgico,
¢ intentar delimitar las especies de un modo u otro (aspecto
practico que lo acerca al tipolégico).
Hennig definia las especies del siguiente modeo:

Grupos de individuos que estdn interconectados por relacio-
nes tocogenéticas [relaciones genealbgicas entre individuos]
son Hamados especies.
(Hennig, 1966:30, los corchetes son nuestras)

“Las especies deberian entonces ser definidas como un
complejo de comunidades reproductoras espacialmente
distribuidas, o si Hamamos a esta relacién en el espacic
“vicarianza ", como un complejo de comunidades vicariantes
de reproduccion” (Hennig, 1966: 47)

La definicién de Hennig tiene en cuenta las relaciones
gencalogicas individuales con capacidad de reproduccidn
entre ellos y distribucién en el espacio.

Hennig tiene el gran mérito de distinguir entre ontoge-
nia, tocogenia y filogenia. La ontogenia es la historia del
desarrollo del individuo, ia tocogenia el desarrollo histérico
de un grupo de individuos interconectados genéticamente y la
filogenia la historia evolutiva de las especies (autores como
O’Hara, 1988, prefieren ltamar ala filogenia crdnica evolutiva
en lugar de historia evolutiva). Esta diferencia permite
apreciar que los individuos estdn interconectados entre ellos
reticularmente 'y no jerirquicamente, como sucede con las
especies o taxones supraespecificos. El concepto de monofilia
(un grupo con un ancestro comin vy todos sus descendientes
¥ ufl grupo cuyos miembros estan mas estrechamente refacio-
nados entre si que a cualquier otra entidad fuera del grupo,
Hennig, 1966) no s aplicable a las categorias infraespecificas
(individuos). Si elegimos un clan (un individuo y todos sus
descendientes, O'Hara, 1993), éste no cumple la segunda de
las condiciones de monofilia, ya gue un individuo estard igual
de emparentado con uno de los padres, el cual no pertenece al
clan, que con ¢l otro que si pertenece (Fig, 2).

En 1978 Wiley definid la especie del siguiente modo:

Una especie evolutiva es un lingje simple de poblaciones
ancestrales—descendientes que mantienen su identidad de
otros lingjes y gue tienen sus propias tendencias evolutivas y
destine histérico (Wiley, 1978)

La especie ¢s concebida como formada por organismos
que evolucionan de forma independiente, a estilo de la visidn
evolutiva, pero también se afiade el mantenimiento de la
identidad frente a otros linajes. Identidad que se mantiene a
través de las relaciones reticulares que se producen mediante
la reproduccidn entre organismos semejantes. La tendencia
evolutiva v el destino historico hacen referencia al orden
establecido por ta evolucidn en el que los linajes evolutivos y
las especies se identifican.

De esta forma la especie estd bien definida, quedando
claro que son unidades bioldgicas independientes, gniadas por
la evolucidn y que mantienen su cohesion ¢ identidad median-
te la reproduccion.

Cacraft modifica la definicidén de Wiley afiadiendo fa
diagnosticabilidad:

Una especie es el grupo diagnosticable mds pequefio de
organismos individuales en los cuales hay un patrén
parental de ancestro descendiente (Cacraft, 1983, énfasisen
el original)

No compartimos esta concepeidn, ya que si la especie
existe en la naturaleza como unidad evelutiva, es indiferente
gue seamos capaces de diagnosticaria o no. Légicamente
deben buscarse las diferencias que permitan distinguir una
especie de ofra (apomorfias diagnosticables) pero este es un
problema del taxdnomo o del sistemético que ag¢ afects en
gbsoluto ai organismo existente en la naturaleza.

Nixon y Wheeler definen la especie filogenética como:
La mds pequefia agregacion de poblaciones (sexual) o linajes
(asexual} diagnosticables por una combinacién tnica de
estados de caracteres en individuos comparables (semaforon-
tes) {(Nixon & Wheeler, 1990)

Esta vision es semejante a la de Cacraft v con ella
intentaron crear una herramienta de trabajo para el descu-
brimiento de terminales minimos para el analisis filogeneé-
tico (Davis & Nixon, 1992). Afiaden la combinacion tnica
de caracteres en semaforontes y la distincion entre pobla-
cion sexuzal y asexual. Es aplicable la misma eritica que a
Cacraft.

Christoffersen propone la siguiente definicion:

M conceplo tedrico (ontoldgico) de especie define una
especie como un linaje simple de poblaciones sexuales
ancestrales—descendientes, genéticamente integradas por un
contingente histérico de sucesos de entrecruzamiento (Chris-
soffersen, 19935),

Esta acepcidn es la més semejante a la de Wiley y
como ella, seglin nuestro parecer, superior a las demas, no
obstante, esta definicidn no despeja las dudas sobre las
fases iniciales de la cladogénesis v como mds adelante
veremos, la de Wiley (1978) tiene la base suficiente para
abordar este problema.

Metaespecies versus especies monofiléticas

Ya se ha discutido anteriormente gue las relaciones infraespe-
cificas en los organismos biparentales son reticulares, y un
grupo de estos individuos no puede ser monofilético, en el
sentido de Hennig (1966). Aquellos que en un proceso de
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Fig. 3. Nimero de especies tras la cladogénesis

bifurcacion ven tres especies (una especie ancestral y dos més,
resultantes de la bifurcacién) tales como Ax (1987, 1996),
Nixon & Wheeler (1990), Davis & Nixon (1992), Christoffer-
sen (1995) y lamayoria de los cladistas estructurales; ban sido
llevados por una generalizacién no justificada de la filogenia
a la tocogenia. Otros autores como Mayr (1963}, Wiley
(1978), Archibald (1994) o Graybeal (1995), tnicamente
consideran dos especies: la especie troncal que da lugar a la
bifurcacion y que continOa sin modificacion y la especie gue
- se ha bifurcado.

El concepto de monofiletismo que fue wtilizado por
Hennig (1966) dnicamente para grupos de especies, ha sido
posteriormente, desde el cladismo, utilizado para las especies
individuales, por haberse considerado ei monofiletismo como
la caracteristica mas importante de los taxones {Graybeal,
19935),

Veamos un ejemplo (Fig. 3) en el que una especie
froncal A produce una especie nueva B. Aquellos que sélo
aceptan el modelo monofilético para las especies verdn 3
especies tras la cladogénesis: La originaria A vy las dos
resultantes de la Bifurcacion A" {0 A"}y B. La especie A tiene
su propio curso evolutivo y, en principio, no tiene que verse
afectada por especiaciones colaterales de sus propias poblacio-
nes (B). En estos casos, que probablemente son la mayoria
(Davis & Nixen, 1992} no se puede decir que la especie
original ha pasado a ser otra especie A', ya que no presenta
ningln proceso evolutivo relevante relacionado con el evento.
No se corresponde con la realidad afirmar que la especie A ha
sido transformada en otra. Ademds, seria imposible contrastar
el momente del cambio, ya que el pase A6 A’ sc habria
realizado sin ningin tipo de modificacion en las poblaciones
que forman las dos hipotéticas especies.

A estas especies troncales que no sufren transformacio-
nes tras una bifurcacién se las ha llamado metaespecies.
Fueron inicialmente definidas por Donoghue (1985} v han
sido estudiadas con detalle por Archibald:

Metaespecie: Un metataxon al nivel de las especies flos
terminales son organismoes) en los que ninguno de los
terminales {organismos) posee apomorfias (Archibald, 1994)

El caso de especies que, tras pasar por un estado de
metaespecies, adquieren posteriormente novedades evolutivas
(apomorfias) es mas complejo de estudiar, Tstas especies (A"

en fa Figura 3) suelen producir politomias en el andlisis
cladista y pierden la capacidad de ser diagnosticadas como
metaespecies. Véase Archibald (1994) para una discusion méas
detallada sobre los problemas que conlievan las metaespecies
y los metataxones.

Destino histérico de las especies y formacion
de subespecies

La definicion de especie de Wiley (1978, 1981) probablemen-
te ¢s ja mds completa y cercana a la realidad. En primer lugar,
no alude a la diagnosticabilidad de las especies para que éstas
tengan existencia. La identidad (propiedad del organismo, no
del investigador) es la que mantiene la cohesion entre los
organismos de una especie. En segundo lugar el destino
histérico hace referencia al futuro de la especie y no fnica-
mente al presente o al pasado. Aungue el fituro no es objeto
de estudio experimental, st es objeto de prediccidn y de
estimacién. Creemos que el destino histérico obedece a una
entidad real de las especies cuya principal aplicabilidad se
encuenira en los inicios de la cladogénesis: las subespecies.
Una poblacion que debilita el entrecruzamiento repro-
ductor con el resto de las poblaciones de la especie, s¢ puede
encontrar en periodo de especiacién o cladogénesis, Esta
poblacion puede seguir dos caminos diferentes (O’Hara, 1993):

1. La poblacion debilita sus relaciones reproductoras y
posteriormente se produce una ruptura permanente entre
la poblacion y el resto de la especie. En este caso estarfa-
mos ante un verdadero fendmeno de diferenciacion, una
tendencia evolutiva propia gue conlleva un destino
historico concreto: la separacién y formacién de una
nueva especie. La tendencia evolutiva propia implica la
adguisicién de novedades evolutivas o autapomorfias. Es
una subespecie que formard una especie.

2. La poblacién debilita sus relaciones reproductoras perc
posteriormente es absorbida por el resto de la especie, con
lo que la separacién es sélo temporal. Es la misma
situacién que en el apartado anterior (diferenciacion de
una poblacion). Sin embargo, tiene un destino historico
diferente en el gue no se forma una nueva especie, debido
a la falta de tendencias evolutivas propias. Es una subes-
pecie que no formard una especie.
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Fig. 4, Flujo genético reducido a una Unica via entre las poblaciones moncginicas y
poliginicas de Solenopsis invicta Buren 1972, Modificado de Ross & Pamilo (1996).

En las especies actuales no es posible distinguir entre
tos dos casos anteriores, ya que normalmente no hay elemen-
tos de juicio para inferir el curso futuro de Ja evolucion de un
grupo de organismos, Este es el caso de las subespecies.
Tendencias evolutivas aparecen en poblaciones o individuos
pertenecientes a una especie por lo que pueden diferenciarse
parcialmente del resto de la especie pero todavia mantienen,
o se infiere que pueden mantener, relaciones reproductoras
con el resto de la especie.

Segiin nuestra opinidn, Ias apomorfias que se encuen-
tren deben ser evaluadas desde un punto de vista filogenético,
mas bien que taxondmico, con el fin de dilucidar si los
caracteres nuevos que aparecen pueden tener alguna motiva-
cién evolutiva, que no sea una simple deriva genética, v
ponderar las posibilidades de una futura especiacién completa
{&rea de distribucion, posibilidad de reproduccion con el resto
de la especie, diferenciacién etologica, distancia genética,
etc.).

Especies vy subespecies en accién

Shoemaker & Ross (1996) han estudiado la especie Solenop-
sis invicta Buren 1972 (Hymenoptera, Formicidae) en la que
se encuentran dos poblaciones simpétridas distintas: unas que
forman nidos monoginicos, con una sola reina, y otras con
nidos poliginicos de 200 o més reinas. Morfologicamente son
idénticas y las fnicas diferencias se encueniran en cuatro
genes localizados en el ADN mitocondrial. Las reinas poligi-
nicas (Fig. 4), una vez fecundadas, normalmente en el interior
del pide, permanecen en ¢l mismo o bien se introducen en
otros nidos poliginicos. El 90% de los machos de estos nidos
son estériles v el 10% restante que es fértil realiza la fecunda-
cidn en el interior del nido. Las hembras monoginicas, por el
contrario, son fecundadas en el exterior por los machos
provenientes de nidos monoginicos. Las hembras poliginicas
no pueden fundar nidos en solitario por la ausencia de
reservas energéticas suficientes, las hembras monoginicas son
rechazadas y muertas por las obreras de los nidos poliginicos,
Los machos de los nidos poliginicos apenas fecundan a las
hembras monoginicas ya que éstos realizan la fecundacion en
el interior del nido vy las fecundaciones realizadas en el
exterior a las hembras monoginicas resultan estériles (Ross &
Pamilo, 1996). El dnico intercambio genético s¢ produce a
través de los machos pertenecientes a los nidos monoginicos,
gue pueden fecundar a las hembras de los nidos poliginicos

que salen al exterior. De las cuatro posibilidades en las que el
flujo genético puede circular sélo se realiza en sentido:
machos de nidos monoginicos con hembras poliginicas (Fig.
43,

Ambas poblaciones de 8. invicta, bajo el concepto aqui
tratado, son dos subespecies por la adquisicion de autapomor-
fias en el ADN,, v por el debilitamiento de las relaciones
reproductoras, todavia existentes. Segin Shoemaker v Ross
{1996) bastaria con que las hembras de los nidos poliginicos
cesasen totalmente sus vuelos reproductivos para que el
proceso de especiacién fuese completo. Esto pertenece al
destino histérico de la especie.

Davis et al. (1996) estudian dos especies gemelas de
Drosophila (Diptera): D. melanogaster y D. simulans.
Como en el anterior ejemplo, estas especies apenas son
diferenciables y Unicamente se distinguen por la forma de [a
genitalia (Davis et al,, 1996) v la presencia de cuatro muia-
ciones que hacen inviables los hibridos entre ambas especies
{(Wu, 1996). Ambas especies pueden fecundarse, pero los
hibridos presentan su aparato genital, tanto el masculine
como el femenino, atrofiado. Mediante la manipulacion del
citoplasma de una de las cepas de D. simulans Davis et al,
{1996) han conseguido hibridos fértiles. En este ejemplo el
flujo genético ha sido interrumpido totalmente y, Gnicamente
de forma artificial, se consigue la reproduccidn viable. No
obstante, el hecho de que sea posible conseguir la reproduc-
cidn indica que una de las dos especies (no identificada en el
trabajo de los autores) ha sufrido un proceso de especiacién
que no puede ser muy lejano en ¢l tiempo. La adquisicién de
autapomorfias {mutaciones) v la interrupcion del flujo
genético muestran, sin lugar a dudas, la presencia de dos
especies diferentes.

CONCLUSIONES

Las especies son concebidas comogrupes de organismos que
evolucionan conjuntamente, capaces de mantener su
propia identidad diferenciada de la de otros grupes. La
definicién de Wiley (1978) es la que mejor describe esta
situacidn. Una subespecie es meramente una hipétesis sobre
cladogénesis. Es una inferencia relativa a un futuro proceso
de especiacién que ha comenzado. La veracidad de esta
hipétesis no pertenece al presente sino al destino final de Ia
poblacién que ha iniciado su diferenciacién,
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Las especies no son necesariamente monofiléticas, ya
que las relaciones reticulares entre organismos invalidan este
concepto en el nivel especifico.

En la cladogénesis, a partir de una especie troncal,
puede aparecer primero una subespecie y después una especie
nueva con adquisicion de apomorfias. Este proceso consta de
las siguientes fases:

1. Aparicién de una subespecie: S la separacion de una de
las poblaciones de una especie troncal no es completa,
durante un pericdo de tiempo existen relaciones reticula-
res reproductoras entre ambas.

Una subespecie existe entre dos periodes cencretos de la
evolucidn de los organismos:

1.1. Desde que en una poblacién comienza una diferen-
ciacidn en sus tendencias evolutivas, que la alejan de
la especie troncal, y con la que todavia mantiene
relaciones reproductoras con los miembros de otras
poblaciones de ésta ltima. Es identificable median-
te autapomorfias.

1.2. Hasta que el flujo genético queda interrumpido de
forma permanente mediante el aislamiento reproduc-
tor (se consolida la cladogénesis), o bien, hasta gue
se restablece totalmente el flujo genético con la
especie troncal (interrupeion de la cladogénesis).

2. Metaespecie: En el proceso de cladogénesis, es la especie
troncal gue no adquiere apomorfias y permanece inaltera-
da después del proceso de especiacién de alguna de sus
poblaciones. Es identificable por la carencia absoluta de
antapomorfias.

3. La metaespecie adquiere autapomorfias y pierde su
diagnosticabilidad como metaespecie.

El esquema de la figura 5 resume las fases por las gue
puede pasar una especie (el periodo de subespecie puede ser
omitido en algunos casos).

Tal como hemes visto, tanto la especie como la subes-
pecie pueden quedar bien definidas, al menos en el plano
tedrico. En la préctica es mucho mds dificil establecer con
propiedad fa diferencia entre ambas. No obstante, esperamos
que las ideas aportadas en este trabajo permitan abordar el
tema con un poco mas de precision metodologica. En princi-
pio sdlo deberian establecerse nuevas especies cuando se
tenga la certeza (0 una buena dosis de ella) de que ademés de
existir diferencias de tipo morfolégico hay barreras de tipo
estructural, geogréfico, ecolégico o etologico que impiden la
hibridacidn con las especies filogenéticamente més cercanas.
Con lz idea de que las especies son diferentes porgue han
divergido evolutivamente (gue no es lo mismo gue decir que
son especies porque son distintas) se debe intentar ver si esta
diferencia evolutiva ha llegado a su culminacion (separacion
reproductiva), es inexistente, o estd en vias de hacerlo. Por
este mismo motivo el abuso en la deseripeion de subespecies
debe evitarse en 1o posible. Pequefias diferencias morfolégicas
pueden indicar una poblacion que esta en vias de diferencia-
¢idn, pero no necesariamente debe ser ast. La subespecie debe
ser tenida en cuenta cuando s¢ tenga algin motivo para
suponer que existe una divergencia filética con posibilidades
de continuidad, esto Heva implicito la observacion de cierta
separacion en algunos de los aspectos citados antes con
respecto a la especie original. Tanto la definicion de una
nueva especie, como la de una nueva subespecie deberfan
llevar algtin tipo de estudio, al menos consideraciones de tipo
biogeografico y ecologico. La descripcion de especies y
subespecies sin més conocimientos que los de su propia
morfologia v lugar de procedencia, hacen que con el tiempo
se haga necesaria una revision gue pueda reafirmar la validez
de las descripciones.
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