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EVOLUCION EXPERIMENTAL:
EVOLUCION EN TIEMPO REAL.

José M. Cuevas! y Rafael Sanjuan 2
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Resumen: Desde la publicacién de El Origen de las Especies de Darwin, laimportancia de la seleccion
natural como mecanismo generador de biodiversidad ha sido ampliamente corroborada. No obstante,
la teoria de la evolucidn resulta a veces abstracta para el gran publico, ya que el ritmo al que evolu-
cionan los grandes organismos en la naturaleza suele ser demasiado lento para que podamos ser tes-
tigos directos del cambio. Sin embargo, existen casos en los que la intervencion del hombre ha acele-
rado dicho cambio, permitiendo asi observar la evolucién en accion. Este es el fundamento del campo
de la evolucién experimental, que suele utilizar microorganismos como sistemas modelo, debido a sus
cortos tiempos de generacion y su facil manejo. La evolucion experimental ha permitido contrastar
numerosas hipotesis evolutivas en el laboratorio. En este articulo, proporcionamos algunos ejemplos
tomados de microorganismos pero también de animales y plantas.

Palabras clave: teoria de la evolucion, seleccion artificial, seleccion natural, evolucién experimental,
genética de poblaciones.

Abstract: A hundred and fifty years have passed since Darwin published The Origin of Species, and the
power of natural selection to create biodiversity has been amply demonstrated. However, non-specia-
lists sometimes perceive evolutionary theory as an abstract concept, because the rate at which large
organisms evolve in nature does not allow us to witness it directly. Still, there are cases where human
intervention has accelerated evolutionary change, allowing us to see it in action. This is the basis of
the experimental evolution field, which uses mainly microorganisms as model systems, due to their
short generation times and easy manipulation. Experimental evolution has made possible to test many
evolutionary hypotheses in the laboratory. In this article, we give some examples in microorganisms,
but also in animals and plants.

Keywords: evolutionary theory, artificial selection, natural selection, experimental evolution, population
genetics.

Han pasado 150 afios desde la primera edicién de El
Origen de las Especies, donde Charles Darwin postula-
ba que todas las especies de seres vivos habian evolu-
cionado en sucesivas generaciones a partir de un
ancestro comun respondiendo a una fuerza impulsora
denominada seleccién natural. Durante estos afios, se
han aportado innumerables pruebas cientificas de la
evolucion de los seres vivos y de la importancia de la
seleccion natural en la evolucion. Inicialmente, fueron

los hallazgos del registro fésil, como por ejemplo el
famoso descubrimiento de Archaeopteryx en 1861, los
que corroboraron de una manera mas dramatica la teo-
ria de Darwin, pero no fueron las Unicas pruebas a
favor. Por ejemplo, datos biogeograficos mostraron que,
tal y como predecia la teoria de Darwin, las especies
mas alejadas mostraban mayores diferencias morfol6-
gicas que las mas cercanas, y los estudios de anatomia
comparada y embriolégicos pusieron de manifiesto
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caracteristicas comunes que revelaban el parentesco
existente entre las especies. A partir de la segunda
mitad del siglo XX, los estudios de la variacién a nivel
de proteinas y de &cidos nucleicos proporcionaron
pruebas adicionales y dieron origen al moderno campo
de la evolucién molecular.

A pesar de estas evidencias, aun hoy en dia hay quie-
nes no aceptan el hecho evolutivo. Un argumento esgri-
mido recurrentemente en este sentido es que resulta
imposible observar la evolucidn en tiempo real. Es cier-
to que el numero de generaciones necesarias para
observar cambios evolutivos puede no ser asumible a
escala humana. Sin embargo, esto no es asi en el caso
de los microorganismos, los cuales pueden completar
decenas de miles de generaciones en el tiempo que los
seres humanos necesitamos para completar una sola
generacion. Esta caracteristica los convierte en una
valiosa herramienta para los bi6logos evolutivos, pues
su rapida replicacion permite contrastar la teoria evo-
lutiva mediante la experimentacién. Debido a su menor
“visibilidad” y fruto del antropocentrismo, los microor-
ganismos han sido histéricamente relegados a un
segundo plano, pero lo cierto es que constituyen la
abrumadora mayoria de la biodiversidad total del pla-
neta. Por otra parte, virus y bacterias son causantes de
numerosas enfermedades humanas, ademas de pla-
gas en agricultura y ganaderia, por lo que su estudio
tiene fuertes implicaciones practicas. No obstante, la
evolucién experimental no se circunscribe a los micro-
organismos y empezaremos dando algunos ejemplos
llamativos que demuestran cémo, en algunos casos,
es posible observar la evolucién en tiempo real en
organismos superiores. Posteriormente nos centrare-
mos en los microorganismos, los cuales acaparan el
grueso de la investigacion en evolucién experimental
en la actualidad.

Evolucién en tiempo real en organismos superiores

Evolucion experimental en ratones. La seleccion
artificial ha sido empleada comiUnmente para el anali-
sis de la genética del comportamiento y tiene un papel
relevante en fisiologia evolutiva [1], pero ademas estos
experimentos han permitido la observacion directa de
procesos microevolutivos. En ratones, se han seleccio-
nado caracteres concretos cuya evolucion suele venir
asociada con cambios en otros caracteres. Esta res-
puesta correlacionada es una consecuencia de la exis-
tencia de genes pleiotropicos, es decir, genes que
afectan a mas de un caracter. A modo de ejemplo, en
el experimento de Garland [2], se seleccioné repetida-
mente la capacidad para correr en la rueda de ejerci-
cio. Se escogieron los ratones que eran capaces de
realizar un mayor nimero de revoluciones por dia, asi
como de moverse con mayor velocidad. Tras diez
generaciones de seleccion, se observo un incremento
del 75% en la actividad, mientras que las lineas con-
troles no seleccionadas no mostraron cambio alguno.
Este sencillo ejemplo nos muestra lo rapida que puede
ser la evolucion de un caracter cuando se ve sometido
a una fuerte presion selectiva.
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El caso de la domesticacién de los zorros. Un caso
tipico de seleccion artificial es el de la domesticacion de
los animales por el hombre. Alo largo de la historia, nos
encontramos con numerosos ejemplos, como el perro,
el gato, el caballo o el elefante. El caso méas destacado
es el del perro, probablemente el primer animal domes-
ticado, cuyo origen se estima alrededor de 10.000 afios
a.C.. Desde la domesticacion de los primeros lobos,
una amplia variedad de razas caninas ha aparecido en
ese periodo. Sin embargo, el proceso no ha sido obser-
vado directamente, con lo que podria estar sujeto a la
critica de un escéptico. En este contexto, nos encontra-
mos con un experimento muy interesante que fue lleva-
do a cabo en una granja de zorros en Siberia durante
cuarenta afos [3]. A finales de los afios 50 del siglo
pasado, un grupo de cientificos inicié un experimento
de seleccion artificial a partir de 30 machos y 100 hem-
bras. Desde el principio, se seleccionaron aquellos indi-
viduos de las camadas que mostraban una mayor tole-
rancia a la presencia humana, si bien este contacto
tenia lugar de forma muy esporadica. Tras sélo diez o
menos generaciones, algunos individuos comenzaron
a presentar caracteres sorprendentes, tales como ore-
jas caidas, cola enrollada, pelajes mas claros, asi como
rostros mas cortos y redondeados. También a nivel de
comportamiento, se observaron drasticos cambios
como el movimiento de la cola y el intento de llamar la
atencion ante la presencia humana. A nivel bioquimico,
se detectaron ademas cambios progresivos en los
mecanismos neuroquimicos y neurohormonales. Tras
40 afios de seleccion y 30-35 generaciones, se ha
obtenido una gran proporcion de individuos completa-
mente domesticados, leales como perros, independien-
tes como gatos y capaces de establecer estrechos vin-
culos con los seres humanos.

Divergencia evolutiva de una lagartija asociada a
un cambio ambiental. En 1971, cinco parejas adultas
de lagartija (Podarcis sicula) fueron trasladadas de
una isla del Mar Adridtico a otra cercana. Treinta y
seis afios més tarde (unas 30 generaciones) los indi-
viduos de la nueva poblacion fueron analizados,
observandose un cambio en la dieta, que habia pasa-
do a ser fundamentalmente herbivora, frente a la ori-
ginal que constaba de insectos [4]. Este cambio en la
dieta estaba asociado a una serie de cambios morfo-
I6gicos, como craneos méas anchos y largos, mayor
fuerza en la mandibula y patas mas cortas. Sin embar-
go, lo realmente significativo era un cambio dramatico
en la morfologia intestinal, ya que los individuos de
esta nueva poblacion presentaban una valvula cecal,
similar en apariencia y estructura a otras presentes en
lagartos herbivoros, pero que no se habia observado
nunca antes en P. sicula. Las vélvulas cecales ralenti-
zan el transito de la comida y constituyen camaras de
fermentacion donde las bacterias intestinales digieren
la celulosa de las plantas. En conclusion, la introduc-
cion de una especie en un nuevo ambiente puede pro-
ducir una rapida evolucién tanto en caracteres cuanti-
tativos como cualitativos.
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Selecciéon no intencionada en salmones. Acabamos
de mostrar algunos ejemplos de cémo la manipulacion
intencionada del hombre, es decir, la experimentacion,
puede inducir cambios evolutivos facilmente observa-
bles. Sin embargo, son también numerosos los ejem-
plos en los que la accion humana no intencionada ha
producido cambios evolutivos. Este es el caso de las
piscifactorias, donde la cria en cautividad comporta pre-
siones selectivas distintas de las que se presentan en la
naturaleza. A modo de ejemplo, vamos a describir el
estudio que se realiz6 en una piscifactoria de salmones
en Canada durante cinco afios [5]. A lo largo de este
periodo, se observé una clara correlacion positiva
entre el tamafio de las huevas y la tasa de superviven-
cia de las crias, ademas de una clara correlacion nega-
tiva entre el tamafio de las huevas y la fecundidad rela-
tiva de las hembras. En la naturaleza, se presenta un
equilibrio entre la seleccién para una mayor tasa de
supervivencia de las crias (pocas crias pero de gran
tamafio) y mayor fecundidad (muchas crias pero de
pequefio tamafio). En las condiciones de la piscifacto-
ria, este equilibrio se desplaz6 rapidamente hacia una
mayor fecundidad puesto que la supervivencia resulta
mas segura que en la naturaleza. Este estudio puso de
manifiesto el rapido cambio evolutivo de un caracter cri-
tico para la supervivencia de la especie.

Seleccidn artificial en plantas. Respecto a los ejem-
plos anteriores que hemos visto en animales, el uso de
plantas en experimentos de seleccidn artificial presenta
algunas ventajas, pero también inconvenientes. Por un
lado, las plantas no son un material caro, ademas de
existir pocas regulaciones para su utilizacion. Sin
embargo, tanto su gran tamafio, como sus largos tiem-
pos de generacion (si, por ejemplo, las comparamos
con los insectos), dificultan los experimentos. Numero-
sos estudios han empleado la seleccion artificial para
abordar diversos aspectos botanicos, tales como la res-
puesta a multiples condiciones de estrés, o a concen-
traciones alteradas de di6xido de carbono, asi como el
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desarrollo fotomorfogénico o fotoperiédico [6]. El nime-
ro de generaciones analizadas en estos trabajos varia
entre 2 y 6, por las razones arriba mencionadas, si bien
este periodo de tiempo relativamente corto es suficiente
para observar variaciones interesantes. Por ejemplo, la
conclusién de varios estudios donde se analizaba la res-
puesta a condiciones de estrés ambiental es que las
especies de vida corta parecen responder al estrés evi-
tandolo, mientras que las especies con mayores tiempos
de generacion responden mejorando la tolerancia a éste.

Modelos actuales de evolucion experimental

La cominmente conocida como mosca de la fruta (Dro-
sophila) puede ser considerada el primer modelo de
evolucién experimental [7], pero su manejabilidad esta
muy lejos de la que se presenta en el caso de microor-
ganismos, como veremos a continuacion. Hoy en dia, la
evolucién experimental se ha centrado en el andlisis de
la adaptacion en microorganismos, tanto virus como
bacterias y levaduras [8]. Estos modelos experimenta-
les permiten la observacion directa de la evolucién bajo
condiciones de laboratorio controladas, lo que garanti-
za la reproducibilidad de los resultados, y han sido utili-
zados para contrastar predicciones generales de la teo-
ria de la evolucion. En los siguientes apartados, vamos
a describir a grandes rasgos como son los experimen-
tos de evolucion microbiana. Concluiremos con las
posibles aplicaciones practicas.

Disefio de un experimento de evolucién. Los experi-
mentos de evolucién suelen presentar disefios senci-
llos, independientemente del modelo utilizado. A partir
de una poblacion o clon ancestral, se lleva a cabo una
transmision seriada en un ambiente controlado y repro-
ducible (Figura 1). Tanto la poblacion ancestral como
los linajes evolucionados pueden ser conservados en
congelacion indefinidamente. Una vez completada la
evolucién, se comparan las propiedades genéticas o
fenotipicas de las poblaciones evolucionadas y ances-
trales. Se suele medir la eficacia biolégica (nimero

Wl

Poblacion
(clon)

ancestral

Figura 1: Esquema estandar de un disefio de evolucion experimental en microorganismos. A partir de una poblacién (o clon) ances-
tral, se inician varios linajes de evolucion (en este caso, 3) mediante transmisiones seriadas en sucesivos recipientes. Cada uno de
estos recipientes, puede contener cultivos celulares para infecciones de virus, 0 medios ricos en nutrientes para el crecimiento de bac-

terias o levaduras.
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relativo de descendientes) poniendo a competir directa-
mente los linajes evolucionados y ancestrales. En estas
condiciones, un incremento en la eficacia biologica es
sinénimo de adaptacion al medio en el que se han rea-
lizado las competencias.

Adaptacion por seleccion natural. La adaptacion al
medio es una consecuencia directa de la accion de la
seleccion natural sobre caracteres heredables. En
experimentos de evolucion, tanto en bacterias como en
virus, se han observado repetidamente incrementos de
eficacia biolégica que son inicialmente rapidos, pero
que tienden a ralentizarse a lo largo del tiempo. En tér-
minos de mutaciones genéticas, esto se explica porque
las mutaciones que incrementan la supervivencia del
organismo son mas probables y de mayor intensidad si
éste esta pobremente adaptado a su medio que si esta
fuertemente adaptado. Dicho de otro modo, en las eta-
pas iniciales del proceso de adaptacion se presenta un
abanico mayor de mutaciones beneficiosas de gran
efecto, mientras que el nimero y el efecto de las muta-
ciones beneficiosas se reduce a medida que la pobla-
cion se aproxima a un maximo hipotético de eficacia
biolégica. A modo de ejemplo, en un experimento con
la bacteria Escherichia coli se observo que la ganancia
de eficacia promedio en las primeras 5.000 generacio-
nes de evolucion era diez veces mayor que la obtenida
entre las generaciones 15.000 y 20.000 [9]. No obstan-
te, en este Ultimo intervalo se seguia observando un
incremento significativo de la eficacia, lo que indicaba
gue las poblaciones aun no habian alcanzado su maxi-
mo de eficacia o pico adaptativo.

Las poblaciones muestran a menudo compromisos en
su eficacia biolégica relativa en distintos ambientes.
Este hecho es importante, puesto que explica la existen-
cia de biodiversidad. De no existir estos compromisos,
podria darse el caso de que una Unica especie coloniza-
ra todos los ambientes. Los compromisos pueden darse
por varios motivos. En primer lugar, las mutaciones que
son beneficiosas en un ambiente dado pueden ser dele-
téreas en otros. Ademas, mutaciones neutrales para la
eficacia en un ambiente, y que por tanto pueden acumu-
larse sin efecto alguno de la seleccién, pueden resultar
deletéreas en otros ambientes. Finalmente, pueden
existir procesos de adaptacion independientes a
ambientes alternativos, donde mutaciones beneficiosas
en un ambiente dado no tienen ningun efecto en otros
ambientes. Un ejemplo del primer mecanismo se obser-
vo en el virus $X174, donde mutaciones beneficiosas a
altas temperaturas reducian la eficacia a temperaturas
mas bajas [10]. Un ejemplo claro de adaptacién inde-
pendiente se observd en un experimento de evolucion
con E. coli, donde la adaptacion especifica a distintos
regimenes de temperatura no iba en detrimento de la
eficacia observada a temperaturas proximas [11]. Otro
experimento llevado a cabo con E. coli mostré que los
dos primeros mecanismos arriba mencionados podian
ocurrir simultdneamente [9].

Otra caracteristica de los fenémenos de adaptacion es
la aparicion de lo que en términos ecoldgicos se cono-
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ce como generalistas y especialistas. Un ejemplo de
estrategia generalista se observé en linajes de E. coli
sujetos a temperaturas alternativas, donde las pobla-
ciones evolucionadas mostraban mayores eficacias
que sus ancestros en ambas condiciones [11]. Por otra
parte, ejemplos de estrategias especialistas se ha
observado en diversos experimentos con virus adapta-
dos a un hospedador y que mostraban pérdidas de efi-
cacias en hospedadores alternativos [8].

La caracterizacion molecular de las poblaciones evolu-
cionadas nos permite obtener més pistas sobre los
mecanismos de la adaptacion. En este sentido, es des-
tacable la frecuente observacion de convergencias evo-
lutivas a nivel molecular en distintos linajes adaptados a
un mismo ambiente, es decir, que la misma mutacion
ocurra en mas de una ocasion en linajes independientes.
Este fendmeno se da fundamentalmente en virus. En
bacterias existe un mayor abanico de posibilidades, si
bien un nimero relativamente pequefio de mutaciones
en genes reguladores puede provocar cambios drésticos
[8]. Estos resultados experimentales recuerdan, por
ejemplo, a la hipotesis sobre la evolucion humana que,
en virtud de la gran similitud genética entre humanos y
chimpancés, postula que un reducido nimero de cam-
bios en regiones clave podria ser responsable de las
considerables diferencias fenotipicas [12].

Efecto de la deriva genética. En el apartado anterior,
hemos hablado de los mecanismos adaptativos. Sin
embargo, el poder discriminante de la seleccién se ve
atenuado e incluso puede llegar a desaparecer en
poblaciones de muy pequefio tamafio, donde el destino
de una mutacion dada dependera del azar, lo que en
términos genéticos se conoce como deriva. En este
contexto, la ausencia de seleccion impide la elimina-
cion de las mutaciones que van apareciendo, en su
mayoria deletéreas, por lo que esta acumulacion pro-
gresiva de mutaciones provoca una pérdida gradual de
la adaptacion y potencialmente, la extincion. Este es
basicamente el proceso que opera en pequefias pobla-
ciones con un alto nivel de endogamia.

A nivel experimental, es posible reproducir la deriva
genética mediante la aplicacion periodica de cuellos de
botella poblacionales, es decir, un muestreo de uno o
pocos individuos en cada generacion para dar lugar a
la siguiente generacién. Si bien los periodos interme-
dios entre los cuellos de botella permiten el crecimien-
to de la poblacién y la generacién de mutaciones,
mucha de esta variacién es eliminada en cada paso de
cuello de botella, con lo que la deriva genética domina
el proceso evolutivo. Numerosos experimentos con
virus, bacterias y levaduras han mostrado el efecto de
repetidos cuellos de botella [8], donde se producen
dréasticas pérdidas de eficacia. No obstante, la dinami-
ca del proceso difiere enormemente segun el organis-
mo estudiado.

Consecuencias practicas de los estudios de evolu-
cion experimental. El estudio de los mecanismos
adaptativos de los microorganismos nos ha permitido
comprobar diversas hipotesis de la teoria de la evolu-
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cion. Sin embargo, es importante destacar que a medi-
da que aumentan nuestros conocimientos en este
campo, también se extraen aplicaciones directas en la
lucha contra las enfermedades microbianas. Particular-
mente, muchas enfermedades virales carecen de tera-
pias efectivas, como es el caso de la hepatitis C o el
SIDA. Esto es debido a la enorme variabilidad de los
virus, acentuada en aquellos casos en los que el mate-
rial genético esta compuesto por RNA y que se carac-
terizan por altas tasas de mutacion. Es fundamental-
mente esta caracteristica lo que les permite evadir la
respuesta inmunitaria y los tratamientos antivirales,
convirtiéndolos en patdégenos muy exitosos, como
muestra la preocupante aparicion de virus de RNA
emergentes. Dentro de las diversas estrategias utiliza-
das en la batalla frente a las enfermedades virales, se
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Jovenes Investigadores. No ha sido facil reunir informacion de Ultima hora sobre las mismas, porque ya se
sabe que detrés del trabajo agotador debe quedar un tiempo de reposo antes del sesudo analisis de los resul-
tados. Pero nuestros intrépidos reporteros, un afio mas, nos acercan las Ultimas noticias, jrecién salidas del

horno, oiga! Vamos con ellas.

Precarios al desnudo

Un afio mas, los becarios “se retratan”. Este calendario
ha sido realizado por jévenes investigadores que recla-
man unas condiciones dignas de trabajo, y que dedican
una parte de su tiempo a trabajar porque se reconozcan
los derechos laborales de todos los investigadores. Con
este calendario quieren concienciar a la sociedad sobre
Su situacion, sobre su trabajo y su dia a dia. El calen-
dario 2009 esta disponible en la pagina principal de la
web precarios.org.

Nuevas convocatorias Juan de la Ciervay Ramoén y
Cajal

Como siempre, poniendo las cosas faciles, no sea que la
cadena se rompa por el eslabon mas débil. Las Ultimas
convocatorias fueron publicadas en el BOE del 5 de
enero, con una novedad importante: no se puede, como
en afios anteriores, pedir simultaneamente la JAC y la
RyC, hay que jugarselo todo a una carta: si presentas
solicitud en los dos Programas, ambas seran desestima-
das (apartado 11.3.1.c.). Alguien tendra que explicar por-
gué no puedes participar en dos convocatorias simulta-
neamente cuando cumples los requisitos en ambas. Y
seguro que habra quien, arriesgando, vaya por la RyC, y
se quede fuera por un punto, mientras que un candidato
mas conservador puede conseguir la JAC a pesar de
tener una puntuacién mucho menor. Bonito panorama...

Luego viene el asunto de los plazos, que no es un pro-
blema nada despreciable. Aunque este afio relajan un
poco los requisitos, los retrasos y cancelaciones de
convocatorias postdoc han hecho que haya dificultades
para que los beneficiarios de esas ayudas puedan pedir
la JAC. Sorprende, también, ese empecinamiento en
penalizar situaciones que no tienen nada de anémalas.

Reunion FJI-SEU: propuestas para un nuevo EPDIy
laLCyT

Va de siglas... La FJI (esa no hace falta que la “dele-
tree”, ¢ verdad?) se reunio el pasado 17 de febrero con

1 http://precarios.org/FJI-EPDI+febrero+2009
2 sala de Prensa. FJI-Precarios. http://precarios.org/Sala+de+Prensa
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los representantes de la Secretaria de Estado de Uni-
versidades al respecto del Estatuto del Personal
Docente e Investigador (EPDI), comentar el recién sali-
do borrador 0 de la Ley de la Ciencia (LCyT) y hablar
sobre las convocatorias posdoctorales?!. La valoraciéon
general de la reunién fue positiva, estuvieron receptivos
respecto a las propuestas de modificacion del borrador
de EPDI y se mostraron muy interesados por tratar el
borrador de la Ley de la Ciencia..., aunque no se moja-
ron demasiado. También se mostraron de acuerdo en el
diagnéstico de la FJI sobre la desorganizacion de la
carrera postdoc en Espafia, proponiendo celebrar una
jornada de discusién con representantes de la FJl y
varios expertos. Debe ser que soy perro viejo, pero
cada vez me creo menos este tipo de respuestas por
parte de interlocutores politicos...

Comunicando, comunicando...

La toénica no cambia. La actividad de la JFI es frenéti-
ca, y los comunicados de prensa se suceden. He aqui
un breve resumen de lo acontecido durante el trimes-
tre de invierno, visto desde la Sala de Prensa de su
pagina web?2:

15/12/2008. Se abre el plazo de inscripcién de las
Jornadas de Jévenes Investigadores Barcelona
2009. Empieza la movida. Se anuncia el lema de este
afio, “Politica Cientifica en Espafia: Necesidades y Pro-
puestas”, indicandose que la futura Ley de la Ciencia y
la coyuntura econémica estaréan en el punto de mira de
estas Jornadas.

27/01/2009. El conocimiento actual sobre la situa-
cion de los doctorandos en Europa no es satisfac-
torio ni adecuado. El Consejo Europeo de Doctoran-
dos y Jovenes Investigadores (EURODOC) anuncia la
elaboracion de una encuesta, a nivel europeo, como
base para investigar de forma comparativa la situacién
de los doctorandos en los distintos paises. Los dife-
rentes asuntos tratados en la encuesta incluyen los
requisitos de cualificacién, tipos de carreras, esque-
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