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PROLOGO.
UN EXPERIMENTO EN SOLIDARIDAD Y COOPERACION

Profesores y estudiantes de antropologia biolégica han tenido que sufrir por décadas el problema de
la falta de un buen libro basico de texto en espariol. Algunos hemos usado libros anticuados, escribiendo a
los lados que las fechas son diferentes, 0 que la capacidad craneal de tal o cual hominido es diferente a la
escrita. Otros hemos tratado de utilizar libros de texto escritos en otro idioma, lo que crea una obvia
desventaja para los estudiantes que no leen dicho idioma, ademas del costo alto de comprar un libro
publicado en el exterior.

Los compiladores de éste libro electronico han tratado de remediar éste problema, proponiéndole a
la Asociacién Latinoamericana de Antropologia Biologica (ALAB) que auspicie nuestros esfuerzos de
coordinar la edicidn de un libro que cubra la antropologia biolégica en sus diversos temas, escrito en espafiol
por expertos en dichos campos, y que se ponga a disposicion de los estudiantes sin ningun costo.

Los capitulos que forman parte de éste volumen fueron ideados en parte por nosotros, y en parte
por la membresia de la ALAB. Algunos colegas nos indicaron que les parecia que deberiamos de incluir un
capitulo acerca de un tema que no habiamos considerado inicialmente, y asi lo hemos hecho. Solicitamos
resumenes de capitulos de quienes estuvieran interesados en escribirlos, y escogimos los que nos parecian
mas acertados. Los capitulos fueron evaluados por dos expertos en el tema, para asegurarnos de que el
material estaba correctamente presentado y al dia, con el resultado de que algunos capitulos fueron
rechazados por los evaluadores, otros aceptados con cambios mayores, y otros con cambios menores.

Este libro ha sido el resultado de la colaboracién y esfuerzo de muchas personas: los autores, los
evaluadores y los compiladores. Nadie, ni siquiera la ALAB se va a beneficiar financieramente de éste
proyecto. Por lo tanto, nosotros vemos éste primer esfuerzo, aun si sufre de defectos y lagunas, como un
primer paso importante hacia la democratizacion del conocimiento, donde el libro de texto no se publica con
fin de lucro sino para el beneficio de los estudiantes latinoamericanos.

Los autores tomaron la responsabilidad de asegurarse que las figuras y fotografias no violaron
ninguna ley de derechos de autor. De igual manera, los autores son responsables de la veracidad de la lista
de fuentes bibliogréficas y del contenido de los capitulos.

Los compiladores instamos a la ALAB para que forme un comité editorial cada dos afios, para que

evalue estos capitulos y determine cuales deben de ser escritos de nuevo, y para que agregue los necesarios



para llenar los baches presentes en el volumen. Idealmente, deberia de haber una edicién nueva cada tres
afos, de tal manera que el estudiante Latinoamericano tenga acceso a material que esté al dia.

Nosotros les agradecemos infinitamente a los autores y evaluadores, que brindaron su tiempo y
esfuerzo para lograr que la proxima generacion tenga acceso a mejor material del que tuvimos nosotros.
Ademas le agradecemos mucho el apoyo que nos dio Victor Acufia durante las fases iniciales del proyecto.
Por ultimo, les pedimos paciencia a los lectores por cualquier problema de formato, puesto que toda la edicién
y preparacion la hicimos nosotros dos. Lamentablemente, nuestros doctorados en antropologia no nos
prepararon para la edicion y formatacion de libros.

En solidaridad,

o Widy,

Rolando Gonzalez-José Lorena Madrigal
CENPAT-CONICET University of South Florida

Argentina Estados Unidos



INTRODUCCION. LA ANTROPOLOGIA BIOLOGICA.

ROLANDO GONZALEZ-JOSE' LORENA MADRIGAL DiAz2

"Instituto Patgdnico de Ciencias Sociales y Humans, Centro Nacional Patagonico’. CONICET. rolando@cenpat-conicet.gob.ar
2Department of Anthropology. University of South Florida. Madrigal@usf.edu.

La antropologia suele ser dificil de definir puesto que esta dificilmente colocada entre las ciencias
sociales y las naturales y porque se practica de manera diferente de pais a pais. Nosotros definimos la
antropologia como el estudio de la variacién y evolucion bio-cultural de la humanidad. Dependiendo
de la corriente antropoldgica a la que se sume una institucion, un departamento de antropologia puede incluir
antropologos sociales o culturales, lingUistas, arqueologos vy fisicos o bioldgicos. En la mayor parte de
Europa, los antropdlogos bioldgicos son parte de los departamentos de biologia, mientras que en los Estados
Unidos, son parte de los departamentos de antropologia. En Latinoamérica, dado que hemos recibido
influencias Europeas y Estadounidenses, vemos ambas situaciones. Puesto que es importante conocer
nuestra historia, les hemos pedido a los “Padres Fundadores” de la ALAB que nos describan cémo empez6
la asociacion que une a los antropdlogos bioldgicos latinoamericanos y espafoles.

Aca definimos la antropologia biolégica como el estudio de la evolucion y variabilidad
bioldgica de los humanos en el presente y en el pasado. Esta definicién es muy amplia, y por ello puede
incorporar todos los temas que incluimos en éste volumen, desde fésiles a la demografia.

Histéricamente, el término antropologia fisica se us6 mas temprano, sobre todo antes de 1950. A
partir de la década de los 1950, la antropologia fisica incorpord la teoria evolutiva como su marco de
referencia tedrico, y pasé de ser una ciencia descriptiva a ser una ciencia en la que las hipétesis se someten
a rigurosas pruebas. Es entonces que el término antropologia biologica se comenz6 a usar mas
ampliamente. Dada la importancia de la teoria evolutiva en la antropologia biolégica, la primera unidad del
libro enfatiza tanto la genética como la teoria evolutiva.

La antropologia biolégica tiene mucho en comun con otras disciplinas como la biologia humana, la
demografia, la paleontologia, y hasta la medicina. Tal vez la mejor manera de explicar qué es lo que nos
separa de éstas otras disciplinas es la manera en la que los antrop6logos bioldgicos enfocamos nuestras

investigaciones puesto que, sea lo que sea el tema de investigacion, nosotros lo vemos desde puntos de



vista evolutivos, trans-culturales y bioculturales. Por lo tanto, ain si estamos estudiando algo tan clinico
como, por ejemplo, el parto, lo vemos desde éstos tres puntos de vista: 1. Evolutivo: Cual es el papel de la
pelvis en la locomocién y en el parto? ;Cuando en nuestra historia evolutiva los humanos empezamos a
caminar de manera bipeda, asi afectando la pelvis? ¢Como paren los primates no humanos? 2. Trans-
cultural: ;De qué manera las familias y los asistentes médicos ayudan a las madres que estan pariendo en
culturas alrededor del mundo? 4 Es posible que la manera de parir tipica de la biomedicina no sea la mejor
para la mujer? 3. Biocultural: ; Como es que el estrés de estar pariendo en un hospital afecta el éxito del
parto para mujeres que estan aisladas de su familia? ;Podriamos mejorar la salud de madre y bebé
incorporando préacticas culturales de la mujer que esté pariendo? En otras palabras, los antropélogos
bioldgicos estudian un hecho bioldgico como una enfermedad o un gen, incorporando informacidn acerca del
pasado evolutivo de dicha enfermedad o gen, incorporando informacidn acerca de la manifestacion bioldgica
de la enfermedad o gen en diferentes culturas-ecosistemas, y estudiando como la enfermedad o gen afecta
la cultura donde se manifiesta, y como la cultura afecta la enfermedad o gen.

Este enfoque (evolutivo, trans-cultural y biocultural) es obvio en los capitulos que siguen. La
segunda unidad del libro se enfoca en los estudios de primates humanos y no humanos. La primatologia
es una parte muy activa de la antropologia bioldgica, importante desde puntos de vista como la salud (por
ejemplo, ¢adénde duermen todos los bebés primates? ;En cunas aparte de sus madres y en otro cuarto,
0 a la par-encima de ellas? ;Existe alguna otra especie ademas de los humanos en la que las madres
decidan que no van a amamantar a sus bebés?), la investigacion del origen del lenguaje (¢Pueden los
chimpancés transmitir sus pensamientos?), y hasta la conservacion del ambiente (; Cémo reaccionan los
monos a la presencia de humanos en zonas de desarrollo turistico? ; Cual es la mejor manera de proteger a
las poblaciones de monos de los humanos, y a los humanos de los monos?).

El hecho de que la antropologia bioldgica sea una ciencia evolutiva es obvio en la tercera unidad
del libro, que se enfoca en el estudio de la paleo-antropologia. La paleo-antropologia es tal vez el area mas
trans-disciplinaria de la antropologia biolégica. En un grupo de trabajo paleo-antropoldgico se encuentran
arquedlogos, geologos, palindlogos, expertos en anatomia humana y primate, etc. El material de estas
investigaciones se analiza no solamente en el laboratorio de anatomia, sino también en laboratorios quimicos
y fisicos, adonde se determina la edad del material estudiado. Lamentablemente no incluimos un capitulo
acerca de técnicas de datacion y excavacion, por lo que el estudiante va a tener que buscar dicha informacion
en otra fuente. Debido a la rapidez con que cambia la paleo-antropologia y al creciente registro de fésiles,

decidimos dividir la seccion en varios capitulos, para que los autores pudieran discutir el tema ampliamente.



La antropologia bioldgica también estudia muchos aspectos de la epidemiologia, la salud publica y
la demografia humana. La cuarta unidad del libro incluye capitulos que, por medio de éstas disciplinas, nos
permiten entender la variabilidad biolégica humana. Es en ésta area de la antropologia bioldgica que muchos
de nuestros colegas se encuentran trabajando fuera de la academia, y mas bien en ministerios de salud, en
agencias gubernamentales y no gubernamentales, en disefio de proyectos de desarrollo, etc. Dichos
antropo6logos biologicos se pueden llamar antropélogos aplicados, dado que estan aplicando
conocimientos como la evolucion y la variabilidad en el cuerpo humano en trabajos de relevancia inmediata,
como es el caso con la antropologia forense y nutricional. En varios capitulos de ésta unidad, los autores
llaman a los antropélogos para que traten de incorporase a éste tipo de instituciones, un llamado que
nosotros apoyamos. Los antropologos bioldgicos estan particularmente bien entrenados para disefiar un
programa de asistencia nutricional en una comunidad de escasos recursos, puesto que tenemos
conocimientos de la evolucién nutricional de la especie, de la variedad de dietas en diferentes culturas, y del
valor cultural e ideolégico de la comida.

En suma, la antropologia bioldgica tiene intereses muy diversos, que se asemejan a intereses de
otras disciplinas. Lo que nos hace diferentes es nuestra amplia vision, que ve a Homo sapiens como el
producto de la evolucion mas apasionante, aquella que incorpora la cultura como un rasgo sin igual, y que

se ha adaptado de manera bio-cultural a muy diversos ambientes y paisajes.



CAPITULO 1. EL DESARROLLO DE LA
ANTROPOLOGIA BIOLOGICA EN AMERICA LATINA
Y LAFUNDACION DE LA ALAB.

FRANCISCO M. SALZANO' Y FRANCISCO ROTHHAMMER?

1 Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil. E-mail: francisco.salzano@ufrgs.br
2 Universidad de Chile y Centro de Investigaciones del Hombre en el Desierto, Arica, Chile. E-mail: frothham@med.uchile.cl

1. ANTROPOLOGIA BIOLOGICA EN AMERICA LATINA
El comienzo de las investigaciones en Antropologia Bioldgica en nuestro continente se remonta a la

historia de esta disciplina en el resto del mundo. Comas (1966) atribuye a A.J.F. Blumenbach (1753-1840) el
primer uso de la palabra antropologia, en el sentido de la antropologia fisica (biolégica), en la tercera edicidn
de su libro De humani generis nativa varietate, publicado en 1795. Poco tiempo después, antrop6logos de
diferentes nacionalidades comenzaron a publicar trabajos cientificos  referentes a poblaciones
latinoamericanas. Estando conscientes de los riesgos que corremos al proporcionar nombres de
personalidades cientificas y paises donde pensamos que se iniciaron las primeras investigaciones
bioantropoldgicas relevantes, pedimos disculpas por posibles errores de omision en que pudiésemos haber
incurrido (Tabla 1). A continuacion revisamos brevemente algunos de los primeros estudios realizados en

América Latina y su posterior desarrollo.

2. ARGENTINA

Los estudios paleoantropoldgicos desarrollados entre 1874 y 1876 por F. Moreno en craneos
humanos y artefactos arqueoldgicos de la Patagonia y los Valles Calchaquies han sido mencionados por
Carnese et al. (1997) entre los primeros que se desarrollaron en Argentina durante el periodo 1860 a 1920.
Entre 1921 y 1960 merece sin duda mencién la figura paradigmatica de José Imbelloni (1885-1967).
Posteriormente, (1961-presente) se realizaron estudios de polimorfismos genéticos, rasgos morfoldgicos y
medidas craneanas que fueron liderados por numerosos investigadores entre los cuales se destacan

Francisco R. Carnese, Héctor M. Pucciarelli, José Alberto Cocilovo y més recientemente Nestor Bianchi.



TABLA 1: Aspectos seleccionados de la historia de la Antropologia Bioldgica en siete naciones latinoamericanas

Pais Estudios mas tempranos Periodos principales de desarrollo Referencia
Argentina F. Moreno, 1874-1876 (a) 1860-1920; (b) 1921-1960; y 1,2
(c) 1961-presente
Brasil P.W. Lund, 1835-1844 (a) 1835-1933; (b) 1934-1955; 3
(c) 1956-1997; y (d) 1998-presente
Chile J.T. Medina, 1882 (a) 1882-1954; (b) 1955-1972; 4
(c) 1973-1981; y (d) 1982-presente
Cuba F. Poey, 1850 (a) Anterior a 1868; (b) 1868-1902; 5
(c) 1903-1958; y (d) 1959-presente
México F.L. de Gomara, (a) Anterior a 1867; (b) 1867-1929; 6,7
J. de Acosta, (c) 1930-1959; y (d) 1960-presente
siglo 16
Uruguay J.H. Figueira, 1892, 1900 (a) Anterior a 1900; (b) 1901-1975; 8

(c) 1976-1990; y (d) 1991-presente

Venezuela J. Gumilla, 1745 (a) 1745-1899; (b) 1900-1953; 9-11
(c) 1954-1987; y (d) 1988-presente

Referencias: 1. Carnese y Cocilovo (1993); 2. Carnese et al. (1997); 3. Salzano (2013); 4. Rothhammer y Aspillaga (1997); 5.
Weinker (1997); 6. Lopez Alonso et al. (1993); 7. Serrano y Villanueva (1997); los periodos indicados en la referencia anterior
difieren un poco de los presentados en la Tabla; 8. Sans (1997); 9. Diaz Ungria (1993); 10. Diaz Ungria et al. (1993); 11.
Castro de Guerra (1997).

3. BRASIL
El descubrimiento y analisis de los craneos de Lagoa Santa por Peter W. Lund entre 1835 y 1844

puede ser considerada una de las primeras investigaciones importantes realizadas en Brasil durante el
periodo 1835-1933. Otra figura clave de este periodo fue Fritz Miller (1822-1897) un aleman que emigr6 a
Brasil y desarrollé una carrera cientifica increiblemente productiva, la mayor parte fuera de las instituciones
oficiales. La fundacion de la Universidad de S&o Paulo en 1934 marcd un hito en la ciencia brasilefia como
consecuencia del fuerte énfasis en investigacion cientifica que la caracterizé desde un comienzo. Entre 1934
y 1955, los grupos sanguineos y la anemia falciforme fueron utilizados como marcadores de la variabilidad
poblacional, mientras que otras investigaciones se concentraban en el crecimiento y desarrollo fisico, la
estructura de poblacion y la epidemiologia genética. Figuras sefieras de este periodo fueron F. Ottensooser
(1891-1974), Ernani M. da Silva (1914-1948), PC Junqueira (1916-2010), N. Freire-Maia (1918-2002) y O.
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Frota-Pessoa (1917-2010). La electroforesis de proteinas fue desarrollada a principios del periodo 1956-
1997 y se transformo en una poderosa herramienta para las investigaciones intra e inter-poblacionales. Un
programa amplio de estudios fue desarrollado por F. M. Salzano y colegas en Porto Alegre; Salzano, después
de trabajar en evolucion utilizando como organismo experimental a Drosophila realiz6 un postgrado en la
Universidad de Michigan con James V.Neel, considerado en esos afios el cientifico especialista en genética
humana mas destacado a nivel internacional. Durante los ultimos afios W.A. Neves se ha destacado
planteando novedosas hipétesis sobre el poblamiento de América basadas en estudios craneométricos.
Paralelamente, la caracterizacion directa de ADN ha sido empleada por varios grupos de investigacion en
América del Sur incluyendo Brasil (Salzano, 2013) y ha permitido poner a prueba modelos basados en rasgos

morfoldgicos y morfoscdpicos.

4. CHILE

Quizas la primera publicacién antropoldgica chilena importante "Los Aborigenes de Chile" se debe
a José Toribio Medina (1852-1930) y aparecio en 1882. La fundacion en 1912 del Museo de Etnologia y
Antropologia Chilena en Santiago por el eminente arquedlogo aleman Max Uhle (1856-1944), que es
considerado padre de la arqueologia andina, constituyé un adelanto significativo. Posteriormente el Gobierno
Chileno contraté al sacerdote aleman Martin Gusinde (1886-1969) que realiz6 aportes significativos al
estudio de las poblaciones originarias que habitaban el extremo austral, y la Universidad de Concepcion
contrato en Alemania al antrop6logo K. Henckel (1899-1984), quién describié la existencia de una gradiente
sero-antropoldgica para el sistema ABO asociada al porcentaje de mezcla indigena en Chile. El segundo
periodo de desarrollo disciplinario estuvo marcado por las contribuciones de J. Munizaga en el Centro de
Estudios Antropolégicos a partir de 1954 y, fundamentalmente, a partir de 1955 y hasta 1972 por un grupo
de investigadores vinculados a la Facultad de Medicina de la Universidad de Chile entre los que destacan
Alexander Lipschutz, Ricardo Cruz-Coke, Ronald Nagel y Pablo Rubinstein. El regreso de F. Rothhammer a
Chile, en 1972, después de una estadia de postgrado de tres afios en las Universidades de Michigan y Texas,
llevé al desarrollo del Programa Multinacional de Genética y Salud de Poblaciones Andinas, coordinado por
él'y William J. Schull (de la Universidad de Texas, Houston, EE.UU.) entre 1971y 1990. Con base en este
proyecto, a partir de 1982 se desarroll6 un activo programa de investigacion en genética y evolucion humana

y una estrecha colaboracién con numerosos colegas de América del Sur, que dura hasta el presente.
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5. CUBA

La historia de la antropologia fisica cubana se puede dividir en cuatro periodos (ver Tabla 1). Domina
el primer periodo la figura de Felipe Poey (1799-1891), quién estudio créneos prehistoricos y fue muy
influyente durante la ultima mitad de la década de 1800. Luego Poey y Luis Montané (1849-1936)
desarrollaron importantes estudios en restos prehistoricos durante lo que podria denominarse un segundo
periodo de desarrollo de la disciplina. Durante el tercer periodo (1903-1958) corresponde mencionar a
Frederick S. Hulse (1906-1990) un antropologo fisico norteamericano y al cubano Manuel Rivero de la Calle
(1926-2001). El cuarto periodo refleja a partir de 1959 los profundos cambios politicos que ocurrieron
después del triunfo de la revolucion socialista. Cabe mencionar especialmente la realizacion de una encuesta
nacional de crecimiento de los nifios cubanos en colaboracion con James M. Tanner (1920-2010) del Reino
Unido, las investigaciones en antropologia biomédica realizados por Antonio Martinez y las investigaciones

en genética de poblaciones efectuadas por Pedro Hidalgo.

6. MEXICO

Definitivamente, los primeros en realizar observaciones de corte bioantropoldgico en México fueron
Francisco Lopez de Gomara (1510-1560) y José de Acosta (1539-1600). Durante el segundo periodo (1867-
1929) debemos mencionar a Théodore Hamy (1842-1908), cuya obra "Anthropologie du Mexique", publicada
en 1884, fue un importante aporte temprano al conocimiento de las poblaciones originarias mexicanas.
También cabe mencionar a Nicolas Ledn (1859-1929) que publico extensamente en diferentes areas
tematicas fuera de la antropologia bioldgica, como la etnologia, la lingistica, la arqueologia y la medicina.
Durante un extenso lapso (1930-1959; 1960-presente) la figura dominante fue Juan Comas (1900-1979), un
cientifico clave en el desarrollo de la antropologia biolégica mexicana tanto por sus publicaciones cientificas
como por su papel en la creacién de instituciones cientificas dedicadas a esta area del conocimiento. Entre
los investigadores de este periodo que continian aportando sus conocimientos al desarrollo actual de la
disciplina debemos mencionar a Santiago Genovés, Carlos Serrano y Luis A. Vargas en el &mbito de las

investigaciones morfoldgicas y a Rubén Lisker en genética de poblaciones.

7. URUGUAY

Con anterioridad a 1900 cabe mencionar a José H. Figueira (1860-1946), que estudié las
caracteristicas fisicas del material esquelético uruguayo, como atestiguan publicaciones fechadas entre 1892
y 1900. Después (1901-1975), el francés Paul Rivet (1876-1958) analiz6 en 1930 restos de charruas

depositados en Paris y miembros de la Escuela de Humanidades y Ciencias de la Universidad de la



12

Republica, en Montevideo trabajaron con dermatoglifos y otros rasgos morfoldgicos. Durante el periodo
actual se destaca Ménica Sans, quien comenzando a trabajar como arqueologa, obtuvo posteriormente un

doctorado en genética y esta realizando relevantes investigaciones genético-poblacionales.

8. VENEZUELA

El libro de Joseph Gumilla Espafiol (m. 1750), "El Orinoco llustrado", con observaciones sobre los
aborigenes venezolanos, puede considerarse como el inicio de las investigaciones en antropologia fisica en
Venezuela. Otra figura clave es Gaspar Marcano (1850-1910) que realiz6 investigaciones en craneometria y
osteometria. Una fuente importante para la realizacién de investigaciones al comienzo del siglo XX fue la
compilacion de publicaciones de antropologia fisica venezolana que realizd T. Lopez Ramirez en 1946. El
Departamento de Sociologia y Antropologia de la Universidad Central de Venezuela fue creado en 1953 y
en los afios siguientes el descubrimiento del factor sanguineo Diego abrié nuevas perspectivas para el
estudio de grupos sanguineos, proteinas séricas y sistema mayor de histocompatibilidad en Venezuela. Los
nombres de Miguel Layrisse (1918-2002), Zulay Layrisse y Tulio Arends (1918-1990) estan asociados a estas
importantes investigaciones. Otro nombre destacable fue Adelaida Diaz Ungria (1913-2003). A partir de la
década de 1980, Dinorah Castro de Guerra, en el Instituto Venezolano de Investigaciones Cientificas, puso
en marcha un importante proyecto de genética (gendmica) de poblaciones venezolanas que continua hasta

el presente; y Adelaida Struck desarrollé estudios en aspectos diversos de la Antropologia Bioldgica.

9. LA ASOCIACION LATINOAMERICANA DE ANTROPOLOGIA BIOLOGICA (ALAB)
Durante la década de los afios ochenta la bioantropologia habia alcanzado un desarrollo que
justificaba la existencia de una sociedad cientifica que tuviera por mision consolidar los logros obtenidos. Fue
asi como nacio la ALAB en forma espontanea, no como resultado de algun convenio interinstitucional firmado
por funcionarios universitarios o pertenecientes a instituciones gubernamentales relacionadas con el
desarrollo cientifico, sino méas bien como un acuerdo entre bioantropdlogos amigos, con intereses cientificos
comunes . Pensamos que de alguna manera esa forma de nacer incidio favorablemente en su
funcionamiento inicial. En efecto, al comienzo la ALAB, si bien era basicamente un club de amigos, se
compartian criterios importantes relacionados con la forma como hacer ciencia bioantropolégica. Desde
luego todos estabamos en desacuerdo con el vetusto enfoque tipoldgico, que en los afios ochenta todavia
deambulaba como fantasma en muchos laboratorios de antropologia fisica de Latinoamérica. También
estabamos conscientes de la falta de conocimientos de estadistica y sobre todo de genética de muchos
antropologos fisicos, que se limitaban a aceptar la invitacién de arquedlogos, en su mayoria autodidactas,
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a redactar un anexo que agregaban a sus trabajos, pero que rara vez era tomado en cuenta. Eramos unos
pocos los fundadores de la ALAB, pero habiamos tenido la oportunidad de recibir una buena formacion en
los mejores centros de Latinoamérica y los Estados Unidos. Por cierto habia entre nosotros genetistas de
poblaciones y bioantropdlogos con solidos conocimientos de genética, biologia humana y estadistica.
Algunos nos habiamos conocido en el extranjero durante nuestros estudios de postgrado, otros en reuniones
cientificas y visitas a centros de investigacion. Comenzamos a juntarnos organizando memorables reuniones
periddicas en Argentina, Brasil y Chile, para luego sin mayor pompa dar inicio oficial a las actividades de la
ALAB durante una reunion efectuada en Santiago en el Instituto Chileno Norteamericano de Cultura (1988).
Después de la reunion se eligio a la primera Junta Directiva y luego se decidio organizar el primer congreso

en Montevideo, Uruguay.

El resto es historia. La Tabla 2 enumera los Congresos y las sucesivas Juntas Directivas de ALAB.
Han transcurrido veinticinco afios desde que la primera Junta Directiva inicié sus funciones en 1989 y el 13°
Congreso se llevara a cabo mientras escribimos este texto. La Tabla 3 resume los lugares donde se
celebraron los congresos de ALAB, asi como los integrantes de las Juntas Directivas. Como se indica alli,
los 13 congresos fueron organizados en ocho paises, tres en América Central y cinco en América del Sur.
Aproximadamente la mitad de los miembros de las Juntas Directivas de la ALAB procedian de Brasil, Chile,
Argentina y Colombia, mientras que los restantes eran profesionales de otros paises. Fueron cubiertos
durante los congresos numerosos aspectos de la antropologia bioldgica, proporcionando amplias
oportunidades para la interaccién entre los investigadores experimentados y jovenes. El resultado fue una
importante contribucidn al desarrollo de esta érea disciplinaria en América Latina. Las Figuras 1 a 3 ilustran
eventos importantes relacionados con los inicios de la ALAB y cientificos que tuvieron activa participaron

en ellos.
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TABLA 2: Lista de los Congresos y Juntas Directivas de la Asociacién Latinoamericana de Antropologia Bioldgica
(ALAB), 1989-presente

I Congreso, Montevideo, Uruguay (Octubre, 1990)
Junta Directiva, 1989-1990
Presidente: Francisco Rothhammer (Chile)
Vice-Presidente: José A. Cocilovo (Argentina)
Secretario: Ménica Sans (Uruguay)
Tesorero: Sidia M. Callegari-Jacques (Brasil)
Suplente: Francisco R. Carnese (Argentina)

Il Congreso, Villa de Leyva, Colombia (Septiembre, 1992)
Junta Directiva, 1990-1992
Presidente: Francisco M. Salzano (Brasil)
Vice-Presidente: Sonia Guillen (Peru)
Secretario: Jaime Bernal (Colombia)
Tesorero: Mario Castro (Chile)

Il Congreso, Rio de Janeiro, Brasil (Octubre, 1994)
Junta Directiva, 1992-1994
Presidente: José A. Cocilovo (Argentina)
Vice-Presidente: Jaime Bernal (Colombia)
Secretario: Carlos E.A. Coimbra Jr. (Brasil)
Tesorero: Genoveva Keyeux (Colombia)

IV Congreso, Buenos Aires, Argentina (Septiembre, 1996)
Junta Directiva, 1994-1996
Presidente: Walter A. Neves (Brasil)
Vice-Presidente: Ramiro Barrantes (Costa Rica)
Secretario: Francisco R. Carnese (Argentina)
Tesorero: Héctor M. Pucciarelli (Argentina)

V Congreso, La Habana, Cuba (Octubre, 1998)
Junta Directiva, 1996-1998
Presidente: Francisco R. Carnese (Argentina)
Vice-Presidente: Carlos Serrano (Mexico)
Secretario: Antonio Martinez (Cuba)
Tesorero: Pedro Hidalgo (Cuba)

VI Congreso, Piriapolis, Uruguay (Octubre, 2000)
Junta Directiva, 1998-2000
Presidente: Antonio Martinez (Cuba)
Vice-Presidente: Héctor M. Pucciarelli (Argentina)
Secretario: Ménica Sans (Uruguay)
Tesorero: Isabel Barreto (Uruguay)

VIl Congreso, México, DF, México (Octubre, 2002)
Junta Directiva, 2000-2002
Presidente: Ménica Sans (Uruguay)
Vice-Presidente: Adelaida Struck (Venezuela)
Secretario: Carlos Serrano (Mexico)
Tesorero: Maria Magali Civera (Mexico)
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TABLA 2: (continuacion).

VIl Congreso, Caracas, Venezuela (Octubre, 2004)
Junta Directiva, 2002-2004
Presidente: Carlos Serrano (Mexico)
Vice-Presidente: Silvia Quevedo (Chile)
Secretario: Adelaida Struck (Venezuela)
Tesorero: Dinorah Castro-de-Guerra (Venezuela)

IX Congreso, Ouro Preto, Brazil (Octubre, 2006)
Junta Directiva, 2004-2006
Presidente: Adelaida Struck (Venezuela)
Vice-Presidente: Héctor M. Pucciarelli (Argentina)
Secretario: Fabricio Rodrigues dos Santos (Brasil)
Tesorero: Maria Catira Bortolini (Brasil)

X Congreso, La Plata, Argentina (Octubre, 2008)

Junta Directiva, 2006-2008
Presidente: Francisco R. Carnese (Argentina)
Vice-Presidente: Fabricio Rodrigues dos Santos (Brasil)
Secretario: Héctor M. Pucciarelli (Argentina)
Tesorero: Evelia Edith Oyhenart (Argentina)

XI Congreso, Bogota, Colombia (Octubre, 2010)

Junta Directiva, 2008-2010
Presidente: Evelia Edith Oyhenart (Argentina)
Vice-Presidente: Dinorah Castro-de-Guerra (Venezuela)
Secretario: José V. Rodriguez (Colombia)
Tesorero: Clemencia Vargas (Colombia)

Xil Congreso, San José, Costa Rica (Noviembre, 2012)
Junta Directiva, 2010-2012
Presidente: Dinorah Castro-de-Guerra (Venezuela)
Vice-Presidente: José V. Rodriguez (Colombia)
Secretario: Ramiro Barrantes (Costa Rica)
Tesorero: Bernal Morera (Costa Rica)

XIlll Congreso, Santiago, Chile (Octubre, 2014)
Junta Directiva, 2012-2014
Presidente: Ramiro Barrantes (Costa Rica)
Vice-Presidente: Maria Cétira Bortolini (Brasil)
Secretario: Mauricio Moraga (Chile)
Tesorero: Sergio Flores (Chile)
Fuente: Salzano (2013).

10.  ALGUNAS REFLEXIONES Y UNA VALORACION CRITICA.

Al escribir estas lineas no podemos dejar de abrir un paréntesis y comparar a la ALAB de aquellos
tiempos con la forma como se desarrolla el quehacer cientifico en la actualidad. Si bien este paréntesis podria
ser interpretado como recuerdo nostalgico de un pasado idealizado, al enfatizar lo del club de amigos

queremos hacer notar la diferencia valorica existente con respecto a los congresos actuales y al quehacer
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cientifico general. Sin dejar de reconocer aspectos positivos, el mundo globalizado ha tenido como
consecuencia que muchos cientificos se vean cada vez mas expuestos a la competencia despiadada y
desleal de colegas exageradamente voraces, que pone seriamente en riesgo el mayor atractivo de hacer
ciencia que es disfrutar tranquilamente de la indagacién y el descubrimiento de nuevas verdades transitorias,
compartirlas con los amigos interesados y divulgarlas para conocimiento de las proximas generaciones de
cientificos y conciudadanos. Recordemos que la ciencia, una de las actividades motoras del desarrollo
cultural de la humanidad, registra un comienzo sorprendentemente reciente y debe ser celosamente
protegida. Muchos piensan hoy en dia que hacer ciencia implica publicar mucho, tener muchos proyectos,
asistir a muchos congresos y estar a cargo de muchos tesistas. ;Sera realmente asi 0 nos estamos
transformando en autdmatas que funcionan de acuerdo a los dictamenes de burdcratas cuya mision es
implementar algun novedoso modelo econémico que se encuentra en fase experimental? ;No sera que
precisamente el apuro por terminar trabajos y cumplir plazos para entregar informes muchas veces
inservibles, que son revisados criticamente por funcionarios que ignoran como se hace ciencia, esta

produciendo un efecto contrario al deseado, que tiene mas bien que ver con potenciar esta actividad?

Figura 1. Fotografia de algunos de los participantes del primer Congreso de ALAB. De izquierda a derecha, F.R. Carnese
(Argentina), F. Rothhammer (Chile), M. Sans (Uruguay), S.M. Callegari-Jacques (Brasil), F.M. Salzano (Brasil) y J.A. Cocilovo
(Argentina).
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Tabla 3: Informacion resumida de las localidades donde ocurrieron los congresos de ALAB y la composicidn de sus Juntas
Directivas por nacion.

No. de miembros,

Naciones Locales de los Congresos Juntas Directivas
Argentina Buenos Aires, La Plata 4
Brasil Rio de Janeiro, Ouro Preto 6
Chile Santiago 5
Colombia Villa de Leiva, Bogota 4
Costa Rica San José 2
Cuba La Habana 2
Mexico Mexico City 2
Peru - 1
Uruguay Montevideo, Piriapolis 2
Venezuela Caracas 2

Fuente: Salzano (2013).

Figura 2. Algunos de los investigadores mencionados en el texto que participaran en un Coloquio realizado en 1990 en la
Universidad Auténoma de México, en el cual se ha evaluado la Antropologia Latinoamericana. De izquierda a derecha, C. Serrano
(México), F.M. Salzano (Brasil), J.A. Cocilovo (Argentina), A.G. de Diaz Ungria (Venezuela), M. Rivero de la Calle (Cuba) y A.J.
Martinez (Cuba).
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11. CONCLUSIONES

La historia de la antropologia bioldgica en América Latina y el desarrollo de ALAB indican que el area
se esta desarrollando en consonancia con las tendencias regionales y mundiales. El presente de nuestra
disciplina se encuentra bastante bien documentado en los capitulos de este libro y permite aventurarnos a
predecir un futuro auspicioso a pesar de las sorpresas que la historia de los paises de nuestro continente
nos suele deparar. Pero somos optimistas; el exponencial desarrollo de los medios de comunicacién, que
se inici6 hace 560 afios con la invencion de la imprenta por Johannes Gutenberg (c.1398-1468), han hecho
posible la organizacion de redes globalizadas de investigadores disminuyendo sustancialmente la brecha de
oportunidades para realizar investigacién cientifica entre los paises a nivel mundial. Un buen ejemplo en
nuestra region es la reciente organizacion del Consorcio para el anlisis de la diversidad genética y evolucion
de Latino América (CANDELA) integrado por cientificos de Argentina, Brasil, Chile, Colombia, México y Peru

y liderado por Andrés Ruiz-Linares.

Figura 3. Junta Directiva del | Congreso de ALAB, con algunas de las personas identificadas en la Figura 1.
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CAPITULO 2. LA EVOLUCION DE LA TEORIA EVOLUTIVA
(PRIMERA PARTE).

SONIA COLANTONIO', JUAN MANUEL BAJO?, BARBARA ARIAS TOLEDO3

Universidad Nacional de Cérdoba. scolanto@efn.uncor.edu
2Universidad Nacional de Cérdoba. juanmabajo@gmail.com.ar
SUniversidad Nacional de Cordoba. barbaraarias@gmail.com

1. INTRODUCCION.

Llamamos evolucion bioldgica al proceso que produjo, a través del tiempo y desde un ancestro
comun, la diversidad de seres vivos del planeta. Pero la evolucién no implica solo los ancestros de los
organismos que sobrevivieron durante mucho tiempo ni los que dieron lugar a las formas vivientes
actualmente conocidas. El incontable nimero de organismos, poblaciones y especies extintas también fueron
parte de ella desde que dejaron descendencia que sobrevivié hasta reproducirse, con iguales o diferentes
caracteristicas. El término “evolucién” se refiere a los “cambios” que fueron transmitidos de una generacion
a la siguiente (en términos de Darwin, descendencia con modificacion), comprendiendo todos los que
tuvieron lugar a nivel morfolégico (los mas conocidos) como también los cambios fisioldgicos,
comportamentales, bioquimicos, genéticos, moleculares y hasta ecosistémicos ya que, en palabras de
Eldredge (1986) “la vida existe, en cualquier momento, organizada en sistemas ecologicos”.

De esta manera, deseamos introducir el tema sin los preconceptos calificativos de la evolucién
(adaptativa, gradual, beneficiosa, progresista, etc.), asi como también prescindir, en lo posible, de las obras
sobre “la historia de las teorias evolutivas” que transmitieron lo que “unos dijeron sobre otros” para
dedicarnos, al menos para las primeras proposiciones cientificas que nos han llegado tergiversadas, al
andlisis de las fuentes originales.

La realidad de la evolucion ya no se discute. La evolucion es un hecho y una teoria (Gould, 1981),
pero también es un proceso (Gregory, 2008). Lo que desde hace algunos afios si esta en discusion son los
mecanismos predominantes como conductores del proceso, el peso de cada uno segun el nivel de actuacién
(molecular, fenotipico, macroevolutivo, etc.) y el momento del desarrollo ontogenético en que actuan, el tipo
de transmision de los rasgos y la influencia interactiva con lo que, bajo distintas concepciones, se denomina

“ambiente”.
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El objetivo es intentar explicar, en pocas lineas, cdmo aparecen, desaparecen y se transforman las
distintas concepciones, mostrando conceptos relevantes u otros aspectos catalogados luego como
“erréneos” (o malinterpretados), que bien pueden haber prefigurado aquellos con los cuales nos manejamos
hoy a la luz de los avances cientificos actuales. Para ello es indispensable transcribir algunas sentencias de
las fuentes originales y destacar (consignando en letra cursiva) los conceptos importantes que van
apareciendo en el transcurso de la historia. Nos restringiremos, por razones de organizacion del presente
libro, desde los enfoques cientificos del siglo XVIII y sus principales exponentes hasta el momento de
aparicién de la mas popular de las corrientes de pensamiento sobre evolucion, denominada teoria sintética,
neodarwinista, o teoria seleccionista de la evolucion. Simultaneamente, el texto se extendera en aquellas
ideas que son menos (0 mal) conocidas, restando espacio (por razones de extension del capitulo) a las que

han tenido mayor divulgacion y aceptacion por parte de quienes escribieron la historia de la evolucion.

2. FINES DEL SIGLO XVIII'Y PRIMERA MITAD DEL XIX: LUCHAS CONTRA EL FIJISMO,
CREACIONISMO Y CATASTROFISMO.

Los tiempos finales del siglo XVIII, producto del lluminismo y de fuertes cambios sociales e
ideoldgicos, se caracterizaron por una oposicion constante de los defensores de la transformacién de los
seres vivos contra las concepciones reinantes hasta entonces, como el fijismo. Ademas de la creencia en un
Dios creador y en una corta edad de la Tierra (6000 afios), el fijismo sustentaba la idea de que las formas
fosiles y actuales aparecian por sucesivas creaciones. Para explicar su desaparicion recurrian a una serie
de catéstrofes que eliminarian gran parte de las especies, idea defendida por George Cuvier (1769-1832) a
inicios del XIX. Sin embargo, su predecesor Georges L. Leclerc Conde de Buffon (1707-1788), que ya
habia elevado la historia natural a la categoria de ciencia y fue uno de los pocos apoyos que tuvo Lamarck,
creia en el cambio de los organismos, aunque lo explicaba mediante la actuacion directa del ambiente (como
muchos otros) y otorgaba a la Tierra mucha mayor antigliedad. Al respecto James Hutton (1795), sostuvo
que los procesos geoldgicos actuales tal como los vemos son los mismos que originaron todas las
caracteristicas terrestres, concepto que se denomind “uniformismo” y que luego fue méas conocido a partir de
la obra de Charles Lyell (1797-1875). Lyell sostenia que la historia de la Tierra era inmensa y no seguia
ninguna direccién, no habiendo casi diferencias con la historia de la vida, con periodos de aparicién y
extincion de especies que tenian relacion con el movimiento de los continentes y los grandes cambios en el

clima. La consideracion de estas relaciones ya habia sido anticipada por C. Linneo (1707-1778), quien
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ademas desarroll6 un sistema jerarquico de clasificacion natural, postulando claramente la realidad de las
especies.

El siglo se cierra con un lider intelectual (poeta, fisico, naturalista, botanico, filésofo), mas conocido
por ser abuelo de un nieto famoso: Erasmus Darwin (1731-1802). El discuti6 la idea de como la vida
evolucion6 desde un ancestro comun, como la competicion y la seleccion sexual producia cambios en las
especies y propuso en su Zoonomia (Darwin, 1794-96) que los animales de sangre caliente se originaron de
un filamento nuevo que fue adquiriendo distintas partes respondiendo a estimulos ambientales que se
heredaban por generaciones” (mas que el abuelo de Charles jpodria llamarse un amigo de Lamarck!).

Es decir, con la excepcion de Cuvier, se vislumbra el proceso de cambio de los organismos en
consonancia con los cambios geoldgicos, su organizacién en una jerarquia, la competencia, la primera
discusion acerca de la realidad de las especies y la consideracion de las relaciones entre los organismos y
de éstos con el medio. Pero la idea de un “creador” continua todavia inamovible a pesar de los restantes
avances, dada la poderosa influencia de la Iglesia sobre el desarrollo de la ciencia, sustentada ademas en

la ausencia de explicaciones sobre las variaciones y su origen.

3. SIGLO XIX: EL TRANSFORMISMO EN CRECIMIENTO Y LA CONSTRUCCION DE LAS
PRIMERAS TEORIAS CIENTIFICAS ACERCA DE LA EVOLUCION.

En 1802 W. Paley publicd “Natural Theology”, titulo que preanuncia su idea de que la naturaleza de
Dios puede ser entendida con referencia a su creacion, que es el mundo natural, y lo ejemplifica
comparandolo con un reloj, claramente dirigido a un propdsito (¢, tal vez pensaba en términos de lo que Darwin
llamaria adaptacion?), cuya complejidad solo puede entenderse pensando en un Creador. Tratdndose de los
organismos vivientes, sostuvo que solamente un disefiador inteligente puede idear algo complejo en “tal
grado que excede todos los calculos”. Dedica gran parte de su estudio al disefio y sentido de la correlacion
y la integracion de las partes de los organismos y, aunque sin usar los términos de “estructura” ni “sistema’”,
ejemplifica con numerosos sistemas bioldgicos o aun ecoldgicos. Ve la correlacion entre las partes de un
animal, de ellas con las de otro de la especie y que su constitucién y propiedades tienen importante y estrecha
relacion con la naturaleza que los rodea. Como puede deducirse, no s6lo vio al organismo como un sistema
sino que lo incluyé en algo que hoy podriamos denominar un “ecosistema”. Un enfoque similar pero mas
estructuralista aparecié con L. Agassiz (1859) quien sienta las bases de la taxonomia, la cual dice es ‘la
mas elevada de las ciencias en base a que las especies encarnan ideas en la mente de Dios, y los

organismos reales son configuraciones transitorias que representan esa idea”. Para él, las relaciones
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taxonomicas entre especies revelan la estructura del pensamiento de Dios traducida al lenguaje humano,
que la descubre. Con transitorio se referia a su extincién abrupta a través de catastrofes y su reemplazo con
nuevas creaciones.

Desafortunadamente, aunque aparecen con estos dos cientificos nuevos e importantisimos
conceptos acerca de las relaciones intra-organismo, inter-organismos y ecosistémicas, ello se desdibuja en
la historia a causa de la idea del Creador, que representaba en ese momento una vuelta atras en el tiempo,
pensando que los helenistas de la Antigua Grecia como Anaximandro, Empédocles y Epicuro ya hablaban
de evolucion o cambio biolégico.

Pero el mayor retroceso lo produjo Cuvier, quien continué haciendo valer su hegemonia y sus ideas
reaccionarias fijistas, al punto de camuflar con ese manto algunas de sus conjeturas “de avanzada” como el
tratamiento de la homologia como similitud por descendencia (o Bauplane). Justificd la imposibilidad de la
transformacion o evolucion por la tan estrecha correlacion funcional entre las partes, que cualquier pequefio
cambio significaba reestructuracion total de la organizacion del individuo como sistema en si mismo, que
concurrian para un propésito definido por reaccion reciproca (Cuvier, 1818). Su soberbia cientifica, causante
del enfrentamiento con Geoffroy de Saint-Hilaire sobre si el concepto de organizacion era funcional o
estructural (Caponi, 2006), no permitié vislumbrar sus aportes a la teoria evolutiva, asi como su serio intento
de borrar de la historia a quien fue el primero en construir un verdadero corpus tedrico sobre la evolucion de
los seres vivos: Lamarck.

Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829), como se conoce por su nombre acortado, no puede
catalogarse de desconocido, pero si con toda seguridad de “mal conocido™ Y con ello se alude a los
comentarios sobre su obra plasmados en muchos libros de texto sobre Evolucién. Su “Filosofia Zooldgica”
(1809) es un libro que vale la pena leer y releer, a la luz de los conocimientos actuales en materia de
retrovirus, herencia horizontal, epigénesis, transposones, etc.

Conocemos a Lamarck tanto por lo que dijo “presuntamente” erréneo, aunque ésto fue compartido
por figuras destacadas por la historia (como Darwin), asi como por lo que nunca dijo. El devenir histérico es
también una evolucion actuada por la seleccion y por el azar (o podriamos agregar “contingencias’en el
sentido de Stephen Gould (1989). En este caso la figura de Lamarck fue seleccionada “en contra” de la de
Cuvier, quien ademas lo atacaba directamente y silenciaba sus trabajos. Pero tambien, hubo otro factor que
casi lo proscribio: su supuestamente equivocada herencia de los caracteres adquiridos y el concepto de uso
y desuso de las partes. Para ser fieles y mostrar su coherencia, la Unica opcién posible es transcribir algunas

de sus frases al respecto.



24

Con respecto al cambio y la adquisicidn de los caracteres escribié: “Las circunstancias influyen sobre
la forma y la organizacion de los animales”... “Ciertamente, si se tomasen estas expresiones al pie de la
letra, se me atribuiria un error, porque cualesquiera que puedan Ser las circunstancias, no opera directamente
sobre la forma y la organizacion de los animales ninguna modificacion. Pero grandes cambios en las
circunstancias producen en los animales grandes cambios en sus necesidades, y tales cambios en ellas los
producen necesariamente en las acciones. Luego, si las nuevas necesidades llegan a ser constantes o muy
durables, los animales adquieren nuevos habitos que son durables como las necesidades que los han hecho
nacer” (Lamarck, 1809, p.167). Como puede comprobarse, €l mismo previno la interpretacion errénea que
luego le fue atribuida como postulado. En ese sentido, debemos entender que el cambio en las condiciones
crea necesidades que producen nuevos habitos, que se mantienen durante mucho a condicién de que las
circunstancias no cambien y asi producirian un cambio en la forma. Méas adelante aclara que ello sucede si
se ha extendido a muchas generaciones llegando a ser constante para una raza de animales (por lo tanto,
cabe destacar que no lo centrd exclusivamente en el individuo), y luego sostiene que si el cambio sucede en
‘estado de desarrollo” y si afect6 a “los dos sexos” entonces es transmitido a la descendencia. Asi aclarado,
se interpreta que estaria hablando de poblaciones (no de individuo), de rasgos transmitidos por ambos
progenitores y mucho tiempo de estabilidad para que el rasgo se difunda. También sostiene que si finalmente
se produce otro cambio ambiental los individuos deben acomodarse de nuevo, produciendo una nueva
“configuracion”. Su mencion constante de la “organizacion”, “configuracion’, “inter-relaciones” nos da una
claraidea de su vision (sistemas). Lamarck hace referencia a un rasgo relacional del ser vivo: su organizacion
y su forma y no a un caracter o parte considerada separadamente (Lahitte et al., 1991).

Esa idea se manifiesta asimismo cuando habla de la especie como “coleccion de individuos
semejantes, que la generacion perpetua en el mismo estado, en tanto que las circunstancias de su situacion
no cambian bastante para hacer variar sus habitos, su caracter y su forma” (op. cit. pag. 65). Es claro
entonces que Lamarck vio al cambio dirigido a mantener la adaptacidn, por cuanto debia aparecer primero
la necesidad de la funcion para luego construir la forma. Ahora bien, si se deja de lado el concepto de
herencia mendeliana (sobre el que sus criticos se han basado, a pesar de ser desconocida en época de
Lamarck), ¢cuél ha sido el error de Lamarck que las generaciones siguientes transformaron en “casi
pecado™? ¢Podria criticarsele que no tuviera en cuenta la genética y, mas aun, tampoco lo que
posteriormente se denomind “barrera wiesmanniana” (la cual postulaba una unica direccién de la
informacién, de genotipo a fenotipo o del plasma germinal al soma)? ;En qué se equivoco al plantear la

influencia del ambiente sobre la expresion del caracter en las futuras generaciones de individuos que lo
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experimentaron? La direccién Unica “genotipo a fenotipo” ya fue revisada por C. Waddington (1957) cuando
planted la posibilidad de que situaciones producidas por factores de estrés especificos durante el periodo de
desarrollo generaran cambios en el material genético que son atemperadas por un sistema “epigenético”
conservativo. Mas aun, ;cuanto podemos desacreditar a Lamarck si sus frases fueran incluidas en el
contexto de trabajos actuales sobre epigénesis? El sostenia que “la organizacion de la vida de un cuerpo
viviente solo es posible si conserva sus conexiones con el medio, es decir, con sus circunstancias de vida”
(Lamarck, 1809). Precisamente, su Capitulo Il lleva como titulo “Importancia de la consideracion de las
conexiones”. Y en estas conexiones también entraron los humanos, de cuyas capacidades habla
extensamente, pero con preguntas sorprendentes tales como si la postura erecta seria “completamente
natural”, citando ademas que el mas perfeccionado de los animales, comparado con el hombre, es el
‘orangutan de Angola” (simia troglodites, Linn.). Ahora sabemos que se trata del chimpancé!.

A través de todo lo expuesto se puede ver claramente que nunca afirmé que el ambiente externo
cambiaba directamente la forma, ya que sostuvo que un organismo no esta “frente” a un medio sino
conectado con él y que el conjunto de sus conexiones con el medio son sus “circunstancias”. ;Acaso no
resultan familiares estos conceptos a los que surgieron con posterioridad, tales como “nicho” de un organismo
o el organismo como sistema?. La ciencia se debe (y le debe) una reconsideracion de la critica a la herencia
de los caracteres adquiridos a la luz de los conocimientos actuales.

De igual manera sucede con la idea de uso y desuso de los 6rganos (también aceptada por Darwin)
tal como la hemos entendido y transmitido (fuera de contexto) en las obra de Lamarck, quien la expreso
como sigue: 1) “En todo animal que no ha traspasado el término de su desarrollo el empleo mas frecuente y
sostenido de un drgano cualquiera fortifica poco a poco ese 6rgano, lo desarrolla, lo agranda y le da una
potencia proporcionada a la duracién de su empleo, mientras que el defecto constante del uso del érgano lo
debilita sensiblemente, lo deteriora , disminuye progresivamente sus facultades y hasta lo hace desaparecer”.
Hasta este punto, y sin llegar a la desaparicion del érgano, ¢ estuvo tan equivocado? Lamarck nunca dijo que
esto sucediera en los organismos adultos ya desarrollados, sino en los que no han traspasado el estado de
desarrollo. Estas ideas, tan criticadas, ;no deberian ser revisadas a la luz del corpus de conocimientos
conocido como “evo-devo™?. Especificamente con respecto al uso y desuso, autores de gran actualidad
(Lamb y Jablonka, 2014) sugieren que ello puede ser descripto en los nuevos términos de la “ley de
plasticidad biolégica”, mediante la cual el nuevo rasgo no es el resultado de la seleccion en el pasado. Seguin
dichas autoras, Lamarck vio ajustes en el organismo y por razones obvias -como la falta de informacién en

su época- no pudo diferenciar entre diferentes estrategias de plasticidad, algunas de las cuales son de gran
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interés actual; 2) lo que llama la “segunda ley” (Lamarck, 1809, p. 175) acerca de que “todo lo que la
naturaleza ha hecho adquirir o perder a los individuos por influencia de las circunstancias en que su raza se
ha encontrado expuesta durante largo tiempo y, por consecuencia, por la influencia predominante de tal
drgano, o por el defecto constante en el uso de tal parte, ella lo conserva por la generacién en los nuevos
individuos que de ella provienen, con tal que los cambios adquiridos sean comunes a los dos sexos o a
quienes han producido esos nuevos individuos”. Se conoce hoy que, en términos de herencia mendeliana,
en la reproduccion sexual tales cambios podrian 0 no incorporarse en las células germinales para transmitirse
a la progenie. En la reproduccion asexual (e incluso algunas plantas y hongos que incorporan células
somaticas a la linea germinal) es posible que cambios ocurridos en los padres por presion ambiental sean
transmitidos a sus hijos. Los distintos mecanismos de herencia durante el desarrollo, como por ejemplo
variaciones epigenéticas, implican hoy a distintas disciplinas bioldgicas, incluyendo epigenética médica,
epigendmica conductual y coevolucién cognitiva-sociocultural (Jablonka and Lamb, 1995, 2013). Asimismo,
el origen de organelas de la célula eucariota a partir de bacterias simbiontes o “Teoria de la Endosimbiosis
Seriada” de Margulis (1970) no puede menos que recordarnos a Lamarck.

Finalmente, respecto al “uso de la parte”, puede verificarse que no alude a un solo individuo sino que
los cita en plural y lo reafirma con “su raza”. Tampoco habla de la vida de un individuo sino que remarca que
Su raza estuvo sometida durante mucho tiempo a las circunstancias (inter-relaciones) durante el cual la parte
se conserva en las sucesivas generaciones si no cambian las circunstancias. Y aqui es inevitable relacionar
lo anterior con una corriente de pensamiento evolutivo posterior (los Equilibrios Puntuados, que se vera en
el capitulo siguiente) que sostiene que luego de un cambio las especies tiene una larga estasis evolutiva, es
decir, se mantienen sin variacion (Eldredge, 1983).

Y se llega asi al renombrado ejemplo de la jirafa, que segun creemos estiraba el cuello para llegar a
las hojas y sus descendientes nacian con cuellos largos. Este ejemplo, usado siempre para explicar (y
denostar) su teoria, ocupa en la Filosofia Zooldgica sélo un parrafo, en el cual ademas recalca sobre el habito
sostenido después de mucho tiempo en todos los individuos de su raza.

Finalmente, la Ultima gran critica acerca de la idea de la tendencia al “progreso” en la evolucion. Sin
embargo, esa tendencia no es para Lamarck una perfecta ortogénesis, como también le ha sido adjudicado.
Ello queda explicito cuando dice: “Sera, en efecto, evidente que el estado en que vemos a todos los animales
es, por una parte, el producto de una composicion creciente de la organizacion que tiende a formar una
gradacion regular (concepto retomado por Darwin) y, por otro, que es la de las influencias de una multitud de

circunstancias muy diferentes que tienden continuamente a destruir la regularidad en la gradacion de la
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composicion creciente de la organizacion” (Lamarck, 1809, pag. 107). Es mas que grafico que pensaba por
un lado en una linea principal basica que, (ademas de usar como método de ensefiar y aprender “las partes
del arte” en las ciencias naturales) tendia a una complejidad creciente y, por el otro, en desviaciones que se
apartaban y llevaban a la adaptacion. Lo que falt6, segun Gould (2002), fue sélo una explicacién consistente
en la que Lamarck uniera ambas fuerzas. Inclusive el mismo Gould (1999) aclara que en su libro posterior
“Histoire naturelle des animaux sans vertébres” (Lamarck, 1815-1822) anuncia su conversién al proceso de
ramificacion, en contradiccion con su antiguo modelo lineal, diciendo que la naturaleza no ha ejecutado una
serie unica y simple (lo que se asemejaria significativamente al “arbol de la vida” de Darwin) y posteriormente
aclara que la influencia de las circunstancias, que da las ramificaciones taxondmicas, dirige los caminos de
la evolucién. Ello significo reconocer sin prejuicios su anterior error l6gico lo que, en palabras de Gould (1999)
hace considerarlo como “one of the finest intellects in the history of biology”. Leyendo su “Filosofia Zool6gica”
puede comprobarse que fue el primero en proponer una teoria consistente y completa de la evolucion y
segun Corsi (1988) (citado en Gould, 2002) “la primera gran sintesis evolucionista de la biologia moderna”.

Gran parte de sus ideas fueron compartidas por Etienne Geoffroy St. Hilaire (1833), que postult el
poder del mundo exterior en la alteracién de la forma de los cuerpos, alteraciones que eran heredadas; si
resultaban injuriosas los animales perecian y los reemplazaba otra forma diferente que se adaptaba al nuevo
ambiente. Pero ademas pensaba que toda la organizacion de los vertebrados podia ser referida a un tipo
uniforme que se descubria a través de las relaciones entre ellos, lo que fue luego definido por R. Owen
(1843) como homologia.

Coincidentemente, en el preciso afio de publicacién de la Filosofia Zooldgica nace la figura que
ilumind la segunda mitad del siglo XIX'y que aun en nuestros dias es casi el sindnimo del término evolucion:
Charles Darwin (1809-1882), quien produjo importantes cambios en el pensamiento evolutivo. Tuvo el gran
meérito de recopilar un sinnumero de observaciones y pruebas acerca del hecho evolutivo extraidas de sus
experiencias y de otras disciplinas y autores por cuanto, a partir de su obra, la evolucién (en su caso por
seleccion natural) pas6 a ser un hecho irrefutable. Es ademas reconocido por la correspondencia masiva
con el entorno cientifico demandando siempre explicaciones posibles a los hechos por él mostrados (Harvey,
2009).

Con el objeto de evitar la “tipica contraposicién” con las ideas de Lamarck comun en los libros de
texto y que el lector por si sélo pueda deducir las semejanzas, comenzaremos el analisis con dos parrafos
del Capitulo 5 del “Origen de las Especies” (Darwin, 1859): “El cambio de condiciones motiva generalmente

una variabilidad que sélo merece ser llamada fluctuante, pero algunas veces causa efectos directos y
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definidos, que con el tiempo pueden llegar a presentarse muy marcados, aunque no tengamos pruebas
suficientes sobre este punto... El habito de producir peculiaridades constitucionales, el uso en fortificarlas, y
la falta de uso en debilitar y disminuir los 6rganos, parecen en muchos casos haber sido causas potentes
para producir semejantes efectos”... ‘cuando una especie con alguin érgano extraordinariamente desarrollado
se ha convertido en antecesor de muchos descendientes modificados, lo cual, en nuestra opinién, necesita
ser un procedimiento muy lento que requiere un gran intervalo de tiempo, la seleccion natural ha conseguido
dar carécter fijo al organo”. Si extraemos el término que significd su gran aporte (seleccion natural),
¢ podemos contraponer tanto ambos autores?

Darwin comienza “El origen de las especies” hablando sobre la variacion, elemento fundamental para
su teoria, intentando explicar sus causas. Debe recordarse que el nacimiento de la genética y de la herencia
mendeliana fue posterior a él, por cuanto casi no contaba con pruebas para explicarlas y, como Lamarck,
debid recurrir al cambio en el entorno y la exposicion a él de los seres organicos durante generaciones para
que aparezca la variacion y continle durante muchas generaciones, aunque mas adelante sostiene que el
entorno tiene una ‘importancia relativa en comparacion con la naturaleza del organismo”. Supuso que la
variacion debe ser atribuida a los elementos reproductivos del macho y de la hembra que habrian influido
previamente a la concepcion. Y aclara mas en el Cap. 5 sobre las leyes de la variacién, donde él mismo a
veces habla de la “chance” (existe toda una discusidn sobre el sentido que le dio; ver Eble, 1999), pero que
considera una expresion incorrecta que ejemplifica la ignorancia de la causa que, cualquiera sea, resulta en
que “...la constante acumulacion de diferencias provechosas ha sido el origen de todas las modificaciones
importantes en la estructura segun los habitos propios de cada especie” (Darwin, 1859, p. 66). Si aqui
obviamos la Ultima parte en cursiva (que sin duda recuerda a las ideas de Lamarck) aparece uno de los
principales conceptos que Darwin usa como preludio del fenémeno de la adaptacion: las diferencias
provechosas. Con respecto a la herencia de los caracteres, postuld la teoria de la pangénesis, segun la cual
todas las células del organismo enviaban pequefas particulas (gémulas) por los fluidos hacia los 6rganos
sexuales, que se transmitian y reproducian el cuerpo en la progenie (Darwin, 1868). Esto fue mostrado como
uno de sus errores; sin embargo, a la luz del actual conocimiento sobre &cidos nucleicos circulantes y priones
tal “error” merece una nueva revision (Liu, 2008). También previé lo que luego se llamé “herencia blanda”,
por la cual los hijos eran intermedios de los padres.

Pero no debe ignorarse que Darwin también habl6 de otro tipo de variacién (y de su significado
evolutivo) que parece anticipar las ideas surgidas en los ‘60 como oposicién a los seleccionistas a

ultranza: la teoria neutralista. Darwin sostuvo que las variaciones que no son Utiles ni perjudiciales no son
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afectadas por la seleccion natural y que permanecen como elemento fluctuante o se fijan, de acuerdo a
la naturaleza del organismo y las condiciones externas. Y agrega en el Capitulo 7 que como esos
caracteres no influyen sobre el bienestar de la especie no estan sometidos a seleccidn; pero encontramos
alli una sentencia sorpresiva: “Asi llegamos a un resultado extrafio... que los caracteres de poca
importancia vital para las especies son los mas importantes para el sistematizador” j!!!! (Darwin, 1859,
p.79). ¢ Es que presintié una evolucion molecular muchas veces independiente del fenotipo?

Se ocupd asimismo de la especie, aclarando que utiliza el término arbitrariamente (al igual que
Lamarck no creia en su existencia real) y por conveniencia como conjunto de individuos semejantes, o
que induce a pensar que tenia una concepcion que muchos afios después fue llamada “nominalista”
respecto a la existencia o no de la especie. Esto surgié fundamentalmente cuando se situ6 ante las
especies que llamo “dudosas”, en las cuales se encontraban dos 0 mas formas diferentes sin que hubiese
entre ellas una variante intermedia producida por un cambio gradual entre variedades, subespecies y
especie, postulando que las diferencias de un grado a otro son el resultado de la naturaleza del organismo
y largo tiempo de exposicion a una diferente condicion ambiental pero que, en cuanto a los caracteres
importantes para la adaptacion, pueden atribuirse a la accion acumulativa de la seleccion natural y a los
resultados del creciente uso y desuso del 6rgano.

En el Capitulo 1, donde se extiende ampliamente sobre la variacién en estado doméstico,
ya observaba que las especies domésticas que son devueltas al estado salvaje retornan siempre y
gradualmente al tipo original (recordarlo cuando se mencione a F. Galton), y sostuvo firmemente la naturaleza
hereditaria de todos los caracteres, aunque finalmente aclara que no es posible concluir nada importante de
las variedades domésticas respecto a las especies.

También como otros que lo precedieron vio claramente al organismo desde el punto de vista
sistémico, a lo que llamo “variacién correlativa™ durante el crecimiento y desarrollo, sobre lo cual la
seleccion natural actuaria en bloque (Cap.5) acumulando las variaciones beneficiosas. Con respecto al
gran mecanismo explicativo de la evolucién, la seleccién natural, a veces también él ha sido
malinterpretado cuando se refirié al “mas fuerte” y a la “lucha por la existencia” (advirtiendo €l mismo que
usa esta ultima expresién en sentido amplio y metaférico), cuando en realidad su idea no diferia
sustancialmente del concepto actual. Tomd como elemento clave la variacion existente entre los
individuos de una especie, y sostuvo que la evolucion es producto de tasas diferenciales de supervivencia
y reproduccion de las distintas variantes, cuyas frecuencias relativas varian a través del tiempo.Teniendo

en mente la idea de que de los muchos individuos que nacen s6lo sobreviven unos pocos y que no hay
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correspondencia con la progresion de los recursos (idea que todos sabemos tomé de T. Malthus (1798)),
deriva que el “principio por el cual toda ligera variacion, si es util, se conserva (aunque mas adelante en
el libro agrega la destruccién de las que son perjudiciales) lo he denominado yo con el término de
seleccion natural” (Darwin, 1859, p.32), en especial refiriéndose a la seleccién efectuada por el hombre,
que segun él actuaba con extrema lentitud, pero sostiene que mas exacta y algunas veces conveniente
es la definicion dada por Herbert Spencer (1867) en el sentido de sobrevivencia de los méas adecuados.

Finalmente, y ante la imposibilidad de extendernos en referencia a la evolucion humana, vale la
pena leer “Descent of man” (Darwin, 1871) para comprobar los innumerables detalles (capacidades
mentales, ontogenia, distribucion geografica, etc.) que tuvo en cuenta al comparar al hombre con otros
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animales para demostrar sus relaciones vy, finalmente, llegar a que “..son idénticas con aquellas
(caracteristicas) de los animales inmediatamente por debajo de él en la escala...” y que “...son todas
necesariamente el resultado de herencia ininterrumpida desde un progenitor comun asi caracterizado, o
de subsecuente reversion” (Darwin, 1871, p.133). Y agrega luego que de la concordancia con los
caracteres de los Catarrinos puede inferir que un antiguo miembro de los antropomorfos dio nacimiento
a los humanos.

Sobre Darwin puede concluirse que, mientras su aporte en miles de ejemplos derivados de sus
observaciones durante el viaje en el Beagle, la seleccion natural como mecanismo novedoso, asi como
muchas de las ideas narradas hasta aqui fueron constructivas y trascendentes en la teoria evolutiva, no
debe negarse que, como cualquiera en su epoca, cometié errores de logica que la ciencia debe analizar
(Harvey, 2009). Debe recordarse que, aun sin reconocerlo, tom6 de Lamarck buena parte de
explicaciones, lo que no ha sido justamente difundido en el amplio publico ni en la biologia en particular.

Lo anterior conduce asimismo a revalorizar otra figura, nacida catorce afios después que Darwin,
pero casi desdibujada en tiempos actuales, cual fue Alfred Wallace (1823-1913). Mas aun, se lo suele
mencionar como “el otro hombre” de la teoria evolutiva que sirvié meramente como un estimulo a Darwin
y cuyo espiritualismo y concepciones socialistas hicieron enmudecer su pensamiento biologico (Berry and
Brown, 2008). Estos mismos autores destacan que sin embargo fue Wallace el Unico que gand una
medalla de oro que otorg6 la Sociedad Linneana de Londres en 1908, festejando el cincuentenario de la
presentacion conjunta con la de Darwin en la Sociedad Linneana de Londres en 1858. El fundé ademas
las bases de la Biogeografia.

No sera referida aqui la popular historia sobre la carta de Wallace escrita a Darwin antes de la

presentacion conjunta en la en la Sociedad Linneana de Londres en 1858, ni su viaje por Malasia (ésto y
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la famosa presentacion conjunta figuran en la mayoria de los libros de texto), sino las ideas y conceptos
vertidos en algunos de sus escritos. Un ejemplo de ellos es su propuesta de asimilar la seleccion natural
con el regulador centrifugo de la maquina de vapor, que “verifica y corrige cualquier irregularidad casi
antes de que se ponga de manifiesto” (Wallace, 1858) ya que en el reino animal una deficiencia se haria
sentir desde el momento de su aparicién y nunca llegaria a una magnitud notoria. Su concepto de
seleccion natural no es el de principio rector, lineal y progresivo, sino que sugiere un circuito de
retroalimentacion e interaccion con el ambiente, donde las variaciones aleatorias van a ser controladas
por la seleccidn (Lahitte y Hurrell, 1994), que era para Wallace la causa de la evolucién.

Wallace también aplicéd su lectura de Lyell sobre los cambios geoldgicos al mismo tiempo que
critico duramente a Lamarck. No obstante, sostiene que “...si consideramos como lentamente la superficie
de la tierra y el clima sufren cambios permanentes; y éstos son sequramente el tipo de cambios que
inician y compelen alteraciones, primero, tal vez, en la distribucion y luego en la estructura y habitos de
las especies... la seleccion natural preserva la fijeza de su media o condicion promedio mediante la

eliminacion del menos ajustado y consecuentemente la sobrevivencia del mas apto” (Wallace, 1859;

Wallace 1871). Pero en 1870 reconoce que puede corregirse la idea de la evolucion “perpetuamente
perezosa, lo que nos permite suponer que el cambio morfolégico en el mundo organico procede mas
rapidamente de lo que habiamos creido posible” (Wallace, 1870). Nuevamente y como nos referimos
antes a Lamarck, el reconocimiento de anteriores equivocaciones y propuestas explicativas nuevas
muestra la grandeza intelectual de estos personajes de la historia de la evolucion.

Con respecto al mecanismo de eliminacion/supervivencia, su concepto tenia alguna diferencia (o
especificacion concreta) con el de Darwin, ya que se referia a que “la supervivencia del mas apto es
realmente la eliminacion del no apto” (Wallace, 1890), lo que segun Smith (2011) marcaria mas
claramente la agenda evolutiva. Sostiene que la lucha es tan severa, tan incesante, que el mas pequefio
defecto o debilidad fisica en cualquier momento es fatal. Y esta misma seleccidn a nivel de los individuos
de una poblacion la traslada claramente a nivel de las variedades y de las especies en un grupo mayor.
Es decir, que si aparecia una variedad dentro de una especie con una leve mayor capacidad para la
supervivencia ante un cambio ambiental, dicha variedad aumentaria numéricamente y, de continuar las
mismas condiciones esa variedad terminaria sustituyendo la especie mayor. Plantea asi que de las leyes
generales que regulan la existencia de los animales en la naturaleza se deriva una progresién y una
divergencia continuas (tal vez puede pensarse en un retorno a las ideas de Lamarck?). Efectivamente,

mas adelante sostiene que en el animal salvaje, “utilizadas al limite sus facultades y capacidades para
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cumplimentar las necesidades de la existencia, toda mejora se ve favorecida por el ejercitamiento e
incluso debe modificar ligeramente la alimentacion, los habitos y la economia total de la raza”. Y agrega
que la velocidad de los caballos de carrera y la potencia de los de arrastre resultarian inutiles y los
extinguiria si se liberaran en las pampas o “perdieran esas extremas cualidades que no serian jamas
utilizadas” y revertirian al estado en que “por el ejercitamiento total de cada parte de su organizacion el
animal se asegurara la supervivencia” (Wallace, 1890). Sorprendentemente, vuelve al ejemplo de la jirafa
pero lo explica por seleccion natural (no sabemos con cuanto convencimiento, ya que como expresamos
precedentemente también hablaba de la influencia de los cambios ambientales).

En su escrito a Darwin “Sobre la tendencia de variedades a apartarse indefinidamente del tipo
original” (Wallace, 1859) describe igualmente que aquellas producidas por domesticacion, liberadas,
tienen tendencia a volver a la forma de la especie parental. Pero cuando la variedad la reemplaza por
estar mejor organizada, no puede volver al tipo original y prepondera en nimero hasta que las condiciones
ambientales regresen. Asimismo distingue las variedades que van surgiendo sin cambio ambiental y
muestran tendencia a volver a la media y prevé que podria ocurrir variacion en partes “no importantes”
de efecto imperceptible que tendran un curso paralelo y sobreviven (;no suena acaso familiar al concepto
de genes ligados? ;0 al de genes neutrales?).

Como se ve, sigue repitiéndose en los autores anteriores la idea de “vuelta al original” (¢ tal vez el
preludio de las “constricciones” de Stephen Gould?), que fue retomada y fundamentada por Francis Galton
(1886, 1892), primo de Darwin, quien junto con Thomas Huxley (ampliamente conocido como “el bulldog de
Darwin”) fueron los continuadores de la seleccion natural. Pero el estudio pionero de herencia cuantitativa
de Galton (1886, 1892), en especial la “regresion a la media” y la ejemplificacion de la variaciéon con un
poligono de lados desiguales que daban algunos gran estabilidad evolutiva y otros podrian dar un “salto” a

un nuevo estado llevé finalmente a este Ultimo a volcarse a postular la variacion discontinua a amplia escala.
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4. PRIMERA MITAD DEL SIGLO XX: LA VARIACION CONTINUA VERSUS LAS
DISCONTINUIDADES EVOLUTIVAS.

Para entonces la variacidn continua ya habia sido conocida y explicada por otro de los grandes
olvidados y creador del término “genética”, William Bateson (1861-1926), quien también en sus inicios fue
darwinista, pero al buscar exhaustivamente y no encontrar correlacion entre las formas y el ambiente
abandoné esa linea. Asi, sostuvo que la discontinuidad morfolégica de las especies no se correspondia con
las variaciones en las condiciones ambientales y que los caracteres usados para clasificar las especies no
tienen funcion adaptativa. Esto Ultimo, ;no lo habia pensado Darwin? La evidencia de discontinuidades
anteriores a los cambios ambientales lo indujo a pensar en configuraciones, o potencialidades para expresar
las formas (¢ “constricciones” a modo de Stephen Gould, o “forma” y “mddulos” usados en antropologia
bioldgica?). Sabemos hoy que gran parte de los cambios evolutivos fueron por duplicacion de segmentos y
genes en tdndem (Goffeau, 2004) y que la evolucién de la complejidad morfologica depende de proteinas o
ARNSs reguladores, asi como de mecanismos del tipo de los genes “homeobox” (Robertson, 2010). Asimismo,
Bateson sostenia que “...ninguna variacidn, por pequefia que sea, puede ocurrir en una parte sin que ocurra
otra variacion correlacionada en las demas” (¢un “sistema™?). Para él la herencia estaba en el patrén de la
forma y llegd a sostener que lo transmitido era la facultad de ser capaz de reproducirla (Lahitte y Hurrell,
1994). Como lo leeriamos hoy a la luz del sistema genético concebido como “redes de interacciones y

capacidad de reconstruirlas en las siguientes generaciones” (Jablonka y Lamb, 2013).

Mientras tanto, a otros cientificos que estaban en contra de los “Mendelianos” como Bateson, los
obsesionaba la medida de la variacién biolgica continua y la accion sobre ella de la seleccién natural, por
cuanto se convirtieron en los “Biométricos”. Grandes personalidades de esta corriente, mas conocidos en
antropologia biolégica por sus desarrollos y pruebas estadisticas, fueron R. Fisher (1890-1962), asi como
S. Wright (1889-1988), y J.B. S. Haldane (1892-1964) por sus aportes a la genética poblacional. Por
ejemplo, Fisher (1932) afirmé que las mutaciones son predominantemente desfavorables y que el cambio es
producto de una serie de “equivocaciones”. Wrigth, en los 30, establecié matematicamente que genes
neutrales pueden aumentar su frecuencia entre generaciones en razén de cualquier proceso estocastico. Y
en temas mas relacionados a la antropologia, Haldane demostré que la seleccién contra la enfermedad
hemolitica en recién nacidos no lleva al equilibrio estable entre Rh+ y Rh-. Crow (2008) afirma que ellos han
establecido una impresionante teoria matematica de la variacion genética y del cambio evolutivo, poniendo

a la seleccion natural como el factor guia de la evolucién.
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Esta “escuela biométrica” desarroll6, tradujo a algoritmos y analizé exhaustivamente gran parte de
los conceptos que actualmente manejamos sobre los coeficientes de seleccion y la oportunidad de actuacion
a través de la fecundidad y mortalidad, la estructura genética poblacional, el tamafio efectivo, componentes
de la varianza genética, la deriva y el flujo génicos, etc. Algunos no reconocieron la influencia decisiva que
ellos tuvieron sobre la llamada “Moderna Sintesis” y otros aln desacreditaron tal corpus de conocimientos
sobre genética de poblaciones; (por ejemplo Mayr lo llamé “beansbagtheorie” haciendo la analogia con la
extraccion de arvejas de colores de una bolsa). Sin embargo, al final de su vida reconoce que la Sintesis no

se hubiera desarrollado sin dicha base (2004).

5. LA SEGUNDA MITAD DEL SIGLO XX Y LA SINTESIS.

Llega el momento de hablar de esta ultima corriente (llamada también Teoria Sintética o Teoria
Seleccionista, por el excesivo énfasis puesto en la seleccion como factor casi exclusivo del proceso
evolutivo y por el desplazamiento de la deriva y la variacion no adaptativa), que seré la Ultima que tratara
este capitulo. No es sencillo analizar cada una de las generalizaciones que ella establecio y que constituyen
las ideas principales grabadas firmemente en las mentalidades tanto de muchos cientificos cuanto del amplio
publico interesado en la evolucién durante el siglo XX, asi como en la mayoria de los libros de texto que
trataron el tema. Dada esa amplisima divulgacion, solo volcaremos aqui sus principales postulados y
hablaremos del profundo efecto que tuvo sobre el desarrollo posterior de la teoria evolutiva, dejando a cargo
del lector la consulta de los numerosos trabajos que la re-evaluaron, ampliaron y muchos de ellos criticaron
(entre otros, Wassermann, 1978; Lewin, 1980, Beatty, 1984; Kutschera and Niklas, 2004; Pennisi, 2008). Ella
surge en los '40, como una conjuncién de los aportes y libros de destacadas figuras procedentes de las
distintas disciplinas involucradas en el tema: Theodosius Dobzhansky (1937), Ernst Mayr (1942), Julian
Huxley (1942), George G. Simpson (1944), y otros seguidores inmediatamente posteriores. Sintetizando tales
aportes, retoman la obra de Darwin (y por ello también se denominan Neo-darwinistas) pero la convierten
en una idea Unica y cerrada del proceso evolutivo a través de la seleccion, produciendo casi una militancia
que opaco nuevas ideas que no se encasillaran alli.

En resumen, postul6 que los cambios en los caracteres eran producidos poco a poco por mutaciones
que, si mejoraban el ajuste de los individuos, reemplazaban las caracteristicas originales resultando
finalmente en la adaptacion. Acumuladas en el tiempo y con mecanismos de aislamiento de por medio,
llevaban a la especiacion. Poniendo el foco especialmente en la genética de poblaciones derivaron, como

sostiene Eldredge (1995) en un enfoque reduccionista del proceso evolutivo y en una visiéon sobre-
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simplificada y distorsionada del mundo natural. Esta sobre-simplificacion llegd hasta la Paleontologia con
Simpson (1944) sosteniendo que la evolucidén genética es compatible con la macroevolucién y que las
transiciones pueden verse en estados intermedios. El resultado del proceso evolutivo por seleccion natural
y adaptacion derivé en un paradigma que Gould y Lewontin (1979), ambos darwinistas, llamaron “programa
adaptacionista”.

Como respuesta a este cierre del Neodarwinismo surgen posteriormente nuevos aportes que,
sumados al creciente desarrollo en genética y secuenciacion del genoma, genes neutrales, factores de
transcripcidn y duplicacion, regulacion génica, elementos mdviles y transposones, asi como de la biologia
del desarrollo, el enfoque “evo-devo” y el nuevo campo de la epigenética, cambiaran sustancialmente la

perspectiva del (o los) procesos evolutivos. Ellos seran tratados en el proximo capitulo.
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CAPITULO 3. LA EVOLUCION DE LA TEORIA
EVOLUTIVA. (SEGUNDA PARTE).

GERMAN MANRIQUEZ!

1 Universidad de Chile, Santiago de Chile, Chile. gmanriquezs@odontologia.uchile.cl.

1. INTRODUCCION.

En el presente capitulo se resumen los antecedentes que dan origen a la teoria sintética de la
evolucion durante la primera mitad del siglo XX, y se muestra el estado actual del desarrollo que estos
componentes han tenido a partir de la segunda mitad del siglo XX, reconocidos todos como una necesaria

extension o expansion de la teoria sintética.

Respecto de la teoria sintética de la evolucién, revisaremos el rol jugado en su gestacion por la
Genética clasica junto con el aporte entregado por los naturalistas darwinianos, donde destacan las obras
de Alfred R. Wallace (1823-1913) y August Weismann (1834-1914). Las evidencias de la genética de
poblaciones mostraron que el caracter gradual de la evolucidn descrito por Charles Darwin (1809-1882) se
podia entender como la acumulacion en el largo plazo de pequefios cambios mutacionales, los que en su
conjunto podian llegar a otorgar una ventaja selectiva a los portadores de dichos cambios. Por otra parte, los
naturalistas rescataron de Darwin su vision poblacional de los procesos evolutivos, reformulando desde ese
enfoque la respuesta a la pregunta sobre los mecanismos que podian dar origen a las nuevas especies de

organismos.

A partir de estos antecedentes, focalizaremos la atencion en la definicion del concepto de especie y
el estudio de las causas de la especiacion, y en el papel que en este proceso juegan las mutaciones y la
seleccion natural. En comparacion con el darwinismo clasico, la teoria sintética de la evolucion mostrd que
para entender las causas del origen de las especies no bastaba con explicar el origen de la variacion a nivel
intrapoblacional, sino que, ademas, habia que conocer el origen del aislamiento reproductivo entre las

poblaciones (escala interpoblacional).

Pero la excesiva importancia asignada a la seleccion natural como factor del cambio evolutivo y al

rol determinante de la genética de poblaciones para entender la naturaleza de la variacién fenotipica estimuld
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a partir de la segunda mitad del siglo XX la revision de los principios sobre los que se sustent6 la teoria
sintética de la evolucidn. En particular, en las ultimas décadas se han acumulado numerosas evidencias que
muestran la importancia que juegan en la evolucion de los seres vivos: 1) los procesos epigenéticos o
modificaciones post-transcripcionales, 2) la variacién fenotipica, especialmente en los primeros estadios del
desarrollo del individuo (enfoque Evo-Devo), 3) el crecimiento alométrico y el desarrollo heterocronico, y 4)
los cambios macroevolutivos de naturaleza intermitente. Dada su relevancia y actualidad, dedicaremos la
segunda parte de este capitulo a revisar este conjunto de nuevos conocimientos. El enfoque Evo-Devo
integra la genética del desarrollo y el conocimiento sobre el rol de los cambios epigenéticos para explicar el
origen y evolucion de la diversidad bioldgica (Gilbert, 2010). Junto con hipétesis y modelos recuperados de
la "trastienda" de la teoria sintética de la evolucion, lo que se aplica en particular al enfoque Evo-Devo, este
conocimiento constituye lo que muchos autores definen como la extension o expansion de la teoria sintética

de la evolucion (Handschuh y Mitteroecker, 2012; Pigliucci, 2007; Pigliucci y Miller, 2010).

2. ANTECEDENTES DE LA TEORIA SINTETICA DE LA EVOLUCION

De acuerdo con la teoria sintética, la evolucion es un proceso gradual que ocurre a partir de leves
cambios de base hereditaria -mutaciones y recombinacion, en el caso de las especies con reproduccion
sexual-, los cuales se expresan como variantes fenotipicas que son sometidas a nivel poblacional a la accion
de la seleccion natural, donde el estudio de los eventos que ocurren en escala ecologica, a nivel de
poblaciones y especies (microevolucion), deberia ser suficiente para entender los cambios observados en
escala geoldgica, a nivel de linajes de especies (macroevolucion) (Manriquez y Rothhammer, 1997). Este
enfoque refleja el resultado de una larga y sostenida discusién ocurrida entre los genetistas clasicos y los
naturalistas neodarwinianos durante las primeras décadas del siglo XX respecto de la naturaleza del cambio
evolutivo y de sus causas subyacentes, el rol de las mutaciones del material hereditario y de la seleccion
natural, asi como sobre cuéles eran los problemas de investigacion prioritarios de la teoria fundada gracias
a los trabajos de J.B. Lamarck (1809), Ch. Darwin (1859) y A.R. Wallace (1889). El término "Neodarwinismo"
fue acufiado por George J. Romanes en 1895 (cit. por Reif, 2000), y se refiere a "the pure theory of natural
selection to the exclusion of any supplementary theory", como lo plantean los naturalistas darwinianos de
fines del siglo XIX, representados por Wallace y, especialmente, por Weismann, cuyos trabajos habrian
refutado para siempre las teorias sobre la transmision somatica del material hereditario (pangenesis), y la

herencia de caracteres adquiridos (lamarckismo). Errdneamente, se homologa "Neodarwinismo" (Romanes,
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1895), con "Teoria sintética de la evolucion" (Huxley, 1942). Para una extensa discusidn sobre las bases

histdricas y tedricas de esta diferencia, ver el trabajo de Reif et al., (2000).

3. LA VISION DE LA GENETICA Y DE LOS NEODARWINISTAS SOBRE LA EVOLUCION

Los principios de Mendel fueron re-descubiertos en 1900 por Karl Correns, Erich von Tschermack y
H. de Vries, mientras que Haldane escribid la primera traduccion al inglés del trabajo de Mendel. Genetistas
como H. de Vries (1906) y W. Bateson (1909), plantearon que el cambio evolutivo era de naturaleza saltatoria
debido al papel preponderante que jugarian las mutaciones como agente de dicho cambio en comparacion
a la seleccion natural, la cual tendria un rol méas bien pasivo o secundario, participando solo en la mantencion
de las variantes mas ventajosas y en la eliminacion de las mutaciones deletéreas o dafiinas. De igual manera,
el nuevo conocimiento de la genética mendeliana sobre el modo de herencia y la naturaleza del material
hereditario puso en duda la validez del concepto de especie utilizado por Darwin, quien lo hacia equivalente
al de variedad, en contraposicion al concepto tipologico predominante en su época. Respecto de las
mutaciones, de Vries (1906) sefiala que las mutaciones no solo representan el principal factor evolutivo que
explicaria el origen de las nuevas especies sino que, ademas, la generacion de nuevas especies a partir de
formas pre-existentes se produciria por “saltos bruscos”. Por su parte, sobre el problema del concepto de
especie, Bateson (1909) resalta la importancia que tiene el enfoque de la Genética para su comprensién, ya
que permite distinguir la variacion real, de tipo genético, de aquella variacion “fluctuante”, debida al ambiente
u otros factores que no pueden ser transmitidos a la descendencia.

Asi, los genetistas consideraban que un problema prioritario de la teoria de la evolucidn era conocer
el origen de las mutaciones del material hereditario (variantes alélicas) y entender coémo el cambio de las
frecuencias génicas a nivel poblacional podria explicar el cambio evolutivo. Para cumplir con estas tareas,
un fuerte énfasis fue puesto en el uso de nuevas técnicas experimentales desarrolladas en el modelo de la
mosca del vinagre (Drosophila melanogaster) y en la elaboraciéon de modelos matematicos para explicar y
predecir objetivamente el cambio de las frecuencias génicas. Ello, en contraposicién a la inferencia basada
en la observacion que aplicaba la mayoria de los naturalistas de la época. Estos aspectos quedaron
claramente reflejados en las palabras pronunciadas el 25 de agosto de 1932 por Thomas H. Morgan al cierre
de su intervencion en el VI Congreso Internacional de Genética, dedicadas a resumir las primeras tres
décadas de desarrollo de esta disciplina desde el redescubrimiento de los principios mendelianos el afio
1900. En esta reunion, Morgan plante6 que uno de los problemas mas importantes de la Genética en el futuro

inmediato era conocer la naturaleza del proceso mutacional y el rol que en dicho proceso juegan las
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modificaciones fisico-quimicas. Entre las causas de la brecha existente entre genetistas mendelianos y
naturalistas darwinianos Mayr sefiala a Th. Morgan como uno de los mayores responsables. Segun Morgan,
los evolucionistas que no ocupaban el método experimental se dedicaban solo a "filosofar" (cf. prélogo en
Mayr and Provine, 1998)

En contraposicion a esta vision de la genética mendeliana clasica, los naturalistas darwinianos eran
gradualistas, y consideraban que seleccién natural era el principal factor de cambio evolutivo. En este
contexto, el rol de las mutaciones del material hereditario era condicion necesaria pero no suficiente, ya que
solo otorgaba la "materia prima" de la evolucion, aunque no representaria en si un factor evolutivo que
promoviera activamente la formacidén de nuevas especies. Segun AR Wallace (1889), la condicion mas
importante de todas para que ocurra especiacion es que las variaciones ocurran en una cantidad suficiente,
que sean de la bastante diversidad y estén representadas en un gran numero de individuos, como para

proveer un gran material para que la seleccion natural actle y dé origen a nuevas especies.

De acuerdo con los investigadores representantes de esta vision, el factor evolutivo responsable de
la especiacidn es la seleccion natural. En este aspecto, los neodarwinistas se distinguieron claramente del
propio Darwin, quien mantuvo una posicién mas bien ecléctica al respecto. En el "Origen de las especies”
Darwin, ademas de considerar que las especies eran meras variedades, reitera su conviccion de que junto
con la seleccion natural, pueden ser causa de la variabilidad de los seres vivos las "leyes del crecimiento”
(i.e. alometrias), e, incluso, la herencia de caracteres adquiridos durante la vida de los individuos en
respuesta a los cambios ambientales (lamarckismo). La idea la desarrollé extensamente Wallace (1889), en
su obra "Darwinismo", donde considera como punto de partida del proceso de especiacion el fenémeno de
"divergencia de caracteres", o aumento de la frecuencia de los individuos de una misma especie que son
portadores de variantes que otorgan mayor sobrevida y dejan mayor descendencia en determinadas
condiciones ambientales, en comparacion a los demas miembros de la misma especie. El ejemplo clasico,
tomado de Darwin, es el de los escarabajos apteros de la Isla de Madeira donde, debido a los fuertes vientos
que azotan sus costas, mas de 200 de las 550 especies de la familia Scarabidae presentan alas reducidas
0 no las presentan del todo, a diferencia de los escarabajos de Europa continental, que practicamente no
muestran este rasgo. Debido a que es imposible que los escarabajos sin alas hayan poblado la isla desde el
continente (unica posibilidad de poblamiento dado ese escenario geografico), lo mas probable es que en las
islas haya ocurrido la divergencia de este caracter bajo la accion de la seleccion natural a partir de un
ancestro alado que lleg6 desde el continente. Segun Wallace (1889), bajo determinadas circunstancias este

proceso podria conducir a la formacién de nuevas especies mediante la seleccion de los atributos que
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potencian o promueven la infertilidad entre las especies incipientes, seleccionado en contra a los eventuales
hibridos en las especies que no expresan el fenotipo totalmente adecuado (no volar), aumentando de este
modo el aislamiento reproductivo, condicion esencial para que ocurra especiacion. Asi, desde la vision de
los neodarwinistas, cuando el caracter modificado es de gran importancia porque afecta directamente la
existencia de muchas especies haciendo muy dificil su subsistencia a menos que efectlien un cambio
considerable en su estructura o en sus habitos, entonces dicho cambio podria deberse, en algunos casos,
a la seleccion natural, y tendria como resultado la formacion de nuevas variedades y especies. La seleccion
en contra de los hibridos conducente a especiacion se conoce como "efecto Wallace", y ha sido corroborada
experimentalmente en poblaciones naturales de origen vegetal (rev. Ollerton, 2005) y animal (rev. Ritchie,
2007).

Segun Wallace (1889), y a diferencia de lo planteado por los genetistas clésicos, centrados en el
andlisis de las causas de la variacion y herencia del material hereditario, para los naturalistas neodarwinianos
el problema prioritario de la teoria de la evolucién consistid en dilucidar y entender las causas del origen de

las especies, y en analizar el rol que le cabria en este proceso a la seleccion natural.

4. LA TEORIA SINTETICA Y EL ORIGEN DE LAS ESPECIES

Como resultado de las investigaciones experimentales y de campo llevadas a cabo por genetistas,
zo6logos y botanicos, a fines de la década de 1940 ya se habian publicado los principales trabajos de
integracion entre los conocimientos fundadores de la teoria cromosdmica de la herencia y de la vision

poblacional y biogeografica, caracteristicas del pensamiento darwiniano (Tabla 1).

Este nuevo enfoque, definido como teoria sintética de la evolucién (Huxley, 1942), permitié superar
las diferencias aparentemente irreconciliables entre los puntos de vista de los genetistas clasicos y los
naturalistas neodarwinianos. Entre los principales aportes de la teoria sintética al conocimiento sobre las
causas de la evolucién y de sus factores determinantes, destacan: i) la definicién operacional de conceptos
centrales de la teoria de la evolucion /especie, modelos de especiacién, mecanismos de aislamiento
reproductivo (pre- y postcigotico), seleccion estabilizadora, flujo génico, acervo (pool) genético, etc./, ii) la
demostracion matematica y posterior corroboracion empirica de que una pequefia ventaja selectiva podia, a
largo plazo, llegar a tener un impacto evolutivo mayor para la adecuacion biolégica de la poblacién, iii) la
demostracion experimental de que la variacion fenotipica continua era causada por cambios mutacionales
de naturaleza discreta, iv) la demostracion de la consitucion heterocigota y altamente variable de la mayor

parte de las variantes genéticas presentes en las poblaciones naturales, v) el establecimiento de la base
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hereditaria de las variaciones geograficas (altitudinales, clinales, etc.) de valor adaptativo, vi) la descripcidn
de patrones generales del cambio evolutivo en la escala geoldgica. Considerando la diversidad e importancia
de cada uno de estos topicos, y la imposibilidad de darles la debida cobertura en el marco del presente
capitulo, a continuacion nos centraremos en la definicién del concepto de especie y en los fundamentos de
los "modelos" de especiacion como uno de los ejemplos mas ilustrativos del aporte de la teoria sintética de

la evolucién al desarrollo de la teoria evolutiva del siglo XX.



Tabla 1: Principales trabajos relacionados con los antecedentes del darwinismo y el neodarwinismo (1809-1930), y el
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establecimiento (1930 -1966), y la expansién (1966-2010) de la teoria sintética de la evolucién.

Afio Autor Trabajo Contribucion

1809 J.B. Lamarck Philosophie zoologique Entrega evidencias de la evolucién como un proceso
natural. Plantea primera hipétesis sobre el origen
filogenético de los vertebrados.

1858 Ch. Darwin On the perpetuation of varieties and Definen a la seleccion natural como factor evolutivo,

species by natural means of selection y establecen las condiciones para que ésta ocurra
AR. Wallace On the tendency of varieties to depaert ~(sobrefecundidad, variacion y herencia).
indefinitely from the original type
1859, Ch. Darwin The Origins of Species by means of natural  Desarrolla in extenso las teorias de seleccion
1871 selection, The Descent of Man and natural, seleccion sexual y descendencia con
Selection in relation to Sex modificacion, entregando las evidencias que las
sustentan, incluyendo el caso de nuestra especie.
Propone sistema natural de clasificacion de la
diversidad  biolégica basado en relaciones
“genealdgicas”, ilustrado por la metafora del “arbol
de la vida”.

1889 A.R. Wallace Darwinism Plantea que la seleccidn natural conducente a la
divergencia de caracteres es la principal causa de la
formacion de nuevas especies.

1893 A. Weismann The Germ-Plasm. A theory of heredity Propone que solo las variaciones que ocurren en los
tejidos germinales se transmiten a las siguientes
generaciones Y, por lo tanto, tienen valor evolutivo.

1930 R.A. Fisher Genetical theory of natural selection Muestra que el valor de adecuacion bioldgica
(fitness) es proporcional a la variacion genética de
una poblacion (Teorema fundamental de Ila
seleccion natural).

1932 S. Wright The roles of mutation, inbreeding, Desarrolla el modelo de la evolucion de las

crossbreeding and selection in evolution.  mutaciones como un paisaje de “cimas” y “valles”
con diferentes valores adaptativos.
J.B.S. Haldane The time of action of genes, and its bearing ~ Estudia las bases celulares (vias metabdlicas) de la
in some evolutionary problems expresion génica diferencial, y discute su rol en la
evolucion.

1937 Th. Dobzhansky Genetics of the origin of species Define las especies como unidades naturales y la
especiacion como proceso de aislamiento
reproductivo  de  variantes  genéticamente
polimérficas con valor adaptativo.

1942 E. Mayr Systematics and the origin of the species ~ Desarrolla los modelos de especiacion (alopatrida,
simpatrida, peripatrida, etc.) en relacion a
escenarios geograficos que limitan el flujo génico
entre las poblaciones.

J. Huxley Evolution. The modern synthesis Resume el conocimiento de la genética mendeliana
y el naturalismo neodarwiniano y formaliza los
contenidos de la teoria sintética de la evolucion.

1944 G.G. Simpson Tempo and mode in evolution Plantea que en la escala geologica, la tasa de

cambio evolutivo es dependendiente del tiempo y de
la acumulacién de nuevas mutaciones a nivel
poblacional.



1950

1966

1972

1978

1983

1970

1995

1997

2002

2010

G.L. Stebbins

G.C. Williams

N. Eldredge & S.J.

Gould

SJ. Goud & R

Lewontin

M. Kimura

L. Margulis

E. Jablonka & M.L.

Lamb

J. Gerhart & M.W.

Kirschner

S.J. Gould

M. Pigliucci & G.B.

Miiller
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Variation and evolution in plants

Adaptation and natural selection

Punctuated equilibria: an alternative to
phyletic gradualism

The Spandrels of San Marco and the
Panglossian paradigm:

A critique of the adaptationist programme

The neutral theory of molecular evolution

Origin of eukaryotic cells

Epignetic inheritance and evolution

Cells, embryos and evolution

The structure of evolutionary theory

Evolution. The extended synthesis

Muestra la unicidad (patrones generales de
especiacion) y especificidad (series poliploides) del
cambio evolutivo en las poblaciones de vegetales.
Discute que la seleccion natural actie solo a nivel
individual y desarrolla el concepto de seleccion
grupal.

Discuten que el gradualismo sea el Gnico proceso
que explica el cambio filogenético y desarrollan el
modelo alternativo de evolucion por equilibrio
intermitente.

Discuten el programa adaptacionista y argumentan
la necesidad de estudiar el rol de los factores
estructurales, ontogenéticos y filogenéticos

para explicar el cambio evolutivo.

Muestra rol de las mutaciones selectivamente
neutras en la evolucion y la importancia de la deriva
génica como mecanismo alternativo a la seleccion
natural.

Discute la vision de la evolucidn como una exclusiva
competencia por recursos, y desarrolla la vision
alternativa de formaciéon de nuevos linajes por
endosimbiosis de organelos y complementaridad
celular.

Muestra la importancia que poseen en la evolucion
las modificaciones epigenéticas del genoma debidas
a causas ambientales, post-transcripcionales.
Discute el caracter universal de la herencia
mendeliana.

Muestran el rol de los cambios que ocurren durante
el desarrollo y de los ambientes celulares
extranucleares en la variacion y evolucion
fenotipicas.

Establece las condiciones que deben cumplirse para
que ocurra una nueva sintesis evolutiva, define los
componentes del nlcleo duro del darwinismo y
muestra su vigencia.

Resume el programa de investigacion de la teoria
evolutiva expandida, que incorpora las criticas
realizadas en el Ultimo medio siglo a los supuestos
basicos de la teoria sintética.
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CONCEPTOS GENETICOS (”BIOLOGICOS”) DE ESPECIE

/ por AISLAMIENTO

por RECONOCIMIENTO

r REPRODUCTIVO \
Grupos de poblaciones naturales, potencial
o realmente infértiles, que estdn aislados
reproductivamente de otros tales grupos
(Mayr, 1942)

GENETICO

La comunidad mas grande e incluyente de
individuos que comparten un acervo
genético comin (Dobzhansky. 1950)

ECOLOGICO

Linaje (o conjunto de linajes
estrechamente emparentados) gque ocupa una
zona adaptativa minimamente diferente a la
de cualquier otro linaje y que evoluciona
separadamente de todos los otros linajes
que estan fuera de su rango de dispersién
(Van Valen, 1976)

- J/

poblacién mis inclusiva de organismos
biparentales que comparten un sistema comin
de fertilizacién [sistema de sefiales de
reconocimiento para el apareamiento]
(Paterson, 1985)

S

por COHESION

poblacién mids inclusiva de individuos que
potencialmente pueden estar cohesionados
por su fenotipo mediante mecanismos de
cohesién [genéticos y demograficos] que les
son intrinsecos (Templeton, 1989)

\ [DIMENSION TEMPORAL: NEONTOLOGICA

DIMENSION ESPACIAL: ECOSISTEMICA

HIPOTESIS SUBSIDIARIAS: BIOGEOGRAFICAS, GENETICO-
POBLACIONALES Y ETOLOGICAS

\supm:s’ros PARADIGMATICOS: MICROEVOLUTIVOS

./

N O

/~ por ORIGEN

ANAGENETICO

EVOLUTIVO (I)
Linaje (secuencia de
poblaciones ancestrales y
derivadas) qu evoluciona
separadamente de otras tales y
posee un rol evolutivo
unitario y tendencias que le
son propias (Simpson, 1961)

{ DIMENSION TEMPORAL: PALEONTOLOGICA
\ DIMENSION ESPACIAL: GEOLOGICA
.| HIPOTESIS SUBSIDIARIAS: PALEOCLIMATICAS

CLADOGENETICO

EVOLUTIVO (II)

Linaje unico de poblaciones de organismos
ancestrales y derivadas que conservan su
identidad respecto de otros linajes
similares y que poseen tendencias
evolutivas y un sino histérico propios
(Wiley, 1981)

FILOGENETICO

Menor cluster diagnosticable de organismos
al interior del cual hay relaciones
parentales de ancestria y descendencias
(Cracraft, 1983)

(CAUSAS ESTOCASTICAS Y PERIODICAS)
SUPUESTOS PARADIGMATICOS: MACROEVOLUTIVOS

CONCEPTO FENETICO (”TAXONOMICO”) DE ESPECIE

por ATRIBUTOS MORFOLOGICOS

poblaciones morfolégicamente similares localizadas en un area geografica delimitada y
morfolégicamente distintas de otras poblaciones asignadas a especies diferentes

(Sneath y Sokal, 1973)

DIMENSION: MORFOMETRICA

HIPOTESIS SUBSIDIARIAS: MORFOLOGICAS Y GEOGRAFICAS

SUPUESTOS PARADIGMATICOS: EVOLUTIVOS

Figura 1: Dimensiones,

hipétesis  subsidiarias 'y supuestos

paradigmaticos utilizados para definir el concepto de especie en el marco

de la teoria sintética de la evolucion.
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Como resultado del caracter gradual que atribuyera a la evolucién, Darwin no demarcé diferencias
entre especie y variedad, lo que influy6 fuertemente en su concepcidn sobre las especies como “meras
variaciones”, dejando pendiente el problema sobre las causas del origen de las especies. Segun Darwin
(1859) “La unica guia a seguir para determinar si una forma debe ser clasificada como una especie 0 una
variedad es la opinion de los naturalistas de juicio sélido y amplia experiencia”. Segun Mayr (1982), si hay
algun avance en comparacion a lo que ocurria en la época de Darwin respecto del concepto de especie, es
en la claridad que se tiene hoy sobre los puntos en los que no hay consenso al definirlo. Destacan, sin

embargo, dos aspectos consensuales de interés.

En primer lugar, en la actualidad la inmensa mayoria de las definiciones del concepto de especie
son desde el punto de vista logico, reales antes que nominales, y, en segundo lugar, segun la visién de
mundo desde la que dichas definiciones son enunciadas, predomina el enfoque evolucionista antes que el
tipoldgico. La definicion real de un concepto es un juicio que explica el contenido del concepto e intenta
resolver un problema ontoldgico. Por ejemplo, dado que la especie es una entidad real, el problema
ontoldgico a resolver es ¢;qué es la especie? La solucién al problema ontoldgico es operacional; tiene entre
sus requisitos la elaboracién de criterios que permitan poner a prueba la definicién del concepto (aunque no
sus causas). Ejemplos de definiciones reales del concepto de especie son las mostradas en la Fig. 1. En
relacion al concepto de especie, desde la consolidacion de la teoria sintética de la evolucion hasta hace
aproximadamente dos décadas se utiliz6 de manera casi exclusiva la definicion basada en criterios
“bioldgicos” de especie. Gran parte del desacuerdo que hay respecto de la adopcidn de una definicidn en
particular del concepto de especie se debe a que no se explicitan sus dimensiones, las hipdtesis subsidiarias
ni los supuestos paradigmaticos que las sustentan (Fig. 1). Y esto es relevante para entender el proceso que
da origen a nuevas especies. Como bien sefiala Wiley (1981), la definicidn del término especie se constituye
sobre la base de un concepto de especie, y el concepto mismo afecta profundamente la forma en que los

investigadores enfocan el origen de las especies que estudian.

Por otra parte, en relacion al problema de las causas de la especiacion, se han propuesto modelos
paradigmaticos que intentan explicar dichas causas, conocidos a partir de Mayr (1942 como “modos” de

especiacion (cf. Box).



49

Box 1: Causas del origen de las especies. Se reconocen, al menos,
cinco factores de los que depende el “modelo” de especiacion: 1) el
tipo de cohesion que exhiben los miembros de la nueva especie
(demografica vs. interna o transilente), 2) la fuerza evolutiva que actua
de manera predominante durante la especiacion (seleccion vs. deriva
génica), 3) el tipo de separacion o discontinuidad que se establece
entre las nuevas especies (a nivel genémico, ecologico, etoldgico o
geografico), 4) el tipo de asilamiento reproductivo predominante (pre-
copula o post-copula), y 5) el tamario poblacional (grande o pequerio).
La Figura 2 muestra que un tipo o “modelo” de especiacion en
particular es lo que resulta de la interaccion diferencial de estos
factores y de la distribucion que tenian al momento de ocurrir la
especiacion. Asi, el conocimiento obtenido en el marco de la teoria
sintética de la evolucion permite entender la especiacion como el
proceso de divergencia de poblaciones de seres vivos que pierden
cohesion genética y continuidad biologica debido a la accion de
factores génicos (p. ej. regulatorios de la expresion génica),
cromosomicos  (principalmente  fusiones  robertsonianas),
reproductivos (como las modificaciones en la expresion del
dimorfismo sexual), ecologicos (cambios en la norma de reaccion y la
plasticidad fenotipica), y/o etoldgicos (evolucion de los sistemas de
aislamiento reproductivo precigdticos), pudiendo tener como
resultado posterior distribuciones geogréficas alopatrida, simpatrida,
0 peripatrida, entre otras. No debemos olvidar que, como ocurre en
otras areas de la ciencia, la discusion sobre las causas de la
especiacion esté lejos de haber concluido.

5. EXTENSIONES DE
LA TEORIA SINTETICA

DE LA EVOLUCION
El llamado corpus de

la teoria sintética de Ila
evolucion incluye en su nucleo
la naturaleza particulada
(mutacional) de la variacion, el
mecanismo mendeliano de la
herencia, el rol dominante de
la seleccion natural como
factor evolutivo, y el caracter
gradual del cambio evolutivo.
Existe consenso en la
necesidad de integrar al
corpus 0 “nucleo duro” de la
teoria sintética de la evolucion
el conocimiento obtenido en
las Ultimas décadas sobre el
rol que juegan en la evolucion:
1) la herencia epigenética, 2)

la  variacién  fenotipica,

especialmente la que se expresa durante los primeros estadios del desarrollo del individuo, 3) el crecimiento
alométrico y el desarrollo heterocronico, y 4) los cambios macroevolutivos de naturaleza intermitente. De
acuerdo con Pigliucci y Miller (2010), estos son componentes de la teoria extendida de la evolucion la que,
junto con los elementos constituyentes del darwinismo clasico (Fig. 3, 1), y de la teoria sintética (Fig. 3, l),
conformarian en sus aspectos centrales el estado actual del conocimiento sobre las causas del cambio

evolutivo (Fig. 3, IlI).
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Figura 2: Factores relevantes (ejes) y modelos (interior) propuestos en el marco dela teoria sintética de la
evolucién para explicar el proceso de formacién de nuevas especies.

6. HERENCIA EPIGENETICA

Los mecanismos epigenéticos son sistemas de control que modifican de manera inducible y
persistente los patrones de desarrollo del organismo, y no dependen directamente de cambios estructurales
de la molécula de DNA (Jablonka y Lamb, 2010). Es relevante destacar que para que un cambio epigenético
tenga verdadero valor evolutivo, una vez inducido debe ser transmitido de manera persistente a las

generaciones filiales y, ademas, otorgar adecuacion biolégica (fitness relativo) a su portador.



Variacién
I fenotipica
Cambio en las
frecuencias
génicas

Sobrefecundidad I

Mutaciones

Herencia

Seleccién Natural
Seleccién Natural
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Especiacién

II

Variacién fenotipica

1

Herencia epigenética

Modificaciones en etapas iniciales
del desarrollo

Alometrias y Heterocronias

Macroevolucién por equilibrios
intermitentes

Cambio filogenético

I

Figura 3: Componentes de la teoria extendida de la evolucién
la que, junto con los elementos constituyentes del darwinismo
clasico (), y de la teoria sintética (ll), constituyen en sus
aspectos centrales el estado actual del conocimiento sobre las
causas del cambio evolutivo (Ill).

A nivel celular estas modificaciones
constituyen, al menos, cuatro sistemas de
herencia epigenética (EIS, por sus siglas en
inglés) (Jablonka and Lamb, 2005): 1) los
sistemas basados en circuitos de regulacion
por mecanismos de retroalimentacion (el
producto de un gen inducible activa su propia
transcripcion y luego de la division celular se
transmite por el citoplasma a las células
hijas), 2) aquellos que involucran Ila
participaciéon de moldes estructurales
(estructuras tridimensionales pre-existentes,
como los priones, actian de molde para la
produccion de nuevas estructuras que pasan
a ser parte de las células hijas), 3) sistemas
de marcaje de la cromatina (estructuras
quimicas de pequefio tamafio se unen
covalentemente a una de las hebras del DNA,
modifican su capacidad de transcripcién -en
el caso de los grupos metilo, silenciandola-, y
se transmiten de manera semiconservativa a
la siguente generacién), y 4) herencia

mediada por moléculas de RNA (pequefios

fragmentos de RNA silencian la expresion génica mediante la degradacion de la mélecula de mRNA o bien

al aparearse y metilar o deletar una secuencia de DNA homdlogo).

Entre los procesos de base epigenética que ocurren en los niveles de organizacion biolégica de

mayor complejidad que el celular (niveles organismicos, societales, biosféricos), se encuentran (Avital y

Jablonka, 2000): i) la transmision de substancias durante el embarazo y la lactancia que pueden determinar

las preferencias de alimentacidn de la progenie, ii) la transmision de conductas de padres a hijos mediante

el aprendizaje por imitacion y iii) la transmision de informacion mediante sistemas simbélicos complejos como

el lenguaje. Cuando los procesos de transmision epigenética ii) y iii) estan acompafiados de conductas
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altruistas ocurre el aumento de la adecuacion biologica del grupo (fitness inclusivo). Interesantemente,
Darwin (1871) fue uno de los primeros en llamar la atencion sobre el rol de dichas conductas en la evolucion
de las sociedades H. sapiens: “Para que los primeros hombres, los progenitores simios humanos, llegasen
a ser sociales, debieron antes adquirir los mismos sentimientos que impelen a los otros animales a vivir en
comunidad, siendo ademas cierto que todos manifestasen la misma disposicién general. Como consecuencia
de esto, se hallarian inquietos al separarse de sus compafieros, hacia los cuales sentian ya cierto carifio; se
avisarian mutuamente de los peligros, y en los ataques y defensas se ayudarian unos a otros, hechos todos
los que suponen simpatia, fidelidad y valor’ (...) “Jamas formaran un todo compacto los pueblos egoistas, y
jamas, por lo tanto, haran cosa alguna de importancia, pues la fuente de todo progreso es la union”. Es
interesante constatar que este enfoque darwiniano de la evolucion de las sociedades humanas se encuentra
en directa relacion con problemas que preocupan a la Antropologia Fisica respecto de la naturaleza
biocultural de la evolucion de H. sapiens, y del lugar que ocupa la obra de Ch. Darwin en este aspecto
(Manriquez, 2010).

Todos estos casos, desde el nivel celular hasta el societario, son ejemplos de herencia de atributos
adquiridos durante la vida del individuo, generalmente en los primeros estadios de la ontogenia sin la
participacion de mutaciones que estén afectando directamente la secuencia de DNA. En otras palabras, los
sistemas de herencia epigenética representan ejemplos de herencia de tipo lamarckiano, o herencia “blanda”
como fue definida al interior de la teoria sintética de la evolucion (Mayr, 1982), para referirse a los cambios
que eran inducidos por factores ambientales que facilitan su transmision a las siguientes generaciones. Asi,
el reconocimiento de la existencia de la herencia lamarckiana es un importante avance para expandir el

horizonte de la teoria evolutiva a procesos donde el rol de los factores epigenéticos es fundamental.

7. VARIACION FENOTIPICA

Junto con el problema de los modos de herencia (cf. supra), una pregunta que ha justificado en las
ultimas décadas la necesidad de expandir la teoria sintética es ¢cual es la naturaleza de la variacién
fenotipica? y ¢ qué factores la determinan? En el marco teérico de la genética y la biologia evolutiva clasicas,
los fenotipos varian debido a mutaciones del material hereditario y son el producto de la interaccién de los
componentes genético y ambiental, la accién de la seleccion natural y de otros factores evolutivos. Un
aspecto relegado por mucho tiempo a un segundo plano por esta vision fue el efecto que tienen en el “mapa”
que va desde el genotipo al fenotipo tres procesos que actuan sobre los organismos durante su desarrollo
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(Oster y Alberch, 1982; Pigliucci y Schlichting, 1998; Kirschner y Gerhart, 2010): 1) la expresién génica
diferencial (interacciones epistaticas, efectos pleiotropicos, efectos del genoma residual, etc.), 2) la
modulacién epigenética (improntas y modificaciones post-transcripcionales) y 3) la covariacién del tamafio y
la forma (alometrias, heterocronias, alomorfias, etc.). El enfoque Evo-Devo (Alberch, 1980; Gould, 1977;
Reiss et al., 2008) enfatiza el hecho de que los fenotipos son el resultado de la integracion de estos tres

procesos en los estadios iniciales de la ontogenia.

De esta vision deriva el concepto de norma de reaccion ontogenética, que se refiere a la variacion
fenotipica diferencial de un mismo genotipo a distintos ambientes, y que se explica por el conjunto de factores
que determinan las trayectorias ontogenéticas o rutas que siguen los fenotipos durante su ontogenia: los
genes, el ambiente interno del individuo y sus condiciones ambientales externas (Pigliucci y Schlichting,
1998). En este contexto, las novedades evolutivas se explican por modificaciones (mutaciones) genéticas de
tipo regulatorio mas que estructural, y a nivel epigenético por diferencias en el tipo de interaccion que
establecen entre si los productos génicos, su duracion en el tiempo y el microambiente (celular o tisular)
especifico en el que dichas interacciones ocurren. Pero ¢ por qué son tan relevantes los cambios del patron
de desarrollo para la evoluciéon? La primera respuesta a esta pregunta se encuentra en los trabajos del
naturalista estonio Karl Ernst von Baer, quien a comienzos del siglo XIX sento las bases de la embriologia

comparada.

De acuerdo con von Baer (cit. Gilbert, 2010): 1) En el estado embrionario primero aparecen los
caracteres mas comunes de un determinado grupo de animales y solo luego sus caracteristicas mas
especificas. Por ejemplo, el sistema excretor, la notocorda y las branquias, comunes a todos los vertebrados,
surgen inmediatamente luego de la gastrulacion, mientras que los caracteres que distinguen a los mamiferos
de reptiles, aves, anfibios y peces se expresan en estados mas tardios del desarrollo, 2) Las caracteristicas
menos comunes se desarrollan a partir de las mas comunes o generales. Las extremidades se forman a
partir de crestas germinales que son similares en todos los vertebrados tetrapodos, y solo en los estadios de
diferenciacion tardios adoptan las formas especializadas, como ocurre en los tipos especificos de
movilizacién propios de cada grupo (nado, vuelo, marcha, etc.), 3) Los embriones de cada especie en
particular, en lugar de repetir durante su desarrollo los estados adultos de otros animales, se alejan mas de
dichos estados y, en consecuencia 4) El embrién temprano de un animal nunca se parece a un animal adulto
ancestral, sino que solo al embrion mas temprano de su propia especie. Asi, el embrién humano nunca
repetira durante su desarrollo los estadios adultos de los embriones de un pez, un anfibio, un ave o un

mamifero. Cabe notar que fiel a la tradicién de los naturalistas y taxénomos de su época, Darwin (1859)
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aplico los conocimientos embriolégicos de von Baer para explicar el origen de los "picorocos"
(Austromegabalanus psittacus: Balanidae, Crustacea) mediante la comparacién de las larvas de este animal
con los estados larvarios de moluscos y crustaceos. Las evidencias embrioldgicas fueron las Unicas pruebas

directas que entreg6 Darwin de la evolucién como proceso de descendencia con modificacién.

La integracion de la gendmica, la biologia evolutiva y la biologia del desarrollo ha permitido avanzar
en el conocimiento de las condiciones y los mecanismos que explican lo observado por von Baer,
corroborando la idea central del enfoque Evo-Devo, que afirma que los principales cambios evolutivos no
siempre requieren de grandes modificaciones de la estructura del material hereditario, sino que pueden
también depender de la expresion diferencial durante los estados tempranos de la ontogenia, a partir de una
informacion hereditaria que es muy similar entre los miembros de grupos filogenéticos cercanos. Pero
icuales son las condiciones y los mecanismos que permiten la generacién de variacion fenotipica de
importancia evolutiva? Una primera condicién es que el desarrollo ocurre modularmente, de modo que, bajo
un mismo estimulo hay partes del organismo que responden de manera distinta a como lo hacen otras
estructuras del mismo organismo. Ejemplos de lo anterior son los campos morfogenéticos presentes en las
extremidades que dan origen a las aletas, las alas o las patas en las distintas clases de vertebrados y los
discos imaginales de muchos insectos holometabolos (de desarrollo completo). Como veremos mas
adelante, esta condicidon caracteriza la evolucion por encefalizacion del craneo de los hominidos. Una
segunda condicion es la “parsimonia molecular” (Gilbert, 2010), o uso durante los estados iniciales del
desarrollo de un numero y tipo acotado de moléculas, que determinan caracteristicas comunes a grandes
grupos filogenéticos, como es el plan corporal bilateral y el eje céfalo caudal de vertebrados e invertebrados.
En este caso, esta condicion estd determinada por la expresion de secuencias de DNA altamente
conservadas en la evolucién, donde los cambios entre un grupo filogenético y otro se deben a la duplicacion

del material hereditario mas que a la aparicion de nuevas secuencias (Cajas homedticas).

En cuanto a los mecanismos que facilitan la variacién fenotipica, se distinguen (Arthur, 2004): 1) las
heterotopias, consistentes en modificaciones respecto del lugar en el que ocurre la expresion génica, 2) las
heterometrias, o cambios en la cantidad de material celular disponible para la formacién de una determinada
estructura y 3) las heterocronias, o modificacion temporal de la expresion génica, adelantando o retrasando
la activacién de determinados genes. Arthur (2004) agrega un cuarto mecanismo, que define como
“heterotipia” para designar los cambios que ocurren en la regién codificadora de un gen. Un ejemplo de
heterotopia es la formacion de las diferentes estructuras pentadactilares en la region distal de las
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extremidades de los tetrapodos (Gilbert, 2009). Por su parte, el crecimiento alométrico es un caso particular
de heterometria, que ocurre cuando las estructuras de un organismo difieren de manera significativa en sus
respectivas tasas de crecimiento, teniendo como resultado un cambio en la forma de dichas estructuras
(Huxley, 1932). Este tipo de crecimiento, comun practicamente a todos los metazoarios, explica la creciente
encefalizaciéon o aumento del volumen encefalico observado en los restos fosiles pertenecientes al género
Homo (H. habilis, H. ergaster, H. heidelbergensis, H. neanderthalensis, H. sapiens, entre otros) en
comparacion a los restos fosiles de australopitecinos (i.e. Australopithecus africanus, A. sediba) y de primates
actuales como chimpancé, gorila y orangutan. Respecto de las heterocronias, los miembros del género Homo
nos caracterizamos por presentar nuestro desarrollo neoténico, una forma de heterocronia que tiene como
resultado el retardo general del desarrollo del tejido somatico manteniendo en el estado adulto de los rasgos
juveniles. Esta condicion seria, incluso, una de las causas de la evolucion de los cordados a partir de larvas
neoténicas de tunicados que habrian retenido la capacidad de movilizacién autbnoma y de diferenciacion de
tejidos en un eje céfalo-caudal que persiste en el estado adulto. Asi, los individuos adultos de H. sapiens,
compartimos con chimpancé juvenil: escasa pilosidad corporal, dientes de pequefio tamario, posicion central
del foramen magno, forma cuadrangular de la pelvis, braquicefalia (craneos mas anchos que largos), mayor

tamafio relativo del encéfalo en relacion al resto del cuerpo.

8. CAMBIOS MACROEVOLUTIVOS DE NATURALEZA INTERMITENTE

Una de las principales objeciones hechas a Charles Darwin cuando publicé "El Origen de las
Especies" fue que su teoria no explicaba la ausencia de formas intermedias en el registro fosil de cada linaje.
Darwin respondi6 a sus oponentes que el numero de "eslabones" o variedades intermedias entre todas las
especies vivas y extintas debid haber sido "inconcebiblemente grande", pero dichas variedades no se
encuentran en los estratos geoldgicos debido a la "extrema imperfeccion" del registro fésil. La prediccion
derivada de la teoria de la evolucién de Darwin supone que si la accion de la seleccion natural es continua y
prolongada, y durante este proceso ocurre la sustitucion de unas formas por otras, entonces el registro fosil
del origen de una nueva especie deberia consistir en una secuencia de formas intermedias que unen
gradualmente a las formas ancestral y derivadas. El caracter "imperfecto” del registro fosil reflejaria, de tal
modo, la ausencia de las formas intermedias que alguna vez existieron. Esta explicacién, incorporada
posteriormente por George G. Simpson a la teoria sintética de la evolucién, se refiere al tempo o ritmo de los
cambios evolutivos, y constituye un elemento central de la visién gradualista de la evolucion a nivel su-

praespecifico, también conocida como gradualismo filogenético (Manriquez y Rothhammer 1997).
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La teoria del equilibrio intermitente propuesta por Eldredge y Gould (1972), surgi6 inicialmente en
respuesta a la interpretacion gradualista del ritmo evolutivo. De ahi que estos autores ilustraran su teoria con
un "arbol" evolutivo cuyas ramas se quiebran de manera abrupta en lugar de hacerlo imperceptiblemente.
Actualmente, esta teoria consiste en un conjunto de hipdtesis y modelos alternativos a las explicaciones que
predominaron por mucho tiempo en la visién del gradualismo filético sobre el ritmo de la evolucion (hipétesis
del ritmo intermitente), el modo en que ocurre la especiacidn (hipotesis de la especiacion por peripatria), los
mecanismos genéticos asociados con el surgimiento de nuevas especies (hipotesis de las revoluciones
genéticas) y las principales tendencias macroevolutivas (hipétesis de la seleccion de especies) (Tabla 2).
Paradojicamente, las hipétesis sobre el modo y los mecanismos genéticos de la especiacion son
proposiciones originales de Ernst Mayr, uno de los fundadores de la teoria sintética. Estas dos hipétesis
fueron incorporadas por la teoria de equilibrio intermitente para explicar los cambios evolutivos que ocurren
en la escala geologica. Asi, antes que un nuevo descubrimiento, esta teoria es una reinterpretacion de datos
que la teoria sintética no considero (problema de la estasis del registro fosil), y un conjunto de nuevas
hipdtesis e hipdtesis ya existentes a las que la teoria sintética asigné un papel marginal en la explicacién de

los procesos macroevolutivos.
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Tabla 2: Comparacion entre las principales hipétesis (H) de las teorias del gradualismo filogenético y del equilibrio intermitente
para explicar el ritmo (1), modo de especiacion (2), mecanismos genéticos (3) y tendencias de la macroevolucién (4) (Manriquez
y Rothhammer, 1997).

GRADUALISMO FILOGENETICO

EQUILIBRIO INTERMITENTE

(Ch. Darwin, G. Simpson)

(N. Eldredge y S.J. Gould)

Las nuevas especies surgen por transformacion
gradual, lenta y continua de una poblacién
ancestral (la estasis es un "artefacto" del registro
fosil)

Las nuevas especies surgen por transformacion rapida
del linaje ancestral, y luego permanecen durante largos
periodos sin modificacion (la estasis es un dato del
registro fosil)

La poblacion parental es dividida por una barrera
geografica en dos 0 mas subpoblaciones
(subespecies), las que se diferencian de modo
gradual hasta alcanzar un nivel de aislamiento
reproductivo que se refuerza y completa en una
etapa de contacto secundario (alopatria -
simpatria).

Una pequefia subpoblacion resulta aislada en la periferia
del linaje parental por migracion y/o surgimiento de
barreras ecogeogréaficas(poblacion o individuo fundador).
Esta subpoblacion, portadora de una fraccién de la
variabilidad genética de la poblacion parental, alcanza en
pocas generaciones un aislamiento reproductivo pleno
(peripatria).

La base genética de la especiacion son
mutaciones que afectan de manera gradual,
continua y mayoritaria a secuencias génicas que
codifican productos difusibles (genes
estructurales). Debido al gran tamafio de la
poblacién parental, durante la especiacion los
fendmenos de deriva al azar no juegan un papel
de gran importancia.

En la especiacion participan mutaciones que afectan
drasticamente la integridad y cohesion del genoma
(revolucion genética) y, por lo general, tienen como

blanco a secuencias reguladoras encargadas de controlar
las etapas iniciales de la ontogenia. La deriva al azar
puede jugar un papel determinante en las etapas iniciales
de la especiacion.

La aparicion y extincion de los grandes grupos
taxondmicos (macroevolucion) esta controlada
por las mismas causas que explican los procesos
que ocurren intrapoblacionalmente
(microevolucidn). Los cambios macroevolutivos
son anagenéticos (lenta transformacion del linaje
ancestral en un linaje derivado) y poseen valor
adaptativo

La microevolucion esta "desacoplada" de la
macroevolucion. La aparicion y extincion de las especies
no es necesariamente adaptativa y se explica por una
seleccion que tiene como blanco a las propias especies
antes que a sus poblaciones constituyentes (seleccién de
especies). Los cambios macroevolutivos son de tipo
cladogenético (rapida mutliplicacion de especies) y no
poseen valor adaptativo
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9. CONCLUSION

El desarrollo de la teoria evolutiva durante el siglo XX estuvo marcado por la vision de la teoria
sintética de la evolucion, con énfasis en los mecanismos genéticos de la variacion fenotipica, el rol
preponderante que en ello jugaria la seleccion natural y el caracter gradual del cambio evolutivo. Esta vision,
conocida como teoria sintética de la evolucion, no considero del todo o bien solo asigno un rol secundario a
los mecanismos de herencia epigenética, las causas de la variacion fenotipica en los primeros estados del
desarrollo, el papel de la covariacion de tamafio y forma en la evolucion y el caracter intermitente del cambio
evolutivo. Este nuevo conocimiento avalado por numerosa evidencia experimental y extensas discusiones
tedricas ha llevado a plantear la necesidad de una extension o expansion de la teoria sintética de la evolucion.
Un rol fundamental en este proceso de generacidén de nuevo conocimiento o ha jugado el estudio de los
procesos de cambio evolutivo con las herramientas y el enfoque de la biologia del desarrollo (enfoque Evo-

Devo).
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1. INTRODUCCION.
En este capitulo se analizarg la politica que siguieron los conquistadores europeos sobre los

indigenas de América Latina y el marco teorico positivista que asumieron para justificar el racismo y la
depredacion del patrimonio material y cultural de esos pueblos. Ademas, dentro de los marcos conceptuales
de la genética de poblaciones se discutira el concepto de raza bioldgica y las clasificaciones raciales y el
grado de incertidumbre que éstas generan ante la imposibilidad de establecer entidades discretas en las
poblaciones humanas. Se evaluaran las causas que determinan esas discontinuidades que, por otra parte,
cuestionan la existencia de las razas humanas como categorias bioldgicas reales y certifican la idea que son
construcciones sociales historicamente determinadas. Sin embargo, el concepto de raza biologica se sigue
aplicando en diversas disciplinas cientificas. En este trabajo se intentara responder criticamente a ello,
teniendo en consideracion los actuales aportes de la biologia molecular. Por ultimo, se discutiran las causas
que contribuyen a las practicas racistas en las sociedades latinoamericanas contemporaneas.

Los idedlogos mas importantes del racismo del siglo XIX fueron Joseph-Arthur Gobineau (1816-
1882) con su obra “Ensayo sobre la desigualdad de las razas humanas” (1853-1855), Houston Steward
Chamberlain (1855-1927), con uno de sus libros mas importante “Los Fundamentos del siglo XIX” (1899) y
Georges Vacher de Lapouge (1854-1936) quien fue el creador de la Escuela antropo-sociologicay eminente
miembro de la “Sociedad de Eutanasia” de Francia. Estos autores influyeron significativamente en el
desarrollo de las concepciones racistas de su época y en el siglo XX, particularmente sobre Hitler,
idealizando el “mito ario” y la “raza germéanica”. Existe al respecto una prolifica literatura sobre esta tematica,
desarrollada exhaustivamente, incluso en viejos y estimulantes libros de texto como el de Juan Comas

(1966), que leiamos los estudiantes de las carreras de antropologia en los afios '60 del siglo pasado. Vale
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la aclaracién, porque en este capitulo no nos dedicaremos a desarrollar la problematica y el surgimiento del
racismo en el mundo sino centrarnos a analizar la politica racista que los conquistadores europeos ejercieron
sobre los pueblos originarios de América Latina, el positivismo como fundamento tedrico de esas

concepciones Y la discusion y critica del concepto de raza.

2. ESTEREOTIPOS MORFOLOGICOS Y CULTURALES DE LOS NATIVOS
AMERICANOS EN LA EPOCA DE LA CONQUISTA EUROPEA.

Con la finalidad de reforzar la identidad europea y también para justificar la accién depredadora de
las riquezas de América y el genocidio de los nativos americanos, los conquistadores europeos difundieron,
entre los siglos XVI'y XVIII, representaciones monstruosas del indigena americano, a partir de imagenes
producidas por viajeros y grabadores de Europa. Esas expresiones eran representaciones mitologicas
acerca de las caracteristicas morfoldgicas y culturales de los pueblos originarios. Al respecto, Amodio
escribe: “Las categorias europeas medievales fueron ampliamente utilizadas en la percepcion-construccion
del otro asiético y africano. Una vez descubierto el Nuevo Mundo estas mismas cualidades fueron utilizadas
para la construccién de la imagen sobre los pueblos originarios. A estas categorias se acoplaron las
informaciones provenientes de América, por lo que se produce una mezcla de datos reales, que servian de
base para la elaboracion de la imagen, y datos miticos, que realizaban la funcion de refuerzo de la identidad
europea“ (Amodio, 1993). Entre los casos mas extremos de las formas monstruosas se hallaban los acéfalos,
los orejones, la gente con cola y los gigantes. Los primeros como el nombre lo indica eran hombres sin
cabeza, sus 0jos y bocas estaban en el pecho, por lo tanto, este personaje era la encarnacién del mal y debia
ser considerado dafino o diabdlico. (Magasich-Airola y De Beer, 2001; Rojas Mix, 1992). Segun Rojas Mix
(1992), los llamados orejones fueron vistos en las islas que rodeaban la peninsula de Yucatan y en California.
La gente con cola es referida por Colén cuando describe a los indios de la isla Santa Juana (Fernandez,
1941), mientras que el gigantismo fue relatado por primera vez por Vespucio quien lo habia observado en
Curacao. Segun Vespucio fue en Curagao donde “encontramos una poblacion de unas doce casas, donde
hallamos sino siete mujeres, de tan grande estatura que no habia ninguno que no fuera un palmo y medio
mas alto que yo... Y mientras que estabamos en esto vinieron 36 hombres y entraron en la casa donde
estabamos bebiendo, y eran de tal estatura que cada uno de ellos era mas alto arrodillado que yo en pie”
(Rojas Mix, 1992; se respeta el original al no acentuar el término estabamos). En la Patagonia este
estereotipo fue difundido por Pigafetta (Carnese y Pucciarelli, 2007).
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Posteriormente, debido a la informacion proporcionada por los datos empiricos, el estereotipo de la
monstruosidad fisica de los indigenas americanos se desarticuld. Debido a ello, los colonizadores reforzaron
la alteridad entre la civilizacion europea y la indigena, creando nuevos monstruos, los monstruos culturales.
La mas difundida de esas practicas culturales fue el canibalismo, que en verdad practicaban algunos grupos
indigenas, pero que no era comparable con el consumo cotidiano de comida europea, sino que respondia,
en general, a ceremonias de caracter ritual. Colén es el que comenz6 a difundir tales mitos, pero, fue
Vespucio quien compard las practicas de cocina europeas con las practicas canibales, intentando establecer
una equivalencia entre dos acciones no comparables desde el punto de vista etnografico. El primer caso se
trata del consumo cotidiano de comida y el segundo es en realidad un consumo ritual, en el contexto de
ceremonias tradicionales (ver Amodio, 1993). Otra practica que los europeos consideraban repudiable era la
homosexualidad. Los cronistas del siglo XVI la difundieron como una de las caracteristicas de los nativos
americanos. Estas practicas fueron reprimidas por la Inquisicion al igual que los rituales religiosos por
considerar que los indigenas adoraban a otro dios, es decir, al demonio (Carrefio, 2008; Amodio, 1993).

Estas imagenes sobre las practicas culturales “aberrantes” de los indigenas fueron ampliamente
difundidas en Europa y tuvieron una marcada influencia sobre la percepcién que los europeos tenian sobre
es0s pueblos, lo cual era una forma, no la Unica, de justificar la erradicacion de las mismas y el exterminio
de individuos que estaban “mas cerca de la naturaleza y de la animalidad que de la civilizacion®. Las
imagenes son mas contundentes que la escritura o la transmisién oral para reflejar las practicas culturales
de cualquier pueblo. Por eso razon fue tan utilizada durante la conquista de América. Ese imaginario
monstruoso se sigue reproduciendo, en la actualidad, por otros medios como la fotografia y el cine de las
ultimas décadas, donde el canibalismo y las ceremonias paganas, son la representacion visual de los pueblos

originarios (Carrefio, 2008).

3. LAS EXPOSICIONES ZOOLOGICAS

Posteriormente, hacia mediados del siglo XIX 'y primeros afos del siglo XX, los Estados europeos
realizaron exposiciones zooldgicas humanas, donde se remarcaban las diferencias morfologicas y culturales
entre las “razas inferiores” y las “superiores europeas”. En esa época Iberoamérica se habia liberado del
colonialismo europeo y estaba gobernada por criollos (salvo algunos paises de América Central como, por
ejemplo, Cuba, Puerto Rico y Santo Domingo). Sin embargo, se instal6 en las nuevas élites intelectuales y
en la clase dominante la concepcion racista de los conquistadores, lo cual justificaba a los ejércitos

americanos a enfrentarse con los pueblos originarios con la finalidad de exterminarlos y conquistar el territorio
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que ocupaban, que realmente les pertenecia. Ejemplos de ese accionar fueron las denominadas Conquistas
del Desierto en Argentina, de la Araucania en Chile y del Oeste norteamericano en Estados Unidos. Mas
adelante desarrollaremos este tema y la influencia que la filosofia positivista tuvo para justificar ese accionar.
Asi, fueron varios los paises europeos que a partir de 1870 comenzaron a realizar estos “espectaculos”. En
1874 Karl Hagenbeck expuso a individuos de Samoa y lapones como poblaciones a las que llamé “puramente
naturales” (las comillas son nuestras). Dado los “éxitos” obtenidos con tales exposiciones, Geoffroy de Saint-
Hilaire, quien era Director del Jardin de Aclimatacion de Francia, decidié organizar en 1877 dos de esos
‘espectaculos” presentando en Paris a Nubios y Esquimales. La gran prensa parisina publicitaba esas
exposiciones diciendo que se exhibian a “bandas de animales exdticos, acompafiados por individuos no
menos singulares” (Bancel et al., 2000). Este tipo de “espectaculos” se extendieron por casi todos los paises
europeos, incluso durante los inicios del siglo XX (las comillas son nuestras), y estuvieron legitimadas por la
Sociedad de Antropologia de Francia, creada en 1859, donde varios de sus miembros la visitaron para

efectuar investigaciones en antropologia fisica.

BOX 1. El etnocentrismo y la xenofobia. Creemos necesario aclarar que los estereotipos negativos y
las actitudes despreciativas de un grupo étnico sobre otro no fueron una praxis exclusiva de los
colonizadores europeos sobre los pueblos originarios y de Afrodescendientes. El etnocentrismo se
manifesto siempre desde los comienzos de la humanidad y es la creencia que el grupo étnico de
pertenencia es superior culturalmente al otro, al distinto. Esta préactica se ha extendido universalmente en
todos los pueblos y o naciones del mundo y se profundiza si entre los grupos involucrados existe una
relacion asimétrica de poderio econdmico, politico y social. Cavalli'Sforza (1999), quien trabajo con los
pigmeos en Africa, coment6 que éstos eran considerados verdaderos animales por sus vecinos. En
nuestra experiencia, mientras estabamos organizando un plan de trabajo de campo en Santa Victoria Este
en la Provincia de Salta, Argentina, e intercambiando ideas para llevarlo a cabo con un lider wichi de esa
localidad, se acercé una persona de origen mestizo, que era vecino de nuestro interlocutor, y le recrimin
que era injusto que se les otorguen las tierras que estaban intentando obtener, porque “ustedes los wichi
son vagos y borrachos y no las iban a trabajar”. Hay numerosos ejemplos sobre estas actitudes. En un
trabajo reciente de Alaminos et al. (2010) se analizaron las diferentes formas que adoptd el etnocentrismo
y la xenofobia en 15 paises del mundo, incluyendo a europeos y latinoamericanos.
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De acuerdo con Bancel et al. (2000) “la aparicion de los zooldgicos humanos, al igual que su auge y
el entusiasmo que despertaron, resulta de la articulacién de tres fendmenos concomitantes: en primer lugar,
la construccién de un imaginario social sobre el Otro (colonizado o no); luego, la teorizacion cientifica de la
‘jerarquia de razas” consecutivas a los avances de la antropologia fisica; y por Ultimo, la edificacion de un
imperio colonial por entonces en pleno crecimiento”.

Estas ideas sobre la jerarquizacion de las razas humanas, dentro de un marco teorico evolucionista-
positivista, tuvieron un impacto significativo entre los integrantes de las élites y de la intelectualidad europea
de la época. Estas concepciones se expandieron, también, a América Latina y predominaron tanto en circulos

cientificos como en instituciones académicas.

4. DARWINISMO Y POSITIVISMO EN AMERICA LATINA

El darwinismo tuvo a mediados del siglo XIX una preponderante influencia en los medios académicos
e institucionales de casi todos los paises latinoamericanos. Esas ideas fueron asumidas por la mayoria de
los investigadores que provenian, principalmente, de paises europeos y que, posteriormente, se
relacionaron con investigadores nativos de la region. En América Latina hay antecedentes de la difusidn del
darwinismo desde 1866, a pocos afos de la primera edicion del Origen de las Especies de Darwin, publicada
en el afio 1859. En Argentina ese libro se conoci6 al mes de su publicacion, el 24 de noviembre de ese afio,
mientras que, Otto Wucherer en 1866, fue uno de los primeros en desarrollar temas de evolucion darwiniana,
en la Universidad de Medicina de Bahia, Brasil (Glick, 1989). En esos primeros afios del desarrollo de las
concepciones evolucionistas se destacaron varios investigadores que introdujeron la teoria darwiniana en la
ciencia y en la ensefianza universitaria. Dichas ideas, paradigmaticas en su época, fueron duramente
criticadas por distintos sectores del catolicismo. Algunas de las personalidades que inicialmente se
destacaron por sus posiciones evolucionistas fueron, entre otros, Florentino Ameghino (1854-1919) en
Argentina, Fritz Mlller (1822-1897) en Brasil, Teodoro Wolf (1841-1924) en Ecuador, Justo Sierra (1848-
1912) en México, Adolfo Ernst (1832-1899) en Venezuela y José Pedro Varela (1845-1879) en Uruguay
(Glick, 1989). En los capitulos 2 y 3 de este libro se discuten la teoria darwiniana y el neodarwinismo. En
este apartado nos referiremos brevemente a comentar el mecanismo de la seleccién natural que propuso
Darwin para explicar los procesos evolutivos.

Uno de los autores que tuvo significativa influencia en el pensamiento de Darwin fue el economista
inglés Thomas Robert Malthus (1766-1834) quien en la sexta edicion de su famoso libro “Ensayos sobre el

principio de poblacién” (1945, [1789-1823]) sostenia que las poblaciones humanas aumentaban su tamafio
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en progresion geométrica y los alimentos lo hacian en progresion aritmética. Por esa razon, consider6 que
deberia controlarse el aumento desmesurado de las poblaciones humanas para evitar los problemas sociales
y economicos que esa situacion acarrearia. La lectura de ese libro le dio a Darwin argumentos para la
elaboracion de su sub-teoria de la seleccion natural. Darwin observaba que en la naturaleza las especies
son muy prolificas y que un aumento constante de su nimero poblacional no se ajustaria a la existencia de
recursos naturales suficientes para mantener la sustentabilidad del sistema. Debido a ello, considerd que
ese crecimiento debia ser controlado por algun mecanismo que denomind seleccion natural. La seleccion
originard, entonces, una mortalidad y sobrevida diferencial, es decir que en la lucha por la existencia
sobreviviran aquellos organismos que mejor se adapten a las circunstancias ambientales. Para algunos
autores, en la lucha por la vida se impone el mas fuerte sobre el mas débil, mientras que otros que se acercan
mas al pensamiento de Darwin sostienen que los mas adaptados son aquellos organismos que tienen mas
descendencia fértil y que las caracteristicas que estos preservan son transmitidas a las futuras generaciones
(ver capitulos sobre Genética en este mismo libro). Esta interpretacidn sobre el control poblacional, mediante
la accidn de la seleccion natural, fue trasladada mecanicamente a las sociedades humanas. Hacia mediados
y fines del siglo XIX esas ideas fueron asumidas por investigadores que sostenian concepciones positivistas,
ideologia que, por otra parte, era predominante en los circulos académicos y cientificos de la época y dieron
lugar, como veremos mas adelante, al surgimiento del racismo y la xenofobia.

El pensamiento positivista se extendid, desde México hasta el Cono Sur y los autores que lo
asumieron siguieron tanto las ideas de Comte como las de Spencer. En América Latina esa filosofia fue

hegemoénica a partir de la segunda mitad del siglo XIX y las primeras décadas del siglo XX.



La inclusién del
subcontinente dentro de los
canones de las economias
capitalistas generé conflictos y
tensiones entre las diversas
tendencias ideologicas y politicas.
Dentro de ese marco, los
positivistas se proponian
diagramar modelos de paises
donde sus instituciones trazaran
un limite entre los sectores
dispuestos a integrarse a la
modernidad frente a las
sociedades pre o extra-capitalistas
renuentes a incorporarse a esas
nuevas estructuras nacionales
(Teran, 1987).
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obviamente, los pueblos
originarios estigmatizados como
razas inferiores, tanto a nivel
biolégico como cultural, y por lo

tanto incapaces de acomodarse a
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Box 2: Malthus y el crecimiento demografico. Sin embargo, es
interesante mencionar que esas concepciones, acerca de como evitar
el crecimiento descontrolado de las poblaciones humanas tuvieron su
expresion tempranamente, antes que Malthus las propalara. En el afio
1767, Briickner ya admitia la lucha por la existencia entre los sujetos,
para eliminar a los inadaptados y a los débiles (Ver el prologo del libro
de Malthus, 1945).

Ademas, Malthus estaba preocupado por el crecimiento de la
poblacion de América (referida a EEUU), porque habia duplicado su
tamario en 25 afios y proponia como solucion acorralar a los indigenas
en el interior de la tierra, “hasta que su raza se extinga”. (Lo que esta
entre comillas es nuestro). Continia diciendo que estas
consideraciones deben aplicarse a toda region del mundo en que el
suelo este cultivado de manera imperfecta. “No es posible admitir la
destruccion y exterminio de la mayor parte de los habitantes de Asia y
Africa; pero también seria empresa ardua y duradera, y de éxito
aleatorio, el civilizar las diversas tribus de tartaros y negros o el
encaminar su industria (Malthus, 1945). Como puede observarse, en
este parrafo Malthus duda entre estas dos alternativas, aunque ambas
parecen de dificil aplicabilidad y éticamente insostenibles.

La ideologia de Malthus respondia a los intereses de la clase
dominante de su época y como fiel intérprete de ella estaba realmente
preocupado por la crisis que generaba el aumento de la poblacion.
Para él ésta seria la causa de los conflictos y no la mala distribucion
de la riqueza que generaba la pobreza en la poblacion inglesa, y temia
una salida revolucionaria como la de Francia en 1789 (para mas
informacién sobre este tema ver la parte introductoria del libro de
Malthus).

esa modernidad. Siguiendo ese pensamiento, el autor venezolano César Zumeta (1860-1955) comenta en

su libro “El Continente Enfermo”, que el retraso o las frustraciones modernizantes de paises como México,

Bolivia 0 PerU se debe al elevado componente nativo de sus poblaciones. A su vez, Alcides Arguedas (1879-

1946) publica un libro sobre Bolivia que denomina “Pueblo Enfermo”, en el cual sostiene que ese pais esta

condenado a una decadencia irrefrenable por su legado genético indigena, absolutamente impermeable a

los impulsos modernizantes. Por otra parte, Alberdi (1810-1884) consideraba que América Latina esta

dividida en dos fracciones, “los indigenas, es decir, los salvajes y los que hemos nacido en América que

hablamos el espafiol y creemos en Cristo y no en Pillén, el dios de los indigenas”. A su vez, Sarmiento
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(1811-1888) agregaba que a la barbarie debe incluirse, ademas de los indigenas, al negro, al espafiol y al
mestizo, razas que estan fuera de la civilizacion y ajenas al progreso (Zea, 1980). Para el logro de ese
objetivo, es decir, el progreso, debia crearse en América Latina un sistema educativo que supere los habitos
y costumbres retrégradas impuestas por la Colonia, particularmente, las improntas negativas generadas por
el clero. Benjamin Constant (1836-1891) en Brasil y los mexicanos Justo Sierra (1848- 1912) y José Maria
Luis Mora (1794-1850) tenian ideas similares para llegar al progreso, mediante la educacion, y lograr la
emancipacion mental frente al poder politico de la Colonia. Este tltimo autor sostenia que habia que pasar
del orden colonial heredado al orden industrial o positivo (Zea, 1980). Para concretar esa industrializacion
habia que desarrollar una burguesia siguiendo los modelos de Estados Unidos y Europa. Estas posiciones
eran sostenidas en Venezuela por Adolfo Ernst (1832-1899) y Rafael Villavicencio (1832-1920). En Ecuador,

en cambio, se coincidia con las

Box 3. El positivismo. El creador del positivismo fue Auguste Comte
(1798-1857) quien sostenia que “el caracter fundamental de la filosofia
positivista consiste en considerar todos los fenémenos como sujetos a
leyes naturales invariables. La explicacion de los hechos, reducida a | Agustin Garcia (1862-1923) y
sus términos reales, no sera en adelante otra cosa que la coordinacion | josé Ramos Mejia (1849-
establecida entre los diversos fenémenos particulares y algunos
hechos generales, que las diversas ciencias han de limitar al menor
niimero posible” Comte (1981[1830]). Las dos ideas bésicas de la | oligarquia conideas liberalesy
filosofia positivista fueron sintetizadas por José Manuel Revuelta en el | positivistas que mediante la
prélogo del libro de Comte, la primera de ellas se refiere a la necesidad
de “organizar a las ciencias en una gran escala enciclopédica” y la
sequnda a la de apuntar a la “reorganizacion de la sociedad partiendo | Civilizadora europea permitiera
de los resultados de una sociologia, al fin positiva” (Comte, | alcanzar esos  objetivos
1981[1830]). Para Comte hay tres métodos de filosofar que se excluyen (Zea,1980).
mutuamente: el teologico, el metafisico y el positivismo. El primero
intenta explicar los fenémenos por accion de agentes sobrenaturales,
en el segundo el razonamiento adquiere mucha extension, pero
persiste en una exagerada parte especulativa y en una pertinaz
tendencia a argumentar en lugar de observar (Comte, 1980 [1844]). EI
positivismo, en cambio, se dedica a “descubrir, con el uso bien
combinado del razonamiento y de la observacion, sus leyes efectivas,
es decir sus relaciones invariables de sucesion y de similitud. (Comte,
1981[1830]).

ideas de Sarmiento, seguidas

por los spencerianos Juan

1914), de apoyar a una

educacion y la inmigracion




En definitiva, con diversas
expresiones las concepciones positivistas
se expresaron en toda Latinoamérica. Esas
contribuciones, entre  otras, fueron
realizadas por Jorge Lagarrigue en Chile
(1854-1894), Pereira Barreto en Brasil
(1840-1923), Gabino Barreda (1818-1923)
en México, Javier Prado y Ugarteche (1871-
1921) y Mariano Cornejo (1866-1942) en
Peru. Sin

embargo, al interior del

positivismo, ese pensamiento no era

univoco. Por  ejemplo, positivistas
mexicanos que, también, veian al indigena
como un elemento negativo, consideraban
que al fusionarse con una ‘raza superior’
se convertian en un factor positivo, dando
lugar al mestizo que es el componente
dindmico de nuestra historia, en referencia
a México (Zea, 1980). Ademas, Gonzalez
Prada (1844-1918) afirmaba que no habia
razas inferiores, sino razas que habian sido
sometidas a la esclavitud y a las que se les
habia negado humanidad y que no habia
que eliminarlos sino incorporarlos a la
nacion mediante la educacién, y afiadia que
“la redencion tendria que partir de €l mismo,
nada puede esperar de redentores extrafios
que solo lo aprovecharon en su beneficio”

(Zea, 1980).
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Box 4. La sociedad segtn Spencer. Spencer tenia una
concepcion extremadamente biologicista de la sociedad.
Consideraba que el Estado no debia intervenir en la
sociedad y dejar a ésta a la libre accion de la seleccion
natural. Para Spencer “el progreso organico consiste en el
trénsito de lo homogéneo a lo heterogéneo, es decir, de lo
simple a lo complejo, mediante sucesivas diferenciaciones.
Con esta definicion Spencer trata de demostrar que la ley
del progreso organico, es la ley de todo progreso, como las
que se producen en la naturaleza, en las instituciones
politicas, cientificas, artisticas y en toda otra manifestacion
humana” (Spencer, 1904).

Siguiendo ese pensamiento Spencer llega a la conclusion
que entre los mamiferos los marsupiales serian los que
ocupan el lugar inferior en la escala de esa Clase, mientras
el mas elevado y reciente es el hombre. Sefiala que “es
innegable que, desde el periodo que la tierra fue poblada,
ha crecido en heterogeneidad el organismo humano entre
los grupos civilizados de la especie, asi como tambien que
la heterogeneidad de esta ultima, considerada como un
fodo, ha aumentado por virtud de la multiplicacion de las
razas y de la diferenciacion de éstas entre si”. Plantea que
hay una diferencia entre las razas en el desarrollo relativo
de los miembros. Ejemplifica mencionando que los Papias
tienen las piernas sumamente cortas y los brazos y el
cuerpo bien desarrollados, recordando a los cuadrumanos,
por el contrario entre los europeos es muy visible la mayor
longitud y robustez de las piernas, presentando entonces
una mayor heterogeneidad entre estas extremidades y las
superiores. También sefialaba las diferencias que hay
entre el desarrollo de los huesos del craneo y los de la cara
entre el hombre civilizado y el salvaje (Spencer, 1904).

Por otra parte, paises del Caribe como Cuba, Puerto Rico y Santo Domingo todavia permanecian,

en esa época, bajo el yugo colonial europeo. Sin embargo, en Cuba, José Antonio Caballero (1765-1835),
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Félix Varela (1788-1853), José Antonio Saco (1797-1879) y José de la Luz Caballero (1800-1862) y Eugenio
Maria de Hoyos (1839-1903) en Puerto Rico, estaban elaborando propuestas para oponerse a la opresion
de la Colonia inspirados en la experiencia de liberacién de los otros paises del continente. Hoyos también se
opondra mas adelante a los antillanos que creian que la solucion es la anexion de sus tierras al nuevo
colonialismo de Estados Unidos. En Cuba, heredero de esa tradicién fue Enrique José Varona (1849-1933),
quien manifestaba que primero habia que liberarse de las cadenas mentales y luego de las politicas, porque
consideraba que la liberacion de los pueblos hispanoamericanos fue una revolucion politica realizada por
una sola clase de la poblacion, una nueva oligarquia que reemplazaba a la impuesta por Espafia. Varona
decia que “nada cambia en estos pueblos: la mano servil continta en la servidumbre, en la miseria, en la
abyeccion. Los mismos instrumentos de opresion siguen aplastandola” (Zea, 1980). Es importante mencionar
estas significativas palabras de Varona, porque, justamente fueron las oligarquias vernaculas y sus ejércitos,
las que continuaron las politicas iniciadas por los conquistadores europeos.

En sintesis, hasta ahora hemos visto como el racismo se va construyendo a partir de estigmatizar al
“‘Otro” mediante la creacion de estereotipos mitoldgicos u otro tipo de invenciones como los llamados
monstruos morfolégicos y culturales y la exposicion de hombres “exoticos” en zooldgicos humanos. Esta
creacion de la “otredad” desarrollada por los colonialistas europeos, les permitié justificar la apropiacion de
las riquezas y el genocidio de los pueblos originarios de América.

Asuvez, el positivismo que jugo un rol destacado contra las concepciones teoldgicas y metafisicas,
que se habian constituido en un obstaculo para el desarrollo del pensamiento cientifico y el progreso fue,
paraddjicamente, el sustento tedrico de las ideas racistas y xeno6fobas, que contribuyeron a estigmatizar a
los pueblos nativos de América y favorecer las politicas de discriminacién que adn persisten en nuestro
continente. Esa discriminacion se baso y se basa en la supuesta existencia de razas y en la superioridad de
unas sobre otras, tanto en lo biolégico como en lo cultural. Para responder a esas concepciones
emplearemos la informacidn proporcionada por la genética de poblaciones. No obstante, antes de comenzar
a analizar esos temas, consideramos necesario conocer y discutir las diferentes definiciones del concepto
de raza, el origen del término y las clasificaciones de la especie humana basadas en rasgos morfoldgicos y

genéticos.
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5. RAZA. DEFINICIONES. CRITICAS.

Los enunciados sobre el concepto de raza han variado de acuerdo a las concepciones teoricas de
los investigadores, de los paradigmas predominantes de la época en que se formularon y de los rasgos
morfoldgicos y/o genéticos que se emplearon para su definicion. En general, se considero que la raza esta
constituida por individuos que comparten determinados rasgos que difieren de los existentes en otros
conjuntos humanos, que se transmiten de generacion en generacion y que se mantienen estables en el
tiempo y en el espacio. Para cumplir con esos requisitos era necesario admitir, también, la existencia de
cruzamientos estrictamente endogamicos. Estas ideas respondian a las concepciones tipologicas que
predominaron durante gran parte del siglo XIX'y XX, tanto en Latinoamérica como en Europa.

Mas recientemente, Luca y Francesco Cavalli Sforza (1999) siguiendo el diccionario etimolégico de
Cortelazzo y Zolli, definieron a la raza como “...un conjunto de individuos de una especie animal o vegetal
que se diferencian de otros grupos de la misma especie en uno 0 mas caracteres constantes y transmisibles
a la descendencia”. Dobzhansky (1955) desde una perspectiva genética consideré a la raza como una
poblacion que difiere de todas las demas en la frecuencia de sus genes. Una definicion similar a la de
Dobzhansky es la propuesta por Mayr (1978), quien las define como “Poblaciones variables que difieren de
otras analogas, de la misma especie, por sus valores medios y por la frecuencia de ciertos caracteres y
genes” . En esta enunciacion el autor parece equiparar ambos conceptos: raza y poblacién. Morner (1969)
propuso que dicho concepto debe reservarse para designar a cada una de las grandes divisiones de la
humanidad, cuyos miembros comparten ciertos rasgos fenotipicos y la frecuencia de determinados genes.
Sin embargo, el autor dudaba de la posibilidad de establecer clasificaciones raciales, debido a que el
mestizaje logré que las distinciones raciales sean de caracter vago.

Una de las primeras criticas al concepto de raza fue formulada por Darwin, quien consideraba que
era dificil encontrar caracteristicas distintivas evidentes entre ellas, ya que estas no son discontinuas. Darwin
habia observado que ciertos autores planteaban diferencias acerca del nimero de razas: Jacquinot y Kant
(4), Blumenbach (5), Buffon (6), Hunter (7), Aggassiz (8), Pikering (11), Boris Saint Vincent (15), Desmoulins
(16), Morton (22), Crawfurd (60), Burke (63), y a partir de esa observacion concluy6 que “esa diversidad de
pareceres......demuestra que [las razas] estan en gradacion continua, siendo casi imposible distinguir entre
ellas caracteres distintivos bien determinados” (Darwin, 1939 [1871]). Ademas, afiadia que “Aunque las razas
humanas actuales, difieren bajo muchos aspectos, tales como el color, los cabellos, la forma del craneo, las
proporciones del cuerpo, etc., si se las considera en el conjunto de la organizacion, se ve que se parecen en

alto grado por una multitud de puntos” (Darwin, 1939 [1871]). Sostenia que estas variaciones morfoldgicas
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podrian explicarse en parte por la accion de la seleccidn sexual y con respecto a la capacidad cognitiva
mencionaba que “las razas diversas tienen fuerzas inventivas y mentales parecidas” (Darwin, 1939 [1871]).

En la actualidad, o0 mas especificamente a partir de los afios '60 del siglo pasado, se aceptd, en
general, que no hay posibilidad de establecer categorias discretas en la especie humana, porque tanto los
rasgos fisicos como genéticos se encuentran distribuidos en gradaciones geograficas llamadas clinas. Casi
todos estos rasgos no co-varian y son discordantes, lo cual llevé a Livingstone (1962) a plantear que “no
hay razas, sino solo clinas”. Por ejemplo, si seguimos un criterio tipologico y partimos de la base que los
grupos subsaharianos se caracterizan por tener pelos ensortijados y negros, labios evertidos, piel negra,
nariz achatada, cierto prognatismo, particulares marcadores genéticos, etc., vemos que, cuando analizamos

las distintas poblaciones que las componen, no todos esos caracteres varian en concordancia

6. ORIGEN DEL TERMINO RAZA. CLASIFICACIONES RACIALES.

Con respecto al origen del término, se discute si el mismo proviene del latin generatio o de ratio en
el sentido de naturaleza, cualidad, casta o calidad del origen o linaje. (Luca y Francesco Cavalli Sforza,
1999). En la antigliedad griega, a los grupos humanos que poseian una cultura y religion diferente se los
designaban empleando el término “ethnos” que significaba “los gentiles”, “los paganos”: (ta éthne). Ethnos
viene del griego “etho” que quiere decir: acostumbrar, y el participio “éthon” que significa “segln su
costumbre”. Por lo tanto, se concluye que los diferentes “ethnos”, se diferenciaban por sus costumbres.
Ademas, utilizaban el término “barbaros” para referirse al extranjero, sin considerar sus condiciones
culturales, raciales o religiosas (Larrain, 1993).

Los egipcios, los fenicios, los griegos y, posteriormente, los romanos observaron la existencia de
variaciones fenotipicas entre los habitantes de los paises del Mediterraneo, Asia y Africa Subsahariana. Sin
embargo, no utilizaron la categoria de raza para caracterizarlos. Este concepto se halla, también ausente en
la tradicion judeo-cristiana, que empleaba los términos “barbaros” o “infieles” para referirse a otros pueblos.
No se sabe con exactitud cudndo comenzd a utilizarse dicho término, algunos autores consideran que el
origen de la palabra data probablemente del siglo XV, mientras que otros sostienen que puede ser anterior
a esa fecha. Si hay coincidencias en que el concepto de raza acompafi6 a la expansion colonial europea y
que Buffon lo empled por primera vez en la literatura cientifica en Francia, en el afio 1749 (Malgesini y
Giménez, 2000). Sin embargo, es llamativo que dicha categoria no haya sido incorporada por Carl von
Linneo (1707-1778) en su Systema Naturae, que fue la primera clasificacion del mundo natural, publicada en
el afio 1735. Linneo dividi6 al mundo natural en tres reinos: Reino Animal (Regnum animale), Reino Vegetal
(Regnum vegetabile) y Reino Mineral (Regnum lapideumen). Dentro del Reino Animal colocd a los seres
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humanos junto con otros primates. En su décima edicién del afio 1758 incorpor6 la nomenclatura binomial
que consistié en definir a las especies con dos nombres, el primero designaba al género y el segundo a la
especie, en el caso del hombre empled la palabra Homo para definir al género y variedades para referirse a
las variaciones fenotipicas observadas en los grupos humanos, pero no introdujo el concepto de raza. En
esta clasificacion Linneo consider6 que habia cinco variedades humanas. A una de ellas la denominé Homo
sapiens mosntruosus, que comprendia a las personas afectadas por enfermedades congénitas. Para las
otras cuatro tuvo en cuenta la coloracion de la piel y la distribucion geogréfica de las poblaciones vy las
denomind: Homo europeus, Homo americanus, Homo asiaticus y Homo afer. En conclusidn, aun a mediados
del siglo XVl la categoria raza no form¢ parte de lo que fue la primera clasificacion del mundo natural (Marks,
1997). Mas tarde, dicha categoria fue empleada en la clasificacion racial elaborada por el naturalista Johann
Friedrich Blumembach (1752-1840) en 1776, quien dividi6 a la humanidad en cinco razas, segun la coloracion
de la piel: Caucésica o Blanca, Mongdlica o Amarilla, Etiope o Negra, Americana o Roja y Malaya o Parda.
Como se puede observar, Blumenbach, considerado el padre de la antropologia bioldgica, enfatiza para esta
sistematizacion las regiones geogréaficas de origen de las poblaciones humanas.

Es interesante sefialar que tanto en la clasificacién de Linneo como en la de Blumenbach, la cultura
tuvo una importante influencia a la hora de establecer algunas de las categorias taxondémicas. Linneo definio
a la clase mamifero por ser la lactancia una de las caracteristicas que todos sus miembros compartian, pero
la decisién de introducir esa categoria fue politica, porque la idea que Linneo defendia era que la funcién
natural de las madres es la alimentacion de sus propios hijos y no la de enviarlos al campo, como hacian
muchos ricos y burgueses, para que sean amamantados por nodrizas, hecho que habia comenzado a ser
criticado en esa época y que, por lo tanto, debia ser revertido (Marks, 1997). A su vez, la variedad caucasica
fue tomada por Blumenbach del Monte Caucaso, especialmente de su vertiente sur porque consideraba que
era la raza de hombres mas hermosa y con alta probabilidad las formas originales de la humanidad (Gould,
1994). Mas adelante, el primero en utilizar medidas craneométricas para la elaboracion de su clasificacion
racial fue Anders Retzius en 1840. Posteriormente, estos estudios, en base a esos criterios, continuaron
realizandose hasta mediados del siglo XX.

Sin embargo, el nimero de razas estimadas variaban, segun los autores, de 3 a 200 0 méas. Esa
variabilidad numérica indicaba las dificultades existentes para definirlas. No obstante, puede argumentarse
que los caracteres empleados para determinarlas, al ser de variacion continua, no serian adecuados para
demostrar eventuales segregaciones entre las poblaciones.

En las primeras décadas del siglo XX comenzaron a desarrollarse investigaciones genético-
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serologicas que tuvieron un fuerte impacto en los estudios racioldgicos. Los grupos sanguineos se habian
constituido en una herramienta sumamente util para la sistematizacion racial, dado que permanecen estables
durante la vida de sus portadores, se transmiten siguiendo las leyes mendelianas, no se modifican por la
accién de factores medioambientales como los rasgos morfoldgicos y tienen una distribucion diferencial entre
las poblaciones. Debido a ello, las variaciones observadas entre los grupos humanos, tanto a nivel regional
como continental, podrian atribuirse a diferencias de caracter racial. La primera clasificacién racial de la
especie humana, mediante la utilizacion de marcadores grupales sanguineos, fue realizada por el
inmundlogo Boyd en el afio 1950 quien siguid para su elaboracion, al igual que otros investigadores, un
criterio geogréfico, dividiendo a la humanidad en seis grupos raciales continentales: 1) grupo europeo
primitivo (hipotético), 2) grupo europeo caucasoide, 3) grupo africano (negroide), 4) grupo asiatico
(mongoloide), 5) grupo amerindio y 6) grupo australoide (Boyd, 1952). Sin embargo, con la utilizacién de
estos marcadores genético-serologicos y posteriormente con los provenientes de la biologia molecular
introducidos a mediados de la década de 1980, tampoco fue posible delimitar a las poblaciones humanas en
entidades particulares. Por consiguiente, el grado de incertidumbre que habian alcanzado las
sistematizaciones raciales en base a rasgos morfolégicos continu6 existiendo hasta la actualidad, a pesar de
la incorporacidn de esas modernas herramientas técnico-metodoldgicas.

Estos resultados son indicativos de que el problema no es de naturaleza técnico-metodoldgica, sino
tedrico-conceptual, porque lo que se intenta discriminar, las razas humanas, no es asequible por no tener

estas una existencia biologica real.

7. RAZAS O POBLACIONES HUMANAS

Si admitimos que las razas humanas no tienen una existencia bioldgica real, sino que son
construcciones sociales determinadas histéricamente, ¢ qué término deberiamos utilizar para su reemplazo?
De acuerdo con Marks (1997), consideramos que el concepto de raza es un problema conceptual no
semantico, entendiendo que no se puede resolver esta cuestion reemplazando dicho concepto por el de
‘region étnica”, como figuraba en la leyenda de la cubierta de “Historia y Geografia de los Genes Humanos’,
del Proyecto Genoma Humano. Etnia es un término de origen cultural y una etnia puede estar constituida por
personas originarias de la misma o de distintas regiones geograficas y, también, por individuos que
pertenecientes a un grupo étnico determinado se adscriben a otro voluntariamente, como sucede en paises
que han recibido un importante nimero de inmigrantes como, por ejemplo, la Argentina, Brasil y Estados

Unidos, entre otros. Estos grupos humanos conforman poblaciones mas o menos endogamicas o
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exogamicas y pueden presentar caracteristicas particulares que las diferencian de otras, de conformidad a
las pautas culturales y a la historia demografica de las mismas.

En base a estas apreciaciones el concepto de poblacidn seria el mas adecuado para reemplazar al
de raza, porque es en las poblaciones donde operan los factores microevolutivos como las mutaciones, la
seleccion natural, la deriva genética y el flujo génico, que originan cambios direccionales o azarosos,
dependiendo de la estructura demografica-genética de las mismas. Las variaciones observables no se
deben entonces a diferencias raciales sino que son consecuencia del accionar de dichos factores que
modifican, tanto en el tiempo como en el espacio, la composicidn genética de los grupos humanos. En la
actualidad los antropdlogos bidlogos aceptan, en general, que la especie humana se encuentra organizada
en poblaciones locales, que estas entidades reales constituyen las unidades operativas de estudio, que no
son estaticas sino que varian espacial y temporalmente, que entre ellas existen relaciones de parentesco
susceptibles de ser estimadas y que la evolucion se produce por seleccion, deriva genética y migracion
(Carnese et al.1991-1992).

8. QUE NOS DICEN LOS ESTUDIOS GENETICO POBLACIONALES SOBRE
LAS RAZAS HUMANAS

Los primeros estudios genético-poblacionales se basaron en la determinacion de los grupos
sanguineos, enzimas eritrocitarias y séricas y su distribucion en distintas poblaciones del mundo. A partir de
esa informacion Lewontin (1984) analizé la diversidad genética total de la especie humana y comprobé que
el 85% corresponde a variacion entre individuos en el interior de una nacion o tribu y que el resto de la
variacion se reparte uniformemente entre las que existen entre naciones dentro de una misma raza y la que
se da entre razas principales. Este trabajo fue un hito en la historia de la genética de poblaciones porque
demostrd que la variabilidad genética intrapoblacional explicaba la mayor parte de la variacion genética de

la especie y, por lo tanto, cuestionaba la posibilidad de dividir a la humanidad en entidades discretas (Tabla

1).



77

Tabla 1: Proporcion de la diversidad genética aportada al seno de poblaciones y razas y a la diversidad entre las mismas.

Proporcién
Gen Dentrodela  Dentro de las En razas Entre razas
especie poblaciones entre
poblaciones

Hp 0,994 0,893 0,051 0,056
Ag 0,994 0,834 -

Lp 0,639 0,939 -

Xm 0,869 0,997 -

Ap 0,989 0,927 0,062 0,011
6PGD 0,327 0,875 0,058 0,067
PGM 0,758 0,942 0,033 0,025
Ak 0,184 0,848 0,021 0,131
Kidd 0,977 0,741 0,211 0,048
Duffy 0,938 0,636 0,105 0,259
Lewis 0,994 0,966 0,032 0,002
Kell 0,189 0,901 0,073 0,026
Lutheran 0,153 0,694 0,214 0,092
P 1,000 0,949 0,029 0,022
MNS 1,746 0,911 0,041 0,048
Rh 1,900 0,674 0,073 0,253
ABO 1,241 0,907 0,063 0,030
Media 0,854 0,083 0,063

Fuente: Lewontin R. (1984) La diversidad humana. Barcelona: Prensa Cientifica

Més adelante, con el aporte de la biologia molecular, a través del analisis de marcadores genéticos
uni y biparentales se llegd a obtener resultados similares a los obtenidos con los marcadores serolégicos
(ver Barbujani, 2005). Ademas, el conocimiento del genoma humano permiti6 demostrar que la especie
humana comparte el 99.9% de sus genomas, por consiguiente, nuestras diferencias son sélo del 0.1%. Pero
el 86-90% de ese 0.1% es la diversidad genética que existe entre los miembros de una misma poblacién,
mientras que el 10-14% restante es la diferencia que se da entre las poblaciones que habitan en un mismo
continente (4%) o en diferentes continentes (10%). Por lo tanto, la divergencia que presentan los grupos
humanos a nivel intercontinental es el 10% de ese 0.1%, es decir, 0.01%. Si admitimos que existen 2.5

billones de sitios nucleotidicos, las diferencias implican a sélo 250.000 de esos sitios. (Barbujani, 2005).

Cabria preguntarnos ¢por qué las diferencias genéticas entre las poblaciones humanas no son
suficientes como para poder detectar discontinuidades significativas entre ellas? La respuesta a esa pregunta
merece algunos comentarios. Por una parte, nuestra especie Homo sapiens desciende de una poblacién que

emigro de Africa hace aproximadamente 70.000-60.000 afios, tiempo muy escaso para que la humanidad se
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diferencie en entidades discretas, raciales. Por la otra, una de las caracteristicas principales que la distingue
es su gran capacidad migratoria que facilité el flujo génico entre las distintas poblaciones que la componen.

Seguramente es por esas razones que compartimos la casi totalidad de nuestros polimorfismo genéticos.

9. ;POR QUE PESE A SER CUESTIONADO, EL CONCEPTO DE RAZA SE
SIGUE UTILIZANDO EN ALGUNAS INVESTIGACIONES CIENTIFICAS?

Tanto el concepto de raza como el de etnicidad siguen empleandose en diversas disciplinas
cientificas como, por ejemplo, la antropologia médica, la antropologia forense y otras ciencias de la salud.
En un trabajo reciente Graviee y Sweet (2008) analizaron, entre los afios 1977-2002, el porcentaje de
articulos que usan los conceptos de raza y etnicidad en las disciplinas biomédicas, tanto en Estados Unidos
como en otras regiones del mundo. En EEUU el empleo conjunto de raza y etnicidad, de solo etnicidad y de
solo raza se observo en el 19.1%, 19.1% y 7.6%, respectivamente, mientras que en las otras regiones esos
valores en el mismo orden fueron del 4%, 18.5% y 2.8%. Asimismo, estos autores comentan que en el 74%
de los articulos publicados en la revista American Journal of Epidemiology (periodo 1996-1999), se
emplearon los términos raza y etnicidad.

Algunos autores como Gonzalez Burchard et. al (2003) y Rich et al. (2007) consideran que en
epidemiologia y en investigaciones clinicas la utilizacion de las categorias de raza y etnia es util para generar
y explorar hipotesis acerca de factores de riesgos genéticos y ambientales. Se basan en la existencia de
diferencias genéticas entre las poblaciones a nivel continental, que validan los estudios epidemioldgicos y la
busqueda de genes “raza especificos”. En esos estudios es usada a menudo la clasificacién del Censo de
EEUU del afio 2000, que incluye cinco grupos: afroamericanos, blancos, asiaticos, nativos de Hawai o de
otras islas del Pacifico y nativos americanos o de Alaska.

Por el contrario, para Cooper et al. (2003) esas apreciaciones son controversiales, porque la
clasificacion de personas en concordancia con los grupos continentales depende del efecto acumulativo de
diferencias menores en la frecuencia de alelos comunes y en parte por el efecto de alelos especificos de
poblaciones. En ninguno de los casos tales diferencias tienen importancia para rasgos que son importantes
para la salud. Es poco probable que los alelos de microsatélites especificos de poblaciones sean funcionales,
ellos simplemente ayudan a verificar el origen geografico de las ancestrias de las personas. Ademas,
remarcan que los genetistas de poblaciones han demostrado que la mayor cantidad de variacién genética
se expresa dentro (90-95%) y no entre poblaciones continentales (ver arriba). Por lo tanto, la variacion es

continua y discordante con la raza, la variacion a nivel continental es muy limitada y no hay evidencia que la
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unidad de interés para la genética médica se corresponda con la raza.

No vamos a discutir en este apartado estas cuestiones porque merecerian un nuevo capitulo, solo
queremos sefialar que, en general, en dichas investigaciones se emplea la coloracion de la piel para
caracterizar a las razas humanas, sabiendo que es un caracter adaptativo, de variacion continua y un pobre
predictor de ancestrias.

En relacion con esta tematica nos parece interesante comentar los resultados obtenidos en dos
investigaciones, una realizada en una escuela secundaria de Rio de Janeiro, Brasil y la otra en poblaciones
de diferentes regiones de la Argentina. La investigacion en Brasil fue llevada a cabo por un equipo
interdisciplinario de antropélogos, socidlogos y genetistas y tuvo como objetivo evaluar hasta que punto la
percepcion y la comprension de la variacion genética humana estan influidos por la construccién cultural y
politica de la identidad basada en la raza y en el color de la piel. Para el desarrollo de este estudio los
investigadores le propusieron a los estudiantes que se auto-clasifiquen de acuerdo al color/raza mediante
una estimacion porcentual de sus ancestrias: europea, africana e indigena. Luego fueron hetero-clasificados
mediante fotografias. Posteriormente, se contrastaron tanto la autopercepcion como la hetero-clasificacion
con las ancestrias genémicas, determinadas mediante el analisis de 40 polimorfismos bialélicos (INDELS).
Los resultados de las ancestrias genomicas fueron muy diferentes a las de la autopercepcion y
heteroclasificacion. Asi por ejemplo, los valores medios de los estudiantes que se auto-clasificaron como
blancos, estimaban que tenian un 61.8% de ascendencia europea, 17.1% africana y 21.1% amerindia. Esos
datos coincidieron, en general, con los obtenidos a partir de la heteroclasificacion, pero difirieron
marcadamente con los de las ancestrias gendmicas: 88.7%, 7.2% y 4.1%, respectivamente. Similares
discordancias fueron observadas entre la auto-hetero-clasificacion respecto de la ancestrias gendémicas en
los otros casos, cuando los estudiantes se autoclasificaban como pardos o negros (Ventura Santos et al.
2009). Esta investigacion demuestra la baja correspondencia entre color/raza y ancestria gendmica y nos
indica que la coloracién de la piel es un pobre predictor para la determinacion de las diferentes ancestrias.

A diferencia del trabajo realizado en Brasil, en la Argentina el estudio se realizd en muestras
poblacionales de cuatro regiones del pais: noroeste, noreste, centro y sur. Se determinaron 99 marcadores
genéticos informativos de ancestrias. Mediante encuestas genealdgicas se evaluo el origen geografico de
los ancestros de los individuos que participaron en el estudio. Se pudo comprobar que mas del 90% de las
personas presentaron dos o tres ancestrias, entre ellas la africana, a pesar que en esa muestra no habia
fenotipos subsaharianos identificables por la coloracién de su piel (Avena et al. 2012).

Estos estudios, mas otros que se estan desarrollando en distintas regiones del mundo, demuestran
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la presencia de un elevado grado de mestizaje en los grupos humanos. Este proceso se ha dado desde los
albores de la humanidad y es uno de los factores microevolutivos que conspira contra los intentos de dividir
a nuestra especie en razas humanas.

En conclusion, creemos, en coincidencia con otros autores, que las razas humanas no existen como
realidad bioldgica, sino que son construcciones sociales histéricamente determinadas. Sin embargo, la raza
como valor simbolico esta presente en el imaginario social y las diferencias fenotipicas, culturales y de clases
sociales, a la que se les atribuye cierta carga valorativa, dan lugar a la generacion de argumentos falaces
para justificar la discriminacion racial.

En las sociedades latinoamericanas actuales la ideologia racista persiste adoptando distintas
expresiones descalificadoras, particularmente, sobre los pueblos originarios y de afrodescendientes. Aunque,
segun Van Dijk (2011), el racismo se manifiesta de manera diferente que en Europa, pero es importado de
ese continente por los colonizadores e inmigrantes europeos, reproducidos por varias generaciones de sus
descendientes y posteriormente, también, por los mestizos. Este racismo es en principio anti-indigena y anti-
africano y clasista porque esta dirigido hacia la clase mas pobre. Para Reding (2007) esa concepcion subsiste
porque el sistema de castas permanece en el imaginario de las sociedades y la ideologia racista es
inseparable del discurso clasista. La autora sefiala que desde el inicio de la Colonia se han presentado los
caracteres fisicos de las personas como forzosa e inevitablemente ligados a determinados estratos sociales.
Esa ideologia ha influido en distintas capas de las sociedades, aun, en los estratos populares y ha permeado,
también, a gran parte de las instituciones educativas. En un reciente libro Van Dijk (2007) relata, junto con
otros colaboradores, como en distintos paises de nuestro continente los medios audiovisuales, incluido el
cine, la prensa escrita, los libros didacticos, etc., han contribuido a mantener ese discurso racista.

Actualmente han surgido organismos gubernamentales en casi todos los paises de Latinoamérica
que condenan el racismo, asi como también, organizaciones de pueblos originarios y de afrodescendientes
que luchan contra esa ideologia y estan logrando el reconocimiento de importantes sectores de las
poblaciones. Sin embargo, creemos, que la erradicacion de las concepciones racistas requiere de cambios
sustanciales en los distintos niveles educativos, desde la escuela primaria hasta las universidades,

incorporando en los planes de estudio el tratamiento de esa tematica.
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1. LA INAUGURACION DE LA GENETICA Y DE LA TEORIA DE LA EVOLUCION
BIOLOGICA

La historia de la genética comienza efectivamente a finales del siglo XIX con los trabajos de Mendel.
Sin embargo, es en el siglo XX que la historia de la genética realmente se desarrolla. Esta historia puede
dividirse en tres fases principales: 1. Principios de la herencia; 2. Conocimiento de las bases moleculares de
la herencia; y 3. La gendmica y sus derivaciones. Con la entrada del siglo XXI la Genética no detiene su

marcha y continla avanzando aceleradamente.

En este capitulo abordaremos de manera sucinta los principales conceptos de la genética con el
objetivo de suministrar al futuro antropélogo las bases del conocimiento y el lenguaje apropiado para esta
disciplina cientifica. Esto se debe a que la genética esta absolutamente involucrada en todos los campos del
conocimiento, en especial con la antropologia biolégica, biologia, medicina, odontologia, farmacia, entre

otros; asi como ha contribuido en otras areas como la paleontologia, arqueologia y medicina forense.

a. PRINCIPIOS DE LA HERENCIA Y EVOLUCION BIOLOGICA

Johannes Mendel (20/07/1822 — 06/01/1884) naci6 en el antiguo Imperio austrohungaro, donde hoy
en dia esta localizada la Republica Checa. A los 25 afios de edad, después de haberse ordenado como
sacerdote, adoptd el nombre de Gregor Mendel. En el afio de 1857, Mendel empezé su investigacién con
guisantes y frijoles. Como resultado de estas investigaciones, en 1865 presento su trabajo sobre hibridacion

de plantas en la Sociedad de Naturalistas de Brno y en 1866 public6 sus resultados obteniendo poco impacto
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en la comunidad cientifica (para leer el trabajo de Mendel completo, original en aleméan y traduccion al inglés,

dirigirse a la pagina web - http://www.mendelweb.org/MWpaptoc.html. )

Mientras tanto, Charles Robert Darwin (12/02/1809 a 19/04/1882) escribié y publicé “El origen de las
especies” (1859), obra que causo y sigue causando gran impacto en la comunidad cientifica y en toda la
sociedad. Mendel tomé nota del trabajo de Darwin, pero no se tiene conocimiento si Darwin llegd a leer el

estudio original de Mendel.

La teoria de la hibridacion - la idea que un cruce hibrido entre especies diferentes podria dar origen
a nuevas especies — era uno de los temas de controversia en el siglo XIX. En el siglo anterior, Carolus
Linnaeus, a pesar de fijista, empezé a defender en sus trabajos finales que las plantas podrian hibridar y dar
origen a nuevas especies. Mendel estaba totalmente inmerso en este debate y su obra con los guisantes
estaba destinada a la investigacion de la hibridacién en especies de plantas. Sin embargo, su busqueda

generd la fundacién de una nueva area del conocimiento: la genética.

b. EL TRABAJO DE MENDEL

El trabajo de Mendel fue considerado por mucho tiempo como un ejemplo exitoso de la aplicacion
del método de investigacion Aristotélico tradicional (método inductivo-deductivo). Sin embargo, sus
experimentos fueron profundamente basados en estudios anteriores de hibridacién en plantas y es posible

que Mendel tuviese, aun antes de concluir sus experimentos, toda o casi toda su teoria ya lista.

La eleccion que Mendel hizo de los guisantes comestibles (Pisum sativum) como objeto de
investigacion fue esencial para el éxito de sus experimentos. La escogencia no fue algo accidental, sino un
hecho planificado con criterio cientifico y l6gico, lo que demuestra que la obra de Mendel es un buen ejemplo
de la aplicacién del método cientifico basado en hipétesis, como actualmente se utiliza en la mayoria de los
trabajos cientificos. La utilizaciéon de los guisantes comestibles también fue sustentada por los siguientes
factores: disponibilidad de las semillas, cultivo de bajo costo que ademas ocupa poco espacio fisico, tiempo
de generacion corto y produccion abundante de descendencia. Aparte de esto, a pesar de que los guisantes
son autégamos, el cruce direccionado puede ser realizado por cualquier persona, proceso conocido como

polinizacion cruzada.

Ademas, el éxito del trabajo de Mendel se debe a los siguientes factores: 1. Andlisis de una o dos
caracteristicas a la vez; 2. Planificacion y control de los experimentos; 3. Los resultados obtenidos fueron
registrados y analizados matematicamente; 4. La eleccion del material de investigacion fue adecuado para
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el estudio del problema debido a que: (i) las plantas presentan caracteristicas distintas y facilmente
distinguibles y se cruzan entre si; (i) los hibridos resultantes también son fértiles; (iii) facilidad en alcanzar
proteccion de polinizacion no deseada; 5. Las predicciones fueran probadas en nuevas series de

experimentos.

Mendel selecciond siete caracteristicas o rasgos para el analisis (Figura 1), siendo que cada uno de

estos rasgos presenta dos posibilidades de expresion de fenotipo.
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Figura 1. Caracteristicas seleccionadas por Mendel para sus experimentos (A) pétalo color blanco o purpura; (B) color de la
semilla; (C) semilla madura lisa o rugosa; (D) vainas infladas o comprimidas; (E) vainas maduras de color amarillo o verde; (F)
tallos: largos (160 cm) o cortos (40 cm); (G) posicion de flores axiales o terminales (llustracion: Marcos A. Santos-Silva).

i. EL PRIMER EXPERIMENTO DE MENDEL

Antes de iniciar sus experimentos, Mendel cultivd plantas parentales (P1) durante dos afios para
asegurarse de que eran razas puras. Luego llevd a cabo cruces monohibridos, donde una Unica
caracteristica o rasgo fue evaluada a la vez. La pregunta inicial de Mendel fue la siguiente: cuando plantas
de guisantes con dos formas diferentes para una misma caracteristica son cruzadas, ¢cémo sera la

distribucién de ese rasgo en la descendencia? Las siguientes posibilidades fueron consideradas: i-muestra
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uno de los rasgos, ii- muestra los dos rasgos; o iii- presenta un rasgo intermediario. Buscando responder a

esta pregunta, Mendel realizé el experimento ilustrado en la Figura 2.

Mendel observd que el sexo de la planta progenitora (P1) no interfiere en la descendencia producida.
Ademas, Mendel not6 que la descendencia obtenida a partir de plantas de raza pura con flores blancas y
plantas de raza pura con flores purpuras — la generacion F1 (primera generacién filial) - tendria una
descendencia con flores 100% de color purpura. En la segunda fase del experimento, Mendel permitid

entonces que las flores F4 se autopolinizaran, recolecto las semillas y las sembro la primavera siguiente. La

descendencia obtenida de la autofecundacion entre plantas F1, dio entonces origen a la generacion F2
(segunda generacion filial) que presento flores tanto blancas como purpuras (Figura 2). De esta forma,
Mendel analizé la F2 contando cuantas plantas con flores de cada color fueron obtenidas, observando una

proporcion de 3: 1. Esto se considera el comienzo de la genética.

Conforme puede ser observado en la Figura 2, un individuo heterocigoto, aqui representado por “Aa”
produce dos tipos de gametos, gametos con el alelo “A” y gametos con el alelo “a”, ambos en la misma
proporcion. De esta forma, la proporcion de cigotos y futuras plantas formadas con el alelo “A” en homocigoto
es Y2 X 2, 0, Ya 0 25%. Asi, la proporcién de homocigotos “aa” también es 25%. Por otro lado, la proporcion
de heterocigotos es de Y2 x %2, 0 sea, Y. para “Aa” y %2 x V2, 0, Va para “aA”. Como no existe diferencia entre
‘Aa” e “aA” podemos sumar las proporciones y obtendremos Y. + %4, 0 sea, %2 0 50%. De esta forma, nos

referimos a los genotipos como los alelos en los genomas de los individuos.

La proporcidn de los fenotipos (la expresion de los genotipos més el ambiente) en este caso en el
cual existe dominancia completa, es diferente de la proporcién de los genotipos. Tenemos entonces que el
fenotipo de los individuos “AA”y de los “Aa” son iguales y las proporciones son sumadas. En el caso ilustrado
en la Figura 2, la proporcion de guisantes con flor purpura es de %2 + %a = % = 75% mientras que la proporcién

de plantas con flores blancas es de 25%.
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Figura 2. El primer experimento de Mendel: el cruce de la raza pura de plantas con flores de diferentes colores, los cruces
monohibridos. (A) El producto del cruce- F1 - compuesto exclusivamente de las plantas con flores de color purpura. Las plantas
F1 fueron cruzadas entre si y se obtuvieron las plantas de la generacion F2 con flores de color pUrpura y blanco en una proporcién
de 3: 1. El donador de polen no esta relacionado con el resultado de los cruces; (B) cuadrado Punnet mostrando intersecciones
con el uso de los simbolos propuestos por Mendel (llustraciones: Marcos A. Santos-Silva)
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Mendel concluy6 con su primero experimento que, como decimos en el lenguaje actual: 1. Los
determinantes hereditarios, hoy en dia conocidos como genes, son de la naturaleza de particulas, pues él
no observé la mezcla de fenotipos; 2. Cada planta presenta dos alelos para cada gen, considerando que los
guisantes son diploides. A partir de sus resultados numéricos, Mendel propuso que las plantas presentan
dos componentes para cada caracteristica y que estos componentes se segregan igualmente en la formacion

del polen 'y del 6vulo.

Después de la obra de Thomas Hunt Morgan con Drosophila melanogaster, que, entre otras
contribuciones, propuso que los genes estan localizados en los cromosomas, la primera interpretacion para
ese experimento es que el gen relacionado al color de flor, sea blanco o purpura, no esta situado en los

cromosomas sexuales de los guisantes, sino en los cromosomas autosomas.

Por lo tanto, los experimentos de Mendel sugirieron que los alelos de un locus genético se segregan
en la meiosis y, por fin, cada célula sexual recibe solamente un miembro de cada par de alelos. También
llevaran a la conclusion que la unién de los gametos, provenientes de cada progenitor en la formacion del

cigoto, es aleatoria.

ii. LOS ALELOS: DOMINANTES Y RECESIVOS

Mendel propuso los términos dominante y recesivo para explicar por qué el fenotipo para la flor
blanca no fue expresado en la generacién F1, sin embargo, no explicé el mecanismo asociado con dicha
falta de expression. Hoy sabemos que por lo general el fenotipo recesivo representa la falta de expresion
fenotipica por pérdida de la funcién de un gen en alguna etapa de la expresion, ya sea en la transcripcion,
en eventos antes de la transcripcion, en la traduccidn o en eventos después de la traduccidn. Por otro lado,
el término “dominante” es utilizado para referirse al fenotipo que se expresa aun en la presencia de una copia
del gen mutado (Figura 3). Es importante resaltar que tanto el término dominante como recesivo se refieren

a caracteristicas del fenotipo y no del gen.

Las formas alternativas que encontramos para un dado gen o regién genética en una dada especie
son denominados alelos de aquel locus genético especifico (Figura 3). El numero de alelos, que son las
formas alternativas de un dado gen o regién gendmica, es muy variable y depende de una serie de factores,

como la posicion en el genoma y composicion en términos de pares de bases, entre otras caracteristicas.

La palabra mutacion se utiliza tanto para referirse al mecanismo de generacion de variabilidad como

al producto de ese mecanismo, conocido como alelos. Por lo tanto, las mutaciones producen alelos. En este
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capitulo no trataremos sobre los mecanismos que generan variabilidad, y si sobre la variabilidad y las
consecuencias de la expresion de esas alteraciones en el genoma. Los tipos de mutacion seran presentados

mas adelante.

Alelo 1

Lécus genico Cromosomas
homologos

Alelo 2

Dos alelos (dos versiones) para el gen "G"
G g

Alelo ancestral Mutacion

Posibles genotipos y fenotipos diploides

Producto génico funcional

Producto génico funcional

N T
—
, —
—
3 I Producto génico no funcional
—
Figura 3. (A) El locus génico es el sitio en el genoma y del cromosoma donde una informacion esta localizada. Las versiones

alternativas de esta secuencia son los alelos del gen. Por lo tanto, los alelos de un gen son versiones alternativas de este gen en
particular que se encuentra en un determinado locus génico; (B) Relacién de dominancia y recesividad entre los alelos de un gen.
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c. LOS CRUCES DIHIBRIDOS DE MENDEL

En la segunda fase de los experimentos, Mendel realizd cruces dihibridos, donde evalué dos
caracteristicas cada vez y concluy6 que los resultados son una combinacion de los resultados obtenidos
para cada una de las caracteristicas. Asi, Mendel concluyé que el resultado observado para una
caracteristica no influye en el resultado de la otra caracteristica. Es decir que la segregacion de un alelo en

un dado locus genético no influye la segregacion de otro alelo de un dado locus génico.

De esta forma, Mendel describio la herencia monogénica segun el patron de herencia que hoy en
dia se conoce como genética mendeliana. Mendel describié que las caracteristicas fenotipicas analizadas y
su variacion se deben a un Unico gen y sus alelos, sin interaccion con otros genes modificadores y/o el medio
ambiente. Ademas, Mendel describid que la herencia de una cierta caracteristica sigue un patron consistente

con lo esperado, segun las proporciones descritas anteriormente por el propio Mendel.

d. EL DESCUBRIMIENTO DE LA OBRA DE MENDEL Y EL COMIENZO DE LA GENETICA COMO
CIENCIA

El trabajo de Mendel permanecié en el olvido hasta el afio de 1900, cuando Hugo de Vries (Paises
Bajos), Carl Correns (Alemania) y Eric von Tschermak Seysenegg (Austria) publicaron trabajos
independientes en la revista Proceedings of the German Botanical Society llegando a los mismos resultados
que Mendel. Fue gracias a los esfuerzos de William Bateson que la genética llegd, primeramente a la
comunidad cientifica y luego a la sociedad. En 1906, Bateson presentd en el Third International Conference
on Plant Hybridization la propuesta de un nuevo sector de la fisiologia llamado “genética”, concepto
proveniente del griego, generar. Sin embargo, el término “genética” solo empez6 a ser utilizado después de
la introduccion del término “gen”, en 1909, por Wilhelm Johannsen, quien sugirié sustituir los “factores de

herencia” propuestos por Mendel.

Numerosas investigaciones comenzaron a ser realizadas dirigidas inicialmente para verificar si las
leyes de Mendel eran universales. Mendel, por ejemplo, no habia observado los ligamientos genéticos, es
decir, cuando dos 0 mas genes estan fisicamente proximos en el genoma y segregan juntos o en proporcion
diferente de lo esperado, aleatoriamente. El ligamiento genético fue primeramente observado por William
Bateson, Edith Rebecca Saunders y Reginald Punnett, en 1904. Ellos sefialaron que algunos experimentos
presentaron resultados que se desviaban de lo anteriormente propuesto por Mendel y sugirieron que estos
rasgos estaban siendo heredados de forma dependiente.
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En 1911, Morgan mostré que los genes estan localizados en los cromosomas. Alfred Henry
Sturtevant, estudiante de Morgan en la época, propuso que el porcentaje de recombinacién (crossing-over)
esta directamente relacionado a la distancia entre los genes. Este conocimiento llevo a la elaboracion de una

metodologia para el mapeo de genes, es decir, encontrar la posicion de los genes en los cromosomas.

En el intento de repetir los experimentos, los investigadores observaron modificaciones en lo que
vino a llamarse "Leyes de Mendel" o Principios Mendelianos. Entre esas modificaciones se encuentran las
interacciones de genes, tales como epistasis, que es la interaccion de genes en la expresion de una misma

caracteristica, observada inicialmente por Batesony colegas.

e. EL DESCUBRIMIENTO DE LOS ACIDOS NUCLEICOS Y CROMOSOMAS

Paralelamente a esta historia, ocurrieron otros hechos que luego se entrelazarian: el descubrimiento
de los acidos nucleicos y de los cromosomas. En 1869, Johann Friedrich Miescher describié la nucleina,
sustancia que se encuentra en el nucleo celular, mas tarde nominada acido nucleico por Richard Altmann en
1889 (Dahm, 2008). Walther Flemming, el padre de la citogenética, describi6 la cromatina, sin embargo, el

término "cromosoma" fue introducido por Heinrich Waldeyer (O'Connor y Miko, 2008) en 1888.

Al parecer, Flemming no estaba al tanto del trabajo de Mendel y no logré establecer el vinculo entre
los cromosomas y los mecanismos de la herencia. Por lo tanto, este vinculo fue propuesto por Theodor
Boveri y Walter Sutton, de forma independiente. El trabajo de Boveri proporcion6 el primer conocimiento
sobre la meiosis, mientras que Sutton describié la individualidad de los cromosomas, la presencia de
cromosomas sexuales, ademas de los pasos de la meiosis (O'Connor y Miko, 2008). Vale la pena resaltar

que fue Flemming quien describié la mitosis.

El articulo que Sutton escribié en 1902 finaliza con la siguiente frase histdrica y que inicio la teoria

cromosomica de la herencia:

“‘Por ultimo, me gustaria llamar la atenciéon sobre la posibilidad de que la asociacién de los
cromosomas paternos y maternos en pares y la posterior separacion durante la division celular deben

constituir la base fisica de la ley de herencia de Mendel” (traducido por las autoras).

Sutton también hizo una contribucién adicional de absoluta relevancia: describi6é que el apareamiento
de los cromosomas homélogos en el eje de la célula se produce al azar. Es decir, Sutton (1903) describe las

caracteristicas de segregacion independiente basada en el comportamiento de los cromosomas durante la
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meiosis. El apareamiento de los cromosomas homologos es la garantia biolégica de que los gametos tendran

la mitad del material genético que se encuentra en las células somaticas.

f. MEIOSIS: COMBINACION Y RECOMBINACION DE LA INFORMACION GENETICA.

La meiosis es la division celular que da origen a los gametos. Es en la meiosis que la mayor parte
de la diversidad genética se genera mediante la combinacion (segregacion independiente), recombinacion
(crossing-over) y mutacién. La Figura 4A muestra un esquema de la meiosis enfatizando la relacién entre

este tipo de division celular y la segregacion independiente descrita por Mendel.

La division celular comienza con la duplicacion del cromosoma a través de la duplicacion del material
genético, ADN (como se discute mas adelante), durante la fase S del ciclo celular. Cada cromosoma se
compone de una molécula de ADN unica asociada a dos principales tipos de proteinas: histonas y no
histonas. En el final de la duplicacién, las dos moléculas de ADN quedan conectadas por la region
centromérica del cromosoma. O sea, la célula continiia con 2n cromosomas, pero con 4 veces ADN. Por
ejemplo, los humanos tienen 23 pares de cromosomas: 2n = 46, y en ese momento del ciclo celular tiene 92

moléculas de ADN.

Después de la duplicacion del ADN, los pares de cromosomas homélogos se aparean y se unen por
el complejo sinaptonémico, formado por un complejo de proteinas. A través de este enlace se produce el
entrecruzamiento o recombinacion (crossing-over), dando lugar al intercambio de segmentos de ADN entre
las dos cromatidas (Figura 4B). Al final de la recombinacién, los cromosomas homélogos quedan unidos por

quiasmas, que se encuentran en los lugares donde ocurrié el entrecruzamiento.

Los cromosomas homologos que estan conectados por los quiasmas se desplazan hacia el eje
ecuatorial de la célula en la metafase | de la meiosis. En la anafase | de la meiosis los cromosomas
homalogos se separan y segregan migrando a cada célula hija con auxilio de las fibras del fuso. Es en ese
momento en que el proceso de combinacion ocurre al azar, y que Mendel describié matematicamente en sus
experimentos como la segregacion independiente. Al final de ese proceso, cada célula presenta n = 23

cromosomas, con 46 moléculas de ADN considerando que cada cromosoma se encuentra duplicado.

En la segunda fase de la meiosis, los 23 cromosomas se ubican nuevamente en el eje ecuatorial de
la célula (metafase Il) y las crométidas hermanas se separan por las fibras del fuso. Al final del proceso, se

tiene como producto cuatro células haploides. Es decir, en humanos tendremos cuatro células con 23
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cromosomas y 23 moléculas de ADN. En las mujeres tres de dichas células no son viables y son llamadas

cuerpos polares.

El numero de gametos diferentes que pueden ser generados es directamente dependiente del
numero de cromosomas que cada especie posee. En la meiosis, la combinacion de cromosomas de los
progenitores que un gameto recibe en la anafase | ocurre al azar. Por lo tanto, el nimero de combinaciones
posibles en la formacién de un dvulo o espermatozoide en humanos es: 223 = 8.388.608. Vale la pena
resaltar que este nimero de combinaciones posibles es basado solamente en la segregacion independiente
(Figura 4). Cuando adicionamos a ese numero la variabilidad generada por el entrecruzamiento (crossing-
over) y mutacion, el numero de gametos distintos que pueden ser producidos se torna extremamente grande.
Por supuesto, la probabilidad de que gametos generados en diferentes meiosis sean idénticos es tan

pequefia que se considera improbable.
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Figura 4. (A) Esquema de una meiosis con dos pares de cromosomas autosémicos pasando por la segregacion independiente;
(B) Crossing-over (entrecruzamiento) o recombinacién genética y la generacion de variabilidad.
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2. BUSQUEDA DEL CONOCIMIENTO DE LAS BASES MOLECULARES DE LA HERENCIA.

a. Acipos NUCLEICOS Y CROMOSOMAS

La correlacion entre los acidos nucleicos y la herencia fue propuesta en 1928 con la publicacion de
Frederick Griffith sobre diferentes serotipos de neumococo y la neumonia en ratones. Muchos investigadores
consideran la publicacion del articulo escrito por Oswald Avery, Colin MacLeod y Maclyn McCarty en 1944
como la inauguracion de la fase molecular de la Genética (Lederberg, 1994). Estos mismos autores también
trabajaron con neumococo y la principal conclusion de sus experimentos fue que la molécula directamente
relacionada con el principio transformante es el ADN. Sin embargo, la mayoria de la comunidad cientifica
solamente comenzé a considerar esta correlacion después de los experimentos de Alfred Hershey y Martha

Chase realizados en 1952.

Hershey y Chase llevaron a cabo experimentos con bacteriéfagos (también conocidos como fagos)
y E. coli. Marcaron bacteriéfagos con fésforo radioactivo 32 y luego realizaron la infeccion de bacterias.
Observaron que el elemento radiactivo estaba presente Ginicamente en las bacterias y no en el fago. En un
segundo experimento marcaron los bacteriéfagos con azufre 35 y observaron que ese elemento estaba
presente en el fago y no entraba en la bacteria. De esta forma, confirmaron que el acido nucleico, en este
caso el ADN, es el material genético del fago, una vez que el fésforo solo se incorporé en los acidos nucleicos
mientras que el azufre solo se presento en las proteinas. Posteriormente se descubrié que ciertos virus tienen

ARN como material genético.

Un afio después del trabajo por Hershey y Chase, James Watson y Francis Crick (1953) describieron
un modelo de estructura para la molécula de ADN (Figura 5A) junto con la propuesta de autoreplicacion de
la misma, que hoy conocemos con mas detalle (Esquema resumido en la Figura 6). Ese modelo es
considerado hoy en dia la estructura correcta para la molécula de ADN y fue finalmente visualizado por la
primera vez en 2012 (Figura 5B). Cabe notar que recientemente se ha empezado a reconocer la importancia

del trabajo de Rosalind Franklin en la investigacion de Watson y Crick.

Los acidos nucleicos son macromoléculas categorizadas en dos tipos principales: el acido
desoxirribonucleico (ADN) y el acido ribonucleico (ARN). Son polimeros de mondmeros del tipo nucledtido,
que estan conformados por un azlcar, un grupo fosfato y una base nitrogenada. Es la molécula de azucar

que determina si tendremos ADN (azUcar tipo desoxirribosa), 0 ARN (ribosa) (Figura 5C).
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La molécula de ADN esta conformada por dos cadenas antiparalelas unidas internamente por
puentes de hidrogeno entre las bases nitrogenadas de los nucleétidos (Figura 5 A'y D). En el ADN, son
cuatro los tipos de nucleétidos, y se distinguen por el tipo de base nitrogenada que presentan: adenina (A) y
guanina (G) que tienen dos anillos de carbono y son purinas; y timina (T) y citosina (C) que presentan un
unico anillo de carbono y por ese motivo son pirimidinas. La estructura central de la molécula de ADN
presenta un diametro regular sostenido por la union entre nucleétidos, que siempre ocurre entre una purina
y una pirimidina, 0 mas especificamente entre A - T, con dos puentes de hidrogeno, y entre C - G, con tres
puentes de hidrogeno (Figura 5D). Las moléculas de ARN son lineales y presentan la base uracilo (U) en
lugar de timina. Son moléculas mas flexibles que pueden presentar estructuras secundarias dependiendo de

su funcion.
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Figura 5. (A) Modelo de la molécula de ADN presentada en el articulo seminal de Watson y Crick (1953); (B) Modelo y fotografia
obtenida por microscopia electrénica de transmision de la molécula de ADN (Gentile et al., 2012); (C) Ribonucledtidos y
desoxirribonucleotidos; (D) Union entre bases nitrogenadas: la unién ocurre siempre entre una purina y una pirimidina, y la union
entre adenina y timina tiene dos puentes de hidrogeno, mientras que la unién entre citosina y guanina posee tres puentes de

hidrégeno.
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La duplicacién del ADN, proceso también conocido como replicacion, no ocurre de extremo a
extremo de la molécula, como se pensaba anteriormente, pero en fragmentos parciales. En el momento en
que la duplicacién comienza las enzimas de ADN helicasas separan las cadenas parenterales para formar
burbujas de duplicacién (Figura 6A). Para que la duplicacién comience, es necesario un corto fragmento de
ARN (iniciador de ARN) con la secuencia complementaria a la regién de inicio. Esto se debe a que la enzima
ADN polimerasa solamente es capaz de sintetizar ADN a partir de una region de doble cadena y con un
extremo 3 'OH libre. ElI ARN iniciador cumple esas dos funciones. Sin embargo, como las hebras son
antiparalelas, una tendra una replicacion continua y la otra discontinua. Cada pequefio fragmento de la hebra
discontinua es llamado fragmento de Okasaki (Figura 6B). Después del fin de la duplicacién del ADN, los
pequefios fragmentos de ARN son sustituidos por ADN y agregados unos en los otros para completar una
sola hebra de ADN.

Horquilla de duplicacion

Nueva hebra continua

Fragmentos de Okazaki

Iniciador de RNA

Nueva hebra discontinua

Figura 6. (A) Modelo simple con varios puntos de duplicacién del ADN; (B) Modelo de una burbuja de duplicacion de ADN que
muestra el comienzo de la replicacién, los ARN iniciadores, la replicacion continua y la discontinua y los fragmentos de Okasaki.
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Los cromosomas son compuestos de una unica molécula de ADN asociada a proteinas. La Figura
7 muestra un esquema de un cromosoma eucariota en sus varios niveles de compactacién o condensacion,
presentando su nivel maximo de compactacion en la metafase de la division celular. El primer nivel son los
nucleosomas, donde la molécula de ADN envuelve ocho moléculas de histonas; el segundo grado de
compactacion es el solenoide; en el tercero, la compactacion ocurre alrededor de un esqueleto de proteinas
no histonicas. En la interfase, diferentes niveles de compactacion son vistos en todos los cromosomas y
estan relacionados con expresion génica: siendo que entre mas compactado, menos expresion genética es

esperada para una determinada region.
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Figura 7. Estructura de un cromosoma eucariota en la metafase. El cromosoma esta duplicado y la figura muestra los varios
grados de compactacion de la molécula de ADN.
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b. GENES Y EXPRESION GENICA

El concepto de gen ha ido cambiando desde que el concepto fue introducido en 1909 como la unidad
basica de la herencia. En los Ultimos afios, el concepto de gen esta en franca discusion debido a los nuevos
conocimientos que vienen surgiendo en la drea de la genética y de la gendmica (Para esta discusion
consultar Meyer et al.,, 2013). En este libro consideraremos el concepto de gen como sinénimo de gen

codificador de proteina 0 RNA, y su estructura basica se presenta en la Figura 8 A.

El concepto de gen interrumpido por intrones fue presentado en 1977 por Phillip A. Sharp y Richard
J. Roberts. Este tipo de gen es comun en la naturaleza en todos los reinos biologicos, en especial se ha
demostrado que la mayor parte de los genes eucaridticos contienen intrones. Por ejemplo, los intrones son
bastante comunes en el genoma de vertebrados como el ser humano y el raton, y muy raros en
microrganismos como las levaduras y bacterias. El tamafio y complexidad de un gen en términos de cantidad
de intrones y exones presenta variaciones. En humanos, el mayor gen de todos es el gen de la distrofina,

localizado en el cromosoma X, con cerca de 2,7 Mb (mega base = 1 millones de pares de base) y 79 exones.
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Figura 8. Estructura tipica de un gen codificador de proteina; ARNm y una secuencia de péptido/proteina.

Diversos procesos celulares estan involucrados en la produccion de proteinas (Figura 9), en especial
la transcripcién y la traduccién. Ademas, la unidad de informacion del acido nucleico (ADN o ARN) es la




102

base nitrogenada, o nucleétido; y la unidad de informacion de una proteina es el amino &cido. Podriamos,
por ejemplo, pensar en el gen como una receta de torta que fue escrita a mano pero que no todo mundo
entiende. De esta manera, vamos a considerar que el primer paso es la transcripcion, o sea, tomar la misma
receta escrita a mano y digitarla en la computadora cambiando basicamente el tipo de letra y excluyendo
posibles “‘comentarios” que el autor habia hecho anteriormente. Utilizando la nomenclatura genética y
partiendo de la secuencia génica compuesta por exones (la receta de la torta) y los intrones (comentarios),
es producido un ARN llamado heterogéneo nuclear (ARNhn). Ese ARNhn (otro tipo de letra, otra molécula,
con el contenido principal) es procesado y las regiones de intrones es excluida. Ademas, una pequefia
secuencia de adeninas es incorporada (cauda poli-A) a esa molécula aparte de un nucleétido especial (cap).

Como resultado se obtiene un ARN mensajero.

Sin embargo, hasta aqui tenemos una molécula de ARN vy la célula necesita una proteina. Es como
escribir un texto en espafiol y que éste sea leido por un inglés que no entiende espariol. El inglés es capaz
de reconocer las letras, pero no comprende el mensaje. Por eso el ARNm va a pasar por otro tipo de proceso,
conocido como traduccidn. En realidad, la secuencia de nucledtidos es traducida a una secuencia de amino
acidos, que efectivamente contiene la composicion de la proteina. El traductor celular, en este caso, se llama

ARNt o ARN transportador. Cada tres nucleétidos de ARNm (coddn) corresponde a un amino &cido.
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Isoleucina Treonina Asparagina Serina U
Isoleucina Treonina Asparagina Serina C
g Isoleucina Treonina Lisina Arginina A
Metionina (inicio) Treonina Lisina Arginina G
Valina Alanina Acido Aspartico Glicina U
Valina Alanina Acido Aspartico Glicina C
° Valina Alanina Acido Glutamico Glicina A
Valina Alanina Acido Glutamico Glicina G

Figura 9. (A) Esquema de la traduccion y la transcripcion en una célula eucariota. La transcripcion ocurre en el nlcleo y
produce un ARNm que es enviado al citoplasma donde es reconocido por los ribosomas, y los ARNt traducen los ARNm en una
secuencia de péptidos; (B) Cadigo genético - Correlacion entre codones y amino acidos. AUG, que codifica Metionina es el start

codon, 0 coddn iniciador; UAA, UAG y UGA son los stop codon, o codon de terminacion, que sefiala el fin de la traduccion.

Si se considera que el ADN es compuesto por cuatro nucleotidos distintos y que un codén, conjunto
de nuclettidos con relacion directa con un amino acido, es compuesto de tres nucledtidos, el analisis
combinado muestra que existen 4x4x4= 64 distintas combinaciones. Marshall Nirenberg y Heinrich Matthaei,
en 1961, mostraron que un ARN sintético compuesto solamente por nucleotidos uracilo, un poliuracilo, es
traducido en un polipéptido polifenilalanina. Investigaciones conducidas por Har Gobind Khorana revelaron
el papel de los demas 63 codones y con eso, el codigo genético fue completado (Figura 9B). Ademas, fue
revelado que el codon esta compuesto de tripletos no sobrepuestos, sin puntuacion y que la tercera posicidn
en el codén muchas veces no es tan importante como las otras dos posiciones. Es decir que dos 0 mas
codones distintos pueden codificar el mismo aminoacido, por lo que son llamados sinénimos. Por ejemplo,
CUU, CUA, CUC o CUG codifican el mismo amino&cido: leucina. Por fin, algunos de los codones son

especiales porque sefialan el comienzo y el final de la traduccién.

c. MUTACION
El origen de toda la variabilidad genética es la mutacion (cambio en la secuencia de bases) y la
consecuencia de las mutaciones esta directamente correlacionada con la posicion en el genoma en que

ocurren. Mutaciones fuera de los genes (extra génicas) y en los intrones, que son retirados durante el


http://en.wikipedia.org/wiki/Marshall_Nirenberg
http://en.wikipedia.org/wiki/Heinrich_J._Matthaei
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procesamiento del ARNm después de la transcripcion, en teoria causan menos dafios en la produccion de
proteinas. Sin embargo, es importante considerar que las regiones extra génicas pueden ser responsables

por la regulacion de la expresion génica.

Las mutaciones incluyen sustituciones, deleciones, inserciones, inversiones y translocaciones. La
sustitucion ocurre cuando una base nitrogenada es sustituida por otra en la replicacion del material genético
y puede ser el resultado de otros factores como agentes de mutacion, en cualquier fase del ciclo celular. La
sustitucion de punto (o de nucledtido Unico) puede ser de transicién (cuando una purina es cambiada por
otra purina: A por G) o de transversion (cuando una purina es cambiada por una pirimidina: A por C, por
ejemplo). Las transversiones son mas raras que las transiciones ya que cambian un nucleétido de un anillo

por uno de dos anillos y asi cambian la estructura del material genético.

La mutacién por pérdida o delecion ocurre cuando una base o una secuencia de nucleétidos presente
en la hebra molde no se presenta en las hebras hijas. Eso puede ocurrir por errores en la accion de la enzima
polimerasa cuando agrega nucledtidos a las hebras hijas (para deleciones pequefias) o porque la hebra
molde asume una conformacién que oculta una secuencia grande de nucleétidos de la polimerasa (para
deleciones de secuencias mayores). También es posible que el cromosoma tenga deleciones durante la

recombinacion.

La mutacidén por duplicacién ocurre, principalmente, durante el apareamiento irregular de las
cromatidas en la recombinacion. De esta manera, una cierta secuencia de nucleotidos se repite en una de
las hebras y puede ser detectada al identificar dos secuencias idénticas y consecutivas en uno de los

cromosomas resultantes.

Mutacion por insercion se presenta cuando uno o varios nucleotido es colocado en el medio de otros
dos que estan correctamente posicionados en el genoma. La hebra resultante termina con uno o varios
nucleotidos extras y va a depender del tipo de secuencia que fue introducida. En eucariotas, podemos ver
un grupo muy distinto de inserciones llamados elementos transponibles. Estos elementos tienen la capacidad
de “copiar y pegar” en diferentes regiones del genoma, insiriéndose en regiones ricas en islas CpG. En el
genoma humano también se pueden encontrar algunos de estos elementos en algunas poblaciones,

demostrando que los elementos transponibles estan activos en poblaciones actuales.

Al analizar las mutaciones de los tipos inversion y translocacién pensamos en mutaciones en

grandes escalas, dado que son mutaciones que ocurren en un grado cromosémico. Siempre que dos
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cromatidas hacen un quiasma para intercambiar material cromosdmico entre si (crossing-over), existe la
posibilidad de que algunos pedazos de ese material terminen en otros cromosomas que no estan
efectivamente envueltos en el entrecruzamiento, originando una translocacion. El intercambio entre
cromosomas homdlogos puede resultar también en una secuencia con la orientacion contraria a la que
originalmente existia, causando una inversion. Esto puede suceder porque muchos quiasmas son producidos
entre muchos cromosomas homélogos diferentes al mismo tiempo y, si los cromosomas no se encuentran
exactamente alineados en el eje de la célula (sin sobreponerse unos a otros durante la metafase) puede
ocurrir, por ejemplo, que en un cromosoma 9 sea agregado un pedazo del cromosoma 22, y no del
cromosoma 9 homologo, como deberia ocurrir normalmente. Este proceso de intercambio de material

genético entre cromosomas no homélogos se conoce como translocacion.

No todas las mutaciones causan repercusiones en aspectos morfologicos. Por lo contrario, la
mayoria de nuestro genoma no esta directamente relacionado con caracteristicas morfolégicas. Si las
mutaciones ocurren en regiones génicas o en regiones de control de expresion génica, puede ocurrir la
alteracion de la secuencia codificadora con intercambio de amino &cidos o modificacion de la expresion, con
efectos visibles o bioquimicamente perceptibles. En otros casos se producira solamente variabilidad en un

grado molecular, sin grandes consecuencias.

d. LA GENOMICA Y SUS DERIVACIONES

i. GENOMAS Y GENES
Nos encontramos en la era de los genomas. Hasta hace poco tiempo era realmente impensable la

secuenciacion completa de un genoma de cualquier naturaleza. Los proyectos de secuenciacion de
genomas, en especial el Proyecto Genoma Humano (http://www.genome.gov/10001772), ha traido la
creacion de nuevas areas del conocimiento, como la Gendmica y la Bioinformatica, asi como el desarrollo
de nuevas tecnologias y analisis computacional, entre otras. Actualmente es posible la secuenciacion de
genomas enteros en tiempo record y con la posibilidad de mejoras tecnoldgicas significativas en los proximos

anos.

La primera secuencia completa del genoma humano tuvo su primera versién publicada en 2001.
Desde la inauguracion del Proyecto Genoma hasta la publicacién de la primera version del genoma humano
transcurrieron 11 afios. Hoy, en 2014, es posible obtener un genoma humano completo en pocos dias de
trabajo laboratorial, sin embargo, el analisis del mismo aun requiere de un gran esfuerzo bioinformatico. De

forma interesante, en el afio de 2008 fue inaugurado el proyecto “1000 Genomes”
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(http://www.1000genomes.org), que hoy cuenta con mas de 2.500 genomas humanos completos en su banco
de datos.

Pero al final de cuentas, ¢ que es un genoma? El nombre sugiere la idea de una coleccion de genes,
dado que el sufijo OMA se refiere a “un conjunto”. Sin embargo, el genoma humano se encuentra repartido
en dos genomas diferentes: el nuclear y el mitocondrial. En 1981, el genoma de las mitocondrias humanas
fue el primer genoma completamente secuenciado. Es un genoma compacto, parecido al genoma de las
bacterias, no obstante cada célula presenta muchas copias del mismo, dependiendo de la funcién de cada
célula y de cuanta energia esa célula necesita para sobrevivir y funcionar. EI genoma nuclear es el conjunto
de moléculas de ADN que se localiza en el nucleo, encontrando dos en cada célula diploide. Por ejemplo, en
la especie humana el genoma estad compuesto por una secuencia de 22 cromosomas autosomas y dos
cromosomas sexuales (X 0 Y). En la Figura 10 se presenta un cariotipo de una mujer normal. Se pueden

observar los 46 cromosomas, 23 pares, que componen el genoma de esta muijer (Figura 10).
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Figura 10. Cariotipo de una mujer normal (cortesia de Juliana Forte Mazzeu de Aratjo).

En sintesis, el genoma es alin mas que solamente “los genes”, es también toda la secuencia de

ADN. Se asume que encontraremos el mismo genoma en todas las células somaticas de un organismo
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aunque hay excepciones como los tumores en donde se pueden presentar modificaciones en la cantidad y

calidad del material genético y algunos genes de células del sistema inmune.

En principio, la idea era que el genoma humano estuviera compuesto por 2% de regiones
codificadoras (o genes) y de 98% de regiones sin importancia o de importancia desconocida. El proyecto
Encode (por sus siglas en Inglés: Encyclopedia Of DNA Elements - http://www.genome.gov/10005107)
busca describir y comprender el universo de regiones extra génicas. Ese proyecto esta poco a poco
cambiando esta idea inicial, y la respuesta preliminar es que aun no se sabe cuél es el porcentaje de genoma
funcional. Estudios del tipo GWAS (por su siglas en Inglés: Genome-wide association study) buscan
principalmente los genes asociados con las enfermedades comunes, tales como diabetes, enfermedades
cardiacas, canceres, y otras mas, y muestran que cerca de 85% de las regiones candidatas estan fuera de
los genes o regiones codificadoras de proteinas, es decir, ocurren en las llamadas regiones extra génicas.
Por lo tanto, es posible que las regiones que antes se consideraban sin importancia al fin y al cabo si sean

importantes para la regulacion de regiones codificadoras.

3. HERENCIA REAL
Después de que Mendel introdujo las bases del conocimiento acerca de la herencia, hace 150 afios,

estamos aun preguntandonos sobre todo lo que sabemos hasta ahora, con excepcion a lo que llamamos de
la Primera y Segunda Leyes de Mendel. La herencia monogénica de Mendel es utilizada como un facilitador

en la comprension de la herencia y es la base para avanzar hacia otros conocimientos mas complejos.

Los patrones de herencia clasicos, cuando solamente un gen esta siendo analizado, se encuentran
presentados en la Figura 11. En el diagrama observamos los arboles genealdgicos, donde se considera que
todos los individuos presentan un cuadro clinico semejante. De forma a entender estos diagramas, vale
recordar que en la nomenclatura universalmente adoptada, el simbolo de circulo representa individuos del
sexo femenino y los cuadrados son usados para los individuos del sexo masculino. Lineas horizontales que
conectan dos individuos representan un matrimonio o reproduccién y las lineas verticales ilustran
descendencia. Los individuos marcados con colores son los que presentan la caracteristica o enfermedad

siendo analizada. Los nimeros romanos |, Il 'y Il corresponden a las generaciones.

Utilizando los arboles genealdgicos de la Figura 11, vamos a analizar los resultados esperados para
cada patron de herencia en la descendencia de las familias. Para tal, vamos a simular que la primera hija de

la generacion 1, individuo 111.1, se casa con un individuo no emparentado y sin la caracteristica/ enfermedad


http://www.genome.gov/10005107
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que estamos estudiando. Cual es la probabilidad de que la pareja tenga: i. ¢Un hijo afectado con la

caracteristica/enfermedad?; ii. ;Una hija afectada?

Considerando el primero caso (Figura 11 A), patron de herencia autosémica dominante, la
probabilidad de que esa pareja tenga un descendiente de cualquier sexo con la anomalia es del 50%. Eso
se puede explicar porque la mujer es heterocigota “Aa”, donde su madre presenta la enfermedad y su padre
no. Por supuesto, la mujer ha heredado un alelo “A” de su madre y un alelo “a” de su padre. Entonces, esa
mujer va a producir 50% de sus gametos con el alelo “A”. Como el hombre con quien se casé produce 100%
de gametos “a” (sin la anomalia), la posibilidad de que produzcan una descendencia con la anomalia es A x
a=%x1="%=50%.

En el segundo caso analizado (Figura 11 B) consideramos un patrén de herencia autosémica
recesiva donde la posibilidad de que la pareja tenga un hijo afectado es cercana a 0%. Esto se debe a que
el marido no esta afectado por la anomalia, que solamente se muestra en homocigotos recesivos, con chance
proxima a 0% de ser heterocigoto, considerando que el caso se encuentra en una familia donde ningun
individuo esta afectado por la enfermedad. La mujer va a producir 100% de sus gametos con el alelo mutado
y el hombre tiene una probabilidad de cerca de 100% de que sus gametos presenten el alelo no mutado. Asi,
100% de la descendencia seré de heterocigotos para el gen de la enfermedad y ningun individuo presentara
la patologia. Excepciones podrian presentarse en el caso de que esta pareja perteneciera a un grupo étnico
restringido, donde la probabilidad de tener heterocigotos para determinados alelos es mas alta, debido a un

alto grado de endogamia (cruce entre individuos intimamente emparentados).

En relacion al tercer caso, herencia con patron ligado al X, la mujer tiene 50% de chance de ser
homocigota dominante y 50% de chance de ser heterocigota. Esto se debe a que la madre de la mujer 111
es heterocigota, pero no sabemos cual alelo se transfirié a su hija. En este caso, la posibilidad de que la
pareja tenga un hijo de sexo masculino afectado es de %2 (chance de que la mujer sea heterocigota) x %2
(chance de que la mujer heterocigota transfiera su alelo mutado a su hijo) = % = 25%. Sin embargo, la
probabilidad de que la hija de esta pareja sea afectada es cero. Una vez méas tenemos %z (chance de la mujer
ser heterocigota) x %2 (chance de que la mujer heterocigota transfiera su alelo mutado para su hija) = %a. No
obstante, el marido produce 100% de sus gametos con el alelo no mutado y 0% con el alelo mutado,
considerando que no haya una nueva mutacién. Por lo tanto, el chance de que la pareja genere una hija

homocigota para una enfermedad ligada al cromosoma X recesiva es de 74 x 0 = 0%.
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En el cuarto caso, herencia dominante ligada al sexo, el chance de heredar la enfermedad es de
50% tanto para un hijo como para una hija. Es como pensar en la herencia autosémica dominante. La gran
diferencia en las proporciones esperadas en la descendencia se debe a que en la herencia dominante ligada
al sexo los hombres afectados no pueden tener hijos del sexo masculino afectados por la enfermedad porque

solo transfieren el cromosoma Y para estos individuos.

Figura 11. Patrones clésicos de herencia monogénica mendeliana — (A) Herencia autosémica dominante: i. No hay saltos de
generacion, ii. Individuos de ambos sexos pueden presentar la caracteristica, ii. Individuo afectado tiene al menos uno de los
progenitores afectados; iv. Individuos afectados heterocigotos tienen chance de 50% de tener descendencia afectada (B) Herencia
autosomica recesiva: i. Individuos de ambos sexos pueden presentar la caracteristica, ii. Individuo afectado generalmente es hijo
de padres no afectados, iii. Comunmente encontrado en uniones consanguineas y en grupos étnicos més restringidos; (C)
Herencia recesiva ligada al sexo: i. Afecta en gran medida a més hombres que mujeres, ii. Hijos de hombre afectado no heredan
el alelo de la caracteristica, iii. Hijas de hombre afectado heredan el alelo de anomalia y generalmente no expresan la enfermedad;
(D) Herencia ligada al sexo dominante: i. todas las hijas de hombre afectado presentan la enfermedad, ii. Ningn hijo de hombre
afectado presenta la enfermedad, iii. Los hijos de mujeres afectadas heterocigotas tienen 50% de chance de heredar la enfermedad
independiente del sexo.
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Considerando que un unico gen puede estar relacionado a la anomalia bajo investigacion, es
importante considerar una serie de modificadores que pueden causar diferencias en la expresion de ese gen.
Inicialmente, consideremos que haya codominancia, situacion en la que los efectos fenotipos de los alelos
de un gen se expresan total y simultaneamente en el individuo heterocigoto. Por ejemplo, el arbol genealdgico
muestra que la anemia falciforme en humanos (una enfermedad sanguinea), es autosémica recesiva. En
una consulta de asesoramiento genético los padres van a recibir informacion sobre la probabilidad de tener
hijos afectados en base al patron de herencia autosémica recesiva, 0 sea, caso en que los individuos
heterocigotos con alelos presentes en los cromosomas no sexuales, pueden tener una expresion génica
oculta por el alelo dominante. Por lo tanto, una pareja donde ambos individuos son heterocigotos (alelo A —
hemoglobina normal; S - hemoglobina falciforme) presentan una probabilidad de tener 25% de su
descendencia afectada (SS), 50% heterocigotos (AS) y 25% no afectados (AA). Desde el punto de vista
clinico, el individuo heterocigoto puede presentar algunos sintomas porque la expresion génica del alelo es
codominante. En este caso, los individuos heterocigotos presentan 50% de la produccion de proteinas

hemoglobinas del tipo A normal y 50% del tipo mutado S.

A continuacion, consideremos también un caso donde haya dominancia incompleta. En esta
situacion tenemos un alelo que produce una proteina y uno que no produce la proteina, como en la
dominancia completa. Sin embargo, en la dominancia incompleta, la cantidad de producto es importante para
la expresion fenotipica. En realidad, la dominancia completa descrita por Mendel, es muy rara. La
enfermedad de Huntington es un buen ejemplo de ese fenémeno en la especie humana: los individuos
homocigotos dominantes y heterocigotos presentan un cuadro clinico similar. La dominancia incompleta, por
otro lado, es un patron de herencia comun para enfermedades genéticas: el principal tipo de enanismo en
humanos, la acondroplasia, presenta ese patrén donde los individuos homocigotos dominantes muestran un

cuadro clinico mucho mas severo que los heterocigotos.

Ya se sabe desde hace tiempo que la herencia monogénica es muy rara si es comparada con otras
formas de herencia genetica como la digénica, oligogénica, poligénica y, principalmente, la herencia
compleja. Es facil observar heterogeneidad en la expresion de caracteristicas y enfermedades, a lo que
llamamos heterogeneidad clinica, asi como la heterogeneidad genotipica (alélica y/o génica o de locus). Por
lo tanto, frecuentemente vemos la dificultad en encontrar una correlacién entre fenotipo y genotipo: una
misma enfermedad puede presentarse con diferentes cuadros clinicos, sugiriendo que algo mas que solo un

gen o genes estan involucrados. Por otro lado, tenemos cuadros clinicos muy similares que son fruto de
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diferentes mutaciones vy diferentes genes. En esos casos es importante que se tome cuidado en el
asesoramiento genético ofrecido. Por ejemplo, suponga una pareja donde ambos progenitores son sordos
de nacimiento. Partiendo de las informaciones dadas por la pareja, es posible dibujar un arbol genealdgico
semejante al de la Figura 12A. La pareja tiene dos hijos no afectados y quiere saber la probabilidad de que
un futuro hijo tenga la posibilidad de ser sordo. ¢ Cual es la mejor respuesta para ellos? El primer punto es
tratar de descartar que la sordera no genética, ya que si no es heredada, la probabilidad de que el futuro
hijo sea afectado es directamente dependiente de la exposicion al mismo agente ambiental al que sus padres

fueran expuestos.

Excluyendo esa posibilidad, el patron de herencia mas probable para las dos familias involucradas
es la autosomica recesiva, porque afecta los dos sexos y los padres de los afectados no son afectados. En
ese caso, los conyuges deben presentar apenar alelos mutados para un dado locus génico. Pero, ¢,como se
explica entonces que la pareja tiene dos hijos que no son sordos? ;Cual seria la explicacion mas

parsimoniosa para esta situacion?

Eso puede ser explicado por el conocimiento de que la sordera no se debe a un Unico gene y si a
conjunto de genes diferentes. En ese caso, es muy probable que la familia presente mutaciones en genes
distintos que controlan la misma caracteristica. Suponga que la familia 1 presenta mutaciénenelgen Ay la
familia 2 presenta mutacién en el gen B. Individuos afectados en la familia 1 son “aa” y en la familia 2 son
‘bb” y presentan sordera. ;Cuél seré el genotipo de esos individuos para el otro gen? Hay una probabilidad
proxima a 100% de que sean homocigotos dominantes para el otro gen porque la frecuencia de esas
mutaciones en la populacién humana es muy baja. Conforme muestra la Figura 12B, hay una probabilidad
de 100% que el proximo hijo de la pareja, independientemente del sexo, no sea sordo, porque seria

heterocigoto para ambos genes (AaBb).



113

“ f_T_; | Ji\ ‘ ri} | | i“j':“l

1 ] [} © 19 -
v I . 2
A
1—— | )
== N . y
aaBB AAbb
B AaBb AaBb AaBb

Figura 12. (A) Arbol genealégico mostrando heterogeneidad de locus; (B) Arbol genealégico mostrando las consecuencias de la
heterogeneidad de locus, considerando dos loci involucrados.

e. HERENCIA COMPLEJA

La expresion fenotipica de la mayoria de las caracteristicas morfolégicas no es como las
caracteristicas descritas por Mendel, donde tienden a ser todo o0 nada. Esto es porque son influenciadas por
mas de un gen 'y también por el ambiente. Lo mismo se puede decir de las enfermedades de la edad adulta

0 avanzada donde la herencia es compleja.

Este tipo de herencia presenta la interaccién de muchos genes entre si y de estos genes con el
ambiente. Dentro de los genes se puede diferenciar dos clases: los genes principales y los genes secundarios
(Figura 13). Las caracteristicas de la herencia compleja no se muestran como clases distintas, por lo

contrario, siguen un patrén aproximado de una curva normal, la curva de Gauss.
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Figura 13: Caracteristicas del patron de herencia complejo son definidas por las interacciones entre genes principales,
secundarios y factores ambientales.

Ejemplos de herencia compleja son: altura, color de piel, color de los 0jos, tipo de pello, distribucion
de pelo por el cuerpo, formato del rostro, distribucion corporal de grasa, presion sanguinea y muchos otros.
Enrelacion alas enfermedades de la edad adulta, tenemos las enfermedades cardiacas, diabetes, canceres,

enfermedades autoinmunes y alergias.

La Figura 14 presenta un tipico arbol genealdgico de una caracteristica con herencia compleja. La
caracteristica muestra una agregacion familiar, o sea, es mas comun en algunas familias que en otras, pero
también es comun en la poblacién. Es parecido al patrén autosomico dominante, pero con penetrancia
incompleta: hay individuos que presentan el genotipo pero no muestran el fenotipo. La penetrancia
incompleta es resultado de: i. Interaccion con otros genes — En ese caso hay otros genes directamente
relacionados con la caracteristica, por lo que es dificil decir si estamos tratando de un genotipo simple como
Aa o de un genotipo complejo con al menos dos genes presentando mutaciones; ii. Interaccidén con el
ambiente; iii. Variacion en la edad de expresion - el individuo no muestra la caracteristica por no tener edad

suficiente.
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Figura 14: Arbol genealdgico mostrando agregacion familiar.

En las caracteristicas de herencia compleja, las mutaciones en genes principales, conocidos como
master genes, llevan a la expresion de caracteristicas que no estan en la curva de patron normal, es decir,
patologias con mutaciones en los genes secundarios en donde generalmente se muestra variabilidad de la
caracteristica normal. Un buen ejemplo de esto es el color de la piel, que involucra varios genes y el ambiente.
Mutaciones en los genes principales OCA2, TYR y TYRP1 resultan en ausencia de produccion de melanina
y cuadros de albinismo y otras enfermedades, y mutaciones en genes secundarios resultan en la variabilidad

que vemos asociada a los diferentes colores de piel.

Lo mas complicado del estudio de la herencia compleja es la falta de concordancia entre fenotipo y
genotipo. No es raro que personas diferentes presenten enfermedades muy similares con genotipos
completamente distintos. Estudios mas modernos de asociacion entre genotipo y fenotipo, los GWAS,
muestran que esa correlacion es muy pequefia. También se ha demostrado que cada gen puede contribuir

con, por ejemplo, solo 1% de la variabilidad de la caracteristica/enfermedad.
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4. CONCLUSIONES

A lo largo de la historia, la genética, inicialmente creada a partir de la fisiologia, se fue agregando a
otras areas dando origen a nuevos conocimientos e innovaciones. Conocimientos generados en la biologia
celular, bioquimica y medicina fueron incorporados en la genética en sus primeros afios, originando, por
ejemplo, la teoria cromosémica de la herencia, las bases citologicas de la herencia y los principios de la

genética médica.

Recientemente, conocimientos de las ciencias de la computacion y de la biologia molecular fueran
incorporados originando la nueva area denominada gendmica. En el cambio de siglo, empezé un movimiento
de estudio holistico, caminando de forma contraria al reduccionismo de décadas pasadas, que involucra

todas las areas de la ciencia para una mejor comprension de la biologia de los sistemas.

Hoy en dia, la genética se encuentra nuevamente bastante proxima a la fisiologia, biologia celular,
y todas las demas areas de la biologia y biomedicina, ademas, por supuesto, de la computacion y todas las
OMICAS, como epigendmica, metabolémica, transcriptémica, protedémica, entre otras. Equipos multi e
interdisciplinares han sido creados con el objetivo de generar un conocimiento mas holistico y la valvula
conductora central de toda esa nueva forma de abordar el conocimiento es la genética, buscando una mejor

comprension del mundo real.
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GLOSARIO

Autégamas: individuos capaces de realizar autofertilizacion. Comdn en plantas monoicas (con flores

femeninas y masculinas en un mismo individuo).

Bacteriéfagos: también conocidos como fagos, son virus que infectan bacterias.

Centrémero: region del cromosoma que mantiene las cromatidas hermanas unidas durante la divisidn

celular y que sefiala donde es el brazo curto del brazo largo del cromosoma.

Citogenética: area de la genética relacionada al estudio de la estructura, funcién y comportamiento de los

cromosomas.

Cromatida: una de las unidades longitudinales de un cromosoma replicado. Las cromatidas hermanas son

las hebras madres y nuevas hebras de un mismo cromosoma y que estan unidas por el centromero.

Cromatina: material fibroso que se localizada dentro del nucleo y es pasible de ser colorido con colorantes

especificos.
Cromosomas autosomicos: todos los cromosomas que no son los sexuales.

Cromosomas sexuales: son, en el caso de los humanos, los cromosomas X y Y. EI cromosoma Y en

humanos esta directamente relacionado al inicio de la diferenciacion sexual masculina.

Eucariota: eu — verdadero, karya — nucleo; célula o individuo cuyas células contienen un nucleo organizado

y envuelto por una membrana, como la membrana celular.

Eventos después de la traduccion: modificaciones en la proteina que ocurren después de la traduccion.
Puede ser de tipo conformacional (forma que la proteina asume) o estructural (modificaciones en los amino

acidos que la componen).

Eventos antes de la transcripcion: modificaciones que ocurren en el ADN antes de que sea transcrito en

ARN por la ARN polimerasa.

Expresion fenotipica: forma como la caracteristica se muestra, sea morfolégica o metabdlicamente.
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Fenotipo: resultado de la interaccion entre la informacion en el genotipo y el ambiente. Resultado de la

expresion de un gene.

Genoémica: conjunto de ciencias y técnicas dedicadas al estudio integral del funcionamiento, contenido,

evolucion y origen de los genomas.

Genotipo: informacion contenida en el material genético para una determinada region, secuencia o gen

especifico.

Heredabilidad: conjunto de procesos bioldgicos que garantizan que cada ser vivo reciba y transmita

informaciones genéticas mediante la reproduccion.

Heterocigoto: individuo portador de dos alelos diferentes en un mismo locus génico (para la misma

caracteristica).

Hibridacion: cruce entre especies diferentes, mezcla.

Histonas: principales proteinas que se asocian al ADN promoviendo la compactacion cromosémica.
Homocigoto: individuo portador de dos alelos iguales para determinado locus génico.

Raza pura: populacion donde todos los descendientes son producidos por autofecundacion y exhiben la
misma forma para una caracteristica. También puede decirse de una poblacion de individuos donde todos

son homocigotos, a pesar de haber sido generados por autofecundacion.
Locus génico: local o sitio determinado de un cromosoma en el que se encuentra un gen especifico.

Quiasma: punto de unién entre dos cromosomas homdlogos, observado durante la metafase; local donde
ocurre intercambio de material cromosémico (recombinacion, entrecruzamiento, crossing-over) entre

cromosomas homologos.
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Primatus sum, nihil primatum mihi alienum puto (Yo soy un primate;
Nada acerca de los primates me es extrafio [Hooton, 1955]).

La primatologia, como la antropologia no tiene limites
intelectuales, todo acerca de los primates esta incluida en ella
(Rodman, 1999).

Los antropdlogos le han dado poca importancia a los Primates del
Nuevo Mundo porque no estan en la tendencia principal de estudio
de la evolucion de los hominidos. Sin embargo, los platirrinos
proveen ejemplos excelentes de paralelismos que ayudan a
esclarecer principios generales para todos los primates (Kinzey,
1997)
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1. INTRODUCCION

¢ Por qué es importante el estudio de la primatologia como parte de la antropologia biolégica? La
funcion de la primatologia en la antropologia es explorar e investigar los origenes de los humanos y el origen
de la naturaleza humana utilizando comparaciones morfoldgicas y comportamentales con primates vivientes,
primates fésiles y los mismos humanos (Rodman, 1999; Silk y Boyd, 2005). De hecho, cuanto més se conoce
acerca del comportamiento de los primates, mas se comprende que los diferentes comportamientos de
alimentacion, de desplazamientos y sociales estan interrelacionados y posiblemente dependen ademas de
la estructura, composicion y estacionalidad de los ambientes donde viven (Kinzey, 1997; Brokman y van
Schaik, 2005). Mas aun, el estudio de primates no humanos, se basa, ademas, en la idea de que la seleccion
natural promueve la existencia de organismos similares en ambiente similares; por lo tanto, explorar los
patrones diversos de comportamiento y morfologia de los primates en relacion con el ambiente donde viven,
puede ayudarnos a comprender como posiblemente la evolucion modelé adaptaciones en respuesta a
diferentes presiones selectivas. Entre los primates, los platirrinos constituyen un interesante modelo
instructivo para estudiar el comportamiento de los homininos tempranos —en la busqueda de homologias-
(Kinzey, 1997). Los humanos y los primates no humanos comparten variados aspectos de la morfologia,
fisiologia y desarrollo; ademas, tienen un sistema visual complejo, la habilidad de asir con manos y pies, y
compartimos algunas caracteristicas de historia de vida como un periodo juvenil extenso y grandes cerebros
en relacion al tamafio del cuerpo. Existen dos amplias ramas principales dentro de la primatologia: (1) la
paleoprimatologia (Tejedor, este volumen) que explora e interpreta la evidencia fésil en la evolucién de los
primates, y (2) el estudio del comportamiento y la ecologia de los primates vivientes. En este segundo punto
y capitulo, se abordara en primer lugar los aspectos que definen a un primate y la morfologia de los primeros
primates del continente americano. En cuanto a la resolucion de conflictos taxondmicos supraespecificos
para los primates platirrinos, hacemos notar se ha arribado a un consenso con la convergencia casi
generalizada de los resultados entre estudios morfoldgicos y moleculares (Schneider y Rosenberger, 1996),
con la sola excepcion del género Aotus, que para las filogenias moleculares aparece vinculado a los Cebidae
(ver Schneider, 2000), en tanto los aportes desde la morfologia, ecologia y comportamiento los relacionan
cercanamente a los Pitheciidae (Rosenberger, 1979 et seq.). También, se explorara en torno al
comportamiento de los primates y como y por qué se estudia; viajando desde aspectos evolutivos hasta los
factores ecoldgicos y sociales que influyen su la estructura social. Finalmente, se destacan areas noveles de
estudio en primatologia, como conservacion, etnoprimatologia, primatologia molecular, y primatologia

cognitiva. Para ello, nos centraremos en los primates que habitan en los bosques del continente americano,
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también llamados primates neotropicales, primates del Nuevo Mundo, o mas especificamente platirrinos. En
un primer lugar se presentara una clasificacion de los primates no humanos vivientes, para luego
concentrarnos en los primates neotropicales con los cuales se abordara en forma concisa temas principales
del comportamiento y ecologia de los primates. Se presentaran los sitios de estudios a largo plazo y su
relevancia en nuestra region, y se finalizara con una guia rapida para hacer trabajos de campo con primates

no humanos a modo de anexo.

2. CLASIFICACION Y CARACTERIZACION DE LOS PRIMATES VIVIENTES

La clasificacion de los Primates, como la de cualquier organismo, debe estar sustentada en bases
filogenéticas. Esto implica que las distintas categorias taxondmicas seran el reflejo de su evolucion
monofilética, esto es, descendientes de ancestros comunes. En tiempos pasados, los primates eran
clasificados en lo que hoy informalmente se conocen como “prosimios” (lemuriformes, tarsiformes, y grupos
relacionados), en comparacion con los “verdaderos” monos y simios, que abarcaban el resto de los grupos
gradisticamente mas complejos. Hoy se entiende la clasificacion del Orden Primates desde una 6rbita
netamente filogenética (Ver Anexo | en Tejedor, este volumen), y asi encontramos dos categorias
subordinales, como son los Haplorhini y Strepsirrhini.

Pero antes de considerar las distintas categorias taxondémicas, cabe preguntarse qué es un primate

y cuales son sus caracteristicas fundamentales. Para caracterizarlos, debemos hallar rasgos compartidos
por todos los miembros del orden, y que a su vez se diferencien del resto de los 6rdenes de mamiferos.
Entonces contamos las siguientes adaptaciones para definir a los primates de aspecto anatémicamente
modernos, o Euprimates (=verdaderos primates), que incluyen precisamente haplorrinos y estrepsirrinos (ver
Silcox, 2001):

1) Alargamiento de las falanges de pies y manos, pulgares oponibles y presencia de ufias planas en
lugar de garras. Estos caracteres forman un complejo adaptativo para la prensién.

2) Adaptaciones de los miembros posteriores para el salto, que implica el alargamiento de los mismos
en relacion a los miembros anteriores.

3) Mejoramiento del sistema visual, que involucra el agrandamiento de las érbitas y su tendencia a
la frontalizacién, y la presencia de una barra postorbital que separa las cavidades orbitarias de las
fosas temporales; esto ultimo es una importante caracteristica que definira, en cierto modo, las
direcciones evolutivas de estrepsirrinos y haplorrinos (ver mas abajo). Estas adaptaciones

estarian relacionadas directamente con el mayor tamafio y complejidad del cerebro de los
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primates, que a su vez se vincula con la reduccion del aparato olfatorio; cabe esperar que el ultimo
sea una consecuencia del uso optimo de las adaptaciones visuales.

4) Adquisicion de caracteres dentarios asociados con una dieta méas herbivora o frugivora, en lugar
de las primitivas adaptaciones mas estrictamente insectivoras de los ancestros de los primates.
Esto implica un desarrollo de dientes de aspecto mas bunodonte, es decir, con coronas y cuspides
mas bajas, crestas menos filosas, y cuencas mas amplias que facilitarian una mejor masticacion
sobre alimentos de origen vegetal.

5) La presencia de una bulla auditiva (cavidad que encierra a los pequefios huesos del oido medio)
formada por la expansion del hueso petroso en el complejo temporal, en lugar del entotimpanico,
este Ultimo caracteristico de todos los mamiferos. Esto se ha considerado una caracteristica -y

quizas la Unica- exclusiva del orden Primates. No obstante, su valor adaptativo es puesto en duda.

Pero para explicar estas adaptaciones es necesario estimar el tiempo de divergencia del orden
Primates respecto a otros mamiferos placentarios. En general, es aceptado que los primates divergen
intraordinalmente antes del limite Cretacico-Terciario (aproximadamente 65 millones de afios), y el momento
de divergencia se estima cercano a los 80 millones de afios (Springer et al., 2003), aunque los registros mas
antiguos que hoy poseemos (ver Tejedor, este libro), datan del limite Cretacico-Terciario o el Paleoceno mas
temprano. Es decir, debieron ocurrir una sucesion de eventos que quedan aun por develar, y de este modo,
los grupos mas antiguos de mamiferos con caracteristicas primatoideas (por ej., Plesiadapiformes), podrian
haber derivado de un stock comun también a los Euprimates.

La caracterizacion de los primates vivientes estd enmarcada, como se mencionara mas arriba, en

dos subordenes: Strepsirrhini y Haplorhini (ver Figuras 1y 2).
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GENERO
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FAMILIA

SUPERFAMILIA

PARVORDEN

INFRAORDEN

SUBORDEN

ORDEN

Lemur
Hapalemur
Prolemur
Eufemur
Varecia
Avahi
Propithecus
Indri
Phaner

Carlito
Tarsius

Chlorocebus
Allochrocebus
{Cercgpi!hecus
Miopithecus
Allenopithecus
—Lophocebus
—Rungwecebus

\—Papio

L—Theropithecus
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Piliocolobus

Semnopithecus
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Nyct/cebus
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Erythrocebus 1

Lemuridae

Indriidae
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Lorisidae

Galagidae
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= Alouattinae
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— Cebinae
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Hylobatidae
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— Pitheciidae —— Pithecoidea |
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Callibelia i~ Callitrichinae_|
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—Strepsirrhini

—Tarsiiformes — Tarsiiformas ]
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Figura 1: Cladograma que refleja las relaciones filogenéticas de los géneros de primates vivientes (modificado de Fleagle, 2013).
La posicién de Aotus, no obstante, es controversial y difiere en los estudios morfoldgicos y moleculares; en el presente trabajo, se
incluye dentro de los Pitheciidae.
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a. SUBORDEN STREPSIRRHINI

Los Strepsirrhini incluyen a los lemures, lorises, y galagos, y se caracterizan por tres adaptaciones
exclusivas: 1) la presencia de un “peine dental” formado por los incisivos y caninos inferiores implantados
horizontalmente, cuya utilidad se aplica al acicalamiento; 2) la faceta fibular expandida lateralmente en el
astragalo (hueso del pie); 3) la presencia de una garra de acicalamiento en el segundo digito del pie.

El craneo de los estrepsirrinos suele tener hocico alargado, érbitas relativamente frontalizadas, y
presencia de una barra postorbital que, no obstante, no se extiende encerrando la orbita posteriormente.
Entre los estrepsirrinos mas populares hallamos al infraroden Lemuriformes de Madagascar, que incluyen a
los tradicionales lemures y al extrafio aye-aye, género Daubentonia, quizas el primate adaptativamente mas
divergente que se conoce; posee grandes orejas y denso pelaje, una reduccion drastica de los elementos
dentarios (reduccidn a un incisivo, pérdida de los caninos, reduccion a un premolar), los incisivos de aspecto
rodentiforme y crecimiento prolongado, al modo de los roedores, y la inusual presencia del tercer digito de
las manos exageradamente alargado y gracil, que le permite capturar insectos en oquedades de los arboles.
Las particularidades de Madagascar y su prolongado aislamiento respecto de Africa, lo transformaron en un
escenario ideal para la amplia radiacion de los lemuriformes, exclusivos de esta isla, que constituyen una de
las principales radiaciones de primates vivientes con 15 géneros diferenciados (Fleagle, 2013).

El otro infraorden de estrepsirrinos lo constituyen los Lorisiformes, que agrupan lorises y galagos de
Africa y Asia. Estos primates comparten las mencionadas caracteristicas anatémicas de los estrepsirrinos,
pero han radiado en zonas continentales y su distribucién geogréfica abarca regiones distantes y con
ambientes heterogéneos que propiciaron su diversificacion. Galagos y lorises poseen habitos nocturnos,
pero se diferencian fundamentalmente en su modo de locomocién, que condiciona la estructura diferencial
de su esqueleto postcraneal; mientras los galagos son &giles saltadores, los lorises poseen movimientos
lentos con predominancia de habitos trepadores. Mas alla del caracter estrictamente africano de los galagidos
y su diversidad de cinco géneros, los lorisidos se han diversificado y extendido geograficamente mas que

ningUin otro estrepsirrino viviente, habiéndose descripto tres géneros en Africa y dos en Asia (Fleagle, 2013).
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b. SUBORDEN HAPLORHINI

Los haplorrinos nos incluyen a los humanos y sus inmediatos ancestros, y en términos generales,
han recibido mayor atencion que los estrepsirrinos, pese a que las adaptaciones de ambos grupos sean tan
igualmente diversas e inusuales en ciertos casos.

INFRAORDEN TARSIIFORMES
Pero mas que nada, los ultimos debates establecidos en torno a la filogenia y clasificacion de los

primates, se centraron en la posicion del Infraorden Tarsiiformes, que incluye a los actuales tarsidos formados
por los géneros Tarsius, Carlito y Cephalopachus, todos habitantes del sudeste asiatico. Como se menciond
arriba, originalmente fueron considerados como “prosimios” junto con los estrepsirrinos. Pero la carencia de
‘peine dental”, un caracter universalmente compartido por los estrepsirrinos, el acortamiento del hocico y
reduccion del complejo nasal, asi como el cierre posterior de las drbitas, hacen de los tarsiformes un grupo
vinculado a los haplorrinos. Las similitudes con los estrepsirrinos pueden interpretarse como caracteres
primitivos retenidos y, por ende, sin valor en la construccion filogenética. Los tarsidos tienen particulares
adaptaciones, incluyendo un muy pequefio tamafio corporal, con apenas mas de 100 gramos de peso;
enormes oOrbitas que en volumen supera su propio tamafio cerebral, y denotan sus habitos nocturnos; gran
desarrollo de pies y manos, con digitos elongados y huesos tarsales del pie muy elongados; y unos dientes
de coronas amplias y relieve cortante que refleja sus habitos como depredadores de insectos y pequefios

vertebrados.
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Figura 2: Algunos representantes del orden Primates. A) Saguinus fuscicollis, b) Aotus nigriceps, c) Aotus azarae, d) Cebus
capucinus, e) Sapajus flavius, f) Alouatta caraya, g) Erythrocebus patas, h) Cercopithecus mona, i) Chlorocebus pygerythrus, j)
Presbytis thomasi, k) Colobus guereza, I) Macaca fascicularis, m) Papio anubis, n) Pongo abelli, o) Pan troglodytes.
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INFRAORDEN ANTHROPOIDEA

Este grupo incluye a los parvérdenes Catarrhini y Platyrrhini, denominados respectivamente monos
del Viejo Mundo y del Nuevo Mundo. En términos generales, ambos grupos se diferencian anatémicamente
respecto de los estrepsirrinos y, en ciertos casos, de los tarsiformes. Los antropoideos poseen un hueso
frontal fusionado, del mismo modo que la sinfisis mandibular (contrariamente a los “prosimios” que poseen
un hueso frontal par con sutura metdpica, y una sutura en la sinfisis mandibular); el tamafio del cerebro es
definitivamente mayor; la cavidad orbitaria esta completamente cerrada por la pared postorbitaria expandida
a partir de la barra lateral; y hay ausencia de garra de acicalamiento y peine dental. La denticion de los
antropoideos es distintiva al tener bien diferenciados los caninos respecto a los incisivos, los primeros nunca
se proyectan horizontalmente y los segundos suelen ser de corona bien elevada sobre el plano oclusal,
muchas veces con caracter dimérficos para machos y hembras. Los incisivos se implantan en posicion mas
vertical, con mayor 0 menor procumbencia en ciertos casos. Incisivos y caninos constituyen los dientes
anteriores encargados de la prension de los alimentos, en tanto los dientes postcaninos (algunas veces
puede considerarse el premolar mas anterior como parte del complejo de dientes anteriores) desarrollan una
estructura muy variada de acuerdo al amplio espectro adaptativo para la alimentacion. Los antropoideos
varian desde formas depredadoras sobre insectos, vertebrados, e incluso otros mamiferos, hasta formas
herbivoras mas estrictas, frugivoras u omnivoras. Estos habitos determinan las particulares adaptaciones de
los molares, con morfologias tan Utiles para la clasificacion.

Parvorden Catarrhini.

Como “monos del Viejo Mundo”, antecede que su distribucion geografica actual abarca los continentes
africano y asiético, con la excepcion de una sola especie del género Macaca en el Pefion de Gibraltar, al
extremo sudoccidental de Europa. EI nombre catarrino (del griego kata, hacia abajo, y rhinos, nariz) indica la
forma de la nariz, con aspecto estrecho y aberturas nasales hacia abajo. Los catarrinos pueden dividirse en
las superfamilias Cercopithecoidea y Hominoidea. Los primeros incluyen a los “monos’, en tanto los Ultimos
agrupan a los llamados “simios”, esto es, los actuales gorila, chimpancé, orangutan, gibon y siamang,
conjuntamente con los humanos. Los cercopitecoideos son muy exitosos y diversos, y pueden considerarse
los més derivados entre los catarrinos, considerando algunos géneros con aspecto notoriamente divergente.
Entre las caracteristicas distintivas que los diferencias de hominoideos, encontramos la estructura bilofodonte
de los molares, implicando un aspecto relativamente uniforme que escasamente se diferencia entre las
distintas familias. Dos grandes agrupamientos se incluyen entre los cercopitecoideos: los cercopitecinos y

los colobinos, diferenciados basicamente en sus habitos alimentarios, siendo los primeros especialmente
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frugivoros, en tanto los colobinos son mas herbivoros, siendo esto Ultimo un condicionante para su complejo
aparato digestivo similar a los rumiantes. En cuanto al modo locomotor, los colobinos suelen tener miembros
posteriores mas largos, mientras que los cercopitecinos son cuadripedos mas generalizados con miembros
de similar longitud.

Los hominoideos actualmente estan formados por solo ocho géneros, Pan, Gorilla, Pongo, Homo,
Hylobates, Hoolock, Nomascus y Symphalangus, y poseen adaptaciones variadas dentro de un espectro
morfoldgico relativamente similar. Estos son los llamados “simios”, y entre los aspectos llamativos se halla
la ausencia de cola en todos sus miembros. Los dientes, que son distintivos en los mencionados
cercopitecoideos, toman en los hominoideos un aspecto diferencial, con una amplia cuenca de talénido y
una disposicion de cinco cuspides principales, con aspecto netamente bunodonte en lugar de bilofodonte.
Gorilas y chimpancés habitan el continente africano, en tanto orangutanes, gibones actualmente se
distribuyen en el sudeste asiatico. Los unicos hominoideos cosmopolitas son los humanos.

Los gibones (Hylobates, Symphalangus, Nomascus, Hoolock) se agrupan en la Familia Hylobatidae,
y son los hominoideos de menor tamafo corporal y presentan adaptaciones extremas a la braquiacion -
habitos suspensores, con los miembros anteriores mas largos que ningun otro primate viviente, en relacion
a los posteriores. Los Hominidae incluyen a los llamados “simios mayores”y a los humanos. Esta clasificacion
actual se sostiene sobre bases filogenéticas, considerando que los cuatro géneros de hominidos (Pongo,
Pan, Gorilla, Homo) han compartido un antepasado comun. El orangutan (Pongo) es otro braquiador de
mayor tamafio corporal y habitos solitarios, mayormente un herbivoro, y el unico hominido actual (a
excepcion de Homo) que se distribuye en Asia, en selvas del sudeste asiatico, Sumatra y Borneo. Es sabido
que la constitucion genética acerca mas a los chimpancés y gorilas con los humanos, en particular al
chimpancé pigmeo (Pan paniscus), con mas del 98% de similitudes. EI genoma de los humanos basicamente
difiere por un proceso de translocacion robertsoniana, donde mediante una fusién del cromosoma 2 del
chimpancé se produjo la reduccion a 23 pares de cromosomas en humanos.

PARVORDEN PLATYRRHINI.

En el Nuevo Mundo hallamos a los platirrinos, hoy distribuidos en la Regién Neotropical que abarca
Centro y Sudamérica. Estos primates se consideran el grupo hermano de los catarrinos, con una posible
divergencia a partir de ancestros africanos, por lo cual comparten numerosas caracteristicas anatémicas. No
obstante, los dientes de los platirrinos conservan un premolar adicional (tres premolares de cada lado de
mandibula y maxilar), y en general los molares presentan una estructura mas conservadora de un patrén

primitivo, con amplias cuencas de masticacion, y para nada comparable a los bilofodontes cercopitecoideos
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del Viejo Mundo. Los platirrinos se diversificaron considerablemente produciendo tres familias reconocidas
actualmente. Los Pitheciidae (Pithecia, Chiropotes, Cacajao, Callicebus, Aotus) que se caracterizan por
poseer ciertas adaptaciones al salto en sus formas avanzadas (Pithecia, Chiropotes, Cacajao), asi como una
peculiar y poderosa denticion, con incisivos procumbentes, enormes caninos, y molares extremadamente
bajos y de escaso relieve oclusal, en respuesta a sus habitos alimenticios como comedores de frutos duros
y semillas. Los Atelidae incluyen a los platirrinos de mayor tamario corporal, tales como los monos aulladores
(Alouatta) y los muriquies (Brachyteles), e incluso formas especializadas para la braquiacion, como el mono
arafia (Ateles), que incluso llega a reducir de modo extremo o perder el dedo pulgar de la mano. Los Cebidae
estan conformados por dos grupos algo divergentes en morfologia y comportamiento, de modo que cabe
destacar las correspondientes subfamilias. Por un lado, los Cebinae (Cebus, Saimiri) poseen el tamafio
cerebral proporcionalmente mayor -en relacion al peso corporal- entre todos los antropoideos. En la
actualidad este género se propuso dividirlo en dos géneros nuevos, Sapajus y Cebus, siendo el primer grupo,
los capuchinos “robustos” y el segundo, los “no-robustos”. Con nuevas evidencias desde la biogeografia,
algunas pautas comportamentales y la genética molecular se ha estimado una divergencia evolutiva entre
los capuchinos de la cuenca amazénica (Cebus sp.) y aquellos distribuidos en la mata atlantica (Sapajus sp.)
(Lynch Alfaro et al., 2012a, 2012b, 2012c). Sin embargo todavia no existe un consenso absoluto entre los
taxonomos (Rylands et al., 2012). Los Callitrichinae (Callithrix, Cebuella, Leontopithecus, Saguinus,
Callimico) presentan un muy reducido tamafio corporal (son los platirrinos mas pequefios) y ciertas
caracteristicas inusuales como dos crias por parto, presencia de garras en lugar de ufias planas, y pérdida

del tercer molar (a excepcion de Callimico, que tiene una cria y conserva el tercer molar).

3. LOS GRUPOS DE PRIMATES NEOTROPICALES Y ALGUNAS DE SUS
CARACTERISTICAS

En general los primates estan restringidos a areas tropicales y subtropicales. Se encuentran en
diversos habitats que incluyen todos los tipos de bosques tropicales, sabanas, manglares, pastizales y
bosques de altura. Algunas especies de platirrinos también se extienden hacia importantes altitudes
demostrando una habilidad para enfrentar fluctuaciones intensas de condiciones ambientales. Por ejemplo,
existen poblaciones de aulladores, Alouatta seniculus, que habitan en selvas a mas 2000 m y 3200 m en
Colombia entre otros primates andinos (Alberico et al., 2000; Morales-Jiménez, 2002; ver también el nuevo
volumen sobre primates que habitan a altas altitudes de Grow et al., 2014). Los platirrinos poseen una
importante variedad en tamafios del cuerpo, dieta y organizacién social (Digby et al., 2011; Di Fiore et al.,
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2011; Fernandez-Duque, 2011; Jack, 2011; Norconk, 2011; Fernandez-Duque et al., 2012). Todas las
especies son diurnas (salvo la mayoria de las especies del género Aotus, que también pueden ser
catemerales), arbdreas y viven en areas de bosques (ya sean remanentes o degradados por accion
antropica). La mayoria de las especies son cuadrupedas, y en los atélidos, la cola es utilizada en forma
prensil, en tanto algunas especies como los Ateles y Brachyteles se balancean entre los arboles (Di Fiore et
al., 2011).
a. PITECIDOS: PRIMATES DEPREDADORES DE FRUTOS DUROS Y SEMILLAS
Hace poco tiempo fue publicado un libro sobre este grupo de primates que resume en forma concisa
y establece el estado-del-arte de los estudios en este grupo: Evolutionary Biology and Conservation of Titis,
Sakis and Uacaris por Veiga et al. (2013). Hay tres géneros incluidos en este grupo también conocidos como
sakis: Pithecia, Chiropotes, y Cacajao. Una caracteristica de este grupo (junto a Callicebus) es que son
monos pequefios con unos 3 kg aproximadamente, y una denticién adaptada a procesar frutas y semillas
duras que son dificiles de obtener para otros primates (Kinzey y Norconk, 1993; Norconk y Veres, 2011;
Bowler y Bodmer, 2011). Los sistemas sociales son diversos como en otros primates neotropicales, aunque
la mayoria viven en sistemas fluidos tipo fusidn-fisién o grandes grupos que se dividen en pequefas unidades
de alimentacion (Norconk y Kinzey, 1994; Defler, 2003; Bowler and Bodmer, 2009). En el caso de los
calicebinos, estan en un extremo de un continuo y forman grupos cohesivos, pequefios, de parejas que
parecerian representar el patron mondgamo clésico (van Schaik y Kappeler, 2002; Norconk, 2011). En
general forman pares territoriales, los adultos son monomérficos y poseen mecanismos sociales y fisiolégicos
que promueven Yy refuerzan las relaciones entre parejas (Menzel, 1986; Mason y Mendoza, 1998; Schradin
et al., 2003; Norconk, 2011). A pesar de ser principalmente arbdreos, presentan ciertas actividades en el
suelo (ver Barnett et al., 2012)
b. AOTINOS: NOCTURNIDAD Y MONOGAMIA EN EL NEOTROPICO
Pertenecen a la misma familia que los anteriores (salvo discrepancias de algunas filogenias
moleculares, que los colocan entre los cébidos), y son también conocidos como monos de noche (Unico
género Aotus), Unicos monos nocturnos del mundo, con una subespecie, Aotus azarai azarai, que vive en al
extremo sur de la distribucidn del género y tiene patrones de actividad catemeral (Fernandez-Duque y Eckert,
2006; Fernandez-Duque et al., 2010; Fernandez-Duque, 2011). Ademas del libro Aotus: The owl monkey,
editado por Baer et al. (1994), una de las revisiones mas importantes del género se encuentra en el libro
Primates in Perspective de Campbell et al. (2011), en el capitulo sobre Aotinos de Fernandez-Duque (2011).
Extienden su rango de distribucion desde Panama hasta Argentina. Son de tamafio mediano, sin dimorfismo
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sexual, tienen piernas relativamente largas asi como también sus colas. A diferencia de otros primates
neotropicales, tienen “almohadillas” en sus manos y pies, un pulgar apenas oponible, y una ufia de
acicalamiento tipo garra en el segundo digito de cada pie. Una caracteristica importante son las grandes
drbitas oculares, posiblemente asociadas a su vida nocturna, se alimentan primariamente de frutos, y
ademas incorporan hojas, flores e insectos (p. €j. Wright, 1986, 1994; Arditti y Placci, 1990; Arditti, 1992;
Ganzhorn y Wright, 1994). Viven en general en grupos pequefios con areas de accion que se superponen
entre los grupos (ver revision Fernandez-Duque 2011) y son, por lo tanto, considerados mondgamos sociales
(Fuentes, 1999; Kinzey, 1997; Robinson et al., 1987). Una particularidad en este grupo es cémo los machos
participan del cuidado de las crias, con un patrén similar al encontrado en Callicebus (Wright, 1984; Rotundo
et al., 2002, 2005; Fernandez-Duque, 2011; Huck y Fernandez-Duque, 2013). Sin embargo, como sugiere
Fernédndez-Duque (2011), la mejor descripcion para el sistema de apareamiento en este grupo seria la de
monogamia serial, con tasas altas de reemplazo de machos en la historia de una unidad social (Fernandez-
Duque et al. 2008).
C. ATELIDOS: GRANDES PRIMATES DEL CONTINENTE AMERICANO

Este grupo tiene la mayor distribucion dentro de Latinoamérica, desde Argentina hasta México
(Alouatta) y esta formado por géneros con cola prensil: Alouatta o monos aulladores, Ateles o monos arafias,
Brachyteles o muriquis, y Lagothrix o monos lanudos. Recientemente se han editado libros donde se
presentan estudios diversos y actuales en tres de estos géneros: Spider Monkeys: The Biology, Behavior
and Ecology of the Genus Ateles, por Campbell (2008); The Woolly Monkey: Behavior, Ecology, Systematics,
and Captive Research, por Defler y Stevenson (2014), asi como Howler Monkeys: Adaptive Radiation,
Systematics and Morphology, por Kowalewski et al. (2015), y Howler Monkeys: Behavior, Ecology and
Conservation, por Kowalewski et al. (2015). Ademas existe una completa revision que incluye los cuatro
géneros (Di Fiore et al., 2011). Son los primates neotropicales de mayor tamafio corporal, con individuos
que llegan a pesar mas de 15 kg. Y en el caso de Alouatta, los machos llegan a pesar un 25% mas que las
hembras, y dos especies, A. caraya y A. guariba, presentan dicromatismo sexual. Los monos lanudos
también tienen dimorfismo sexual, mientras que los monos arafia y los muriquies son monomorficos
sexualmente. Dentro del grupo, Alouatta invierte un gran porcentaje de su tiempo alimentandose de hojas en
comparacion con los otros grupos. Sin embargo, al igual que las otras especies tienen una dieta variada
conformada por diversos items alimenticios, y en varios casos y en momentos particulares del afio, las frutas
y flores son los alimentos mas importantes. Los Brachyteles o muriquis también tienen una dieta donde las

hojas a veces son importantes y poseen ciertas adaptaciones para procesarlas. En algunas poblaciones de
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monos lanudos, se report6 el uso de insectos en algunos momentos del afio, lo que llama la atencién por su
tamario (Fleagle, 2013). Los muriquis, a diferencia de los aulladores y monos lanudos, y similar a los monos
arafia o Afeles, tienen extremidades largas y se movilizan muchas veces en el bosque mediante braquiacion.
Si bien todos los géneros poseen una variedad de sistemas de organizacién social, que van de estructura de
parejas, harén y grupos multimacho-multihembra, los monos arafia poseen un sistema de fision-fusiéon que
los caracteriza, similar al intensamente estudiado en chimpancés (Symington 1988, 1990; Asensio et al.,
2008, 2009). Son grupos grandes, que generalmente durante un dia 0 méas se separan en pequefias unidades
de forrajeo, manteniendo contacto auditivo. Estas unidades estan en general formadas por una o dos
hembras y sus crias y grupos de machos. Similares a los Brachyteles, no hay diferencias en tamafio entre
hembras y machos, e inclusive las hembras poseen un clitoris pendular que a veces se confunde con un
pene. En el otro extremo, los aulladores forman unidades cohesivas que se pueden dividir por cortos periodos
durante la sesiones de alimentacion (Bezanson et al., 2008). Mientras que en los aulladores ambos sexos
pueden dispersar (Crockett y Eisenberg, 1987; Kinzey, 1997; Rumiz, 1990), la dispersion parece ser
facultativa en Alouatta caraya, en particular, en casos en que los costos de dispersion aumenten, el sexo
dispersante es el macho y el filopatrico la hembra (Oklander et al., 2010). Di Fiore et al. (2011) considera que
el sexo que dispersa mas es la hembra, ya que dispersan mas lejos y se mueven a mayores distancias que
los machos, quienes al dispersar tratan de tomar otros grupos solos o en coaliciones y echar a los machos
centrales (Gaulin y Gaulin, 1982; Crockett y Pope, 1993; Pope 1990; 2000). En el caso de los Ateles, las
hembras constituyen el sexo dispersante (Symington, 1988, 1990; ver Aureli et al. 2013 para dispersion de
machos), lo mismo que en Lagothrix (Nishimura, 1990, 2003; Stevenson et al., 1994; Stevenson, 2006) y
Brachyteles (Strier, 1992a, 1992b, 1994, 1997).

d. CEBINOS: PRIMATES CON GRANDES CEREBROS EN RELACION CON SU MASA CORPORAL

En este grupo vamos a describir a los capuchinos (Cebus, Sapajus) y los monos ardilla (Saimiri). Con
respecto a estos géneros se han publicado libros y revisiones completas sobre sus caracteristicas
principales: The Squirrel Monkey, editado por Rosenblum y Cooper (1968), The Complete Capuchin: The
Biology of the Genus Cebus, de Fragazy et al. (2004), y el capitulo The Cebines, de Jack (2011), en el libro
Primates in Perspective (Campbell et al. ,2011). Los capuchinos estan caracterizados por tener la mayor
relacion cerebro-tamafio de cuerpo, pulgares semioponibles, y en varios sitios se describio el uso de objetos
(por €j., rocas para abrir nueces). Sapajus posee algunas adaptaciones en la denticion para abrir nueces.
Son de mediano tamafio (hasta 3.5 Kg) y sexualmente dimérficos (machos con pesos de aproximadamente

25% mas que las hembras), y en general presentan jerarquias lineales de dominancia importantes con
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machos y hembras alfa. Tras los monos aulladores, Cebus es el género con mayor distribucion en América
Latina.

Los monos ardilla son primates pequefios (menos de 1 kg aproximadamente) y, como los capuchinos,
incorporan insectos en la dieta, ademas de frutos y otros items variados del bosque; y poseen una relacién
importante de cerebro/tamafio del cuerpo. A diferencia de capuchinos que se encuentran en multiples
habitats que van desde selvas humedas y bosques secos a habitats altamente disturbados, Saimiri es mas
comun en bosques tropicales de baja altura y bosques secundarios (Boinski et al., 2002; ver Sussman, 2000
para una revision completa del género). Pueden vivir en grupos multihembra-multimacho muy grandes, se
han reportado grupos de hasta 300 individuos, aunque aparentemente constituian uniones temporarias de
multiples grupos (Boinski et al., 2005; Sussman, 2002).

Como el resto de los platirrinos, estos géneros tampoco muestran signos evidentes de ovulacion, y
como otras especies también, existen copulas de hembras con multiples machos y fuera del ciclo ovulatorio
(Dixson, 1998; Di Fiore et al., 2011). En el caso de los Saimiri, y a diferencia de Cebus, se reproducen
estacionalmente en un periodo aproximado de dos meses en el afio, y aparentemente las hembras son
sexualmente activas durante dos dias en estos cortos periodos de apareamiento (Boinski, 1992; ver Jack,
2011). Una de las caracteristicas mas llamativa en Saimiri, previo al periodo de apareamiento con los
machos, sufren cambios fisiolégicos y morfoldgicos, incrementando su peso (aproximadamente un 20-25%)
(Dumond y Hutchinson, 1967; Stone, 2014). Asi los machos acumulan grasa, y aumentan su tamafio,
caracteristica asociada a una mayor atraccion de las hembras en los restringidos periodos de apareamiento,
y quizas a una mayor produccién de semen, ya que también aumenta la testosterona circulante (Boinski,
1992; Schiml et al., 1996; 1999; Stone, 2014). Los machos experimentan altos costos relacionados con las
interacciones agonisticas con otros machos, y tratando de conseguir una hembra reproductiva; el aumento
de tamafio puede mitigar algunos de estos costos aunque posiblemente tenga costos fisiologicos (Stone,
2014).
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e. CALITRIQUINOS: ESPECIES CON CRIA COOPERATIVA DE INFANTES

Son los primates mas pequefios del Neotropico, siendo Cebuella el mono mas pequefio del mundo,
con tan solo 120 g. Hay varios géneros que lo componen: Callimico, tamarinos (Saguinus y Leontopithecus)
y marmosetos (Callithrix, Cebuella, con algunos géneros descriptos mas recientemente, como Mico y
Callibella, cuyo estatus taxonomico aun esta en discusion). Recientemente se edité un libro que actualiza el
estado de investigacion en este grupo y el de los calimicos: The Smallest Anthropoids: The
Marmoset/Callimico Radiation (Ford et al., 2009). Se alimentan fundamentalmente de frutas, resinas, gomas,
sabia, néctar, insectos, pequefios vertebrados y, en el caso de Callimico, también de hongos (ver reporte
para Callithrix aurita en Correa et al. 2000, para Callimico; Porter 2001, ver revision en Digby et al., 2011).
Por otro lado, tiene caracteristicas llamativas tales como la supresion social de la reproduccion, ovulacion
postparto, gemelos, ayuda cooperativa en la cria de los infantes, sistemas de apareamiento flexibles (Digby
et al., 2011). Entre los calitriquinos hay algunas diferencias también en la organizacién social y tamafios de
sus areas de accion (Digby et al., 2011), pero suelen asociarse con diferentes formas de explotacion de la
comida. Por ejemplo, los marmosetos tienen adaptaciones especiales para explotar el exudado de las plantas
(Ferrari, 1993), lo que le permite extenderse a habitats con menor disponibilidad de frutas durante el afio,
donde los tamarinos parecieran no llegar. También se han reportado para estas especies la formacion de
grupos de especies mixtas que, por ejemplo, les permite aumentar el tamafio de grupo en general sin
aumentar el tamafio de grupo de cada especie en particular, y entonces obtener los beneficios que trae el

aumento en numero de individuos de una unidad social (Pook y Pook, 1982; ver Heymann y Buchanan-

Smith, 2000; Porter, 2001).

Box 1. ;Qué se necesita para ser un primatélogo?. Para ser un o
Similares a los monos aulladores,

primatélogo, lo primero es asumir que el trabajo arduo de campo,
observando primates, llevara tiempo, mucho tiempo. Para ello, se | los calitriquinos son habiles para
requerird paciencia y voluntad para seguir a sujetos de estudio a
veces elusivos. Sin embargo, resulta apasionante pensar que luego
de proponer preguntas e hipotesis de estudio, pasar largas jornadas
en el campo observando, digitalizar los datos de la libreta de campo, | algunos casos se transformaron
procesar y analizar esa informacion y finalmente publicar 10s | en especies invasoras dificiles de
resultados; podremos entender un poco mas sobre el Orden al cual,
nosotros, los seres humanos pertenecemos.

vivir en ambientes marginales y

moderadamente disturbados, y en

manejar.
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4. LA PRIMATOLOGIA COMO DISCIPLINA BIOANTROPOLOGICA

A pesar que se tiende a pensar en modelos vivientes como los simios (chimpancés, bonobos, gorilas,
orangutanes y gibones) con respecto a aquellos que estudian la evolucién de los hominidos, cada vez mas
los primates del Nuevo Mundo son sujetos de estudio para entender la evolucion de los miembros del Orden
Primate (ver Box 1). Los platirrinos son excelentes modelos para estudiar paralelismos que nos ayudan a
comprender principios aplicables a todos los primates (Kinzey, 1986). Por ejemplo, es posible que la variacion
ambiental haya tenido efectos importantes en los patrones comportamentales entre los homininos
tempranos. Por esto, los primates del Nuevo Mundo pueden constituir modelos instructivos para comprender
el comportamiento de estos homininos. En general, la existencia de diversas caracteres homélogos entre
primates humanos y no humanos, y las consecuencias de una historia evolutiva en comun, trasforma a los
primates no humanos en modelos y sujetos Utiles para comprender las raices evolutivas de la morfologia

humana y la comprension de los origenes de la naturaleza humana.

Box 2. Guia (muy) rapida para realizar un trabajo de campo primatolégico. Aca solo pretendemos dar
unos pequefios pasos a sequir basado en nuestras experiencias de campo. Sabemos que hay mdltiples
maneras de encarar los trabajos en primatologia y que seguramente cada persona construira su propio camino.
Entonces ahi vamos:

1) Leer, leer y sequir leyendo. Esto implica recolectar bibliografia sobre diferentes tematicas y entender el
contexto y estado-del-arte del tema que queremos abordar.

2) Identificar cuales son los sitios de trabajo con primates que existen en la actualidad ya sea de largo plazo o
los que se estén iniciando estudios en diferentes lugares. La mejor forma de identificar estos lugares es a
través de las publicaciones que realizan los grupos de trabajo, luego sus lugares de pertenencia (universidades
e institutos de investigacion), paginas de internet, y redes sociales. Otra forma de acceder a esta informacion
es a través de las paginas web de la Sociedad Latinoamericana de Primatologia (SLAPrim) y de las
correspondientes asociaciones nacionales tales como a la Asociacion Mexicana de Primatologia, la Asociacion
Colombiana de Primatologia, la Sociedad Brasilefia de Primatologia y la Asociacion de Primatologia Argentina.
3) El siguiente paso es entrar en contacto con el grupo en cuestion y explorar si existen programas de
voluntariado o proyectos donde acepten estudiantes e investigadores. En este paso no queda otra manera que
la presentacion y el contacto personal ya sea en una reunion cientifica (altamente recomendado) o a través de
un sencillo correo electronico.

4) Una vez que se accede a esta oportunidad, se podra sentir o que es trabajar en el campo, esta es la tnica
manera y la mas acertada antes de comenzar un proyecto propio. Participar en otros proyectos, conocer otros
investigadores, discutir y explorar las problematicas in situ, es lo mejor que se puede hacer.

5) A partir de aqui y con estudios a cuestas queda por delante generar nuevas preguntas, formular propuestas
y salir a compartir nuevos hallazgos primatologicos.
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D. (',QUE HACEMOS CUANDO ESTUDIAMOS CON PRIMATES NO HUMANOS

NEOTROPICALES?

Los temas y formas de estudio en torno a los primates no humanos son multiples, y muchas veces se
entrecruzan entre si. Para este trabajo vamos a considerar una forma simple de cubrir los diversos temas en
lineas amplias de investigacion: ecologia alimentaria, cognicion espacial, depredacion, presupuestos
comportamentales, vida social, genética de la conservacion, dinamica de enfermedades infecciosas y

etnoprimatologia (ver Box 2).

a. ECOLOGIA ALIMENTARIA

Si bien algunos grupos de platirrinos pueden ser diferenciados por algunas preferencias alimentarias
o bien por ciertas adaptaciones que les permiten obtener determinado tipo de alimento, es probable que la
mayoria de las especies tengan dietas mas variadas de lo que hemos supuesto por muchos afios (Righini,
2014; Fernandez, 2014; Garber et al., 2014).

Basicamente la dieta de un primate debe en su composicidn satisfacer los requerimientos energéticos,
proveer tipos especificos de nutrientes y minimizar la exposicion a toxinas y compuestos secundarios. En
cuanto a determinadas especializaciones, estan las caracteristicas de los calitriquinos, que poseen garras y
denticién particular para extraer gomas (las cuales son fuentes ricas de carbohidratos) e insectos de las
cortezas de los arboles (los cuales proveen fundamentalmente proteinas) (Garber, 1992). Por ejemplo, se
ha reportado especies que invierten un poco mas del 50% del tiempo de alimentacion en insectos (ver
Garber, 1998, Saguinus oedipus). En el caso particular de la especie Callimico goeldii, ésta se alimenta
particularmente de hongos (Garber y Porter, 2010; Porter y Garber, 2010). A diferencia de algunas especies
del Viejo Mundo, no hay primates estrictamente folivoros entre los platirrinos. Si existen géneros que invierten
gran parte de su tiempo alimentandose de hojas, como los monos aulladores y muriquis (Di Fiore et al. 2011),
donde las adaptaciones a la folivoria (denticiones particulares y patrones comportamentales) evolucionaron
en forma independiente (Lambert, 1998; Milton, 1998; 2006; Fernandez Duque et al., 2012). Esto es
particularmente notorio en especies de monos aulladores que viven en extremos de su distribucion o zonas
altas, donde se manifiesta mas fuertemente la estacionalidad de recursos y por la tanto hay meses donde
las hojas cumplen un papel importante o casi exclusivo en la dieta (Zunino 1989; Bravo y Sallenave, 2003;
Kowalewski, 2007; Agostini et al., 2010; Garber et al., 2014). Sin embargo, estudios mas recientes han dejado
cada vez mas claro que la dieta de los primates son heterogéneas y se recomienda, por ejemplo, considerar

a los monos aulladores como primates folivoros-frugivoros-florivoros (Righini, 2014; Fernandez, 2014;
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Garber et al., 2014; Fernandez et al., en prensa) y a los monos arafias como frugivoros-folivoros (Felton,
2008; Felton et al., 2008; Felton et al., 2009 a,b,c) ya que no existe una coincidencia en los indices que se
utilizan para evaluar la alimentacion, es decir, el tiempo invertido en alimentacion pareceria indicar que en
muchos sitios los aulladores tienden a la folivoria pero un analisis exhaustivo de la biomasa ingerida los
transforma en frugivoros (ver Gaulin y Gaulin, 1982; Garber et al., 2014; Fernandez; 2014).

En general, se recomienda dejar de lado la clasificacién o categorizacion de folivoros, frugivoros,
faunivoros, florivoros, porque opacan las pequefas diferencias que hay en la dieta de cada primate y los
diferentes problemas que enfrentan para conseguir los nutrientes necesarios (Fleagle, 2013). Sin embargo,
todavia esta en discusion como se presentaron adaptaciones especiales para diferentes tipos de dieta (para
procesar hojas, granos, néctar o gomas) (Garber, 1986; Roosmalen et al., 1988; Overdoff, 1992; Norconk et
al., 2004; 2011). Més alla de estas caracterizaciones de la dieta de los primates, los alimentos pueden ser
encontrados en pequefios parches que pueden alimentar a pocos animales, o en parches mas grandes que
contienen comida suficiente para saciar a mas de un animal e inclusive a mas de un grupo; ademas, la
comida puede estar dispersa o estar densamente agrupada y su distribucién espacial puede variar en el
tiempo y espacio. Estas propiedades de la alimentacion fueron asociadas a los patrones de agrupamiento,
organizacion y estructura social y uso del espacio de primates en modelo tales como el sociecoldgico
(Wrangham, 1980; van Schaik, 1989; Sterck et al., 1997; Janson, 2001; Janson y Clutton-Brock, 2012), o
como el de restriccion de tiempo (time constraint) (Chapman et al. 1995; 1998; Chapman y Chapman 2000;
Snaith y Chapman 2007). Sin embargo, la influencia de la disponibilidad espacial y temporal de alimentos
sobre la organizacion de los primates y como factor de presién selectiva sobre la organizacion de los
individuos en un grupo esta en discusion debido a lo efimero de la variacién del recursos y su alta
heterogeneidad en los bosques tropicales y subtropicales (ver Sussman y Garber 2004; 2011; Cheverud
2004; Sussman et al. 2005). Para finalizar, existen variadas estrategias de forrajeo que son las formas en
que los primates obtienen sus alimentos. Son estrategias porque la obtencion de un tipo de alimento como,
por ejemplo, frutas pequefas en la copa de un arbol resulta en un comportamiento cuya expresion incluye
una combinacion de factores ecoldgicos, sociales y abidticos que resultan en compromisos (trade offs) entre

varios comportamientos cada uno con sus costos y beneficios.
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b. COGNICION ESPACIAL

Una definicion de cognicion se puede enmarcar como los mecanismos internos de un organismo para
integrar e incorporar informacion recientemente aprendida con aquella ya aprendida previamente, y de esa
forma confrontar y comprender los retos del ambiente, que en caso del espacio implica saber dénde, cuando,
como y a cual objetivo ir (p. ej. un arbol frutal) dentro de su ambito hogarefio (Tomasello y Call, 1997;
Shettlewoth, 1998; Urbani, 2009). Actualmente se conoce que los primates pueden ir, por ejemplo, de forma
directa de un sitio de alimentacion a otro, es decir, los primates mantienen una detallada representacion
espacial de la distribucion de los recursos dentro de su espacio de vida. En el caso de los primates
neotropicales, esta capacidad estd presente desde aquellos de pequefio tamafio como los tamarinos
(Garber, 2000), de mediano tamafio como los capuchinos (Jason, 1990; Jason y Di Bitteti, 1997; Urbani,
2009), hasta aquellos de gran tamafio como los monos aulladores y los monos lanudos (Alouatta palliata:
Milton, 1980; Lagothrix lagotricha: Di Fiore y Suarez, 2004).

En la literatura biologica, los mapas mentales implican la capacidad de formar una representacién interna
del ambito hogarefio incorporando informacion sobre elementos particulares del espacio. Para ello, dos
propuestas se han dado, si se utiliza un mapa topoldgico el forrajeador integrara, recordara y adquirira segmentos
de rutas integradas por hitos (landmarks) o nodos particulares del espacio (Byrne, 1982). Por otro lado, si se utiliza
un mapa euclidiano se espera que el forrajeador codifique informacion en la forma de distancias y angulos exactos
con el fin de computar nuevas rutas para llegar a un objetivo (Byrne, 2009). Ante estas definiciones, Poucet (1993)
sugirié que a pequefia escala espacial, los forrajeadores tenderan a utilizar representaciones euclidianas del
espacio, mientras que en una escala mayor utilizarian una representacion topologica. Esto pudiera ser el caso de
los monos capuchinos silvestres, donde una combinacién de ambas formas de representar el espacio parece

estar en juego (Urbani, 2009).

c. DEPREDACION

Hay diferentes especies de vertebrados que han sido reportadas como depredadores de monos
neotropicales, como boas, aguilas harpias, pumas y jaguares (y en las zonas de interfaz con humanos se
incluye a los perros domésticos). Dependiendo de las especies de primates existen diversas estrategias para
disminuir el riesgo de depredacion. La vida en unidades sociales es de las mas importantes ya que por un
lado permite evitar los depredadores en forma més eficiente (mejor deteccion), rechazarlos (defensa grupal)
y generar el efecto de dilucion (una disminucién per capita de la probabilidad de depredacién) (Cheney y
Wrangham, 1987; Miller, 2002; Miller y Treves, 2011; Fitchel, 2012). Es posible que el tamafio de los primates

tenga una influencia sobre las estrategias antidepredadoras a implementar. Por ejemplo, a animales mas
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pequefios como tamarinos, tities 0 monos ardillas le seria mas favorable vivir en grupos pequefios y favorecer
comportamientos cripticos. Mientras que a las especies de mayor tamafio como otros cébidos y los atélidos
les seria mas beneficiosos vivir en grupos mas grandes, o bien debido a mayores tamafios de cuerpo relajar
entonces el riesgo de depredaciéon (Di Fiore, 2002). Sin embargo, éste es un campo pobremente explorado,
y en especial en platirrinos, y requiere ser también evaluado desde una dimension humana y desde el punto

de vista de la ecologia del depredador (Urbani, 2005; véase seccidn de etnoprimatologia en este capitulo).

d. PRESUPUESTOS COMPORTAMENTALES

Los platirrinos son generalmente diurnos y arboricolas. Sélo un género mantiene actividades
nocturnas, los monos de noche o Aotus (Fernandez-Duque, 2011). La especie mas surefia, Aotus azarai, s
la Unica del género que no necesariamente concentra sus actividades en la noche. Esta especie que vive en
Paraguay y Argentina, es ademas activa durante el dia (ver citas mas arriba). Diferentes hipotesis se han
propuesto para explicar este corrimiento hacia actividades durante el dia que incluyen: una relajacién en la
intensidad de depredacién, condiciones climaticas mas intensas con noches mas frias hacia el sur de la
distribucion del género y estacionalidad en la oferta de recursos (Wright, 1989; Engqvist y Richard, 1991;
Ganzhorn y Wright, 1994). ; Pero por qué este género es nocturno, y mas aun por qué una de sus especies
tuvo un corrimiento secundario hacia actividades durante el dia? Es una pregunta que resta investigar y un
desafio para los primatélogos de este continente. Si bien, las especies neotropicales son arbéreas, se han
reportado especies que bajan al suelo para realizar diversas actividades como desplazarse entre fragmentos
de bosque, realizar exploraciones, persecuciones a conspecificos, participar de juegos, escapar de
depredadores, alimentarse de arcillas (geofagia), suelos, troncos caidos (cortezas e insectos), plantas
flotantes, y beber de cuerpos de agua variados como lagos, lagunas, rios, arroyos y charcos (Izawa, 1993;
Bravo y Sallenave, 2003; Campbell et al., 2005; Pozo-Montuy y Serio Silva, 2006; Mourthe et al., 2007;
Nadjafzadeh y Heymann, 2008; Fernandez-Duque, 2009, Kowalewski y Garber, 2010; Link et al., 2011).

e. VIDA SOCIAL
A través de los afios de estudio de los platirrinos, nos hemos dado cuenta que es dificil encontrar un
patron particular de organizacion social, y que en realidad enfrentamos una gran variabilidad al momento de
clasificar una especie. Sin embargo, hay caracteristicas que los separan de otros grupos tales como el
cuidado parental intensivo, el cuidado cooperativo de a las crias y la defensa cooperativa de parejas
(Fernandez-Duque el al., 2012). La diversidad de los sistemas sociales en primates ha sido estudiada por

décadas (por ej. Eisenberg et al., 1972; van Schaik y van Hooff, 1983; Wrangham, 1987; Janson, 2000; Strier,
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2000a). Para entender la evolucion de los sistemas sociales necesitamos un armazon teorico que relacione
los comportamientos ventajosos para el éxito reproductivo individual o eficacia biolégica (fithess) con las
caracteristicas del sistema social. La dificultad consiste en que las definiciones y caracteristicas de los
sistemas sociales estudian los rasgos de los grupos y no de los individuos, los cuales son los objetivos de la
seleccion natural y sexual (Goss-Custard et al., 1972; Rowell, 1993). El marco tedrico mas aceptado
actualmente lo proporciona el modelo socio-ecolégico (Crook, 1970; Emlen'y Oring, 1977; Terborgh y Janson,
1986) que reconoce que los sistemas sociales representan propiedades emergentes del comportamiento y
las interacciones de los individuos que forman los grupos, como resultado de las adaptaciones de los
individuos a las condiciones del ambiente y restricciones filogenéticos (Wrangham, 1980; van Schaik, 1989;
Di Fiore y Rendall, 1994; Sterck et al., 1997; Chapman y Chapman, 2000; Isbell y Young, 2002). De este
modo, se encuentran variaciones notables entre las distintas especies de primates, e incluso dentro de una
misma especie, relacionadas con diferencias ecoldgicas, demograficas o sociales (Crockett, 1996; Janson,
1992; Sterck, 1999; Borries et al., 2001; Clutton Brock y Janson, 2012). EI modelo socio-ecoldgico trata a
machos y hembras por separado, ya que su eficacia bioldgica esta limitada por diferentes factores
relacionados a las diferencias sexuales en lo que respecta a reproduccién (Clutton-Brock y Parker, 1992;
1995). EI modelo supone que la distribucién de hembras esta principalmente determinada por la distribucién
de los riesgos y los recursos en el ambiente, mientras que los machos se distribuyen principalmente en
respuesta a la distribucion temporal y espacial de hembras receptivas. De este modo se determinan los tipos
de relaciones sociales posibles asi como la proporcion de sexos, la que, a su vez influencia las estrategias
reproductivas y la intensidad de la competencia por los apareamientos (Emlen y Oring 1977, Kvarnemo y
Ahnesjo 1996, Sterck et al. 1997). Como vimos anteriormente existen numerosas criticas al modelo socio-
ecoldgico (ver Janson 2000, Sussman y Garber 2004, Sussman et al. 2005; Clutton Brock y Janson 2012)
Se considera “sociedad” o unidad social a un grupo de individuos de la misma especie que interactian
regularmente entre si, mas que con los miembros de otros grupos sociales (Struhsaker, 1969). En este
contexto, Kappeler y van Schaik (2002) proponen que el sistema social estd compuesto por tres
componentes: (1) la organizacion social, (2) los sistemas de apareamiento y (3) la estructura social. En forma
sintética mencionaremos los tres componentes que caracterizan a las sociedades. La organizacion social (1)
se describe en funcién al tamafio, composicidn sexual y el caracter espacio-temporal de cohesion de una
sociedad. Se reconocen tres tipos basicos de organizacion social: (a) solitarios, descritos como animales
cuya actividad general y desplazamientos espaciales no se encuentran sincronizados con los de otros

individuos (Charles-Dominique, 1978), en contraste con los gregarios, en los cuales dos 0 mas individuos
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sincronizan sus actividades en tiempo y espacio (Boinski y Garber 2000). Esto no implica que no mantengan
relaciones sociales pero éstas caracteristicas se describen en los otros elementos del sistema social; (b) las
parejas que se definen como asociaciones permanentes de un macho y una hembra adultos. En este caso
no sblo coinciden sus areas de accion, sino que también se encuentran sincronizados espacio-
temporalmente (Fuentes, 2000; van Schaik y Dunbar, 1990); y (c) por Ultimo, los que viven en grupos con
tres 0 mas individuos adultos. En esta categoria encajan la mayoria de los primates y el criterio tradicional
distinguia entre las distintas proporciones de machos y hembras agrupandolos en poliandricos, poliginicos,
multi-macho o multi-hembra (Clutton-Brock y Harvey, 1977; Crook y Gartlan, 1966; Eisenberg et al., 1972).
Los sistemas de apareamiento (2) han sido usualmente descritos mediante datos observacionales, sin
embargo, las técnicas moleculares pueden revelar patrones inesperados de transmision génica como
resultado de distintas estrategias comportamentales de los individuos. Por tal motivo, pueden reconocerse
dos componente del sistema de apareamiento: uno social y otro genético (Kowalewski y Garber, 2010;
Oklander et al., 2014). El componente social describe los mecanismos para obtencion de parejas, el numero
de individuos con quienes se aparea, cuanto tiempo permanecen juntas las parejas y, en algunos casos, la
distribucion del cuidado parental (Huges 1998). Por otra parte, el componente genético describe que
individuos se reproducen y con quien lo hacen, por lo tanto analiza Unicamente las consecuencias
reproductivas de las interacciones sexuales, y s6lo puede determinarse mediante estudios genéticos. Los
sistemas de apareamiento se suelen agrupar en: (a) monogamia, en la cual machos y hembras tipicamente
copulan con s6lo un miembro del sexo opuesto y tienen aproximadamente iguales valores en éxito
reproductivo (MacKinnon y MacKinnon, 1980; Robinson et al., 1987; Rutberg, 1983; Sommer y Reichard,
2000); (b) poliandria, en la cual una hembra copula con varios machos, pero los machos sélo con ella (Garber,
1997; Goldizen, 1987; Tardif y Garber, 1994); y (c) varios formas de poliginia donde un macho copula con
varias hembras. La poliginia espacial ocurre en especies solitarias en las que machos agonisticamente
poderosos defienden el acceso a varias hembras (Charles-Dominique, 1977). La poliginia por competencia
indirecta ocurre cuando los machos vagan ampliamente en busca de hembras receptivas que abandonan
poco después de copular en busqueda de compafieras adicionales, en este caso ambos sexos suelen
copular con distintos comparieros (Kappeler, 1997). Existen ademas varias formas de poliginia por defensa
de hembras. En algunas especies, coaliciones de machos defienden un territorio que contiene varias
hembras con las que la mayoria de los machos copula (Gerloff, et al. 1999; Watts, 1998). En otras los machos
defienden directamente el grupo de hembras y no el territorio. La poliginia tipo harén ocurre cuando un solo

macho defiende el acceso exclusivo a un grupo de hembras (Stammbach, 1987). Cuando varios machos
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defienden el grupos de hembras, todos los machos copulan (Altmann, 1997; Bercovitch, 1989; Brockman y
Whitten, 1996; Paul et al., 1993; Sauther, 1991), aunque a menudo tiende a existir un sesgo de
apareamientos con el macho de mayor rango (Cowlishaw y Dunbar, 1991; Paul, 1997; Johnstone, et al.
1999). Asi, el sistema de apareamiento parece estar mayormente determinado por la capacidad de los
machos de monopolizar el acceso a las hembras (Altmann, 1990; van Hooff y van Schaik, 1992; Nunn,
1999a). Sin embargo, las hembras también pueden influenciar el nimero de machos mediante seleccién de
parejas o modificaciones en su distribucion espacial o sincronia de sus estros (Nunn 1999b, van Schaik et
al. 1999, van Noordwijk y van Schaik 2000, Zinner y Deschner 2000). Muchas estrategias reproductivas de
las hembras parecen estar dirigidas hacia la confusion de la paternidad, disminuyendo asi, el riesgo de
infanticidio (van Noordwijk y van Schaik 2000). La estructura social (3) se refiere al modelo de interacciones
sociales y el resultado las relaciones entre los miembros de una sociedad. Los patrones de interaccion entre
pares de individuos (interacciones diadicas) se pueden utilizar para la caracterizacion de la estructura social
(Hinde, 1976). En este sentido, se estudian las variaciones en la frecuencia e intensidad de interacciones
afiliativas o agonistas (de Waal, 1986, 1989), agrupandolas usualmente por sexos en relaciones entre
hembras, relaciones entre hembras y relaciones intersexuales (Wrangham, 1987; Dunbar, 1988; van Schaik,
1996; Sterck et al., 1997). Las relaciones entre hembras han sido estudiadas en profundidad en el contexto
del modelo socio-ecoldgico, categorizandolas mediante el analisis de 4 variables interrelacionadas: filopatria,
nepotismo, tolerancia o despotismo (para revisién, ver Sterck et al., 1997). Las relaciones entre machos
resultan de la seleccion intrasexual para obtener fertilizaciones. Por lo tanto, dichas relaciones estan muchas
veces caracterizadas por competencia y el establecimiento de relaciones de dominancia (Bercovitch, 1991;
Cowlishaw y Dunbar, 1991; van Hooff y van Schaik, 1994; van Hooff, 2000). Sin embargo, en algunas
especies donde los machos son filopatricos se observan relaciones afiliativas entre los mismos (Strier, 1994;
van Hooff y van Schaik, 1992, 1994; van Hooff, 2000; Kowalewski y Garber, 2014). Las relaciones entre
sexos se basan en la seleccion sexual y el conflicto sexual (Smuts, 1987; Smuts y Smuts, 1993; van Schaik,
1996). Ademés, estan influenciadas por la duracién de los machos en el grupo, el rango de dominancia en
cada sexo, la certeza de paternidad, el riesgo de infanticidio y el grado de dimorfismo sexual (Takahata,
1982; van Noordwijk y van Schaik, 1988; Hamilton y Bulger, 1992; Watts, 1992; Manson, 1994; Sicotte, 1994;
Perry 1997; Kappeler, 1999b; Paul et al., 2000; Weingrill, 2000).

Los tres elementos mencionados del sistema social son entidades discretas, pero interrelacionadas.
Esta claro, que al comprender la diversidad de estrategias reproductivas de los primates no humanos nos

ayudan a comprender como fue la de nuestros ancestros ya que compartimos muchos componentes de la
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fisiologia reproductiva con otras especies de primates. Para comprender los sistemas de apareamiento de
nuestros ancestros, debemos comprender las estrategias reproductivas de los primates vivos. En general,
en los primates podemos reconocer diferentes estrategias en las hembras por un lado y en los machos por
el otro, quienes en muchos casos tienen estrategias que compiten entre si, al poseer diferentes intereses
reproductivos. Entonces en las hembras se reconoce una importante inversion en las crias, comportamientos
que aseguran la obtencion de recursos suficientes para ellas y sus crias, y comportamientos que aseguran
ser fertilizadas y obtener variabilidad entre sus crias. En el caso de los machos, en general compiten por el
acceso a hembras, resultando en casos extremos en dimorfismos sexuales o bien, por ejemplo, en altos
niveles de competencia espermatica cuando las hembras copulan con multiples machos en momentos en
que a los machos les resulta dificil monopolizarlas (p. €j. periodos estrales sincronizadas). Entonces, ¢ cuales
son tacticas que pueden implementar los machos? Invertir en cuidado parental por ejemplo, lo cual se asocia
a parejas monogamas. Si se forman estructuras diferentes como unimacho o multimacho no siempre resulta
el macho central o alfa en el progenitor de todos los casos. El éxito reproductivo de los machos varia a lo
largo de su vida. Otra estrategia reproductiva presente en primates es el infanticidio (ver van Schaik y
Crockett, 2000). En general, se asocia a un estrategia reproductiva en al cual el macho infanticida incrementa
su probabilidad de éxito reproductivo al tener acceso a varias hembras reproductivas. Por lo tanto se asocia
a cambios en el estado y membresia de los machos dentro de un grupo, acortamiento e intervalos entre
nacimientos en las hembras, los infanticidas no matan sus crias, y matan crias lactantes. A su vez, las
hembras desarrollan estrategias anti-infanticidio, que incluyen, por ejemplo, agruparse en un niumero minimo
de hembras en un grupo que no atraiga machos infanticidas; alejarse de potenciales infanticidas cuando se
esta con cria lactante o permanecer mas tiempo junto al macho alfa o central. Si bien el infanticidio existe en
varias especies de primates neotropicales (p. e]. Alouatta caraya [Zunino et al., 1985; Pave et al; 2012];
Sapajus nigritus [Izar et al., 2007; Ramirez-Llorens et al., 2008], Ateles geofroyii [Campbell, 200]; ver revision
en van Schaik 2000), se discute todavia si el mismo actiia como una fuerza modeladora de la organizacion

social de los primates.

f. ¢ POR QUE LOS PRIMATES VIVEN EN GRUPOS?

No cabe duda que, comparados con muchos otros mamiferos, los primates son animales
particularmente sociales. EI comportamiento social de los primates evolucion6 por seleccion natural. Como
otras adaptaciones, el comportamiento social es entendido como el resultado de una dinamica compleja que
resulta del balance entre ventajas y desventajas adaptativas. Desde una perspectiva evolutiva, la eficacia

bioldgica de un individuo es equivalente a su éxito reproductivo, o en palabras mas simples, el nimero de
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individuos que se reproducen exitosamente o que contribuye a la generacién siguiente. Desde el punto de
vista individual hay 5 ventajas posibles de la vida en grupo: (1) disminucién per capita del riesgo de
depredacion; (2) mejora en el acceso a comida, (3) mejor acceso a parejas de apareamiento, (4) asistencia
en el cuidado de crias, y (5) beneficios fisiolégicos de las relaciones afiliativas. Todas estas ventajas deben
compensar con algunas desventajas y en algun punto este equilibrio es seleccionado. Por ejemplo, a mayor
tamaro de grupo se pueden atraer depredadores, se incrementa la competencia por alimento, parejas y
asistencia en cuidado de las crias. Las adaptaciones comportamentales y fisiologicas presentes en los
primates deberian maximizar su supervivencia y la de sus crias, y son conocidas como estrategias
reproductivas. Los grupos de animales deberian poseer un rango de tamafos de grupo en los cuales se

maximiza la eficacia bioldgica, y este rango no ser discreto.

g. GENETICA DE LA CONSERVACION

La degradacion y fragmentacion de habitats naturales como consecuencia de la creciente
urbanizacion, industrializacion y desmonte a gran escala para fines agropecuarios ha colocado en situacién
de riesgo a la diversidad biologica y el equilibrio de los ecosistemas a nivel mundial (Primack y Rodrigues,
2001). Dentro del marco de la Biologia de la Conservacion, la “Genética de la Conservacion” es la aplicacion
de la genética para preservar las especies como entidades dindmicas capaces de enfrentar cambios
ambientales. Esta disciplina abarca el estudio de las consecuencias genéticas de poblaciones pequenias, la
resolucion de incertidumbres taxondmicas y la definicién de unidades de manejo y conservacién dentro de
las especies (Frankel y Soulé 1981, Frankham et al., 2002; Mudry y Nieves, 2010; Mudry et al., 2014). Los
primates son altamente vulnerables a la fragmentacion de los bosques y a los efectos de las alteraciones
antropogénicas de sus habitats (Cowlishaw y Dunbar, 2000; Chapman y Peres, 2001, Oklander et al., 2011).
Estos hechos provocan cambios en la demografia, organizacion social, flujo génico y estado sanitario de los
individuos (Janson, 2000; Clarke et al., 2002; Marsh, 2003; Gémez-Marin et al., 2001, Amaral et al., 2005;
Nunn vy Altizer, 2006, Oklander et al., 2010). La extincion local de poblaciones esta relacionada,
principalmente, con la destrucciéon de sus habitats naturales exponiendo a los individuos a la falta de
recursos, enfermedades y depredacion, entre otros (Crockett 1998, Gillespie y Chapman 2004, Stokstad
2004, Chapman et al. 2005). De este modo, la supervivencia y persistencia de primates depende en gran
medida de su variabilidad en la dieta, su habilidad en utilizar la matriz de vegetacién, asi como de su
variabilidad genética (Marsh 2003). La variabilidad genética de los individuos de una especie es esencial
para su supervivencia a largo plazo. Cuando se reduce la diversidad genética de una poblacién, su potencial

adaptativo disminuye, es decir, se reduce su capacidad de responder ante futuros cambios ambientales
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(Loeschcke et al. 1994). La dispersion es un caracter de historia de vida que tiene importantes efectos tanto
en la dinamica como en la genética de las especies (Clobert et al. 2001). Existen evidencias que proponen
que el patron general de dispersion en primates es principalmente resultado de evitar la endogamia, es decir
la reproduccion entre individuos relacionados, y la competencia intrasexual (Pusey y Packer 1987, Field y
Guatelli-Steinberg 2003). La mayoria de las especies del género Alouatta se caracterizan por la dispersion
de ambos sexos desde sus grupos natales (Rumiz 1990, Pope 1992, Di Fiore y Campbell 2007).

El aislamiento y la fragmentacion del habitat pueden favorecer la permanencia de los individuos en su
grupo natal al impedir su dispersion (Sterck, 1998), aumentando la probabilidad de endogamia (Heshel y
Paige, 1995; Tomiuk et al., 1998; Oklander et al., 2010). La endogamia, a su vez, puede provocar la depresion
de una serie de caracteristicas relacionadas con la eficacia bioldgica (aumento de tasas de mortalidad,
crecimiento lento, defectos congénitos y reduccion de la fecundidad) como resultado de la expresion de
alelos recesivos deletéreos (Wright, 1977; Keller et al. 1994, Heschel y Paige 1995, Hansson y Westerberg
2002, Keller y Waller 2002). Esto resalta la importancia de estudiar los niveles de variabilidad genética, tanto
de especies en peligro, como de especies que enfrentan una intensa disminucion del habitat y/o cuellos de
botella poblacionales. Los monos aulladores estan expuestos tanto a disminucion del habitat como a cuellos
de botellas provocados por los eventos recurrentes de fiebre amarilla. Las técnicas moleculares posibilitan
obtener informacién sobre la variabilidad genética, el flujo génico, los sistemas de apareamiento y el éxito
reproductivo de diversas especies a través de muestreos no invasivos (Altmann et al. 1996, Gagneux et al.
1999, Gerloff et al. 1999, Nievergelt et al. 2000, Constable et al. 2001, Vigilant et al., 2001, Goossens et al.
2005, Bergl y Vigilant 2007, Oklander et al., 2010, Oklander et al., 2014). En resumen, la relevancia de los
datos genéticos consiste en su capacidad de permitir inferir patrones filogeograficos y establecer unidades
subespecificas de gran importancia para el manejo y la conservacion de las especies, asi como también

estimar una aproximacion al vértice de extincidn (O'Brien et al. 1985).
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h. DINAMICA DE ENFERMEDADES INFECCIOSAS

Las enfermedades parasitarias tienen efectos importantes en la salud humana y las comunidades
de animales y producen importantes costos sociales y econdmicos en comunidades locales, especialmente
en paises en via de desarrollo. La exposicion a, y la ingestion de parésitos (a través de la comida y/o agua)
son importantes rutas de infeccion humana, especialmente en areas rurales donde el incremento de la
degradacion y la fragmentaciéon del habitat y los cambios antropogénicos, sanidad limitada, falta de
conocimiento publico de la transmisién de muchas enfermedades infecciosas, y la presencia de zoonosis
actan en forma sinergética para incrementar los riesgos de transmision de enfermedades entre especies.
La mayoria de las enfermedades infecciosas emergentes pueden cruzar los limites entre humanos, animales
domeésticos y animales salvajes (Chapman et al., 2005; Nunn y Altizer, 2006). Por ejemplo, Taylor et al.
(2001) encontraron que el 61% de los patégenos humanos son compartidos con hospedadores animales.
Sin embargo, es poco comprendido si la presencia de estos parasitos esta relacionada a un incremento en
el contacto con poblaciones humanas y/o animales domésticos y la dinamica de transmision entre
hospedadores. En varios taxones de primates que viven en areas bajo intensa deforestacion existe un
incremento en infecciones parasitarias y un decrecimiento en la supervivencia de primates salvajes. No existe
una relacion estricta entre la densidad y la prevalencia de primates, pero la deforestacion tiene entre otras la
consecuencia de reducir cada vez mas los fragmentos de bosque donde habitan los primates, produciendo
un incremento en el contacto entre individuos y en el uso y re-uso del mismo hébitat (Freeland 1976;
Kowalewski y Zunino, 2005; Vitazkova y Wade, 2006; 2007, Kowalewski et al., 2011). En este marco, es
importante comprender estos procesos para delinear estrategias de conservacion y prevenir la transmision
de enfermedades infecciosas de primates salvajes a humanos y viceversa. Existen revisiones sobre
parasitosis en primate neotropicales que demuestran la potencial posibilidad de transmision cruzada de
parasitos entre primate salvajes, animales domésticos y humanos (ver Kowalewski y Gillespie, 2009;
Martinez-Mota et. al 2015). En resumen, el aumento continuo de la alteracién y modificacion del habitat no
afecta solo potencialmente a la conservacion de primates, también aumenta la probabilidad de la transmision
de enfermedades infecciosas entre primates humanos y no humanos (Brack 1987; Lilly et al., 2003; Wolfe et

al. 1998) y es un &rea que esta escasamente estudiada.

I.  ETNOPRIMATOLOGIA
El término “etnoprimatologia” fue acufiado hace relativamente pocos afios por L. Sponsel (1997). La
etnoprimatologia es el estudio de las relaciones entre los humanos y los primates no-humanos, no soélo desde

un punto de vista bioldgico sino también desde una perspectiva social y cultural. Esta novedosa subdisciplina
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primatolégica es de particular relevancia ya que permite entender la interrelaciéon entre nosotros y los
aspectos humanos que inciden en los primates silvestres, desde su depredacion hasta su utilizacion como
mascotas, desde el conocimiento etnoecoldgico a la cosmologia entorno a ellos. Por ejemplo, en este
sentido, Cormier (2003) realizd un estudio etnoprimatologico donde entre otros hallazgos, sugiere un
estrecho conocimiento de los Guaja del Para brasilefio de su etnobotanica y su vinculacién con la ecologia
alimentaria de los primates de la regién. Igualmente, Lizarralde (2002) nos indica que entre los Bari de
Venezuela existe un tabu en el consumo de monos aulladores, ya que se consideran transmisores de una
condicién de letargo. Estos ejemplos nos indican que la comprension social de los primates neotropicales es

fundamental para  entenderlos  cabalmente y, ultimadamente, poder  conservarlos.

6. (;POR QUE SON IMPORTANTES LOS ESTUDIOS A LARGO PLAZO?

La idea de presentar sitios de estudio a largo plazo en América Latina y de promoverlos se debe a
multiples razones. Si bien los estudios puntuales y cortos sobre la ecologia y el comportamiento de primates
en varios lugares de Latinoamérica son claramente importantes ya que permiten conocer aspectos de
biologia basica de algunas especies generalmente poco conocidas, los estudios a largo plazo también
ofrecen una cantidad de informacion inigualable para comprender patrones de comportamiento e historia de
vida de los primates (Kappeler y Watts, 2012). Mas aun, debido a que los primates viven mas tiempo que
otros mamiferos del mismo tamafio (Allman et al., 1993), los datos obtenidos en estudios a largo plazo y
durante periodos prolongados, permiten detectar variaciones en caracteres de historia de vida dentro y entre
especies fundamentales para comprender hacia donde dirigir nuestros esfuerzos de conservacion de
especies en forma eficiente. Entre otras razones, comprender las historias de vida de diferentes especies es
importante porque nos permite explorar como se han integrado diversas adaptaciones que resultan de la
resolucion de compromisos (trade-offs) de combinaciones determinadas de variables ecoldgicas, sociales y
demograficas (Stearns, 2000). En resumen, la historia de vida provee informacién particular para comprender
los procesos evolutivos y mecanismos determinantes de los comportamientos que observamos, entre otras
cosas (Clutton-Brock y Sheldon, 2010). Si bien existen trabajos en cautiverio en Latinoamérica provenientes
de zooldgicos o santuarios donde los animales muchas veces son aprovisionados, nuestra revision se
concentrara en estudios de animales en vida silvestre. Fundamentalmente, basamos nuestra decision en
que la funcién adaptativa de los comportamientos sociales e historia de vida no puede ser determinada en
condiciones de cautividad. Ademas de permitir comprender cuales son los agentes de seleccion en su habitat
natural, la cautividad puede inducir cambios comportamentales diferentes y variar aspectos de la historia de
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vida. En resumen, los estudios en vida silvestre son necesarios para obtener medidas realisticas de tacticas
comportamentales y temporalidad (timing) de los eventos de historia de vida, mientras estos ocurren en sus
contextos ecoldgicos naturales donde evolucionaron (Clutton-Brock y Sheldon, 2010; Kappeler y Watts,
2012). Otra ventaja acerca del estudio de primates en sitios establecidos a largo plazo, es que muchas veces
la formacion de coaliciones o cambios de rango asi como otros patrones comportamentales y tacticas
individuales, y su posible relacién con eficacia biologica pueden ser sélo interpretadas en el contexto de la
historia social de los grupos en el tiempo (Suomi 1997). Hay ademaés otras varias ventajas que justifican
establecer y fortalecer sitios a largo plazo, como lo son captar la gran variabilidad comportamental tanto a
nivel de grupos como entre grupos (Whiten et al., 1999; Whiten y van Schaik, 2007; Nakamura y Nishida
2012), comprender las interacciones dindmicas entre grupos de primates y cambios en el habitat (Chapman
et al., 2010a); explorar la asociaciones entre parientes, entre machos y hembras, estrategias reproductivas
(Kowalewski y Garber, 2010, Oklander et al., 2014) y todo lo que lleva a generar redes sociales complejas
(Silk et al., 2010; Sueur et al., 2011); comprender la influencia de factores raros que afectan la supervivencia
de los primates como la depredacion, infanticidio, inundaciones y otras catéstrofes naturales (Pave et al.,
2012; Behie y Pavelka, 2014); y finalmente poder analizar en forma detallada y sistematica las relaciones
entre la composicion del habitat y variables abiéticas con la variacion comportamental y demografica
(Chapman et al., 2010b; Wright et al., 2012) (Tabla 1).

7. ALGUNAS PREGUNTAS QUE FALTAN POR RESPONDER

Hemos mencionado las caracteristicas generales mas sobresalientes sobre los géneros de primates
no humanos de América Latina, y presentado algunos de los sitios a largo plazo existentes en la actualidad.
Nuestra revision no pretende ser exhaustiva, ya que como hemos mencionado existe a disposicion libros que
cubren la informacién sobre la mayor parte de los primates neotropicales. Sin embargo, podemos identificar
algunos vacios de investigacion. Por ejemplo, todavia es necesario obtener datos de historia de vida en
primates neotropicales; en los primeros intentos que se hicieron en Crockett y Eisenberg (1987), y en los
ultimos de Di Fiore et al. (2011), los datos se han incrementado pero pocos vienen de sitios a largo plazo
donde efectivamente se siguieron poblaciones en el tiempo. La evolucion de la sociabilidad y el
comportamiento social sigue siendo descriptivo y hace poco se empezaron a publicar consistentemente
trabajos donde se estudian mecanismos hormonales (Digby et al., 2011; ver revision en van Belle 2015). Sin
embargo, estamos en el comienzo de estas investigaciones, y la investigacion futura deberia concentrarse,

por ejemplo, en evaluar cambios en las hormonas esteroideas y cambios comportamentales en sistemas de
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apareamiento y los costos y beneficios de las relaciones entre y dentro de los grupos sociales de los primates.
Datos provenientes de nuevos estudios sobre la ecologia alimentaria de aulladores y monos arafia donde se
aplica el marco tedrico de la ecologia nutricional (Felton et al., 2008; Fernandez, 2014; Righini, 2014)
desafian las interpretaciones clasicas sobre las dietas de los primates y por lo tanto el rol del alimento como
modelador de la organizacién social de los primates (Sussman y Garber, 2011). Igualmente, un aumento del
corpus de informacion entorno a la cognicion espacial de primates neotropicales es indispensable. También
es un desafio comprender las variaciones comportamentales y sociales frente al aumento de la interfaz
primates no humano-humano. Esto nos lleva a la falta de estudios para comprender la dinamica de
enfermedades infecciosas y el rol de los primates no humanos (Kowalewski y Gillespie, 2009; Kowalewski et
al., 2011; Martinez-Mota et al., 2014). Sélo comprendiendo éstas y otras preguntas sobre la evolucién,
ecologia y comportamientos de los primates neotropicales, podremos plantear estrategias para conservarlos
(Box 1, Box 2).
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1. INTRODUCCION.

La ecologia reproductiva humana (ERH) es un campo de la biologia evolutiva que estudia la
reproduccion humana en el contexto de la ecologia en la que se desarrollan y viven los individuos vy las
poblaciones. A diferencia de otras disciplinas que tratan con la reproduccién humana, la ERH tiene como
objetivo principal generar modelos que expliquen la variabilidad en patrones reproductivos mediante la
integracion de conceptos bioldgicos, ecoldgicos y sociales desde una perspectiva evolutiva (Figura 1), lo cual

define su enfoque, sus alcances y sus métodos (Tabla 1).
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Tabla 1. Comparacion entre la ERH y otras disciplinas que estudian la reproduccion humana

entre normal vs patologico

para explicar la variabilidad

o Implica
mayoritariamente poblaciones
homogéneas en economias

industrializadas

. Se basa en
investigaciones realizadas en

contextos clinicos

BIOMEDICINA DEMOGRAFIA ECOLOGIA REPRODUCTIVA
HUMANA
o Enfatiza la dicotomia | e Enfatiza los patrones | Busca entender los

universales, no la variabilidad

o Intenta medir y
explicar los niveles de

fertilidad a nivel poblacional

° Utiliza encuestas

retrospectivas de gran escala

origenes y las causas de la
variabilidad en patrones

reproductivos

o Se basa en estudios
con tamafios de muestra
relativamente pequefios y en
una variedad de contextos

ecologicos

o Frecuentemente
incorpora disefios
prospectivos, en los que el
individuo se convierte en

unidad de analisis

o Sus modelos asumen
que la variabilidad en los
patrones reproductivos es
resultado de distintos procesos
evolutivos, entre ellos la

seleccién natural.

El trabajo de investigacion de los ecdlogos de la reproduccion en las pasadas dos décadas ha

ido de la mano del desarrollo de técnicas de recoleccion, preservacion y analisis de muestras

biologicas. Dichos avances han facilitado la colecta de muestras a escala poblacional en una variedad
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de contextos fuera del ambito hospitalario. Entre las técnicas mas utilizadas para monitorear la funcién
ovarica y testicular en campo, asi como para asociar los resultados reproductivos al estatus nutricional
e inmunoldgico, se encuentran la medicion de biomarcadores en pequefias cantidades de saliva, orina
y sangre, esta Ultima preservada como gotas secas en papel absorbente (Ellison 1988; O'Connor,
Brindle et al. 2003; McDade, Williams et al. 2007; Valeggia 2007). Los resultados obtenidos en grupos
humanos de ecologias diversas han puesto en evidencia la existencia de una variabilidad importante
en la funcion reproductiva entre individuos y entre poblaciones (Ellison y Lager 1986; Ellison, Lipson
et al. 1993; Bentley, Vitzthum et al. 2000; Vitzthum, Spielvogel et al. 2000; Ellison, Bribiescas et al.
2002; Vitzthum, Bentley et al. 2002; Nufiez de la Mora, Chatterton et al. 2007). A partir de estos datos
empiricos, se han generado hipétesis y se han planteado investigaciones encaminadas a dilucidar las
relaciones y mecanismos que subyacen dicha variabilidad, usando para ello la teoria evolutiva como

marco, y la teoria de historia de vida como herramienta.

2. HISTORIA DE VIDA HUMANA

La historia de vida de una especie se refiere al calendario tipico de eventos y los rasgos
caracteristicos del desarrollo, la reproduccion, senescencia y mortalidad de dicha especie (Hill y
Hurtado 1996). Por ejemplo, los humanos se caracterizan por una maduracion reproductiva tardia,
intervalos relativamente cortos entre nacimientos, un periodo post-reproductivo largo, embarazos en
su mayoria, unicos (un sdlo feto), altricialidad secundaria (Portman 1969) y tamarfio corporal (talla y

peso) al nacer relativamente mayor que la de otros primates (Mace 2000; Worthman y Kuzara 2005).

Bajo el mismo paradigma teorico en el cual se basa la ERH, la teoria de historia de vida asume
que dicho calendario de desarrollo y reproduccion representa una estrategia adaptativa; es decir, que
los rasgos de cada especie son ajustables a las condiciones ecoldgicas locales como manera de
optimizar el éxito reproductivo y finalmente, la adecuacion (entendida como la contribucion promedio
que un individuo con un genotipo o fenotipo especifico hace al pool genético de la siguiente
generacion). Dichos ajustes estan definidos por la 'norma de reaccién' propia de cada especie, la cual
establece el patron de respuestas fenotipicas posibles de un genotipo determinado frente a
condiciones ecoldgicas distintas de aquéllas en las que dicho genotipo evoluciond. Esta plasticidad
fenotipica comUnmente involucra mecanismos epigenéticos, mas al ser un atributo del genotipo, es

blanco de los distintos procesos evolutivos, incluyendo la deriva génica, la mutacion y la seleccion
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natural (Piglucci 1998). De tal forma que, la norma de reaccién (y los fenotipos asociados) no son
adaptativos por defecto, solo pueden considerarse como tales cuando estdn asociados a una
reproduccion diferencial a favor en un contexto determinado.

Dado que el tiempo y energia disponibles son limitados, la asignacién diferencial de recursos a
las distintas funciones vitales de un organismo (crecimiento, acumulacion de reservas, mantenimiento
y reproduccion) resulta necesariamente en compromisos (trade-offs) fisiologicos que generan distintos

costos/beneficios (Stearns 1992) (Figura 2).

Energiavy otros

recursos limitados

Mantenimiento Crecimiento

Reproduccion

Figura 2. Compromisos fisioldgicos que generan costos-beneficios.

Alun mas, algunos rasgos de la historia de vida estan vinculados de tal manera que el efecto
en uno, limita o constrifie al segundo, como es el caso de la reproduccion y el crecimiento de un
organismo. Por ejemplo, datos epidemioldgicos muestran que las madres adolescentes presentan un
mayor riesgo de dar a luz bebés con bajo peso/talla al nacer que mujeres adultas, particularmente en
condiciones desfavorables (Scholl, Hediger et al. 1994; Scholl, Hediger et al. 1995; Wallace, Aitken et




179

al. 2004). La interpretacion de esta estrategia reproductiva desde la perspectiva de la ERH implica la
existencia de una competencia por recursos limitados entre la madre aun en crecimiento y el bebé en
gestacion. Desde el punto de vista de la madre, el uso de los recursos limitados tiene mayor impacto
en términos de sobrevivencia y éxito reproductivo futuros si se invierten en el crecimiento y
manutencion de si misma, que si se invierten en un crio con bajas probabilidades de sobrevivencia.

Este tipo de raciocinio es una muestra del enfoque que utilizan los ecélogos de la reproduccion
en su tarea de analizar las diferentes estrategias de vida y sus respectivos compromisos, explorar los
posibles mecanismos fisiologicos que subyacen dichos compromisos (frade-offs) e identificar las
posibles interacciones entre variables sociales, ecoldgicas y culturales que los afectan.

Por cuestiones de espacio, esta brevisima introduccion se enfoca en proporcionar al lector una
visidn muy general de los objetivos y los principios tedricos relevantes para la ERH. Para conocer a
detalle el origen, y el desarrollo y el paradigma en el que se inserta la disciplina se invita al lector a
consultar una excelente introduccién al campo por Ellison (2006). El resto del presente capitulo se
dedicara a: 1) ofrecer un panorama conciso de la fisiologia reproductiva y la ecologia reproductiva
tanto femenina como masculina; 2) discutir brevemente las distintas fases de la vida reproductiva
humana desde una perspectiva evolutiva; 3) describir las fuentes de variabilidad en la funcion
reproductiva adulta tanto en mujeres como en hombres; y 4) comentar acerca de los retos,
perspectivas y oportunidades futuros de la ERH, todo ello con la esperanza de despertar el interés del

lector e incitarlo a profundizar en esta fascinante area de la antropologia bioldgica.
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BOX 1. Programa de Ecologia Reproductiva del Chaco Argentino. El Programa de Ecologia Reproductiva del
Chaco Argentino (ProERCA)* se estableci6 en el afio 1997 y desde ese entonces se desarrolla bajo la direccion de la
Dra. Claudia Valeggia. Su objetivo general es contribuir al conocimiento de las interacciones entre el medio ambiente
(tanto sociocultural como fisico) y la biologia reproductiva en poblaciones que habitan la region del Gran Chaco
argentino. Otro objetivo paralelo incluye el estudio de poblaciones indigenas chaquefias que estan atravesando una
marcada transicion en estilo de vida.

Preguntas principales: Como ejemplo del tipo de investigaciones que se realizan dentro del ProERCA detallaremos
el estudio sobre fertilidad postparto que se llevé a cabo en la comunidad Toba de Namqom, en el norte de Argentina
(Valeggia y Ellison, 2001). La pregunta principal de este estudio fue la siguiente: ; Qué factores afectan la duracion
del periodo de amenorrea postparto? La hipotesis mas frecuentemente utilizada para explicar la variabilidad en la
duracion de la amenorrea postparto es la de la intensidad de lactancia, la cual postula que a mayor intensidad de
amamantamiento (lactancia materna exclusiva, amamantamiento frecuente), mas se retrasa el retorno a la fertilidad
postparto.

Diserio del estudio y métodos: Se trabajo con un disefio longitudinal simple. Se recluté un total de 70 mujeres Toba
y sus infantes, los cuales estaban siendo amamantados exclusivamente al comienzo del estudio. Se realizaron visitas
mensuales a las mujeres participantes durante las cuales se tomaron medidas antropométricas de la madre y del
infante y se registraron patrones de lactancia, actividad fisica y dieta. También se recogieron muestras de orina
semanalmente hasta que las participantes indicaran que habian tenido su primer periodo menstrual postparto. Las
muestras de orina fueron analizadas por medio de ensayos inmunoenzimaticos para estimar los niveles de metabolitos
de estrégeno, progesterona, cortisol y péptido C de la insulina.

Resultados: La duracion de la amenorrea postparto no se correlaciona con ningun parametro asociado con la
intensidad de la lactancia materna. Los resultados de este estudio muestran que el retorno a la fertilidad postparto
puede explicarse, por lo menos parcialmente, por diferencias en el presupuesto energético individual de cada mujer.
Las mujeres Toba de este estudio reanudaron sus ciclos ovulatorios después de un periodo de balance energético
positivo. Esto apoya la hipotesis de la carga metabdlica relativa que postula que la duracion de la amenorrea postparto
no depende de la intensidad de la lactancia en si, sino del estrés energético que la lactancia representa para la madre.
Relevancia: Ademas de aportar a una mejor comprension de la biologia reproductiva femenina, estos resultados
también contribuyen a entender la dindmica de uno de los factores determinantes del intervalo entre nacimientos en

poblaciones de fertilidad natural.

* Puede visitar la pagina web del Programa de Ecologia Reproductiva del Chaco Argentino en: hitp.//valeggia.wordpress.com/the-chaco-area-

reproductive-ecology-program/



http://valeggia.wordpress.com/the-chaco-area-reproductive-ecology-program/
http://valeggia.wordpress.com/the-chaco-area-reproductive-ecology-program/
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3. FISIOLOGIA REPRODUCTIVA HUMANA: CONCEPTOS BASICOS

Como en cualquier hembra de mamifero, la fisiologia reproductiva femenina humana esta
organizada en ciclos. De no producirse la concepcion y el embarazo, estos ciclos se repiten
regularmente a intervalos aproximadamente mensuales; en promedio, el ciclo ovarico humano dura
28-29 dias. Sin embargo, la variacién intra- e interindividual es tan importante que este promedio
deberia ser utilizado solo para fines ilustrativos.

Los ciclos ovaricos se rigen por el funcionamiento del mayor eje reproductivo hormonal: el eje
hipotalamico-pituitario-ovarico (HPO, Figura 3a). La endocrinologia masculina estd regulada
principalmente por el eje hipotalamico-pituitario-testicular (HPT, Figura 3b). A continuacién,
describiremos brevemente los ejes HPO y HPT, asi como sus productos enddcrinos relacionados con

algunos de los factores determinantes de la fecundidad (Wood 1994).
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Figura 3. a) Eje hipotalamico-pituitario-ovarico (HPO); b) eje hipotalamico-pituitario-testicular (HPT). Adaptado de
http://pubs.niaaa.nih.gov/publications/arh26-4/274-281.htm y http://www.steroidal.com/post-cycle-therapy/
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El ciclo ovérico se ha descrito como bifasico: una fase folicular, durante la cual los foliculos
crecen en el ovario, seguida por una fase lutea, durante la cual el sistema reproductivo se prepara
para la concepcién y la implantacién (Figura 4). La ovulacién, es decir, la liberacion de un Unico 6vulo
maduro del foliculo, es el acontecimiento que marca la transicién de una fase a la otra y se produce
hacia la mitad del ciclo. Justo antes del comienzo de cada ciclo, la glandula pituitaria, estimulada por
hormonas liberadoras de gonadotropinas (GnRH), comienza a secretar hormona foliculo-estimulante
(FSH) y hormona luteinizante (LH). Estas hormonas promueven el crecimiento de los foliculos
ovaricos. A medida que crecen los foliculos, empiezan a secretar estradiol (E), el cual retroalimenta a
la glandula pituitaria y al hipotalamo para inhibir la liberacion de méas FSH y LH. La concentracion de
estradiol aumenta casi exponencialmente durante la fase folicular mientras que los niveles de FSH 'y
LH se mantienen bajos durante la mayor parte de esta fase. Aproximadamente un dia antes de la
ovulacion, hay un brusco aumento de LH, el cual desencadena la ovulacion. Los niveles de LH y FSH
caen nuevamente a la linea de base y las células del foliculo que quedan en el ovario después de la
ovulacién, desarrollan una glandula llamada cuerpo lUteo, que secreta progesterona (P) en grandes
cantidades y, en menor medida, estradiol. Este aumento post-ovulatorio de la progesterona es lo que
define la fase lUtea. Si no se produce la concepcion, el cuerpo liteo se desintegra y los niveles de
progesterona y de estradiol caen abruptamente, lo cual sefiala el comienzo de un nuevo ciclo. Siocurre
la concepcidn, el cuerpo luteo permanece activo y los niveles de progesterona y de estradiol aumentan
substancialmente a la par que la concentracion de gonadotropina coriénica humana ( hCG) secretada
por el embrién; ambos eventos cruciales para evitar la degeneracién y pérdida del endometrio y la

preservacion del embarazo en su etapa mas incipiente.
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Figura 4. Esquema de los cambios ciclicos observados en (A) niveles de gonadotropinas (LH y FSH), (B)
foliculo ovarico, (C) estrogeno y progesterona, y (D) endometrio uterino durante el ciclo menstrual
normal. El dia O representa el primer dia de sangrado menstrual.

La fisiologia reproductiva masculina no esta organizada en ciclos definidos. El hipotalamo
libera pulsos de GnRH, que estimulan a la glandula pituitaria para que libere LH y FSH. El aumento
de los niveles de LH estimula la produccion y liberacion de testosterona en los testiculos; mientras que
la FSH, ayudada por la testosterona, promueve la produccion de esperma. Como en las mujeres, los
mecanismos de control de realimentacion juegan un papel importante en este sistema; los niveles
altos de testosterona inhiben la liberacion de hormonas del hipotalamo y la glandula pituitaria.

En las mujeres, cada fase o estado reproductivo tiene su propio perfil hormonal que se puede
monitorear mediante el uso de las técnicas minimamente invasivas antes mencionadas. Salvo en nifias
pre-puberes y en mujeres posmenopausicas en las que los niveles de hormonas ovaricas son aciclicos

y muy bajos (Figura 5), los ciclos ovéricos se caracterizan por cambios regulares y faciimente
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detectables en las concentraciones de hormonas ovaricas. Dicha caracteristica, permite caracterizar
el principio y el final de la vida reproductiva de las mujeres a nivel poblacional, mediante la estimacion

de los niveles de estradiol y progesterona en la sangre, la orina o la saliva.
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Figura 5. Representacion esquematica de la variacion en niveles de estradiol y FSH (hormona foliculo-
estimulante) a lo largo de la vida de la mujer.

4. ECOLOGIA REPRODUCTIVA FEMENINA

A diferencia de los hombres, la vida reproductiva femenina esta delimitada por los eventos
bioldgicos que marcan el comienzo y el final de la capacidad de reproduccion: la menarquia y la
menopausia, respectivamente. Dentro de este periodo, la vida de las mujeres esta marcada por
eventos reproductivos individuales, cada uno tipicamente compuesto por un embarazo seguido de un
periodo variable de lactancia. A pesar de las distintas necesidades fisioldgicas de cada uno de estos
eventos, todos estan bajo el control del eje HPO y sus interacciones con otras funciones vitales. A
continuacion se describen las principales caracteristicas fisiologicas y de desarrollo de cada uno de

los eventos que definen la vida reproductiva femenina.
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a. MENARQUIA

La primera aparicién de la menstruacion, llamada menarquia, es un indicador relativamente

tardio del desarrollo puberal que marca el inicio de los ciclos menstruales y se considera el inicio de
periodo reproductivo de la mujer. En la mayoria de las nifias, sin embargo, los ciclos ovulatorios
regulares y hormonalmente robustos no se establecen hasta después de un periodo variable de
subfertilidad (Apter 1980; Vihko y Apter 1984). Segun estimaciones recientes, la edad promedio de la
menarquia varia entre 13 a 16 afios (Adams Hillard 2008). El primer periodo menstrual se produce
normalmente alrededor de dos afios después del inicio del desarrollo mamario postnatal (telarca) y es
posterior al pico maximo de crecimiento esquelético de la pubertad (Bogin 1999).
Aunque los mecanismos implicados aun no se entienden completamente, la aparicion de la menarquia
se asocia con un aumento gradual en los niveles de estrogenos derivados de la cascada hormonal
desencadenada durante la pubertad en el hipotdlamo, misma que afecta al resto del eje HPO. Tal
aumento de la actividad estrogénica provoca una serie de cambios fisicos que preparan al cuerpo para
una potencial reproduccion. Entre ellos se encuentran la ampliacién de la pelvis y las caderas, y un
aumento en la deposicién de grasa en el cuerpo, especialmente en las caderas y la pelvis. El
crecimiento lineal (en estatura) después de la menarquia es menos intenso y se prolonga 4-5 afios
hasta la finalizacion del crecimiento pélvico, el cual no presenta estiron puberal (Bogin, 1999).

En casi todas las regiones del mundo se ha registrado una tendencia secular hacia una menor
edad a la menarquia, lo cual coincide con mejoras en los estandares de vida, en particular la nutricidn,
el saneamiento y la prestacion de asistencia sanitaria (Parent, Teilmann et al. 2003). Aparte de este
cambio histérico, la edad a la menarquia varia sustancialmente en funcién de factores genéticos e
influencias psicosociales asociadas al entorno familiar, (Parent, Teilmann et al. 2003). Ellis y Garber
2000).

Varios estudios de mellizos y familiares muestran una fuerte asociacién genética entre la edad
a la menarquia de madres e hijas, con estimaciones de heredabilidad entre 0.57 y 0.82 (Anderson,
Duffy et al. 2007; Morris, Jones et al. 2011; Dvornyk y Waqar -ul -Haq 2012). A pesar de tener un
importante componente genético, la edad a la menarquia sigue siendo una caracteristica bastante
plastica que responde a condiciones energéticas y psicosociales durante la vida temprana (este patron
tipico es distinto al de los casos relacionados a patologias médicas que requieren atencion clinica).
Por ejemplo, tienen mayor probabilidad de tener una menarquia temprana las nifias con mayor tamario

corporal (indice de masa corporal, peso y estatura ) (Cooper, Kuh et al. 1996); tasas de crecimiento
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mas rapidas durante la nifiez (dos Santos Silva, De Stavola et al. 2002); posicidén socioeconémica mas
alta en la nifiez (Wronka y Pawlinska - Chmara 2005); conflicto familiar y divorcio de los padres
(Wierson, Long et al. 1993); presencia de un padrastro (Ellis y Garber 2000); y la exposicion a factores
de estrés tales como la guerra poco antes de la menarquia (Prebeg y Bralic 2000). En contraste, un
alto nivel de actividad fisica y un bajo nivel de ingesta nutricional, ya sea por razones de imagen
corporal, atléticas o de subsistencia diaria, tienen un efecto de retraso en la aparicidn de la primera
menstruacion (Moisan, Meyer et al. 1991; Ellison 1994; Gluckman y Hanson 2006).

Desde una perspectiva de historia de vida, la variacion en la edad a la menarquia en respuesta
a las condiciones vividas durante la infancia ayuda a maximizar el éxito reproductivo, ya que el
momento y el grado de inversion energética se ajustan a los recursos energéticos y sociales
disponibles. Se piensa que la asociacion epidemioldgica entre la edad a la menarquia y la salud y la
fertilidad en la etapa adulta refleja la serie de compromisos (trade-offs) entre funciones vitales de
reproduccion, crecimiento y manutencion adquiridos en etapas formativas del ciclo vital (Eaton, Pike
et al. 1994; Kuh y Hardy 2002).

b. VARIACION EN EL FUNCIONAMIENTO DEL SISTEMA REPRODUCTIVO EN LA ETAPA
ADULTA

El funcionamiento del sistema reproductivo en mujeres adultas, definido por sus perfiles
hormonales, muestra una variacion significativa de mujer a mujer, y para una misma mujer en distintos
ciclos (Ellison 1993; Ellison 1994; Vitzthum, Bentley et al. 2002; Jasienska y Jasienski 2008) (Figura
6).

Las diferencias en niveles hormonales entre mujeres estan asociadas al genotipo (Jasienska,
Kapiszewska et al.. 2006), a las condiciones durante el desarrollo fetal y el crecimiento infantil
(Jasienska, Thune et al.. 2006; Jasienska, Ziomkiewicz et al.. 2006; Nufiez de la Mora, Chatterton et
al.. 2007; Nufiez-De La Mora, Bentley et al.. 2008), a la edad (Ellison 1990; Lipson y Ellison 1992) y a
variables como la calidad de la dieta (Bagga, Ashley et al.. 1995; Schliep, Schisterman et al.. 2013) y

el estrés psicosocial (Edozien 2006).
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Figure 6. Variacidn inter-poblacional en la funcién ovérica (adaptado de Ellison et al. 1993)

Ademas, los niveles hormonales varian en respuesta a condiciones agudas de disponibilidad
de energia metabdlica. En situaciones de gasto de energia mayor y/o balance energético negativo
(Ellison 2001), tales como las relacionadas con la escasez estacional de alimentos (Bentley, Harrigan
et al. 1998), el trabajo fisico en poblaciones de subsistencia (Panter-Brick 1993; Jasienska y Ellison
1998; Jasienska y Ellison 2004), el ejercicio voluntario (Ellison y Lager 1986; Brooks, Nevill et al. 1990;
Morris, Payne et al. 1999; Pirke, Wurmser et al. 1999) o la dieta en las sociedades occidentalizadas
(Schweiger, Laessle et al. 1987), la funcion ovérica se inhibe y las posibilidades de concepcion se
reducen (Bailey, Jenike et al. 1992). Se concibe la actividad de la funcién reproductiva no como un
‘interruptor’ que se prende o se apaga, sino como un ‘termostato’ que responde a lo largo de un
gradiente que va de amenorrea total y cero probabilidad de concepcion, a ciclos regulares con alta
probabilidad de concepcion. Aun cuando los detalles de los mecanismos que la subyacen estan por
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describirse, la ERH propone que dicha modulacién normal, temporal y reversible de la funcién ovarica
responsiva a las condiciones ecolégicas es adaptativa, ya que ayuda a optimizar el esfuerzo
reproductivo a lo largo de la vida en un organismo iteroparo (aquél que se caracteriza por presentar

multiples ciclos reproductivos durante su vida) (Ellison 2003).

c. EMBARAZO

Cada evento reproductivo en una mujer se puede dividir en gestacion, parto, lactancia y
reanudacion de los ciclos menstruales. Estas etapas implican costos en tiempo y energia para la mujer.
En comparacidn con nuestros parientes primates mas cercanos, los bebés humanos nacen con mayor
tejido adiposo, mas grandes y mas pesados en relacion al tamafio de la madre, lo que hace que los
bebés humanos sean mas costosos de producir (Kuzawa 1998; Mace 2000). En comparacion con
otros mamiferos de tamafio corporal similar, los primates del suborden Haplorrhini, tanto humanos
como no-humanos, tienen largos periodos de gestacion y lactancia y una desaceleracion del
crecimiento postnatal en relacion al periodo prenatal (Dufour y Sauther 2002).

Los costos energéticos del embarazo incluyen los del crecimiento del tejido fetal, el
crecimiento y mantenimiento de los tejidos de sostén de la madre, la acumulacion de grasa materna,
y la tasa metabdlica basal (TMB) cada vez mayor del feto en crecimiento. En nuestra especie, para el
sexto mes de gestacion, por ejemplo, el gasto de energia diaria materna puede alcanzar el doble de
la TMB de la madre antes del embarazo (Forsum y L6f 2007).

Las hembras de Homo sapiens presentan una serie de estrategias fisioldgicas y de
comportamiento que permiten cubrir estos gastos extraordinarios mediante el aumento de la ingesta
calorica, la disminucién de la actividad fisica y/o el aumento de la eficiencia metabdlica a través de
una reduccion de la taza metabdlica basal (TMB) (Prentice y Goldberg 2000; Dufour y Sauther 2002).
Dichas estrategias varian entre individuos y poblaciones y permiten a las mujeres sustentar la
reproduccién aun cuando la energia es limitada, sin embargo, implican también compromisos (trade-
offs) a largo plazo que se manifiestan en términos de salud y supervivencia de la madre (Lummaa
2010).

Ademas de los costos energéticos directos, la gestacion también puede evaluarse en términos
de éxito reproductivo a lo largo de la vida de la mujer. Los compromisos energéticos a corto y a largo
plazo asociados a la inversion reproductiva durante el embarazo suelen dar lugar a un conflicto de

intereses entre la madre y sus hijos, quienes solo comparten la mitad de sus genes; lo que puede
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beneficiar a la madre no necesariamente tiene que ser ventajoso para los hijos y viceversa (Haig 2008).
Tales conflictos genéticos entre madres e hijos se han invocado no sélo en ciertos desordenes del
embarazo como la preclampsia, sino también en hipotesis para explicar la evolucion de la historia de
vida humana (Haig 2010).

Dados los altos costos energéticos de la gestacion, existen mecanismos maternos, tanto
conductuales como fisioldgicos que modulan la inversion de acuerdo al valor reproductivo potencial
de cada evento (Wasser y Barash 1983; Peacock 1991). Ademas de mecanismos de aborto
espontaneo temprano de fetos defectuosos o anormales (Forbes 1997; Baird 2009), la inversion en la
gestacion varia en respuesta a las condiciones ecoldgicas. Por ejemplo, en entornos en los que la
condicién de la madre se ve comprometida, la probabilidad de concepcidn es menor (Bailey, Jenike et
al., 1992; Vitzthum, Spielvogel et al. 2004), y los riesgos de pérdida temprana del embarazo
(Nepomnaschy, Welch et al. 2006; Vitzthum, Thornburg et al. 2009) y de parto prematuro (Pike 2005)
aumentan.

Incluso los embarazos ya establecidos se ven afectados por variables ecoldgicas y sociales
(Pike, 2001): la ingesta de alimentos, la actividad fisica, las enfermedades y el estrés psicosocial
afectan el crecimiento, el desarrollo y la supervivencia fetal de manera directa; e indirectamente, a
través de los efectos negativos sobre la condicion fisica materna y el aumento de peso gestacional
(Prentice, Cole et al. 1987; Bonzini, Coggon et al. 2007; Menezes, Yakoob et al. 2009; Schantz -Dunn
y Nour 2009; Loto y Awowole 2012). Otros aspectos del entorno fisico, como la falta de oxigeno
(hipoxia) a altitudes elevadas (Moore,Charles et al. 2011) o el estrés por calor (Bronson 1995) también
impactan negativamente, en términos de crecimiento y prematuridad, el resultado del embarazo.

En términos comparativos, la duracion de la gestacion humana y el crecimiento fetal estan
limitados principalmente por el metabolismo materno, lo que algunos autores proponen subyace la
altricialidad secundaria humana (Dunsworth, Warrener et al. 2012). La duracion del embarazo se ve
afectada por varios factores relacionados con la madre como la paridad, las caracteristicas socio-
demograficas, los partos prematuros previos, el tabaquismo, la edad, el origen étnico y el estado
nutricional actual (Shiono, Klebanoff et al. 1986; Peacock, Bland et al.1995; Roshni, Steer et al. 2004;
Rayco - Solon, Fulford et al. 2005). Sin embargo, se sabe muy poco acerca del rango y significado de

la variacion normal en la duracién de los embarazos a término a nivel poblacional.
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BOX 2. Ecologia Reproductiva de mujeres Bangladeshis migrantes en Londres, Inglaterra. El estudio
sobre las diferencias en la ecologia y conducta reproductiva de mujeres Bangladeshis de primera y segunda
generacion radicadas en Londres, Inglaterra se llevd a cabo durante el periodo 2000-2003 por la Dra.
Alejandra Nufiez-de la Mora. El objetivo general fué evaluar el efecto del medio ambiente ecoldgico y
sociocultural en los patrones reproductivos de mujeres que, como resultado de su historia migratoria,
crecieron y se desarrollaron en condiciones contrastantes.

Preguntas principales: La pregunta central de esta investigacion fue la siguiente: ; Cual es el origen de la
variabilidad inter- e intrapoblacional en niveles de esteroides reproductivos? Ya en 1996, el Profesor Peter
Ellison de la Universidad de Harvard, habia propuesto, con base a datos indirectos, que dicha variabilidad
pudiera tener su origen en las condiciones energéticas experimentadas durante el desarrollo, las cuales
propuso, determinan la cadencia de crecimiento y maduracion y los parametros fisioldgicos operativos del
eje hipotalamico-pituitario-ovarico (Ellison, 1996); el presente estudio puso a prueba de manera empirica
dicha hipotesis (Nuriez-de la Mora et al., 2007).

Disenio del estudio y métodos: Se utilizo un disefio de migrantes en el cual participaron 227 mujeres de
19- 39 arios de edad divididas en cinco grupos: 1) mujeres que nacieron y crecieron en Bangladesh pero
migraron a Inglaterra cuando adultas; 2) mujeres que nacieron y crecieron en Bangladesh pero migraron a
Inglaterra antes de la pubertad; 3) mujeres de padres Bangladeshis que nacieron y crecieron en Inglaterra;
4) mujeres Bangladeshis que nacieron y crecieron en Bangladesh; y finalmente, 5) mujeres inglesas de
ascendencia europea que nacieron y crecieron en Inglaterra. Las participantes contribuyeron una muestra
diaria de saliva durante un ciclo menstrual completo, respondieron dos cuestionarios acerca de sus historias
migratoria y reproductiva, actividad fisica y dieta y se les tomaron medidas antropométricas. Las muestras
de saliva fueron analizadas mediante ensayos inmunoenzimaticos para estimar los niveles de progesterona
y estradiol.

Resultados: Los resultados muestran que las mujeres cuya infancia transcurrion en condiciones de bajo
gasto energético, ingesta energética estable, bajos retos inmunol6gicos y acceso a servicios de salud en
Inglaterra tienen niveles significativamente mas altos de progesterona que mujeres que se desarrollaron en
condiciones menos favorables en Bangladesh.

Relevancia: Esta investigacion demuestra que en mujeres, la infancia es un periodo que sirve, entre otras
cosas, para monitorear las condiciones medioambientales y modular la funcién reproductiva de acuerdo a
las proyecciones para la vida adulta, lo cual, ultimadamente, permite optimizar el esfuerzo reproductivo. Dicha
plasticidad, sin embargo, puede generar compromisos (trade-offs) que afecten negativamente la salud en la
vida adulta, como por ejemplo, un mayor riesgo de canceres reproductivos asociados a niveles altos de

esteroides ovaricos.
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d. LACTANCIA

En humanos, las demandas energéticas asociadas a la lactancia son mayores que para el
embarazo y son una consecuencia de la produccion de la leche y el mantenimiento de la actividad de
las glandulas mamarias (Prentice y Prentice 1988). Las mujeres tienden a aumentar el consumo de
energia (mayor ingesta calorica) para satisfacer, en parte, el costo de la lactancia; pero en situaciones
en las que esto no es posible (por e]., extrema pobreza), las mujeres hacen uso de estrategias similares
a las utilizadas durante la gestacion para afrontar los costos de amamantar (Dufour y Sauther 2002).
En casos de restricciones energéticas extremas (grandes hambrunas, por ejemplo), la lactancia se
mantiene pero al enorme costo de producir agotamiento energético materno, el cual tiene
implicaciones importantes para la salud y supervivencia tanto de la madre como para su descendencia
(Tracer 1991; Winkvist, Rasmussen et al. 1992; Prentice y Goldberg 2000).

La duracion de la lactancia humana depende de la socioecologia de la poblacion y, por lo
tanto, es muy variable entre culturas, pudiendo durar entre cero a mas de cinco afios (Sellen 2001). El
destete se considera un proceso y no un evento; su comienzo y su duracion son extremadamente
variables (Sellen 2007). Comparado con otros hominidos, el destete en humanos es flexible y ocurre
a edades mas tempranas, lo que lo hace un rasgo singular de la historia de vida de nuestra especie.
Se ha propuesto que dicha estrategia pudo haber significado una ventaja reproductiva importante ya
que, la ablactaciéon temprana y flexible permite el transito de una alimentacion directa, exclusiva y
costosa (lactancia materna), hacia una forma menos demandante para la madre pero adecuada para
el infante, una basada en alimentos complementarios seguros y nutricionalmente adecuados. Este
patron permite a otros miembros del grupo participar en la crianza y contribuir al esfuerzo reproductivo
(cuidado aloparental), Para la madre, el delegar esfuerzos le permite redirigir su energia y tiempo a un
nuevo embarazo sin poner en riesgo la supervivencia de su descendencia actual (Sellen 2007). Una
de las consecuencias cruciales de esta estrategia de inversion materna es el caracteristico patrén
reproductivo humano de tasas de fecundidad altas e intervalos intergenésicos (intervalos entre
nacimientos) relativamente cortos (en comparacion por ejemplo, con los de los chimpancés incluso
cuando sus ciclos de vida son mas cortos) (Hill y Kaplan 1999; Mace 2000). Recientemente Bogin y
colaboradores (2014) han propuesto que esta forma de reproduccién ‘biocultural' reduce
significativamente el esfuerzo reproductivo neto a lo largo de la vida, lo que pudo haber estado
implicado en la prolongacion de la expectativa de vida humana.
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A nivel metabdlico y fisiolégico, la variacién en los intervalos entre nacimientos depende de la
duracion de la amenorrea asociada a la lactancia, un periodo inicial de anovulacién y subfertilidad
subsecuente causado por la supresion de la funcién ovérica. Independientemente de aspectos
culturales que restringen la actividad sexual post-parto (tabus), desde el punto de vista fisiolégico, el
retorno a la fertilidad después del parto esta determinado en gran medida por la dinamica de la
disponibilidad de energia materna, la cual esta estrechamente vinculada con el contexto ecoldgico en

el que se produce la lactancia (Ellison y Valeggia 2003; Valeggia y Ellison 2009).

e. MENOPAUSIA

La menopausia, el cese definitivo de la menstruacion, es el marcador retrospectivo de
envejecimiento reproductivo mas prominente y se declara después de doce meses consecutivos de
amenorrea (Utian 1999). La menopausia puede ser natural o iniciada por la extirpacién quirtrgica del
utero y/o de los ovarios. El periodo de transicion de un patron de ciclos fértiles regulares a un estado
de infertilidad irreversible se conoce como peri-menopausia y cominmente se produce a lo largo de
varios afios. Se caracteriza por una disminucién notoria en la probabilidad de concepcidn, ciclos
menstruales cada vez mas irregulares y variaciones importantes en los niveles de FSH, estradiol y
progesterona relacionadas con la disminucion del numero de foliculos ovaricos (te Velde, Dorland et
al. 1998).

La edad a la menopausia natural varia considerablemente dentro y entre poblaciones, con
medianas que oscilan entre los 49 y 52 afios en poblaciones industrializadas y algunos afios mas
temprano en sociedades tradicionales (Sowers y La Pietra 1995; Morabia y Costanza 1998; Gold,
Bromberger et al. 2001). Varios estudios genealdgicos han indicado una fuerte relacion de
heredabilidad entre madres e hijas en cuanto a la edad a la menopausia (Torgerson, Thomas et al..
1997). Se han descubierto un nimero de variantes genéticas asociadas a la edad a la menopausia
natural, pero la menopausia, como rasgo genético complejo, todavia no se comprende en su totalidad
(de Bruin, Bovenhuis et al. 2001;. Kok, Onland-Moret et al. 2005).

Se ha postulado que las condiciones pre- y perinatales que afectan el crecimiento influyen
también en la edad de la menopausia al impactar el tamafio de la reserva ovarica inicial y la tasa de
disminucion de los ovocitos en la vida postnatal (Cresswell, Egger et al. 1997; Te Velde, Dorland et
al.. 1998). En apoyo a esta hipétesis, se han encontrado varios factores de riesgo asociados a la

menopausia temprana que tienen su origen durante la vida temprana o el desarrollo, tales como: el no
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haber sido amamantada (Hardy y Kuh 2002; Mishra, Hardy et al. 2007), una baja talla al nacer y un
crecimiento temprano deficiente (Cresswell, Egger et al. 1997; Hardy y Kuh 2002), un nivel
socioeconomico adverso durante la infancia (Hardy y Kuh 2002; Mishra, Hardy et al. 2007) y el haber
experimentado el divorcio de los padres a temprana edad (Hardy y Kuh 2005). Salvo el habito de fumar
(Parente, Faerstein et al. 2008) y la nuliparidad (Cramer, Xu et al., 1995; Harlow y Signorello 2000),
ambos factores asociados a una edad menor a la menopausia, otras variables como la posicion
socioeconomica, el estrés psicosocial y la salud reproductiva, han demostrado asociaciones poco
consistentes (ver Kok, Onland-Moret et al. 2005;. Mishra, Cooper et al.. 2009).

La menopausia y los notables cambios endocrinoldgicos y socio-culturales asociados a ella
afectan varios aspectos de la salud y el bienestar de las mujeres. Por ejemplo, la edad temprana a la
menopausia se asocia con un mayor riesgo de mortalidad, osteoporosis, enfermedad cardiovascular
y problemas de salud mental. Del mismo modo, después de la menopausia aumenta el riesgo de
cancer de ovario (ver Kuh y Hardy 2002). La disminuciéon de la secrecion de estrogenos en el periodo
peri-menopausico se asocia, en mayor o menor grado, con varios malestares somaticos y psicoldgicos,
tales como sofocos, sudores nocturnos y la alteracion de las funciones cognitivas. La experiencia y la
percepcion de estos sintomas, sin embargo, varian de manera significativa entre mujeres, dentro y
entre culturas (Melby, Lock et al. 2005; Sievert 2006).

El hecho de que las mujeres pueden vivir varias décadas mas alla del cese de su edad fértil es
uno de los rasgos mas singulares de la historia de vida humana. Desde una perspectiva evolutiva, se
ha sugerido que el origen de la menopausia se relaciona con el beneficio (en términos de éxito
reproductivo) que resulta de suspender prematuramente la reproducciéon propia para redirigir la
inversion de tiempo y energia hacia los hijos (Madrigal y Meléndez-Obando 2008; Peccei 1995; Peccei
2001) y nietos (Hill 1993; Hawkes, O'Connell et al. 1998; Lahdenpera, Lummaa et al. 2004; Shanley,
Sear et al. 2007). Se ha propuesto también que la menopausia puede haber resultado de la
competencia reproductiva entre generaciones para minimizar el periodo en el que estas se sobrelapan
(Cant y Johnstone 2008). En contraste, Ellison (2008) ha argumentado que la caracteristica inusual
de la historia de vida humana relacionada con la menopausia se refiere no al hecho de que ésta ocurre,
o la edad a la que ocurre, sino al hecho de que, a diferencia de otros primates en vida libre, los
humanos rutinariamente viven varios afios después de la menopausia. Por ejemplo, la limitada
evidencia disponible para poblaciones de chimpancés y gorilas en vida libre muestra que, si bien una

minoria de la poblacién presenta caracteristicas menopausicas en términos fisiolégicos, la gran
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mayoria de los individuos no alcanzan a experimentar la senescencia reproductiva pues mueren por

otras causas antes de ello ocurra (Alberts 2013).

5. ECOLOGIA REPRODUCTIVA MASCULINA

Histéricamente, la ecologia reproductiva masculina ha recibido menos atencién que su
contraparte femenina. Es posible que esto se deba a que la estrategia reproductiva masculina sea
concebida como mas simple y directa. En la mayor parte de las especies de mamiferos, las hembras
cargan con los riesgos y la mayor parte de los costos energéticos de la gestacion, paricion,
amamantamiento y crianza de sus crias. En consecuencia, el momento y las circunstancias en las que
una hembra concibe y da a luz son de critica importancia para su éxito reproductivo. La estrategia
reproductiva de los machos, en cambio, esta centrada en optimizar el acceso sexual a las hembras.
La inversion paterna en la descendencia es minima o nula, exactamente lo opuesto a lo observado en
las hembras. Aun mas, la inversion energética necesaria para la produccion de semen y fluido seminal
es comparativamente menor. En consecuencia, se asume que la fisiologia reproductiva de los machos
debe ser mas robusta y, por lo tanto, menos sensible a su estado energético, de salud y a las
condiciones socio- ambientales. Sin embargo, hay un numero de especies de mamiferos incluyendo
la nuestra, Homo sapiens, en las que los machos hacen una inversion importante en su progenie, ya
sea en sus hijos y nietos o en la progenie de sus hermanas (Holden 2003). En estas especies, las
estrategias reproductivas masculinas incluyen comportamientos, un metabolismo y una responsividad
del eje HPT sensible a las condiciones individuales y al contexto socioambiental.

Si bien en Homo sapiens, como en el resto de los mamiferos, los machos compiten entre si por
acceso a parejas, la competencia inter-individuos no es la Unica estrategia reproductiva. En la mayor
parte de los contextos socioecolégicos humanos, las hembras ejercen cierto nivel de seleccidn sexual.
Dicha seleccién se basa en parte, en la calidad fenotipica de los candidatos, percibida por las hembras
a través de rasgos sexuales secundarios (inteligencia social y practica, musculatura, altura, tono de
voz, simetria corporal, entre otros). Ademas de ser un reflejo del potencial genético, estas
caracteristicas permiten a los machos competir por recursos criticos y de esta forma, permiten a las
hembras evaluar el potencial reproductivo y la capacidad de cuidado e inversidén paterna de los
candidatos. El desarrollo de estos atributos requiere de una cantidad importante de energia por lo que
se predice que las estrategias ontogenéticas que desarrollara un individuo, asi como sus estrategias
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reproductivas durante la adultez estaran limitadas por la energia disponible en periodos criticos de la
vida (Bribiescas 2001; Bribiescas 2006). Durante la fase reproductiva, el balance entre la asignacién
de recursos al funcionamiento del eje hipotalamo-pituitario-testicular (HPT), y al de los demas sistemas
bioldgicos implicados en la reproduccién (como los sistemas nervioso, inmunitario, 6seo y muscular)
dependeran, mayoritariamente, del balance energético, el contexto socioambiental y el momento de

la vida en la que se encuentre un individuo (Bribiescas 2001).

a. FUNCION TESTICULAR DURANTE EL DESARROLLO TEMPRANO

En mamiferos, el desarrollo del fenotipo masculino depende de la presencia del gen SRY o
TDF (por sus nombres en Ingles: sex-determining region o testis-determining factor, respectivamente)
localizado en el cromosoma Y. Dicho gen promueve el desarrollo del tejido testicular en las primeras
semanas que siguen a la concepcion (Wallis, Waters et al. 2008). Los testiculos en desarrollo
comienzan rapidamente a producir testosterona y otros andrégenos potentes que estimulan y
controlan la forma externa y la estructura interna de los genitales masculinos. La produccion de
testosterona es alta durante la gestacion y los primeros seis meses posparto, pero disminuye
notablemente durante la infancia y la nifiez (Rey, Musse et al. 2009). Las condiciones sociales, fisicas
e inmunoldgicas en las que el embridn, y posteriormente el infante se desarrollan, pueden impactar la
programacion del eje HPT afectando el fenotipo adulto en caracteristicas como los niveles basales de
testosterona y la produccion espermatica. Se ha propuesto que el efecto de los factores ambientales
durante el desarrollo temprano en ciertos rasgos reproductivos son resultado de modificaciones
epigenéticas, pero el conocimiento en esta area es incipiente (Bribiescas 2001; Muehlenbein and
Bribiescas 2005; Magid 2011).

b. PUBERTAD

Los mecanismos fisioldgicos que inician la activacion del eje HPT y la maduracion de la
funcion testicular dando lugar a la transiciéon conocida como pubertad no se comprenden en su
totalidad. El proceso se inicia durante una transicion anterior llamada adrenarquia que se caracteriza
por un marcado incremento en la producciéon de andrégenos por las glandulas suprarrenales
(adrenales), los cuales a su vez, desencadenan cambios en la actividad de algunos centros

hipotalamicos. Entre estos cambios, los méas notables son el establecimiento de un patron de excrecion
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de GnRH pulsatil y del circuito de retroalimentacion negativa del eje HPT (Campbell 2006; Campbell
etal., 2011).

Al llegar la pubertad, el aumento significativo en los niveles de testosterona promueve la
maduracion del sistema reproductivo, el comienzo de la espermatogénesis y el desarrollo gradual de
las caracteristicas sexuales secundarias como el vello facial y pubico, la maduracion 6sea y muscular
y, eventualmente, el cambio de voz.

En promedio los nifios comienzan la pubertad entre los 12 y los 13 afios (Bogin 1999), pero el
momento en que esta transicion se inicia varia considerablemente entre individuos y poblaciones. Las
fuentes de variabilidad en el inicio de la pubertad son menos conocidas en hombres que en mujeres.
Una posible causa es la falta de un marcador biologico concreto y definitivo del inicio de la pubertad
masculina, equivalente a la menarquia en mujeres (Zemel, Worthman et al. 1993; Panter-Brick, Todd
etal. 1996; Campbell, Gillett-Netting et al. 2004). No obstante, hay evidencia que sugiere que el estado
energético, inmunoldgico y psicosocial de un individuo pueden afectar el momento en que se inicia la
transicion a la pubertad. Especificamente, se ha demostrado que en poblaciones que viven en
condiciones energéticas desfavorables, el inicio de la secrecion de los esteroides gonadales que
marcan el inicio de la pubertad ocurre a edades mas tardias (Campbell, Leslie et al. 2005). En linea
con estos resultados, las infecciones recurrentes durante el desarrollo, los problemas de
inmunodeficiencia, anemia cronica, y ambientes psicosociales patoldgicos se asocian a retrasos en la
maduracion sexual (Pozo y Argente, 2002). En ciertos casos, dicho retraso puede estar mediado por
cambios en la produccién o en la capacidad de respuesta a la hormona del crecimiento (HC). De
manera contrastante, se ha observado que individuos que experimentaron un crecimiento y aumento
de peso postnatal relativamente rapido inician su maduracion sexual mas temprano (Ong, Bann et al.
2012). Desde una perspectiva ecoldgica, dichos cambios en la velocidad de maduracion sexual
pueden ser interpretados como una modulacién de las estrategias reproductivas en respuesta a la
disponibilidad de recursos; en situaciones en las que los recursos no son limitantes, o la competencia
es menos intensa, el adelantar el proceso de maduracién ofrece las ventajas de una carrera

reproductiva mas larga con mayor potencial de dejar mayor descendencia.
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C. VARIACION EN LA FUNCION REPRODUCTIVA MASCULINA DURANTE LA ETAPA
ADULTA

De manera semejante a lo observado en mujeres, la actividad del eje HPT medida a través
de los niveles de testosterona circulante, varia significativamente entre poblaciones en condiciones
socioecologicas diversas, entre individuos, y de un dia a otro en un mismo individuo (Bribiescas 2001;
Muehlenbein y Bribiescas 2010). Dicha variabilidad responde tanto a diferencias genéticas individuales
en la regulacion de la testosterona, como en la sensibilidad y respuesta a variables socioecologicas
como la intensidad y frecuencia de retos inmunolégicos, energéticos y psicosociales (Xita y Tsatsoulis
2010; Coviello, Haring et al. 2012), (Figura 7).

Los hombres que viven en sociedades industrializadas, con amplio acceso a recursos
energéticos y una vida relativamente sedentaria presentan niveles de testosterona mayores a aquellos
que viven en sociedades no industrializadas con restricciones nutricionales y altos niveles de actividad
fisica (Bribiescas 2010). Desde una perspectiva ecoldgica esta diferencia en niveles de testosterona
entre poblaciones puede interpretarse como el resultado de estratégicas energéticas divergentes. Los
contextos ecoldgicos con mayor carga patdgenica y en los que la supervivencia diaria requiere de una
alta inversion energeética, demandan una mayor inversién metabdlica en los sistemas inmunitario y
muscular. En las sociedades industrializadas donde las demandas energéticas son menores y los
recursos mas abundantes, los hombres invierten mas en crecimiento y en el desarrollo de caracteres
sexuales secundarios, ambas caracteristicas asociadas a mejores perspectivas en términos de éxito
reproductivo (Muehlenbein y Bribiescas 2010).

En contraste con lo que ocurre en mujeres, cambios pequefios en el balance energético de
un individuo parecen no afectar de manera significativa los niveles de testosterona circulante ni el
proceso de espermatogénesis (Bentley, Harrigan et al. 1993; Ellison and Panter-Brick 1996;
MacDonald, Herbison et al. 2010; Muehlenbein y Bribiescas 2010). Es sélo en condiciones energéticas
mas extremas como el ayuno o la actividad fisica sostenida, que se ve un efecto en el funcionamiento
del eje HPT (Opstad 1992; Gdmez-Merino, Chennaoui et al. 2003; Goto, Shioda et al. 2013). Sin
embargo, dichos efectos, son efimeros y la actividad del eje HPT se restablece al remover el desafio
energético.
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Figura 7. Variacion inter-poblacional en niveles de testosterona en hombres por
grupo de edad (adaptado de Ellison et al. 2002).

En contraste, los desafios inmunoldgicos y la exposicion prolongada o crénica a niveles altos
de estrés psicosocial se asocian comlUnmente a niveles abatidos de testosterona circulante
(Muehlenbein y Bribiescas 2005; Chichinadze y Chichinadze 2008; Muehlenbein, Hirschtick et al.
2010). Esta depresion hormonal es, en parte, resultado del efecto que las hormonas glucocorticoides,
tales como el cortisol, tienen sobre el eje HPT, y que son secretadas por el llamado eje del estrés
(Hipotalamico-Pituitario-Adrenal o HPA) en, precisamente, situaciones agobiantes (Hardy, Gao et al.
2005; Hu, Lian et al. 2008).

La relacién entre el eje del estrés y el eje reproductivo es compleja; el resultado de sus
interacciones depende del contexto y del tipo de estrés que el individuo enfrente.

Por ejemplo, un desafio inmunolégico como puede ser un cuadro infeccioso, tipicamente esta
acompafiado por la activacion del eje del estrés y un descenso importante en los niveles de

testosterona circulante. Este abatimiento de la actividad del eje HPT, libera energia que es canalizada
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al mantenimiento corporal a costa de una supresion temporal de la funcion reproductiva. Al resolverse
la infeccion, se reasignan los recursos metabodlicos y se restablece la actividad del eje HPT
(Muehlenbein y Bribiescas 2005; Muehlenbein, Hirschtick et al. 2010). En el caso de un reto psicosocial
como lo es un encuentro competitivo entre hombres, ambos ejes, el HPT y el HPA, se activan
simultaneamente, al menos al inicio, resultando en un aumento importante en los niveles circulantes
de cortisol y testosterona (Booth, Shelley et al. 1989; Bernhardt, Dabbs et al. 1998; Mazur y Booth
1998; Chichinadze y Chichinadze 2008). En este caso, la movilizacion de energia promovida por la
activacion del HPA es utilizada por los sistemas nervioso y muscular en preparacion para la
competencia, mientras que el incremento en testosterona facilita la conducta competitiva asi como el
rendimiento fisico y cognitivo (Booth, Shelley et al. 1989; Bernhardt, Dabbs et al. 1998; Mazur y Booth
1998).

Otro aspecto importante de la actividad del eje HPT radica en que ésta se modifica con la
situacion marital y la paternidad de un individuo. Varios estudios indican que lo hombres que se
encuentran en una relacion de pareja, o son padres de nifios pequerios tienen niveles circulantes de
testosterona menores que los de hombres de la misma edad, solteros y sin nifios (Burnham, Chapman
et al. 2003; Gray 2003; Gray, Campbell et al. 2004; Gray, Yang et al. 2006; Gray, Parkin et al. 2007;
Gettler, McDade et al. 2011). En el contexto de la teoria de historia de vida, estas diferencias en la
actividad del eje HPT se interpretan como el resultado de un cambio de estrategia reproductiva en el
que los padres invierten la energia disponible en el cuidado paterno en lugar de la competencia sexual

por parejas (Gray 2010).

d. ENVEJECIMIENTO REPRODUCTIVO MASCULINO
Contrario a la menopausia en mujeres, en los hombres no existe un evento puntual que
marque el fin de la capacidad para producir descendencia. Eso no significa, sin embargo, que la edad
no afecte al eje HPT (Bribiescas 2006). Si bien los cambios en los niveles de testosterona asociados
al envejecimiento masculino son modestos, existe evidencia de que el volumen del semen y la
movilidad declinan y la morfologia de los espermatozoides cambia con la edad. Estos cambios se
traducen en una merma de entre 23% y 28% en fertilidad cuando se comparan hombres de 30 y 50
afios (Kidd, Eskenazi et al. 2001).
En la mayoria de las poblaciones industrializadas, los niveles de testosterona en hombres

decrecen con la edad, mientras que en las poblaciones tradicionales, se observa un efecto muy
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pequefio o insignificante de la edad en los niveles de testosterona (Bribiescas 2010) (Figura 7).
Curiosamente, la mayor parte de la variacion interpoblacional en niveles de testosterona se observa
en los grupos de edades tempranas, mientras que en grupos de edad de 50 afios 0 mayores la
diferencia es minima (Bribiescas 2006). Desde la perspectiva de historia de vida, estas diferencias
reflejan estrategias alternativas en la asignacion de recursos de acuerdo a las demandas ecolégicas
prevalentes: los hombres que se desarrollan bajo condiciones energéticas adversas dirigen la mayor
inversion hacia fortalecer la funcién inmune, mientras que los hombres que habitan ecologias no
restrictivas, pueden mantener niveles altos de testosterona sin comprometer otras funciones vitales
(Muehlenbein y Bribiescas 2010).

6. RETOS, PERSPECTIVAS Y OPORTUNIDADES DEL CAMPO DE LA ECOLOGIA
REPRODUCTIVA HUMANA

El objetivo principal de la ERH es comprender como responde la funcién reproductiva a
ambientes distintos y cuales son las consecuencias de dicha variabilidad en términos de salud, éxito
reproductivo, y ultimadamente, adecuacion; en otras palabras, determinar si la flexibilidad y
responsividad de la funcién reproductiva humana es adaptativa.

Los resultados de investigaciones sobre la variabilidad en la funcién reproductiva humana
realizadas en las Ultimas dos décadas, ofrecen, en su conjunto, evidencia a favor del argumento de
que mucha de la variabilidad fenotipica observada es resultado de la plasticidad fenotipica producto
de procesos adaptativos y no de constricciones ontogenéticas o de patologias (Ellison y Jasienska
2007). Sin embargo, uno de los principales retos que aun persisten, es demostrar una ventaja relativa
real de dicha variabilidad en términos de adecuacién reproductiva en poblaciones contemporaneas.
Algunos estudios clinicos y epidemioldgicos a largo plazo que incluyen la toma de biomarcadores
ofrecen una oportunidad extraordinaria para en este sentido (Stearns, Nesse et al. 2010).

Otro aspecto de la variabilidad reproductiva que es vital para comprender los procesos evolutivos
que la subyacen se refiere a las bases genéticas de la misma. Sin embargo, los ecélogos de la
reproduccion han realizado relativamente poco trabajo a este respecto. (Jasienska, Kapiszewska et
al. 2006; Iversen, Thune et al. 2012). Aun mucho por aprender acerca de la variabilidad genética, de
las interacciones entre genotipo y fenotipo, y entre genes y medio ambiente, en relacion a la funcion

reproductiva (Jasienska 2008). Particularmente acerca de los procesos epigenéticos involucrados en
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la programacion de las trayectorias reproductivas adultas por factores medioambientales durante el
desarrollo (Nufiez-de la Mora, Chatterton et al. 2007; Nufiez-De La Mora, Bentley et al. 2008).

A nivel poblacional, se han descrito algunos compromisos (trade-offs) entre funciones vitales y
otros rasgos de la historia de vida humana (Lummaa 2010). Sin embargo, a nivel individual, la
demostracion de dichos compromisos ha sido mucho mas complicada (Clancy, Klein et al. 2013). Los
avances metodoldgicos para la cuantificacion de biomarcadores asociados a distintas funciones vitales
ocurridos en afos recientes, tienen el potencial de impulsar la investigacion en este sentido (O'Connor,
Brindle et al. 2003; McDade, Williams et al. 2007; Valeggia 2007; Salvante, Brindle et al. 2012), el reto
pendiente, es la integracion de técnicas estadisticas novedosas para analizar los datos que resulten
de dichos estudios (Stearns, Byars et al. 2010).

Por ultimo, quiza uno de los grandes retos de la ERH y de muchas otras disciplinas afines, se
refiere a las consecuencias biol6gicas y sociales del cambio sin precedentes que experimentan las
poblaciones contemporaneas en todo el mundo. Independientemente de otros procesos evolutivos
como la deriva génica y los cambios aleatorios que ocurren simultdneamente, los rapidos cambios
econdmicos, ecoldgicos y culturales estan generando nuevos parametros, presiones de seleccion y
como resultado, nuevos compromisos (trade-offs) que ya se evidencian en algunas variables de la
historia de vida humana (Kirk, Blomberg et al. 2001; Byars, Ewbank et al. 2010; Courtiol, Rickard et al.
2013). El estudio de la variabilidad en los patrones fisiologicos, conductuales y de historia de vida que
ocurren a medida que los humanos experimentan estos nuevos ambientes bioculturales, mantendra a

los ecdlogos de la reproduccion humana ocupados por décadas.
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CAPITULO 8. OSTEOLOGIA ANTROPOLOGICA.
CONOCIENDO LA BIOLOGIA ESQUELETICA DESDE
LA ANTROPOLOGIA.

PATRICIA OLGA HERNANDEZ ESPINOZA!

1 Centro INAH Sonora. México. olga_hernandez@inah.gob.mx

1. INTRODUCCION.

La osteologia antropolégica estudia la variabilidad fisica de las poblaciones humanas extintas
y sus causas, basandose en los restos esqueléticos de los individuos que conformaron dichas
sociedades. Entre sus planteamientos esta averiguar acerca de sus principales caracteristicas fisicas,
las condiciones de vida de esas poblaciones y la manera en que su esqueleto fue influido y, en su
caso, alterado por las acciones del ambiente fisico-biolégico, ya sea debido a la actividad fisica
desarrollada o a los patrones socioculturales predominantes en cada etapa de su proceso evolutivo.

Su relacion con otras disciplinas antropolégicas como la arqueologia, la etnohistoria, la historia
y la linguistica, provee del marco cultural para explicar e interpretar las modificaciones visibles en los
huesos; en tanto que su relacion con las ciencias de la salud como la medicina, la odontologia, la
genética, entre otras, ha incorporado nuevos marcos metodolégicos para poder explicar las
condiciones de salud en el pasado; la fisica y la bioquimica han intervenido ultimamente al aportar
tecnologias que la identificacion de ADN antiguo, paleodieta y obtencién de fechados; la demografia
y sus técnicas ha incorporado nuevos procedimientos para reconstruir los perfiles de mortalidad y
explicar la evolucién demografica de las poblaciones antiguas, y recientemente la medicina forense se
ha aliado con la antropologia para afinar las técnicas de la identificacion individual.

Los restos 6seos y los dientes, son testigos biologicos y culturales de la presencia de una
poblacion, son elementos Unicos que testifican la existencia de los seres humanos que nos
precedieron en el tiempo, y no debemos perder de vista que alguna vez fueron hombres y mujeres
que nacieron, tuvieron una historia de vida, que se reprodujeron y murieron, y el estudio de sus restos

debe hacerse con el entendimiento que ya no son huesos, no son solo esqueletos y dientes,
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representan a los individuos que forman parte de una poblacion que ya no existe.

El objetivo de este capitulo es presentar la forma en que el antropélogo fisico responde a
algunas preguntas fundamentales sobre la persona cuyo esqueleto y dentadura analiza; esto es, a
partir de un estudio inteligente y acucioso, mediante un entrenamiento basico, y usando las técnicas
y los métodos de analisis adecuados, lograr obtener de esos huesos historias de vida. Por ejemplo, el
antropologo fisico entrenado en técnicas osteoldgicas es el especialista que puede saber si los restos
dseos pertenecen a un hombre 0 a una mujer, la edad que tenia al morir, su estatura y principales
rasgos fisicos y grupo bioldgico de pertenencia; un ejemplo de como la osteologia responde a estas
preguntas lo puedes consultar en el trabajo de Hubbe y colaboradores (2011) sobre la poblacién
prehistorica del desierto de Atacama, o también el trabajo de José Vicente Rodriguez (2011) sobre los
antiguos Chibchas de Colombia. Los estudios de salud en poblaciones antiguas tratan de responder
preguntas como ¢qué enfermedades padecieron y que dejaron huella en sus huesos y dientes?, ¢,cual
era su estado general de salud y nutricién? El trabajo de Tania Delabarde (2010) responde de una
manera clara y sencilla a estas preguntas relacionadas con la salud de los antiguos pobladores de
Ecuador. La reconstruccion de los perfiles de mortalidad, de la composicion de una poblacién, se lleva
a cabo también a partir de la metodologia osteol6gica auxiliada por principios basicos de demografia
imueren mas los hombres o las mujeres? ;Cual es la esperanza de vida al nacimiento? ;Cual es la
proporcion hombre/mujer? son algunas preguntas importantes para entender la dindmica demografica
de las poblaciones del pasado; el trabajo de Merlo y colaboradores (2005) puede ilustrar ampliamente
este tema. Las modificaciones de tipo cultural que podemos apreciar en algunos esqueletos, tales
como la modificacion cefalica intencional y el limado dental, es otro tema por demas interesante para
el estudioso de las poblaciones antiguas. Estas practicas culturales que modificaban alguna parte del
cuerpo o los dientes estan presentes tanto en Mesoamérica como en América del Sur, con variantes
de caracter regional; existen dos obras clésicas generales, para el caso mesoamericano la obra de
Javier Romero (1958) y para América del Sur la obra de Pedro Weiss (1958), hoy por hoy las mejores
obras generales de consulta sobre el tema.

Desde luego, es importante dilucidar por qué y coémo ocurrieron tales eventos, pues se trata

de devolver al hueso esa parte activa de la funcion y vida que una vez tuvo.
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2. CONOCIENDO EL ESQUELETO HUMANO

En el ser humano, el esqueleto de un individuo adulto consta de 206 huesos. Los huesos, al
articularse entre si, forman el esqueleto al que para su estudio dividimos en: a) el esqueleto axial, y b)
el esqueleto apendicular (Figura 1). El esqueleto axial estd compuesto por los huesos que se ubican
alrededor del axis, 0 sea alrededor del eje longitudinal del cuerpo y son los huesos del craneo cerebral
y facial, la columna vertebral, las costillas, el esternon y el hueso hioides.

El esqueleto apendicular, consiste en los huesos de las extremidades superiores e inferiores;
ademas de los huesos que conectan las extremidades con el esqueleto axial que son la cintura
escapular (claviculas y omdplatos) y la cintura pélvica (iliacos y sacro). Los huesos difieren en forma:
tenemos huesos largos y tubulares, como el fémur, la tibia, el peroné, el humero, el clbito y el radio;
planos, como el omdplato; cortos y esponjosos como el calcaneo y las vértebras. Presentan una
direccion absoluta que es la que cada hueso lleva de por si, considerado aisladamente, y en cualquier
situacion. Desde este punto de vista tenemos los huesos rectilineos como el peroné; curvilineos en
arco como las costillas torcidos en S itélica, como la clavicula; retorcidos sobre su eje como el humero,
entre otros y también, tienen una direccion relativa, que es la que cada hueso tiene colocado en su
sitio correspondiente en el esqueleto y en el individuo en posicion vertical o posicion anatémica, que
equivaldria a poner el esqueleto extendido sobre una superficie, y con la cara anterior de los huesos
hacia arriba. La descripcion y caracteristicas de cada elemento dseo las podras encontrar en cualquier
libro de anatomia humana. Recomiendo el de Tortora y Derrickson (2007) por la amplitud en el
desarrollo de los distintos capitulos.

Los 6rganos dentales también son de interés para el estudio de las poblaciones antiguas. La
identificacion del tipo de denticion, decidual o permanente, permite obtener informacién sobre el
estadio de desarrollo de un individuo y asi adicionar elementos a los criterios de estimacién de la edad
alamuerte. Las caracteristicas morfolégicas de dientes y molares también proporcionan informacién
sobre el grupo biologico de pertenencia y permite establecer posibles relaciones al interior del grupo
y fuera de él, consecuencia de los movimientos poblacionales en el pasado. Por ejemplo los dientes
en “pala” es un atributo especifico del tronco amerindio y su presencia en restos 6seos prehispanicos
es comun para el caso de México, y alguna forma de constatar la no mezcla con espafioles.
Recomiendo revisar los trabajos de Carlos David Rodriguez (2005) y el de Andrea Cucina (2011) para
ampliar algunos aspectos de este tema, aunque existe en este libro un capitulo especifico sobre
Antropologia Dental.
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Figura 1: El esqueleto humano (http://anatomiadeloshuesos.galeon.com/).
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3. LA CARACTERIZACION DE LAS POBLACIONES
En un estudio osteoldgico es necesario realizar un analisis individualizado de cada esqueleto

para conocer el sexo, la edad a la muerte, la filiacion biologica y la estatura; estos datos al someterse

al analisis poblacional permiten caracterizar fisicamente a la poblacién bajo estudio.

a. LA IDENTIFICACION DEL SEXO.

i.  EN MENORES DE QUINCE ANOS O SUBADULTOS
Por lo general en los trabajos osteoldgicos los esqueletos de recién nacidos y de infantes

solo eran considerados para obtener la edad a la muerte y las patologias presentes en sus huesos,
pero ante la necesidad de interpretar conjuntos mortuorios y ofrendas integradas por esqueletos de
infantes, asi como conocer las diferencias por sexo en patrones de mortalidad (Hernandez y Marquez
2010 y el de Romén y Torreblanco 1998), se han desarrollado multiples propuestas, desde distintas
perspectivas, utilizando tanto técnicas morfométricas como estadisticas, complementando los
hallazgos con la confirmacion por medio de analisis de ADN nuclear, del sexo de los individuos. Para

abundar, el lector puede revisar a Hernandez y Pefia (2010).

ii. ENESQUELETOS DE ADULTOS
Las técnicas para la identificacion del sexo en adultos se basan en la observacion de las

caracteristicas morfologicas propias de cada sexo y que son mas identificables en el craneo y en los

huesos iliacos; han sido diversas las propuestas publicadas sobre este tema (ver Tabla 1).

b. LAESTIMACION DE LA EDAD A LA MUERTE
En los estudios osteoldgicos, la estimacion de la edad es otro de los datos importantes, que
forma parte del proceso de identificacion humana. Las técnicas para estimar este parametro difieren

al aplicarse a individuos subadultos y a los adultos.
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Tabla 1: Generalidades del dimorfismo sexual en craneo, sacro e iliaco. Fuente: elaboracién propia.

Caracteristica: Hombre Mujer
En Créneo:
Dimensiones generales del Grande y Robusto Pequefio y gracil

craneo

Frontal

Apifisis mastoides

Agujero occipital

Lineas nucales (occipitales)

Torus supraorbitario

Borde las drbitas

Orbitas

Paladar

Mandibula

Angulo mandibular
Eversion del gonion

En Cintura Pélvica:

Sacro

Escotadura citica mayor del
iliaco

Arco subpubico

Forma de la cavidad pélvica

Ligeramente inclinado hacia atras
Grandes y robustas

Grande y ancho

Desarrolladas y con inserciones
musculares marcadas

Presente

Redondeado

Cuadradas

Ancho y profundo

Robusta con mentén cuadrado
Casi 900

Presente

Angosto, largo y casi sin curvatura
<900

Alto y angosto
Angosta y ovoide

Abombado

Pequefas y graciles

Pequefio y angosto

Poco desarrolladas y con inserciones
musculares poco marcadas

Ausente

Cortante

Redondas

Angosto y poco profundo
Gracil con mentdn redondeado
Entre 1000 y 1200

Ausente

Ancho, corto y con curvatura
>900

Bajo y ancho
Ancha y redonda

i. EN MENORES DE QUINCE ANOS O SUBADULTOS
El procedimiento para estimar la edad en esqueletos de subadultos es menos complejo,

porque lo que se identifica es el grado de madurez alcanzado por el individuo al momento de la muerte.

Uno de los procedimientos mas utilizados es la identificacion del grado de erupcién o brote de la

denticién decidual, de acuerdo al esquema disefiado por Ubelaker (1989) basado en el estudio de

dicho proceso en varias series testigo de individuos de filiacidén Asiatica.
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Figura 2: Izquierda: superficie articular de una mujer en edad avanzada (Coleccion Palenque 1993,
fotografia Hernandez Méarquez); derecha: superficie auricular de un hombre de 70 afios (serie testigo
coleccion Terry para ilustrar los cambios por la edad en esta articulacion segun la propueta de Meind| et al.
1985, cortesia Dr. Richard Meindl).

ii. ENADULTOS
Para el caso de los adultos, la estimacion de la edad a la muerte es dificil en aquellos

individuos mayores de 30 afos, pues los cambios en el esqueleto son minimos y no se hacen visibles;
en realidad lo que se evalua es el grado de desgaste presente en la columna vertebral y en las grandes
articulaciones, como la coxo-femoral, la sacro-iliaca y la humero-cubital (Figura 2). El analisis de estos
procesos degenerativos, debe hacerse considerando el sexo, la intensidad de las lesiones y si estas
se presentan de forma bilateral, ya que hay desgastes asociados con la actividad ocupacional que
desarrollé en vida el individuo o con un estado patologico que impedira la correcta apreciacion de los
cambios por edad. Dadas estas limitaciones, existen otras propuestas basadas en el grado de
desgaste dental, no aplicables para el caso de las poblaciones con un modo de subsistencia cazador-
recolector, ya que el desgaste dental provocado por los componentes de su dieta, ofrecen una falsa
imagen sobre la edad de individuo, revisar los trabajos de Rodriguez (2010) y de Tomasto (2009), asi

como el capitulo sobre Antropologia Dental de este libro.
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C. LA CARACTERIZACION FiSICA DE LAS POBLACIONES

Cuando se
estudia material de
procedencia
arqueoldgica,
deben observarse
sus afinidades o
diferencias
morfolégicas
respecto a otros
grupos del mismo
periodo y diferente
region, con el
objetivo de percibir
cambios en las
caracteristicas
fisicas generales o
la pertenencia a un
grupo  poblacional
diferente. Las
observaciones se
han hecho
principalmente en el
craneo; las técnicas
mas utilizadas son
la morfometria
clasica y la
morfologia
geométrica (Box 1).

Box 1. La morfometria clasica y la morfologia geométrica.

a) La técnica osteomeétrica

Es parte de las técnicas de la morfometria clasica y una herramienta util para
conocer las caracteristicas fisicas de los individuos que conformaron las
poblaciones del pasado, a partir de la reconstruccion de sus dimensiones
esqueléticas. La técnica osteométrica se basa en la localizacion de puntos
discretos (llamados puntos osteométricos), tanto en el craneo y mandibula como
en el esqueleto postcraneal (ver Figura 6), a partir de los cuales se obtienen
diametros, para transformarlos en longitudes, anchuras y alturas. De la relacion
porcentual de dos medidas se obtiene indices de los que se obtiene una idea de
la forma y tamafio del elemento 6seo en cuestion, y por lo general tienen una
clasificacion, generalmente terciaria, con rango de variacion por sexo. Esta
técnica ha sido retomada por la antropologia forense como auxiliar en el proceso
de identificacion humana. Existen manuales especificos sobre este tema como
el Manual de Antropologia Fisica de Juan Comas (1976), de Osteologia
Antropolégica (Lagunas Rodriguez 2000; Lagunas Rodriguez y Hernandez
Espinoza 2000) y de antropologia forense (Ramey Burns 2008; Reverte Coma
1999; Rodriguez Cuenca 2004).

b) La morfometria geométrica

Esta técnica revoluciond los estudios morfométricos a partir de cambios en la
estimacion de tamario y forma de las estructuras analizadas. A diferencia de la
morfometria clasica que estudia dichos cambios a través de analisis
multivariados empleando medidas lineales entre puntos morfoldgicos, la
morfometria geométrica analiza, a partir de desplazamientos en el plano o en el
espacio, un conjunto de puntos discretos denominados landmarks (Figura 7).
Los landmarks son puntos en el espacio en dos o tres dimensiones que se
corresponden a la posicion de un rasgo en particular de un objeto. Por ejemplo,
en el estudio de formas bioldgicas los landmarks pueden ser definidos sobre
estructuras concretas como huellas de insercion muscular, foramenes, suturas
0seas, efc.

En Morfometria Geométrica un «landmark» corresponde a un punto del espacio
que tiene un nombre (como por ejemplo los puntos cefalométricos u otros
definidos por el operador) y coordenadas cartesianas (x, y) en formas
bidimensionales, y (x, y, z) en tridimensionales, que son las que describen su
posicion en el espacio. En Morfometria Geométrica los conjuntos de
coordenadas corresponden a los datos primarios que son luego sometidos a
analisis (Toro Ibacache et al. 2010: 979).

Los métodos y técnicas de morfometria geométrica han sido empleados en
diversos estudios en una amplia gama de disciplinas cientificas, que abarcan la
biologia evolutiva, la geologia, la medicina, la antropologia forense, entre muchos
otros. Se recomienda revisar los trabajos de Gomez Valdés et al. (2007),
Martinez Abadias et al. (2006), Toro Ibacache et al. (2010) y Ruiz Albarran
(2012).
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Los estudios de variacién poblacional a partir del craneo, basados en morfologia craneal y
craneofacial en poblaciones contemporaneas y prehistéricas es un area de intenso trabajo entre los
colegas sudamericanos, quienes han desarrollado esta linea de investigacion con resultados
importantes para entender los diferentes aspectos que se relacionan con dicha variacion. Algunos de
los trabajos hechos en poblaciones de la Patagonia pueden ilustrar mejor sus avances y resultados
(de Azevedo et al. 2012; Gorddn et al. 2013; Sardi y Pucciarelli 2001).

4. ESTIMACION DE LA ESTATURA

Para obtener la estatura de un individuo a partir de restos 6seos, se utiliza la longitud
fisiologica de los huesos largos (himero, cubito, radio, fémur, tibia y peroné). Basandose en estudios
de esqueletos de edad, sexo y talla conocidos, distintos investigadores han llegado a obtener
ecuaciones de regresion Utiles para estimar la estatura en diferentes poblaciones humanas (Comas,
1976:409-412; Genovés 1966). Genovés propuso la estimacion de la estatura a partir de las longitudes
del fémur y la tibia mediante la aplicacién de coeficientes de regresion (1966:41).Posteriormente,
Genovés amplié su propuesta, con ecuaciones de regresion para los distintos huesos largos del
esqueleto, considerando la preservacion diferencial de los esqueletos, principalmente de los
prehispanicos. En 2004, Cisneros y Del Angel corrigen estas ecuaciones porque tendian a
sobreestimar la estatura calculada (ver Tabla 2).

Estudios recientes en muestras testigo de poblacién mexicana contemporanea, han
demostrado una relacion directa entre la estatura y la longitud de los huesos largos proximales, como
el humero y el fémur, sin embargo recientemente se propone por estos mismo autores que hay
diferencias por sexo, por lo que los elementos diagnosticos de la estatura en hombres son el humero
y el fémur, pero para las mujeres es la tibia. El procedimiento mas acertado, para poblaciones
amerindias resulté ser el propuesto por Genovés para el fémur y la tibia en la década de los sesenta
del siglo pasado. Para mayor informacion consultar a (Menéndez Garmendia 2010; Menéndez
Garmendia 2014; Menéndez Garmendia et al. 2014; Menéndez Garmendia et al. 2011)
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Tabla 2: Coeficientes de regresion para la estimacion de la estura a partir de huesos largos,
Genovés (1966) corregidas por Del Angel y Cisneros (2004).
Hombres Estatura (cm) = 63.89 + 2.262 (fémur)
Estatura (cm) = 91.26 + 1.958 (tibia)
Estatura (cm) = 94.09 + 1.919 (peroné)
Estatura (cm) = 83.52 + 2.505(humero)
(cm) =
(cm) =

Estatura (cm) = 94.80 + 2.615 (cubito)
Estatura (cm) = 98.22 + 2.668 (radio)
Mujeres Estatura (cm) = 47.25 + 2.588 (fémur)
Estatura (cm) = 61.29 + 2.720 (tibia)
Estatura (cm) = 54.55 + 2.988 (peroné)
Estatura (cm) = 32.35 + 4.160(humero)
Estatura (cm) = 58.72 + 3.991 (cubito)
Estatura (cm) = 66.88 + 3.926 (radio)

5. PRACTICAS MORTUORIAS Y SISTEMA DE ENTIERRO

El analisis de los contextos funerarios es una fuente de informacion invaluable para obtener
datos sobre la organizacion social y estilos de vida de las sociedades antiguas.

El estudio del sistema de entierro implica el conocimiento de las caracteristicas principales de
los depésitos funerarios, entre ellas:

a. Si son directos o indirectos. Los directos son aquellos depositos hechos en
una excavacion sencilla; mientras que los indirectos son los realizados
dentro de construcciones hechas con fines o propdsitos funerarios
monumentales (fosa, tumba, mausoleo, sarcofagos de piedra) o en algun
recipiente (olla, plato).

b. Si son primarios 0 secundarios. Los primeros muestran relacion anatémica,
mientras que los secundarios tienen evidencias de haber sido removidos o
perturbados, quedando agrupados de manera irregular. Los osarios desde
este punto de vista, son enterramientos secundarios.

C. Si fueron amortajados o no, para lo que se empleaban diversos materiales,
como esteras 0 mantas, formando asi el bulto o fardo funerario, que en
muchos casos contenia también parte de la ofrenda u objetos de adornos

que acompafaban al muerto.
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d. Hay enterramientos de un solo individuo (individuales) o de varios (multiples),
0 bien puede tratarse de inhumaciones simultaneas en un solo bulto
funerario, o por separado, en un mismo lugar y al mismo nivel, lo que
Duday (1997) denomina “depdsitos primarios sucesivos”.

Existen varias clasificaciones en relacion a la posicion dada a los cuerpos al momento de su
entierro, sin embargo existe un consenso en describir el hallazgo tal cual esta y evitar el uso de
términos como supino, decubito, ventral, dorsal, pues tienden a ser confusos. Para ampliar la
informacion sugiero consultar la produccion reciente sobre este tema, algunos ejemplos de
contribuciones mexicanas son: (Herndndez Espinoza et al. 2012; Lira Lopez y Serrano Sanchez 2004;

Lopez Alonso et al. 2003; Nufiez Enriquez y Granados Véazquez 2012; Serrano y Lagunas 2000).

6. LAS PRACTICAS CULTURALES

La osteologia cultural es la rama de la osteologia antropoldgica que se ocupa del estudio de
las modificaciones del esqueleto humano y los dientes, en su totalidad o en algunas de sus partes, por
acciones humanas de tipo intencional obedeciendo a dictados de la cultura propia de cada grupo. No
todas las modificaciones corporales dejan su huella en el esqueleto, por lo que en esta seccion sélo

abordaremos algunas de ellas.

a. MODIFICACION CEFALICA INTENCIONAL

La préactica de modificar intencionalmente el craneo consiste en comprimir la cabeza de un
individuo recién nacido, bien aplicando dos planos de compresion, uno anterior y otro posterior
(tabulares) o bien la compresion es de forma circular (anulares). En el primer caso se obtenian formas
de compresidn antero-posterior, y normalmente con expansion lateral notable de los parietales en
mayor 0 menor grado; y en el segundo, formas redondeadas con expansién o proyeccion superior
(Romano Pacheco 1974; Tiesler Bloss 2002) (Figura 3).
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Cada forma tiene variantes, mismas que fueron definidas por cada cultura, al igual
que los significados atribuidos a esta practica. Aunque son mayormente conocidos los casos de
México y el Peru, por la extravagancia del modelado logrado, la modificacién intencional del craneo
esta presente en todo el territorio americano. Entre los trabajos actuales recomendamos consultar
autores como Cocilovo (1995), Tiesler (2012), Martinez de Ledn (2009), Yépez (2009), entre otros.

Figura 3: Craneo con modificacion intencional tabular oblicua (fotografia
cortesia de Editorial Raices / Arqueologia Mexicana).

b. MODIFICACIONES DENTALES

En la literatura antropoldgica se describen dos tipos de modificaciones: el limado dental y la
incrustacion. Ellimado dental es la alteracién o modificacion intencional de la forma normal del diente,
practica que perdurd durante la época prehispanica y que todavia pudieron observar los cronistas
espafioles como: Fray Benardino de Sahagun y Fray Diego de Landa en México y Lopez de Atienia
en Ecuador. La incrustacion dentaria consistia en horadar la superficie del diente, para incrustar algun

material como concha, jadeita o pirita (Figura 4).



226

Sir

Figura 4: Incrustacion dentaria en un individuo de sexo masculino procedente de
Monte Alban, Oaxaca (Fotografia cortesia del Departamento de Medios
Audiovisuales de la Escuela Nacional de Antropologia e Historia / México).

C. TREPANACION

La trepanacion craneana consistia en practicar una horadaciéon en el craneo mediante
distintas técnicas, que llevaban a la remocion de una parte de hueso (grande o pequefia) de la béveda
craneana. A la apertura resultante se le denomina orificio de trepanacién (Romero Molina 1970).

Segun Romero (1974), utilizaban dos técnicas para trepanar: por medio del raspado y la otra,
utilizando un taladro, siendo la mas antigua la primera, aunque podrian emplearse ambas en un mismo
individuo. Parece ser que la del taladro es exclusiva de México. Weiss (1958: 548) por su parte
menciona otras técnicas empleadas en Perl, como las que emplean cortes por aserrado o
perforaciones logradas mediante el cavado del hueso que producian agujeros cilindro-cdnicos y
combinaciones de éstas con las dos basicas ademas del uso de las cauterizaciones. Algunas lecturas

recomendadas son, Verano (1995), Verano y Lombardi (1999) y Tiesler (2006).
d. LALESION SUPRAINIANA

La lesion suprainiana es una depresion con adelgazamiento del hueso, que se localiza por
arriba del inion y esta delimitada en su parte inferior por la protuberancia occipital y las lineas curvas
occipitales superiores externas; varia en cuanto a forma y magnitud; el espesor del hueso en esa

region es de dos milimetros aproximadamente (Lagunas Rodriguez 1970).
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Figura 5: Lesion suprainiana en un individuo con deformacién tabular
erecta (sitio Machomoncobe, Huatabampo, Sonora; fotografia P.
Hernandez).

Weiss (1981) y Lagunas (1970) indican que la lesién se realizaba aplicando la técnica del
raspado, que podia ser desde un raspado ligero que interesaba la tabla externa del hueso, a veces
hasta la perforacion completa, asociada a practicas quirirgicas y rituales; pero hallazgos recientes de
esqueletos con este hundimiento en la parte posterior del craneo ponen sobre la mesa de discusion el
caracter intencional de la lesion, y apuntan hacia una causalidad cultural: el nudo de las correas con
que se sujetd el aparato deformador a la cabeza de individuo. La revisién microscopica de este
hundimiento no revela ninguna accién mecanica para formarla, de ahi que se cuestione no su
presencia sino su procedencia. La distribucion de la lesion suprainiana no se concreta a la zona andina
y mesoamericana, hay evidencia de su presencia en otras partes en Aridoamérica, como Sonora,

Arizona, Nuevo México, Arkansas, California (Figura 5).

7. EL SACRIFICIO HUMANO

El registro arqueol6gico da cuenta de la presencia del sacrificio humano en las sociedades
antiguas americanas. Los mas difundidos son los casos de las culturas maya y mexica en México, los
muiscas de Colombia y los incas y los moches en el Per (Graulich 2004; Rodriguez Cuenca 2011;
Taipe Campos 2005; Tiesler Bloss y Cucina 2007). Las formas de sacrificar estan en relacién directa
con los ritos particulares dedicados a cada deidad.
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El hallazgo en diferentes contextos, de esqueletos de adultos y de nifios, hombres y mujeres,
con huellas de corte o algun traumatismo relacionado con la muerte del individuo, permiten confirmar
o0 desechar las crénicas de los frailes que llegaron a América y presenciaron, o les fueron descritos
por terceros. Los sacrificios en humanos y sus relatos tienden, en la mayoria de los casos, a ser
exagerados. Por ejemplo, la practica de descarnar, desmembrar y destazar intencionalmente el cuerpo
de un individuo muerto es parte del ritual del sacrificio humano de los pueblos antiguos. El hallazgo de
craneos con la primera o dos primeras vértebras cervicales en posicién anatémica indican una posible
decapitacion; la presencia de cortes en huesos largos, vértebras y mandibulas, en los lugares de
insercion muscular y tendinosa, asi como de huellas de fracturas intencionales por medio de golpes
en huesos largos y en el craneo, y exposicion al calor, tanto de tipo directo como indirecto, pueden ser
indicios del canibalismo ritual, que era el complemento del ritual de sacrificio y del que no todos

tomaban parte. Para ampliar la informacion consultar Pijoan Aguadé (1997; 1989; 1989).

8. PALEOPATOLOGIA

Paleopatologia es el término utilizado para definir aquellos estudios sobre las enfermedades
que pueden ser detectadas a través de restos antiguos, ya se trate de cuerpos humanos momificados
o de simples esqueletos. Elinterés por el estudio de las huellas de lesiones presentes en el esqueleto
se remonta, en el caso de los paises latinoamericanos, a los inicios del siglo XX, tratando de relacionar
las enfermedades con las posibles forma de vida de la gente, sin embargo el anélisis se hacia sélo al
nivel individual, no al nivel de poblacion. Posteriormente, hacia finales del siglo XX, ya bajo el enfoque
poblacional, surgen distintos modelos teéricos que tratan de explicar el impacto de los procesos
culturales de cambio en la salud de los grupos humanos. Las lesiones que con mayor frecuencia se
registran en materiales arqueoldgicas son los procesos infecciosos, las lesiones osteoarticulares y los
traumatismos.

Este es uno de los temas de investigacion que mas han apasionado a los antropologos fisicos
por el enorme potencial interpretativo de las lesiones localizadas en los esqueletos y las condiciones
de salud y nutricion de los grupos antiguos. La importancia del tema ha merecido un capitulo de este

volumen.
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9. ANALISIS BIOQUIMICOS EN HUESO

a. ESTUDIOS DE PALEODIETA Y PALEONUTRICION

Los métodos quimicos para la reconstruccion de la dieta en la prehistoria ofrecen el mayor
potencial para analizar el comportamiento del cambio de alimentacion en las poblaciones
prehistoricas, porque proporcionan informacién mas especifica sobre el contenido de la dieta. Basado
en el principio de que uno es lo que come, los métodos quimicos se utilizan para determinar la
composicion quimica del hueso y puede relacionarse con el consumo de alimentos de distinta
composicion quimica (Schurr 1998). Este es el caso de los isétopos estables de estroncio/nitrégeno
de proteina extraidos de los esqueletos humanos que se utilizan para identificar las practicas
alimentarias de los infantes en las poblaciones del pasado, incluyendo la calidad del agua con la que
se preparaban dichos alimentos y su ingesta, como liquido vital para los humanos. El analisis de
isotopos estables de nitrégeno y carbono presentes en el colageno del hueso, es un procedimiento
bien establecido para la reconstruccion de la dieta de las poblaciones prehistéricas y puede utilizarse

también para reconstruir los patrones de lactancia materna y destete.

b. EL ADN ANTIGUO (AADN)

El estudio del ADN antiguo (aADN), como disciplina emergente permite estudiar la variabilidad
genética de las poblaciones del pasado. El aADN ofrece la posibilidad de responder las grandes
incognitas sobre relaciones filogenéticas, antropoldgicas y culturales entre poblaciones humanas
(Solérzano Navarro 2006: 30). A partir de las investigaciones de los patrones de variacion en las
diferentes regiones funcionales y no funcionales del ADN, ha sido posible inferir los cambios
demograficos y el impacto de la seleccion que han determinado esta variabilidad en el genoma. Para

ampliar la informacién sobre este tema consultar el capitulo especifico en este mismo volumen.

10.  ACTIVIDAD OCUPACIONAL

El estudio cientifico de las modificaciones 6seas y dentales, producidas por la actividad
ocupacional, ha tomado su lugar como un componente indispensable en los protocolos de
investigacion cuyo objetivo es la reconstruccion de los patrones de subsistencia de las poblaciones
antiguas, de la actividad desarrollada en vida por los individuos y para aportar elementos de
identificacion individual cuando se emplea por la antropologia forense.
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La sustentacion tedrica la aporta la Ley de Transformacién de Wolf, y se han propuesto
diversos enfoques metodolégicos con buenos resultados, como el de Medrano (1999) quien analiz6
una serie osteolégica de chinamperos, en San Gregorio Atlapulco, México y la de Alfaro (2002) con
sector de poblacion del Hospital Real San José de Naturales en la ciudad de México, y después afin6

su propuesta para un grupo cazadores recolector prehispanica de Baja California (Alfaro Castro 2008).

11.  CONCLUSION

En los parrafos anteriores se ha descrito, de manera somera y sencilla, lo que el estudio de
los esqueletos humanos puede ofrecer para reconstruir la historia pasada de nuestra especie. Como
habra visto el lector, el potencial de este tipo de estudios es muy grande y la posibilidad de crear
técnicas y metodologias nuevas son las que la imaginacion humana permita. Lo que hay que tener
siempre presente es que las poblaciones estan conformados por individuos y esos individuos son una
fuente potencial de informacion para el desarrollo y entendimiento informado de vidas, modos de vida

y estilos de vida de los ancestros.
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CAPITULO 9. ANTROPOLOGIA FORENSE: METODOS,
APLICACIONES Y DERECHOS HUMANOS EN AMERICA
LATINA.

GEORGINA PACHECO REVILLA?
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1. INTRODUCCION

La Antropologia Forense resulta de la aplicacién de los conocimientos y estudios sobre la
biodiversidad humana en un contexto legal. Es una especialidad de la Antropologia Fisica (0
Bioldgica) que tiene como objetivo la identificacion de personas, vivas 6 muertas, valiéndose de
rasgos tanto somaticos faciales o corporales, como de los restos 6seos humanos. Si bien es cierto
que se le conoce principalmente por centrarse en la comprension y técnicas de la osteologia
humana y su aporte para la resolucion de casos en investigaciones judiciales, esta lejos de ser
unicamente la disciplina encargada de identificar los cadaveres esqueletizados, cremados,
desmembrados y en estado avanzado de descomposicion. La Antropologia Forense se desarrolla
y establece como una ciencia que aporta y apoya a la investigacion médico-legal de las muertes,
en las distintas etapas requeridas. Con el fin de proporcionar la mayor cantidad de informacién
necesaria para la resolucion de los procesos juridicos relacionados con restos 0seos, se participa
desde el momento requerido para la ubicacion de los mismos, la investigacion en el sitio del
hallazgo, el levantamiento de los restos y su posterior analisis, utilizando los métodos y
lineamientos de la Arqueologia. La Arqueologia Forense ha brindado novedosas técnicas,
instrumentos y procedimientos para la bisqueda de enterramientos humanos clandestinos. Con
este objetivo planteado para la Antropologia Forense se asoman retos politicos y sociales a nivel
latinoamericano que inciden en los derechos humanos (DH) y el derecho internacional humanitario

(DIH). La Antropologia Forense se ha convertido en una herramienta fundamental para el
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esclarecimiento de investigaciones judiciales de muertes violentas, crimenes contra la humanidad,

terrorismo, desastres naturales, accidentes y delincuencia comun entre otros.

2. HISTORIA

El interés del ser humano por conocer y entender las caracteristicas fisicas y morfologicas de
nuestra especie siempre ha generado gran curiosidad y controversia. La Antropologia es por ende, el
estudio del ser humano desde una perspectiva social, bioldgica y cultural. Se divide en distintas ramas,
entre ellas la Antropologia Bioldgica o Fisica, que se centra en la biodiversidad humana en todos sus

aspectos.

La Antropologia Biologica desde sus inicios ha realizado estudios y comparaciones sobre
distintas poblaciones, interpretando la variabilidad fisica de la especie humana. Aun en la actualidad
se generan estas investigaciones utilizando analisis morfolégicos, métricos y estadisticos, tanto para

restos 6seos como para personas vivas.

Desde principios del siglo XIX diferentes cientificos e investigadores interesados en estudiar
esta variabilidad humana, iniciaron mediciones sobre cadaveres y personas vivas, hicieron practicas
sobre estudios morfométricos en craneos y esqueletos, dando pie a los analisis craneométricos y

osteometricos.

La formacion del antropélogo fisico varia en cada continente. Para Europa, la Antropologia
Bioldgica es sindnimo de Biologia Humana y se estudia en las facultades de Biologia. Los mismos
fundadores de las distintas escuelas europeas eran cirujanos (Paul Broca), patologos (Rudolf
Virchow), naturalistas (A. P. Bogdanov) y biometristas (Karl Pearson). Estas tendencias académicas
y las mismas condiciones sociales de sus paises han conllevado a que las labores de los antrop6logos
fisicos interesados en problemas forenses se centren mas en casos de delincuencia comun. A pesar
de las diferencias los trabajos de antropdlogos alemanes (R. P. Helmer, I. Schwidetsky, R.
Knussmann, H. Hunger,D. Leopold), hingaros (I. G. Fasekas, F. Kosa, K. Csete), ingleses (A.
Boddington. A. N. Garland, R. C. Janaway, R. Neave), rusos (V. Alexeev, G. Lebedinskaya, A.
Zoubov), japoneses (S. Seta, M. Yohino) y otros especialistas han contribuido con aportes valiosos en
las areas de la reconstruccion facial, antropologia dental, nutricional, ecolégica, y ante todo en la rama

forense (Rodriguez, 1994).
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a. LA ANTROPOLOGIA FORENSE EN ESTADOS UNIDOS

Siguiendo a T. D. Stewart, D. D. Thompson (1982, citado por Ubelaker, 1990) en su "History
of American Physical Anthropology" se reconocen tres periodos en el desarrollo de la Antropologia
Forense.

1. El periodo comprendido desde su surgimiento a finales del siglo pasado hasta la década
de los 30, cuando los anatomistas y médicos eran consultados esporadicamente en casos legales
relacionados con la identificacion de restos 0Oseos, pero sin que existieran procedimientos
estandarizados sobre la aplicacién de estos conocimientos. Thomas Dwight (1843-1911) divulgd en
1878 la primera guia sobre el uso de los restos 6seos en las practicas médico-legales; ademas George
Dorsey (1869-1931) y H. H. Wilder (1864-1928) también publicaron manuales para la identificacion de
individuos vivos 0 muertos. No obstante, los mas influyentes fueron Ales Hrdlicka (1869-1943),
fundador de la American Association of Physical Anthropology (AAPA) y Ernest A. Hooton (1887-
1954), quienes conformaron una sélida escuela de antropologos fisicos en la Smithsonian Institution
y en varias universidades norteamericanas (Ubelaker, 1990).

2. El periodo ubicado entre los afios 1940 y principio de los 1970. En 1939 Wilton Marion
Krogman (1903-1987), el primer antropélogo fisico en ser admitido en la American Academy of
Forensic Sciences (AAFS), expuso sus ideas en “Guide to the Identification of Human Skeletal
Material”, el primer tratado escrito por un antrop6logo para personal forense y que centré la atencion
de la comunidad médico-legal sobre el potencial informativo de la antropologia biolégica en los
procesos de identificacion. Demostro a sus propios colegas la importancia de su aplicacién legitima a
problemas forenses. Krogman publicé en 1962 su clasico tratado de “The Human Skeleton in Forensic
Medicine”, reeditado posteriormente en 1986 conjuntamente con M. Y. Iscan. En 1942 T. D. Stewart
inici6 asesorias regulares para el F.B.1. y al igual que H. L. Shapiro, F. E. Randall y Charles E. Snow
(1910-1967) fueron consultados durante la segunda Guerra Mundial. T. D. Stewart, Ellis R. Kerly y
Charles P. Warren brindaron asesoria forense permanente durante la guerra de Corea (Iscan, 1981).
Asi, este periodo se caracteriz6 por el reconocimiento oficial que tuvieron los antropélogos fisicos en
las labores de identificacion de cuerpos de soldados desaparecidos en las guerras de mediados del
siglo XXy por el creciente interés hacia esta disciplina, como una importante actividad en su quehacer

profesional. Ademas, durante la primera mitad de este siglo se conformaron las colecciones de restos
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6seos Terry y Todd que dieron lugar al establecimiento de las técnicas para la estimacion del sexo,
edad, afinidad biol6gica y reconstruccion de la estatura.

3. El afio de 1971 significo un cambio importante en el papel de la Antropologia en las Ciencias
Forenses, pues se establece ésta como una rama de la AAFS, lo que permiti6 la incorporacién de
antropologos fisicos a los equipos forenses de identificacién de victimas de desastres masivos. En
1977 esta labor obtiene su reconocimiento oficial mediante la creacién de la American Board of
Forensic Anthropology (ABFA) en la AAFS, con el fin de garantizar la calidad de los peritajes forenses
y profesionalizar a sus practicantes. La formacion de esta seccion también contribuyé a incrementar
el numero de articulos en el Journal of Forensic Sciences, constituyendo actualmente el 5% del total
de titulos publicados (Iscan, 1981).

A partir de finales de los afios 80 la experiencia norteamericana desarrollada en el transcurso

de varios decenios se extendié a algunos paises latinoamericanos.

b. ANTROPOLOGIA FORENSE EN AMERICA LATINA

La historia reciente de muchos paises latinoamericanos, en especial a partir de los afos
sesenta del siglo XX, se ha caracterizado por la presencia de gobiernos militares-dictatoriales que han
llegado al poder ejerciendo violencia y dejando un saldo de violaciones a los derechos humanos,
muertes violentas y desapariciones forzadas.

En Ameérica Latina por su particular situacion de derechos humanos, con victimas que superan
las 200.000 personas en Guatemala, 10.000-30.000 en Argentina, a 70.000 en Peru entre 1980 y 2000
y que en Colombia ascienden a mas de 8000, la Antropologia Forense no se puede limitar solamente
a su aspecto bioantropoldgico -el analisis de los restos 6seos-, ni a la arqueologia -la exhumacion-,
sino que el perito forense debe conocer el contexto social en que se producen las muertes violentas
con el fin de obtener informacién mas amplia sobre las circunstancias de la desaparicion de las
victimas, sus caracteristicas somaticas y los procedimientos legales para proceder a la busqueda,
excavacion y andlisis de sus restos. Es asi como lo han practicado El Equipo Argentino de
Antropologia Forense (EAAF), la Fundacion de Antropologia Forense de Guatemala (FAFG), el Equipo

Peruano de Antropologia Forense (EPAF), entre otros.
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3. IMPORTANCIA DE LA ANTROPOLOGIA FORENSE PARA LAS
INVESTIGACIONES MEDICO-LEGALES

Las tareas realizadas por el médico o patologo fore