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Un cuerpo de evidencia abrumacor, que ha sido acumulado du-
rante los ultimos cuarenta afos, ha convencido a casi todos los es-
tudiosos serios de la dinamica evolutiva, de que la velocidad y direc-
cion de la evolucion estan gobernadas por cuatro procesos basicos:
mutacion, recombinacion genética, seleccion natural y aislamiento re-
productivo. Dos de estos, mutacion y recombinaciéon genética, for-
man una reserva de variabilidad genética dentro de las poblaciones;
mientras que los otros dos, seleccion natural y aislamiento repro-
ductivo, canalizan la variabilidad genética en tipos adaptativos di-
versos y sistemas de poblaciones distintivos, explicando por eso la
jerarquia de razas, especies, géneros y categorias mas elevadas, a las
que reconocemos como el resultado de la evolucion.

Ademas, la mayoria de los evolucionistas concuerdan en que las
velocidades de evolucion pueden variar considerablemente de un
grupo a otro. Asi también, una sola linea evolutiva puede en algun
periodo de su historia evolucionar muy rapidamente y en otros mo-
mentos permanecer estab.e y constante, con poco o ningun cambio
evolutivo por periodos que duran millones de afos. La opinion pre-
dominante de la mayoria de los evolucionistas contemporaneos es
que los periodos de evolucion rapida se deben a la accién muy in-
tensificada de la seleccién natural, siguiendo generalmente al aisla-
miento de parte de una pobl!aciéon en un nuevo habitat. Sin embar-
go, ellos creen que la provisién de variabilidad genética por muta-
cion y recombinacion es, no obstante, un proceso gradual. Por otra
parte, la evidencia reunida por el Dr. Edgar Anderson, Dr. Friedrich
Ehrendorfer, y otros, incluyéndome (Anderson, 1953; Anderson y
Stebbins, 1954; Ehrencorfer, 1958, 1960; Stebbins, 1950), indica que
todos los procesos evolutivos varian considerablemente en su velo-
cidad e intensidad. En particular, las pergurbaciones drasticas de
lcs ambientes previamente estables, reunen poblaciones que ante-
riormente estaban aisladas entre si y que tienen propiedades adap-

* Conferencia pronunciada por el Dr. LEDYARD STEBBINS, cn ocasién de las
‘*Sextas Jornadas Argentinas de Botdnica'', recalizadas por la Sociedad Argentina
de Boténica en la Universidad Nacional de La Plata, y a las cuales asistiera espe-
cinlmente invitado por la Comisién de Tnvestigacién Cientifica de la provincia de
Bucnos Aires.
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tativas diferentes. Si ellas estan ]o suficientemente emparentadas,
pueden entonces hibridarse. Salvo que sus hibridos sean completa-
mente estériles o inadaptados, el resultado de tal hibridacion es
formar rapidamente nuevos “pozos génicos” que contienen una re-
serva considerablemente aumentada de variabilidad genética. Esto
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Fig. 1. — Cuadro que muestra las etapas del ciclo
de hibridacién-diferenciacién. Explicacién en el texto

puede resultar tanto de un aumento de la recombinacion génica co-
mo de la aceleracion de Ya velocidad de mutacion, segin se explicara
mas tarde. A partir de este pozo génico aumentado, la seleccién na-
tural puede escoger nuevas combinaciones génicas adaptativas mu-
cho mas efectivamente que lo puede a partir de los pozos génicos
mas limitados que no han resultado de hibridacion en el pasado in-
mediato.

En consecuencia, creo que la perturbacion del ambiente puede
estimular el cambio evolutivo por la produccién de ciclos de hibri-
daciéon que alternan con aislamiento y seleccion. La naturaleza de
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estos ciclos estad representada en la figura 1. En las regiones tem-
pladas, la evidencia mas clara de la evolucion rapida se encuentra
en regiones sujetas a cambios rapidos del ambiente, tales como gla-
ciaciones, erupciones volcanicas y, en los tiempos modernos, la des-
truccion al por mayor de las comunidades climax, realizada por el
hombre. Si reconocemos que en los organismos superiores las adap-
taciones nuevas deben basarse generalmente sobre nuevas combi-
naciones de muchos genes diferentes, podemos ver porque el proceso
lento de la mutacion espontanea es muy inadecuado para capacitar
a las poblaciones en resultar adaptadas a estos ambientes nuevos que
aparecen rapidamente. Las poblaciones pueden evolucionar mas ra-
pidamente, como respuesta a los ambientes cambiantes, si contienen
nmiucho genotipos que difieran con respecto a genes que controlan
la adaptacion, y si cada individuo posee un nimero grande de tales
loci génicos en estado heterocigético. Evidentemente dichas condi-
ciones se cump’en mejor en descendencias segregantes derivadas de
hibridos entre miembros de poblaciones que tengan normas adapta-
tivas diferentes.

No tengo tiempo de revisar aqui la evidencia abundante que de-
muestra que la hibridacion entre especies de plantas superiores ocu-
rre muy comunmente, particularmente en habitats perturbados. La
pregunta crucial que me gustaria responder es si la esterilidad par-
cial o completa asi como el desequilibrio génico presente general--
mente en tales conglomerados hibridos, pueden superarse, de modo
que puedan derivarse de ellos poblaciones fértiles que se reproduz-
can homogéneas.

Actualmente se conocen bien y estan ampliamente documentados,
tres métodos por los cuales puede cumplirse tal estabilizacion (Steb-
bins, 1959). De éstos, el mejor conocido es la poliploidia hibyida, pe-
ro el aislamiento y la seleccion de los tipos derivados de retrocruza-
miento, proceso conocido como introgresion, asi como el aislamiento
y seleccion similares de segregantes intermedios, sin alteracion del
numero cromosomico en ambos casos, son también ocurrencias bien
documentadas actualmente.

ESTABILIZACION POR POLIPLOIDIA

Bajo el titulo general de poliploidia hibrida pueden incluirse
tres fenomenos algo diferentes. De ellos, el mejor conocido es la an-
fidiploidia o alopoliploidia tipica. Es mas probable que ésta ocurra
si los progenitores de] hibrido estan tan distantemente emparenta-
dos que los cromosomas de ambos son incapaces de apareamiento
entre si, o solo poseen una afinidad débil, de manera que el hibrido
tiene meiosis muy anormal y es completamente estéril. Cuando tales
hibridos sufren duplicacion cromosémica, €] poliploide resultante tie-
ne poca duplicaciéon génica, forma exclusivamente bivalentes en meio-
sis y se comporta esencialmente como una especie diploide normal.
Ya que en un anfidiploide no ocurre apareamiento entre los cromo-
somas de ambos progenitores, este tipo de planta se reproduce ho-
mogéneo para un genotipo esencialmente intermedio entre los de sus
progenitores. A los ejemplos bien conocidos en las angiospermas, ta-
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Fig. 2. — Ejemplares de los helechos del complejo poliploide de Dryopteris
spinulosa. 1: D. cristata (4x). 2,3: Tipos tetraploides de D. spinulosa.
4, 5, 6, 7. Tipos diploides del complejo D. spinulosa. Abajo: metaiases
de la meiosis en algunos hibridos entre las formas ilustradas mostrando
cromosomas brivalentes y univalentes. (de S. Walker, 1961)

428



les como Nicotiana tabacum y el complejo de Gossypium hirsuium,
podemos ahora agregar un gran numero de ejemplos en los hele-
chos, debido principalmente al trabajo de Manton y sus colaboradores
(Manton, 1950; Walker, 1955, 1961), asi como de W. H. Wagner (1954)
en los Estados Unidos, y Mehra y su grupo (Mehra, 1961) en la India.
Un resultado importante de esta investigacién sobre formas anfidi-
ploides, ha sido demostrar que entidades que son tan similares en
sus fenotipos que los taxonomos las han ubicado a menudo en la
misma especie, pueden no obstante haber divergido tanto en conte-
nido cromosomico que e] apareamiento entre sus cromosomas es im-
posible, y en consecuencia sus hibridos rinden un anfidiploide nor-
ma] que se reproduce homogéneo. E1 mejor ejemplo de este fenome-
no es el complejo de Dryopteris spinulosa (Walker, 1955, 1961), que
se muestra en la figura 2. En las angiospermas, complejos poliploi-
des de los cuales miembros anfidiploides se ubicaron en la misma
especie taxonémica que uno de sus antecesores diploides, son los de
Madia citriodora-M. gracilis (Clausen, Keck and Hiesey, 1945), y
Clarkia epilobioides—modesta-similis (Lewis and Lewis, 1955). La
existencia de estos y numerosos ejemplos adicionales, nos demues-
tran claramente que no debemos considerar a las llamadas ‘“razas”
poliploides o “citotipos”, que tan a menudo se encuentran dentro de
vna sola especie, como cderivados autopoliploides de una sola pobla-
cion especifica, salvo que tengamos buena evidencia citogenética en
favor de esta conclusion.

La existencia de un tipo de hibrido natural, poliploide intermedio
entre anfidiploides tipicos y autopoliploides, que fue designado por
mi (Stebbins, 1950) un alopoliploide segmentario, ha sido ahora
ampliamente confirmada, conociéndose muchos ejemplos adiciona-
les. De estos, los mas notables son los trigos tetraploides y hexa-
ploides, que originalmente se creyé eran anfidiploides. Por sus expe-
rimentos de sustituciones tetrasomico-nulisomicas, Sears y Okamoto
(1956) demostraron que existe homologia con respecto a funcion gé-
nica entre cromosomas correspondientes de los genomios A, B y D,
de modo que un par cromosdémico de uno de los tres genomios puede
ser reemplazado por un par correspondiente de un genomio diferente,
y producir una planta normal. Posteriormente Riley (1958) demostro
que existe realmente homologia de apareamiento entre estos geno-
mios, pero que su manifestacion es suprimida por un gen o complejo
génico particular ubicado sobre €] cromosoma 5 de los trigos del
comercio. En consecuencia, la evolucion de los trigos cultivados re-
presenta una de las maneras en que un alopoliploide segmentario,
que en su estado primitivo es genéticamente inestable y da origen a
segregantes estériles, puede resultar tan homogéneo y fértil como
un alopoliploide o anfidiploide tipico.

La historia subsiguiente de dos alopoliploides segmentarios pro-
ducidos artificialmente, puede representar otro método por el cual
es factible la estabilizacion de tales poliploides. El alopoliploide seg-
mentario Bromus catharticus-haenkanus, sintetizado por mi hace
varios anos (Stebbins, 1949; Hall, 1955) ha sido propagado por semi-
}la durante varias generaciones en la Argentina, debido a su valor
como pasto forrajero (G. Covas, in litt.), y actualmente es fértil y
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homogéneo. E] alopoliploide de Elymus glaucus-Sitanion jubatum
(Stebbins and Vaarama, 1954), fue plantado en un sitio natura] en
el noroeste de] condado de Yolo, Caiifornia, en 1952, y después de
diez anos es suficientemente vigoroso y fértil como para haber per-
sistido frente a la competicion de la vegetacién natura] y estar mul-
tiplicAandose lentamente. Desgraciadamente ninguno de estos alopo--
liploides segmentarios ha sido examinado citolégicamente en sus ul-
timas generaciones, de manera que no sabemos si aun existe o no
en ellos apareamiento multivalente. Sin embargo, s6lo se esperaria
que ocurrieran raramente, por mutacién, genes que, como aquél en
trigo, suprimieran parcialmente y regularizaran el apareamiento
cromosomico; y su establecimiento en poblaciones naturales es un
suceso aun mas improbable. En consecuencia, parece probable que
en uno o ambos ejemplos de alopoliploides segmentarios artificiales
recientes, ]a estabilizacion se ha logrado de un modo diferente. Como
lo he explicado (Stebbins, 1950) esto podria ocurrir mediante elimi-
nacion por seleccion de las pequeias diferencias cromosémicas que
existian originalmente entre los genomios de las especies progeni-
toras; es decir, por evolucion en la direccion de la autopoliploidia
citogenética, manteniéndose la condicién intermedia, morfologica y
ecologica, debido a su valor adaptativo.

En 1950 sugeri (Stebbins, 1950, pag. 317) que la poliploidia hi-
brida podria ser también autopoliploide en su naturaleza citogené-
tica, y cité a Dactylis glomerata como un probable ejemplo. Actual-
mente la naturaleza de este ejemplo estd ampliamente confirmada
(Stebbins and Zohary, 1959; Mc Cullom, 1958), habiéndose agregado
varios otros. Describiré aqui un ejemplo estudiado recientemente,
ya que ilustra bien los principios comprendidos. Una de las especies
nativas de California, es la planta de la goma, Grindelia camporum,
de la familia de las Compuestas. Hace muchos anos se encontré que
G. camporum tipica era tetraploide (Whitaker and Styermark,
1935), mientras mas recientemente se encontré una “raza” diploide
de la especie en las estribaciones de la Sierra Nevada (Raven et
al, 1960). En un estudio extenso de los nimeros cromosémicos de
representantes de] género encontrados en e] norte de California,
Dunford (1962), encontré que las poblaciones diploides del complejo
de G. camporum son comunes tanto en las estribaciones de la Sierra
Nevada como en las Cadenas de la Costa Norte, pero que todas las
poblaciones de esta especie en el Gran Valle, asi como muchas de
las estribaciones, son tetraploides. En las areas de las estribaciones
en que ocurren diploides y tetraploides cercanos entre si, los tetra-
ploides son caracteristicos de lugares perturbados a lo largo de la
vera de los caminos, mientras que los diploides estdn generalmente
en habitats naturales no perturbados.

Cuando se cultivaron lado a lado en el jardin experimental en
Davis, los diploides y tetraploides mostraron diferencias caracteristi-
cas. Todos los diploides formaron extensas rosetas de hojas en su
primer afo de crecimiento, y fracasaron en florecer, o produjeron so-
lamente un tallo florifero débil. Por otra parte, las rosetas de hojas
ce los tetraploides estaban mucho menos desarrolladas, y todos flo-
recieron vigorosamente durante su primer ano de crecimiento. Otras
diferencias entre ellos fueron evidentes en su segundo afio, en que
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tanto diploides como testraploides florecieron abundantemente. Los
tetraploides de localidades del Valle florecieron dos semanas o mas
de dos semanas mas tarde que los diploides y difirieron claramente
en habito de ramificacion, denticion y ‘“gomosidad” de las hojas, y
contenido de antocianina. En todas estas caracteristicas las pobla-
ciones tetraploides de las estribaciones de |a Sierra eran muy pare-
cidas a las diploides y en algunos casos la semejanza entre las dos
fue muy fuerte.

En todas las caracteristicas por las cuales los tetraploides del
valle de G. camporum difieren de los diploides de las estribaciones,
ellas variaron en la direccion de una segunda especie dip;oide, G.
procera. Esta especie es alta, florece aun mas tarde que los tetra-
ploides, tiene muchas ramificaciones laterales cortas, y carece de
pigmentaciéon antocianica. Esta confinada al Valle de San Joaquin,
donde no muestra tendencia a trasformarse en maleza ruderal, y
esta, de hecho, restrigiéndose rapidamente en su ocurrencia. Es por
esto que habita los margenes humedos de las orillas de ]os pantanos
y rios, la mayoria de los cuales han sido drenados y cultivados.

‘Danford produjo hibridos artificiales entre G. camporum dipioi-
de y G. procera, todos los cuales son vigorosos, muy fértiles, y tie-
nen apareamiento cromoséomico normal. Ademas muestran una fuer-
te semejanza con poblaciones de] valle tetraploides de G. camporum.
Por eso es muy probable el origen de G. camporum tetraploide a
partir de hibridos entre G. camporum diploide y G. procera. Aunque
al presente estos dos diploides estan ampliAmente separados entre
si espacialmente, ecolégicamente, y en época de floracion, todas es-
tas barreras podrian haber sido superadas en el pasado. Varias co-
rrientes fluyen hacia el valle, tanto desde las estribaciones de la
Sierra como de las Cadenas de la Costa, y aun actualmente pueden
verse ocasionalmente sobre sus riberas, especies tipicas de las estri-
baciones que han sido transportadas aguas abajo y depositadas en
la ribera aluvional de la corriente. Tales ocurrencias deben haber
sido mucho mas comunes antes de que dichas riberas resultaran
plagadas con su densa poblacién actual de malezas introducidas. En
consecuencia, plantas de G. camporum diploide crecieron probable-
mente con cierta frecuencia cerca de las primeras poblaciones mas
difundidas de los pantanos habitados por G. procera. La barrera es-
tacional entre las dos especies pudo haber sido superada por la hu-
medad persistente a lo largo de las riberas de las corrientes, lo cual
permitiria que G. camporum diploide continuara floreciendo por un
periodo mas largo que lo posible en su habitat natural, y asi se su-
perpusiera con las flores mas tempranas de G. procera. Ya que am-
bas especies son autoincompatibles (Dunford, 1262) y polinizadas por
insectos que son grandes voladores, bajo tales condiciones el cruza-
miento seria favorecido fuertemente.

Una vez formado, el hibrido estaria bien adaptado para la co-
lonizacion permanente de las riberas de las corrientes en las cua-
les se habia establecido temporariamente camporum diploide. Aquel
adquiere de G. procera la capacidad de emitir tallos floriferos altos
el primer afo, lo cual lo adapta para competir con la vegetacion cir-
cundante mas vigorosa. De G. camporum diploide adquiere la adap-
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tacion al suelo mas seco y mejor drenaje encontrado en estas areas
aluvionales, segin se comparan con los pantanos habitados por G.
procera. Pero en el nivel diploide ocurriria segregacion extensa, y
seria requerida una seleccion fuerte para mantener una combinacion
génica intermedia favorable. Por otra parte, cuando un hibrido fértil
es duplicado, sus genes segregan de acuerdo al patrén tetrasémico
de herencia, el cual favorece considerablemente la persistencia de los
genotipos intermedios (Stebbins, 1957). En consecuencia ]a duplica-
cion cromosomica aumentaria mucho la adaptabilidad de las po-
blaciones derivadas de estos hibridos, y los capacitaria para colonizar
lugares del valle bien drenados, tanto los que ocurren naturalmente
como los mas recientes creados por la construccion de caminos y
otras actividades humanas.

La evidencia citogenética de Dunford, asi como la meiosis regu-
lar y fertilidad completa del hibrido del cual se origind probable-
mente G. camporum tetraploide, favorecen todas ellas la hipétesis
de que es citogenéticamente un autotetraploide, aunque sea de ori-
gen hibrido. Probablemente tales autotetraploides son algo comunes.
Entre las plantas cultivadas, Solanum tuberosum y Medicago sativa
son ejemplos probables. Los parientes diploides de la papa se hibri—
dan facilmente para formar hibridos que son por lo menos parcial-
mente fértiles y tienen meiosis norma] (Hawkes, 1958). El tetraploi-
de comun cultivado no se corresponde exactamente con ninguno de
estos diploides, sino que comparte aparentemente caracteres morfo-
logicos encontrados en S. stenotomum y S. sparsipilum (Hawkes,
1956). De modo similar, las razas de alfalfa (Medicago sativa) mas
comunmente cultivadas contienen genes derivados de ambos di-
ploides M. sativa y M. falcata, y de otras entidades que en e} nive
dipoide se cruzan faci mente entre si para formar hibridos férti'es.

ESTABILIZACION SIN DUPLICACION CROMOSOMICA

Aunque la poliploidia hibrida es muy comin en las plantas su-
periores y a menudo da origen a tipos sumamente exitosos, es no obs-
tante, en general, una fuerza conservadora mas frecuentemente que
rrogresiva en la evolucién (Stebbins, 1950). Esto se debe a que la
duplicacion de genes restringe la aparicién de fenotipos radicalmen-
te nuevos, sea por mutacion o recombinacion de genes. En conse-
cuencia, debe atribuirse mas importancia en la evoluciéon a las ma-
neras por las cuales los derivados de los hibridos pueden resultar
estabilizados genéticamente sin duplicacién de su nimero cromosé-
mico.

Se conocen dos de dichos métodos. Ambos dependen de la se-
leccion de derivados de hibridos particulares, y para su éxito requie-
ren una cierta cantidad de aislamiento reproductivo entre estas des-
cendencias hibridas y las poblaciones de sus especies progenitoras. Si
el hibrido de Fl se retrocruza con uno de sus progenitores y la se-
leccion se realiza sobre ]a descendencia producida por el retrocruza-
miento, pueden obtenerse tipos que se reproducen homogéneos y que
contienen una predominancia de genes de ]a especie con la cual se
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retrocruzé el hibrido (la especie recurrente) mas un cierto -numero
de segmentos cromosémicos que contienen genes de la especie no
recurrente. La mayoria de los ultimos han sido seleccionados rigida-
mente por un ambiente recién disponible, al cual ha sido expuesta
la descendencia hibrida. Este es e] proceso de introgresion descrip-
to por Anderson hace veinticinco afos, y actualmente documentado
por un gran numero de ejemplo, tanto en plantas como en anima-
les, algunos de los cuales se han repetido artificialmente bajo con-
diciones controladas (Anderson, 1953; Stebbins, 1959). Como lo in-
dic6 Anderson (1953), e] resultado de la introgresién depende con-
siderablemente de tres factores: (1) si los tipos introgresivos perma-
recen en la region ocupada por las especies progenitoras (“intro-
gresion simpatrica”) o si se mueven hacia nuevas areas (“introgre-
siéon alopatica”): (2) si las especies despliegan predominantemente
fertilizacion cruzada o autofertilizacion; y (3) si existen o no barre-
rras fuertes de esterilidad de los hibridos entre las especies proge-
nitoras.

Si los hibridos de F: son esencialmente fértiles, y particular-
mente si las especies progenitoras son normalmente de fertilizacién
cruzada, entonces la introgresion sélo llevara a poblaciones estabi-
lizadas si los introgresivos invaden un habitat nuevo no ocupado por
ninguna de las especies progenitoras. Por este proceso de “introgre-
sion alopatrica” pueden formarse nuevas razas o subespecies, como
lo demostré6 Anderson (1953) para Juniperus virginiana y el autor
para e] género Purshia. Cuando ocurra introgresion simpatrica entre
tales entidades de fertilizacion cruzada e interfértiles, ella llevara a
un enriquecimiento del pozo génico de la especie recurrente, mas
bien que a] origen de una nueva subespecie.

Por otra parte, si las especies progenitoras despliegan frecuen-
temente autofertilizacion, de modo que no sufran depresiéon por en-
docria, y si el hibrido c¢e ¥ entre ellas es tan considerablemente es-
téril que su propio polen funciona raramente, entonces la introgre-
sién puede llevar a la formacion de nuevas “microespecies” o “es-
pecies hermanas”, estrechamente similares a una o ambas especies
progenitoras. Esta posibilidad se basa sobre e] hecho de que las es-
pecies que forman hibridos muy estériles difieren entre si con res-
pecto a un numero grande de factores que determinan esterilidad
(en las plantas superiores estos son generalmente pequefias redis-
posiciones cromosdémicas). En consecuencia, pueden formarse mu-
chas combinaciones nuevas de tales factores, en descendencias de F2
o de retrocruzamiento, a partir de tales hibridos. Si estos factores
son relativamente homocigoéticos resultara un aumento de fertilidad,
pero las diferencias desde ambas especies progenitoras causaran ais-
lamiento, de modo que los hibridos con dichas especies sean parcial-
mente estériles y se haga posible una nueva trayectoria de evolucion
divergente.

Este resultado ce la introgresion ha sido producido artificial-
mente en el género de gramineas Elymaus (Stebbins, 1957) y el ori—
gen de las numerosas microespecies de Elymus glaucus encontradas
en California, se explica probablemente de este modo (figuras 3, 4).

433



Ello fue pronosticado de antemano por Anderson (1953) como lo
muestra |a figura 5.

La estabilizacion de los derivados de hibridos, por aislamientc
y seleccion, sin duplicacion cromosomica ni retrocruzamiento, se ha
cumplido artificialmente, y existe por lo menos un ejemplo de una
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Fig. 3. — Cuadro que muestra las relaciones entre algunas microespecies
del complejo de Elymus glaucus

especie natural que se ha originado muy probablemente de esta ma-
nera. El mejor ejemplo artificial es la seleccién realizada por Smith
y Daly (1959) de derivados fértiles que se reproducen homogéneos, a
partir del hibrido parcialmente estéril entre Nicotiana alata y N.
Langsdorffii. Estas dos especies difieren considerablemente entre si
en sus flores, y aunque ambas tienen e] numero cromosémico n=9, el
apareamiento en el hibrido indica que difieren en estructura cro-

434



GENEALOGIA DE ELIMUS GLAUCUS INTROGRESIVD

&lymus glovcus Bjg Sur  Sitanjon jvbalum, Madera
639-~10 622-3

AUTOFERTILIZADO .~~~ 709-1
1 - x 48,000 FLORES.,1 SEMILLA
837

910-1,107% DE PRODUCCION DE
SEMILLA

AUTOFERTILIZADA

A 4

AUTOFERTILIZADO 085, 40 PLANTAS, 90-100% DE
SENILLA
i AUTOFERTILIZADAS
0 2
282 X 285, COnO 085, MAS CONSTANTE
332, 16 PLANTAS, TODAS ESTERILES EN PRODUCCION DE
SEMILLA
Fig. 4. — Genealogia de una microespecie nueva producida artificialmente

a partir de la hibridacién entre Elymus glaucus y Sitanion jubatum

ANTES DESPUES
FUERTE
[J
DEBIL
Fig. 5. — Cuadro que muestra los efectos de la introgresién entre

dos especies separadas por barreras fuertes (arriba) v débiles (abajo).
(de Anderson, 1953)
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mosomica (Avery, 1938). A partir del hibrido de F,, parcialmente es-
téril y estructuralmente heterocigético, Smith obtuvo tres lineas fér-
tiles estructuralmente homocigéticas y que se reproducian homogé-
neas, después de ocho generaciones de autofertilizacion artificial y
seleccion para algunas caracteristicas florales. Una de estas lineas,
seleccionada para tamano grande de la corola, poseia finalmente flo-
res aun mas grandes que el progenitor de flores grandes, N. alata. Esto
demuestra que genes derivados de N. Langsdorffii, que tiene las flores
mas pequefias dentro de]l género, pueden aumentar por recombina-—

PORCENTAJE DE POLEN ABORTIVO

N. SANDERAE VAR
SUTTON S-SCARLET" f§. LANGSDORFFII

3

1A ELECCION
SE%EE%?N .\"\\\\' (N soso&m"m
0, /4
- P
11-20 \
(7777 Y
72777 31 -40 SELECCION
:j 41-50 INTERMEDIA
Fig. 6. — Cuadro que muestra el origen de dos lineas, separadas de

ambas especies progenitoras por barreras de aislamiento reproductivo,
y que se originaron a partir de un h'brido interespecifico en Nicotiana,
sin duplicacién cromosémica. (de Smith y Daly, 1959)

cion e] tamano de las flores de N. alata, una de las especies de flores
mas grandes, mas alla del limite posible sobre ]la base del pozo génico
de esta especie por si mismo. Smith fue también capaz de fijar el ta-
maifio de flor intermedio del hibrido de F1 en una linea fértil, que se
reprodujo homogénea, y de producir una tercera linea, seleccionada
para tamafio de flor pequefio, la cual tenia flores mas pequefias que
la F; pero todavia mas grandes que las de N. Langsdorffii. E1 hecho
de que la recombinacion de genes en la descendencia de este hibrido,
con o sin seleccion, produzca una tendencia hacia el aumento de] ta-
maiio de la flor, y de que la recuperacion del tamafo pequeiio de la
flor de N. Langsdorffii sea aparentemente muy dificil sin retrocru-
zamlento, es de considerable interés filogenético. La base genética y
de desarrollo de esta tendencia bien mereceria ser explorada.
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Son aun mas interesantes las relaciones de fertilidad entre los
derivados del hibrido que se reproducen homogéneos, asi como en-
tre ellos y las especies progenitoras. Daly y Smith demostraron que
la linea de flores grandes era completamente interfértil con N. ala-
ta, y que por eso debe considerarse como una raza esencialmente in-
trogresada de esta especie. Este resultado nos demuestra que pobla-
ciones genéticamente similares, que contienen genes predominante—
mente de una especie, pero con ciertos segmentos cromosémicos deri-
vados de otra, puede obtenerse a partir de hibridos de F: por retro-
cruzamiento y seleccion, o bien por seleccion fuerte en la direccion
de una de las especies progenitoras, sin retrocruzamiento. En conse-
cuencia, los resultados genéticos de la introgresion se superponen
con aquellos del aislamiento y la seleccion de derivados de hibridos,
de modo que no pueden hacerse siempre las distinciones operativas
entre los dos procesos.

Las relaciones de fertilidad de las selecciones intermedia y de
flores pequeiias de Smith, fueron muy diferentes (figura 6). Ellas
fueron completamente interfértiles, pero ambas formaron hibridos
parcialmente estériles cuando se retrocruzaron con N. alata o bien
con N. Langsdorffii. En consecuencia, el hibrido férti] entre estas dos
lineas derivadas podria formar la base de una nueva poblacion es-
pecifica con un pozo génico razonablemente grande. Dicho hibrido
tendria un aislamiento genético suficiente de ambas especies proge-
nitoras, de modo que seria posible una divergencia adicional en un
habitat adyacente pero diferente de aquel ocupado por cualquiera de
dichos progenitores.

Una especie natural que se origindé probablemente de esta manera
es Delphinium gypsophilum (Lewis and Epling, 1959). Esta especie
es intermedia entre D. hansenii y D. recurvatum, tanto en morfolo-
gia externa como en el habitat que ocupa (figuras 7, 8). Ademas, este
habitat es de origen relativamente reciente, por cambios climaticos
que han ocurrido desde el periodo pluvial Pleistoceno. La evidencia
genética que favorece la suposicion del origen hibrido de D. gypsophi-
lum es el hecho de que esta especie forma descendientes muy férti-
les cuando se cruza con el hibrido de F: entre D. hansenii y D. re-
curvatum, mientras que los hibridos de F:1 entre D. gypsophilum y
cualquiera de los progenitores de aquel hibrido, son mas estériles.
En consecuencia, D. gypsophilum es tanto morfolégica como genéti-
camente mas similar a un hibrido de F: producido artificialmente
que a cualquier otra poblacién de ocurrencia natural.

Estos dos ejemplos muestran que los hibridos interespecificos
parcialmente fértiles, pueden dar origen a poblaciones genéticamen-
te aisladas, que se reproducen homogéneas, las cuales pueden formar
la base de especies completamente nuevas, sin alteracion del nimero
cromosomico. Un modelo tedrico que muestra como la segregacion de
factores complementarios para esterilidad del hibrido, sean ellos ge-
nes o pequeiios segmentos cromosomicos, podria dar este resultado,
se presenta en otro lugar (Stebbins, 1957, 1958). Los detalles de este
modelo no necesitan repetirse aqui, pero un ejemplo particular de
como operaria es e] siguiente:
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Imaginemos dos especies que difieran con respecto a seis trans-
locaciones reciprocas que segreguen independientemente, cada una
de las cuales reduce la fertilidad de la Fi a la mitad. La fertilidad
de] hibrido correspondiente seria entonces (}4)6 6 1.56 por ciento. Ya
que la mayoria de los individuos de F2 y generaciones posteriores se-
rian homocigéticos por los menos para una de las seis translocacio-
nes, ellos resultarian mas fértiles que el hibrido de F:;. No obstante

A 8 c

Fig. 7. — Hojas y flores de Delphinium recurvatum (izquierda,
A), D. gypsophilum (centro, B) y D. hesperium (derecha, C).
(de Lewis y Epling, 1959)

solo 1.56 por ciento de estos descendientes serian homocigoticos para
el total de las seis translocaciones y por eso serian completamente
fértiles. Pero el hecho importante es que si estas seis translocaciones
segregaran independientemente entre si, las nuevas combinaciones
entre ellas seria mucho mas comunes que las combinaciones pater-
nas. En realidad, entre estos derivados fértiles 62/64 o casi el 97 por
ciento, serian homocigéticos para nuevas combinaciones de trans-
locaciones, y formarian asi hibridos parcialmente estériles cuando
fueran retrocruzadas con ambas especies progenitoras.

Los ejemplos reales y el modelo tedrico presentado antes, nos
demuestran que la hibridacion interespecifica puede llevar al origen
de nuevas especies sin alteracion del numero cromosémico original.
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Ademas, aunque ]a mayoria de estas especies representarian al co-
mienzo recombinaciones de las caracteristicas de las especies proge-
nitoras, la segregacion transgresiva acompafada por la selecciéon

1”| } “ m}"J

,uumw':.

],_
I
t—\‘_

S5= 0 GYPSOPHILUN GYPSOPHILUM

! MNP D REGURVATUM
" S D HESPERIUM PALLESCENS

Fig. 8. — Mapa que muestra la distribucin de Delphinium
recurvatum, D. hesperium y D. gypsophilum

natural para adaptacion a habitats nuevos, podria hacer que estas
poblaciones excedieran en generaciones posteriores los limites de
ambas especies progenitoras, en uno o mas caracteres.

SELECCION DE LOS DERIVADOS DE HIBRIDOS, POR
POLINIZADORES ESPECIALIZADOS

En plantas con flores muy especializadas para la polinizacion cru--
zada por insectos u otros vectores animales, estos polinizadores pue-
den ejercer una seleccion fuerte de combinaciones adaptativas nue-
vas derivadas de conglomerados hibridos. Este curso de evolucion es—
ta bien ilustrado por el analisis de Straw (1955, 1956) del origen de
ciertas especies de Pentstemon endémicas del sur de California. Co-
mo puede verse en la figura 9, P. grinnellii y P. centranthifolius son
muy diferentes en estructura floral, pero P. spectabilis y P. clevelandii
son morfologicamente intermedios entre estos dos extremos. Ademas,

439



las plantas ocasionales que crecen adyacentes a poblaciones de P.
grinnellii y P. centranthifolius, derivados aparentemente de ellas por
hibridacién, se asemejan mucho a P. spectabilis, mientras que hibri-
dos aparentemente similares entre P. spectabilis y P. centranthifolius
se asemejan mucho a P. clevelandii. E] bosque montahés de Pinus
ponderosa, que es €] habitat tipico de P. grinnellii, es una formacion
vegeta] relativamente antigua y estable, mientras que la distribucion
amplia y e] gran numero de habitats ocupados por P. centranthifo-
lius, atestiguan sobre su edad comparativamente grande, Por otra
parte, P. spectabilis habita la formacion vegetal reciente, agresiva y
extendida, del chaparral de] sur de California. Por eso, la evidencia
de la distribucion sugeriria también que P. grinnellii y P. centranthi-
folius son mas antiguos que P. spectabilis y P. clevelandii.

Fig. ¢. — Las flores y los animales polinizadores
de cuatro especies de Pentstemon

A: Pentstemon grinnellii y Xylocopa sp.

B: P. centranthifolius y una especie de colibri.
C: P. spectabilis y Pseudomasaris sp.

D: P. clevelandii y Diadasia sp.

Como lo indica la figura 9, P. grinnellii es polinizado por abejas
carpinteras (Xylocopa) P. centranthifolius, por colibries (Trochili-
dae), P. spectabilis por avispas del género Pseudomasaris, y P. cleve-
landii por colibries o bien pequenas abejas solitarias del género Dia-
dasai, y quiza por otros polinizadores. A partir de estos datos, la
hipdtesis mas probable que emerge es que en el pasado distante,
quiza al fina] del periodo Pleistoceno, se formaron conglomerados
hibridos entre P. grinnellii y P. centranthifolius. Los individuos mas
cercanos a intermedios, de estos conglomerados, no fueron atracti-
vos ni para abejas carpinteras ni para colibries, pero algunos fueron
visitados por Pseudomasaris. Este hecho, acoplado con su adaptacion
a un habitat intermedio entre aquellos de las especies progenitoras,
que se fue expandiendo rapidamente debido a desecacién creciente,
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favorecio e] establecimiento, por aislamiento y seleccion, de una nue-
va poblacién estable, adaptada a] habitat del chaparral y polinizada
por Pseudomasaris. A medida que esta poblacion se difundié se puso
nuevamente en contacto con P. centrathifolius en varias localidades,
y se formaron conglomerados hibridos entre ellas. A lo largo de los
margenes del desierto, estos hibridos encontraron habitats recién dis-
ponibles, polinizadores que no visitaban las especies progenitoras, y
en consecuencia una oportunidad para resultar estabilizadas y adap-
tadas a un nuevo nicho ambiental. De esta manera se originaron
sucesivamente dos especies nuevas, a partir de otras dos mas anti-
guas, muy distintas y bien aisladas.

Los experimentos de hibridacion de Viehmeyer (1958) demues-
tran que muchas especies muy diferentes de Pentstemon pueden hi-
bridarse artificialmente con facilidad. En consecuencia, pueden ha-
ber ocurrido muy frecuentemente sucesos similares a aquellos recién
postulados, en la evolucién de este género grande y variado del oes-
te de Norteamérica.

Otra familia en la cual pueden hibridarse facilmente especies
con estructura floral muy diferente, para formar hibridos de F; fér-
tiles, es la de las Orquidaceas. Se sabe que las especies de esta fami-
lia tienen relaciones muy especificas con insectos polinizadores par-
ticulares. A este respecto, uno de los géneros mas notables es Ophrys,
en el cual Kullenberg (1961) ha elaborado en gran detalle, sobre ba-
ses experimentales y de observacion, las relaciones peculiares de las
especies con himendpteros machos, por la via del proceso de pseudo-
copulacion. Hace algunos afos, junto con el extinto M. Louis Ferlan
(Stebbins and Ferlan, 1956), notamos que la especie O. murbeckii,
que en las montanas de Argelia crece abundantemente, separada de
otras especies del género, y es razonablemente constante, es sin em-
bargo intermedia entre las especies difundidas O. lutea y O. fusca, y
se asemeja mucho a los hibridos raros que se encuentran en pobla-
ciones mixtas de estas dos ultimas especies. Postulamos entonces que
O. murbeckii se habia originado en el pasado remoto a partir de ta-
les hibridos y habia adquirido su distincién y constancia por la ac-
cion selectiva de su ambiente actua] mas aquella de algin nuevo in-
secto polinizador.

Kullenberg (1261) ha demostrado que las tres especies anterio-
res son todas polinizadas por abejas machos que pertenecen a espe-
cies ¢istintas del gran género Andrena, pero no se han hecho obser-
vaciones suficientes sobre O. fusca y O. murbeckii, que a menudo son
polinizadas por la misma especie, para ver como se provee al aisla-
miento por polinizacion diferencial.

No obstante hay buena razoén para creer que la seleccion por po-
linizadores especificos, a partir de conglomerados hibridos, ha sido
una fuente importante de nuevas especies, tanto en Ophrys como
en otros géneros de Orquidaceas. Este es un grupo sobre el cual los
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estudios ecologicos y analisis citogenéticos combinados, de las espe-
cies en sus habitats nativos, podrian suministrar mucha informacion
valiosa relativa a este tipo de evolucién.

EL CICLO DE HIBRIDACION-DIFERENCIACION Y EL ORIGEN
DE LA NOVEDAD EVOLUTIVA

Alguien del auditorio puede en este punto estar preguntandose
si el ciclo de hibridacion-diferenciacion puede originar algo nuevo.
¢No puede ser simplemente un método dramatico de recombinar aque-
llas combinaciones génicas adaptativas previamente existentes? Si
es asi, ¢no debiéramos buscar una serie completamente diferente de
sucesos para explicar el origen de picos adaptativos completamente
nuevos, tales como los que pudieran formar la base de nuevos géne-
ros o familias?

Esta pregunta fue respondida parcialmente hace ocho afios por
Edgar Anderson y por mi (Anderson and Stebbins, 1954). Sefialamos
que, en primer lugar, el origen de novedades evolutivas es un suceso
raro comparado con el origen de aquellos complejos adaptativos nue-
vos que forman las razas y las especies, los cuales son, en su msyor
parte, solamente modificaciones de adaptaciones antiguas. Por lo
tanto, el hecho reconocido de que la mayoria de los derivados de hi-
bridos son solamente recombinaciones de caracteres antiguos, debe
esperarse bajo cualesquiera condiciones. Ello no debilita la hipétesis
de que los tipos evolutivos completamente nuevos, que aparecen ra-
ramente, son también el resultado de recombinacion genética que si-
gue a la hibridacion, o que se hacen posibles por la secuencia no
comun de sucesos que acompainan al ingreso de tipos hibridos en ha-
bitats recientemente disponibles.

Una manera en la cual la hibridacion puede iniciar el origer de
tipos nuevos es causando que un ambiente resulte favorable para
mutaciones que en ]as especies previamente existentes eran adap-
tativamente inferiores y por eso constantemente rechazadas por la
seleccion. Si ocurre hibridacion en un lugar donde estan a disposi-
cién muchos habitats nuevos, los valores selectivos de todas las mu-
taciones, antiguas y nuevas, se alteraran considerablemente y aumen-
tard mucho la posibilidad de que algunas mutaciones nuevas, que
previamente habian sido rechazadas por la seleccion, sean favoreci-
das en una nueva combinacion génica expuesta a un ambiente nuevo.

En adicién, el conocimiento que los genetistas estan adquiriendo
actualmente sobre ]a estructura y accion de los genes, esta llevando
hacia la hipétesis de que las propias mutaciones “nuevas” son pro-
ducidas por la recombinacion, en nuevas maneras, de un nimero pe-
queino de elementos de la estructura génica, que existen en todas las
formas de vida.

Estudios recientes de la ultraestructura de los genes, particular-
mente aquellos de Watson y Crick, Benzer, Ochoa y sus continuado-
res, han demostrado claramente que las propiedades especiales de
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cualquier gen particular se deben a la disposicion linear de un zgran
numero de pares de nucleétidos que consisten solamente en cuatro
tipos basicos. Como lo ha sefiaiado Pontecorvo (1958), un gen puede
asimilarse a una sentencia, cuyo significado reside en el orden de las
letras en cada palabra y de las palabras en la sentencia. Por ejem-
plo, si intercambiamos las primeras letras de las palabras “cada” y
“noche”, obtenemos dos palabras nuevas, “nada” y ‘‘coche”. Ademas,
si intercambiamos las palabras en estas sentencias: “E] cazador ma-
té al tigre” y “El marido besé a su esposa’”, obtenemos estas nuevas
sentencias: “El cazador beso al tigre” y “El marido mat6 a su esposa’.

La evidencia obtenida recientemente de bacterias indica que ge-
nes apareados que tienen estructuras diferentes, pueden sufrir re-
combinacion o “crossing-over” intragénico, y de esta manera produ-
cir combinaciones de nucleotidos que tienen propiedades quimicas
totalmente diferentes, es decir, su “significado” como portadores de
informacion en el cddigo del acido desoxirribonucleico es completa-
mente nuevo.

Ademas, las estructuras morfologicas que cambian durante la
evolucion, tales como hojas, pétalos, estambres y carpelos, son produ-
cidas en cada organismo individual por una secuencia integrada de
procesos quimicos. La naturaleza de cada proceso individual esta de-
terminada por el genotipo del organismo y por el ambiente intra-
celular producida por los procesos determinados por genes que lo han
precedido en el desarrollo. Los cambios cuantitativos en la rapidez
de los procesos mas tempranos pueden producir ambientes intrace-
lulares totalmente nuevos y desviar de tal modo el curso del desa-
rrollo en canales completamente nuevos, que producen como efectos
finales extremos estructuras completamente nuevas. Un ejemplo pro-
bable de este tipo de cambio es el efecto del gen hooded en cebada,
que discutiré en otra disertacion de estas reuniones.

La discusiéon anterior puede resumirse diciendo que en cada ni-
vel de la estructura y la accion génicas, la novedad en los organis—
mos superiores es principal o totalmente una caracteristica del pa-
tron. Ya que siempre pueden construirse nuevos patrones por com-
binacion de los elementos de dos patrones existentes muy diferentes,
la, hibridacion puede llevar directamente a este tipo de novedad.

La hipotesis de que el cambio evolutivo en las plantas superiores
depende principalmente de una sucesién de ciclos de hibridacion-di-
ferenciacion, que ocurren en habitats perturbados, es aun muy nueva,
y al presente no debiera considerarse mas que como una hipodtesis
de trabajo para concebir experimentos y planes para la observacion
e interpretacion de las relaciones entre especies, géneros y categorias
superiores. No obstante, la evidencia en favor de esta hipotesis es ya
abundante e imponente, y esta creciendo constantemente. Por lo tan-
to, sus consecuencias deben considerarse en todos los estudios de evo-
lucién de plantas, tanto en aquellos de la diniamica de los procesos
evolutivos como en los de la filogenia de los grupos vegetales.
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