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RESUMEN

El concepto de coadaptacién es antiguo en biologia. Darwin (1859) se refiere a la “gran cantidad de complejas e
indispensables coadaptaciones estructurales existentes entre un ser orgdnico y otro”. El concepto también fue utilizado
por Dobzhansky (1937), por Mather (1943) y por Mather & Harrison (1949). Cuando Brncic llegé a Nueva York a
trabajar al laboratorio de Dobzhansky, la coadaptacién era ampliamente aceptada como mecanismo de mantencién de
variacién genética en poblaciones y formaba parte del modelo balancista cuyo mdximo exponente era precisamente este
genetista. A comienzos de la década de 1950 Vetukhiv (1953, 1954, 1955) y Brncic (1954) demostraron que la F, de
cruzamientos interpoblacionales tenfa una mayor aptitud biolégica. Sinembargo, éstaen laF, y F, se deterioraba. Segtin
Lewontin et al. (1981) estos experimentos contribuyeron a socavar el concepto de coadaptacién. Otros investigadores
como Wallace (1990) discreparon de esta postura. Aparentemente, tal como ha ocurrido en otras oportunidades en
biologia evolucionista, las posiciones de los cientificos frente a determinados problemas reflejan mds bien concepciones
aprioristicas. Probablemente la interesante discusién sobre el problema de la coadaptacién terminard por mostrar que
quedan por explicar otros importantes problemas derivados, como el rol de la homeostasis y de la heterosis en la
aparicién de novedades evolutivas en las poblaciones naturales.
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ABSTRACT

The concept of coadaptation is old in biology. Darwin mentioned the “many striking and complex co-adaptations of
structure between one organic being and another”. Also Dobzhansky (1937), Mather (1943), and Mather & Harrison
(1949) utilized the concept. When D. Brncic arrived in New York to work in Dobzhansky’s laboratory, coadaptation
was widely accepted as a mechanism of maintenance of genetic variation in populations and was part of the balance
model whose main representative was this geneticist. In various papers Vetukhiv and Brncic proved that the F, of
interpopulational crosses exhibit higher fitness however as predicted, the F, and F, flies showed lower values. These
experiments were a serious blow to the theory of coadaptation according to Lewontin et al. (1981). Later other authors,
like Wallace (1990), stated that Lewontin’s positions were not necessarily accurate. Apparently, like it occurred on
other occasions in evolutionary biology, in this case, the position of different investigators probably reflect a priori
conceptions. Most likely this interesting discussion about coadaptation may finally show the role that other important
mechanisms such as homeostasis and heterosis could play in the appearance of evolutionary novelties in natural
populations.
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INTRODUCCION

La carrera cientifica de Danko Brncic estuvo des-
de sus inicios intimamente ligada con el desarro-
llo e institucionalizacion de la Genética como
disciplina curricular y nueva linea de investiga-
cion en la Facultad de Medicina de la Universidad
de Chile. El incendio ocurrido en 1948, tal como
muchas catdstrofes en Chile, fue determinante en
la modernizacién, en este caso, de los departa-
mentos del drea bdsica de la Facultad. En estas
circunstancias, Brncic ocupé el cargo de Ayudan-
te Técnico Genetista de la Cdtedra de Biologia del

recién creado Instituto de Biologia “Juan Noé”.
Si bien los primeros afios de su labor estuvieron
relacionados con el estudio de la triquinosis y del
carcinoma en aves, a partir de su estadia en 1951
en el laboratorio de Crodowaldo Pavan en la
Universidad de Sdo Paulo se dedicé por completo
a la genética del género Drosophila. Un hito
decisivo en su carrera cientifica lo marcé, como
veremos mds adelante, la estadia realizada duran-
te 1952 y 1953 en el laboratorio de Dobzhansky
en la Universidad de Columbia. En este lugar fue
testigo privilegiado del desarrollo de la Teoria
Sintética de la Evolucién, uno de cuyos conceptos
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centrales fue la adaptacion bioldgica. De regreso
a Chile Brncic bas6 gran parte de su carrera
cientificaen el estudio de la versatilidad ecolégica
de los miembros del género Drosophila y en la
explicacién de esta versatilidad por la hipétesis
de los polimorfismos de genes coadaptados.

Contribucion a la genética y ecologia de las
drosdfilas endémicas de Chile

Enuna primera etapa Brncic describié la distribu-
cidén de drosofilideos en las distintas zonas geo-
gréficas de Chile (Brncic 1955, 1957a), incluyen-
do poblaciones insulares (Brncic 1957b) y del
extremo austral (Brncic & Dobzhansky 1957). En
este dltimo trabajo mostré el reemplazo de las
especies endémicas de Drosophila propias de la
zona templada por especies cosmopolitas (D.
funebris) y por representantes del género
Scaptomyza (S. melancholica 'y S. denticauda).

A partir de entonces Brncic asocié la distribu-
cién geogréfica de los drosofilideos endémicos
con la competencia por tejidos vegetales en fer-
mentacién y la presencia de polimorfismos
cromosdmicos que resultarian en complejos
genéticos coadaptados, caracteristicos y propios
de cada poblacién. Contribuciones cldsicas en
esta area son: (1) el estudio de la frecuencia de
heterocariotipos de las poblaciones de D.
flavopilosa que ocupan como sitio exclusivo de
cria y oviposicion las flores de Cestrum parqui
(Brncic 1962, 1966), (2) el andlisis de las inver-
siones cromosémicas de las especies endémicas
de Drosophila de amplia distribucién en Chile, en
particular de la especie D. pavani (resumen en
Brncic 1970, 1985), y (3) el hallazgo, descripcién
y estudio de las interacciones genético-ecoldgicas
entre la especie colonizadora D. subobscura con
la fauna local de droséfilas (Brncic & Budnik
1980, Brncic 1985, Budnik & Guifez 1985,
Benado & Brncic 1994). Estos trabajos, asi como
el posterior hallazgo de S. melancholica y de
rearreglos cromosémicos no descritos hasta en-
tonces en la especie endémica D. pavani que
ocupan los tejidos fermentados del cactus
Echinopsis chilensis en Chile central (Brncic &
Manriquez 1994, Manriquez & Benado 1994) re-
velan la originalidad y fecundidad del enfoque de
Brncic en el estudio de la biologia evolutiva de
las poblaciones endémicas de Drosophila. Parte
fundamental de este enfoque lo ocupé el concepto
de coadaptacion.
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El concepto de coadaptaciony sulugar enla obra
de Brncic

Este es un concepto antiguo en biologia. Darwin
en la primera edicidn de “On the origin of species”
(1859) utiliz6 el termino cuando se refirié a “Many
striking, and complex co-adaptations of structure
between one organic being and another” (p.132).
En el nuevo capitulo “Objeciones misceldneas”,
de la sexta edicién, agregé: “In order that an
animal should acquire some structure specially
and largely developed, it is almost indispensable
that several other parts should be modified and
co-adapted”.

Posteriormente, Dobzhansky (1937) en su texto
clasico “Genetics and the origin of species” refi-
riéndose a la forma de la distribucién de caracte-
res de los individuos que conforman poblaciones
incorporoé aspectos genéticos al concepto, escribg:
“The peaks are the groups of related gene
combinations [complejos coadaptados] that make
their carriers fit for survival in a given
environment, the valleys are the more or less
unfavorable combinations”. Interesantes son tam-
bién los aportes de Mather (1943), quien acufié el
término de poligenes y Mather & Harrison (1949)
que estudiaron la correlaciéon de caracteres
poligénicos y postularon que sus determinantes
genéticos se encontraban préximos en los cromo-
somas y eran seleccionados en bloque. De este
modo, caracteres neutros podian ser beneficiados
por la seleccion natural. Este fenémeno se deno-
mina mecanismo de “autostop” (hitchhiking)
(Rothhammer 1977). En general podemos decir
que combinaciones favorables de genes se pue-
den producir por casualidad, pero su retencién en
las poblaciones por seleccién natural es lo que un
observador percibe como coadaptacién (Wallace
1990).

Cuando Brncic llegé a New York en 1952 beca-
do por la Fundacién John S. Guggenheim para
trabajar con Dobzhansky, a quien habia conocido
en el laboratorio de Pavan en Brasil, el concepto
de coadaptacién, sin lugar a duda, era amplia-
mente aceptado. Varios afios antes, Wright &
Dobzhansky (1946), y Dobzhansky (1947), ha-
bian sugerido que las inversiones cromosémicas
en poblaciones de D. pseudoobscura no eran neu-
trales a la seleccion. Las conclusiones a que en
esos afios se habia llegado en base a estos estudios
eran (1) los heterocigotos para inversiones exce-
dian a los homocigotos en aptitud bioldgica
(fitness) (2) la aptitud relativa de moscas porta-
doras de diferentes tipos de inversién depende de
los cariotipos de otras moscas de la misma pobla-
cién (3) la aptitud relativa de los genotipos de-
pende del origen geogrifico de los cromosomas.
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En general, se sostenia que la esterilidad par-
cial y la drdstica disminucién de la aptitud biold-
gicaen la F, de cruzamientos interespecificos era
evidencia de la coadaptacion de los genes que
constitufan el acervo de cada especie.

Resultaba 16gico suponer ¢ue la mejor eviden-
cia de la existencia de complejos coadaptados de
genes era observar la disminucién de aptitud bio-
légica de individuos producto de cruzamientos
entre poblaciones normalmente separadas en las
que se suponia se habfan generado independien-
temente complejos coadaptados por seleccion
natural.

Junto a Vetukhiv (1953, 1954, 1956) y Wallace
(1955), Brncic (1954) tuvo un rol preponderante
en la realizacién de estos experimentos. Particu-
larmente importantes fueron los hallazgos de
Vetukhiv (1953).y Brncic (1954), que demostra-
ron un aumento de la aptitud biolégicaenlaF de
cruzamientos interpoblacionales en que se utili-
zaron machos heterocigotos para inversiones el
cromosoma 3. LaF de varios cruzamientos resul-
t6 tener una aptitud bioldgica superior a la de los
padres a pesar que las poblaciones que se cruza-
ron no eran endégamas (Brncic 1954). EnlaF, y
F, de cruzamientos en que se permiti6 el entrecru-
zamiento entre cromosomas homélogos, se dete-
rioré notoriamente la aptitud biolégica, como era
de esperar.

En 1956 Wallace, adoptando una posicién cau-
telosa propuso: “‘some deleterious genes are
heterotic under some circunstances’, y menciond
cinco condiciones que debfan ocurrir para poder
aceptar su proposicién: (1) que la seleccién efec-
tivamente opere sobre individuos heterocigotos
(2) que algunos pocos heterocigotos y no todos
sean favorecidos (3) que las fuerzas selectivas
sean suficientemente grandes como para que en
poco tiempo se produzcan cambios considerables
en las poblaciones (4) que las fuerzas selectivas
varfen al cambiar el trasfondo genético (genetic
backround) y (5) que la magnitud de la seleccién
sea suficientemente grande para producir cam-
bios en estos trasfondos genéticos.

En 1990, Wallace afirmé que estas condicio-
nes, en general, se habrian cumplido y que el
concepto de coadaptacién atin tendria vigencia.
Con anterioridad, Lewontin et al. (1981) fueron
de otra opinidn. Para ellos eran precisamente los
experimentos de Vetukhiv (1953, 1954, 1955) y
de Brncic (1954) los que estremecieron las bases
del concepto: “The findings of Vetukhiv and of
Brncic... in the early 1950s, that crosses between
populations from distant localities showed
heterosis, was a serious blow to the theory of
coadaptation” (Lewontin et al. 1981).
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Segin estos autores en un comienzo Dobzhansky
se mostré renuente a aceptar las consecuencias de
los resultados de Vetukhiv (1953, 1954, 1955) y
Brncic (1954). Sin embargo, a pesar de su renuen-
cia inicial, Dobzhansky se transformo en adepto
de la idea que las mutaciones heterdticas son, de
hecho, muy frecuentes. El concepto de
coadaptacién practicamente habria desaparecido
de los trabajos de Dobzhansky a partir de 1955
(Lewontin et al. 1981). Wallace (1990), discre-
pando de esta afirmacidn, cita el libro “Genetics
of the evolutionary process” de Dobzhansky
(1970), donde aparecen varias referencias al con-
cepto de coadaptacién.

El problema principal radic6é en que para
Lewontin et al. (1981, pp. 543) la viabilidad
superior exhibida por la F, en los experimentos de
Brncic y Vetukhiv exclufa la existencia de
coadapatacion. Wallace a pesar de ser coautor de
la obra citada, posteriormente no concord6 con
estd posicién (Wallace 1990).

Coadaptacidn, variacion y estabilidad genéticas

Cabe destacar el hecho que a principio de los afios
50 el concepto de coadaptacion formaba parte de
la visién balancista de mantencién de variacién
genética, que tenia a Dobzhansky como su maxi-
mo exponente. Esta visién contrastaba con la
posicion cldsica de Morgan y Miiller. Durante
mads de 15 anos coexistieron ambos modelos, que
se basaban mds bien en concepciones aprioristicas
y no en el andlisis de informacién obtenida de
resultados experimentales. Recién a partir de 1965,
cuando comenzaron a aparecer los primeros tra-
bajos sobre la proporciéon de loci enziméticos
polimorficos y posteriormente con el surgimiento
de la teoria evolutiva de las mutaciones neutras y
la deriva genética de Kimura en 1968, fue reem-
plazada primero la vision cldsica por la balancista
y luego ésta por la neutralista (Rothhammer 1981).
Cabe mencionar que para Kimura (1983)
coadaptacién y la integracién de los acervos
genéticos eran términos vagos que carecian de la
precision necesaria para ser sometidos a andlisis
matemdtico, condicién sine qua non para que
fueran considerados conceptos validos en genéti-
ca de poblaciones.

Siendo una proposicion atractiva, resulta difi-
cilnegar apriori la posibilidad que la coadaptacién
ocurra en la naturaleza. Sin embargo, para acep-
tarla como una hipdtesis validada empiricamente
se requieren evidencias que demuestren que ope-
ra en un amplio espectro de poblaciones natura-
les. Investigaciones llevadas a cabo durante las
dltimas dos décadas en 29 poblaciones naturales
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de D. ananassae, caracterizada por poseer una
amplia distribucién geogrifica en la India (revi-
sién en Singh 1998), mostraron la ocurrencia de
heterosis en los heterocariotipos derivados de
cruzamientos entre poblaciones geograficamente
distantes, las cuales exhibian las tres inversiones
polimorficas m4s frecuentes de esta especie. Se-
guin Singh (1998), este resultado evidencia la
ausencia de coadaptacidén en los homocariotipos
parentales. Ademads, la frecuencia de una estas
inversiones (AL, Chr. 2) resulté estar
correlacionada positivamente con la frecuencia
de apareamiento de los machos, siendo la activi-
dad copulatoria siempre mayor en los
heterocariotipos (derivados todos de cruzamien-
tos entre poblaciones geograficamente distantes)
en comparacién a lo observado en los
homocariotipos parentales. De manera similar,
Kumar & Gupta (1991) mostraron en poblaciones
naturales de D. nasuta provenientes de distintas
localidades geograficas que los heterocariotipos
con inversiones paracéntricas en el cromosoma 3
resultaban heterdticos para viabiliad, clara sefial
de ausencia de coadaptacién de los complejos
poligénicos contenidos en las inversiones mads
frecuentes de los cariotipos parentales. La com-
plejidad del problema de la coadaptacién y de las
extensiones que puede tener a problemas genera-
les de la biologia evolutiva ha quedado de mani-
fiesto en estudios realizados en hibridos de espe-
cies cercanas. Markov & Ricker (1991) estudiaron
la asimetria fluctuante de tres caracteres bilatera-
les como indicador de la estabilidad del desarro-
llo en hibridos experimentales entre las especies
cripticas D. melanogaster y D. simulans. Estos
autores observaron que los machos hibridos de la
F1 no mostraron diferencias significativas en los
valores de asimetria fluctuante cuando se les com-
paré con sus padres. Las hembras, sin embargo,
resultaron significativamente mas asimétricas que
sus madres. Estos resultados sugieren que la co-
hesién genética de una especie (coadaptacion en
sentido amplio) puede tener distintos niveles de
expresién fenotipica, uno de los cuales estd direc-
tamente relacionado con la estabilidad del desa-
rrollo que presentan las entidades bioldgicas que
se constituyen miembros de esa especie
(homeostasis y heterosis en sentido amplio).
Tenemos la impresién que nuevamente, tal como
ocurrié hace cincuenta afios con la discusién en-
tre los seguidores de las hipdtesis cldsica versus
balancista de mantencién de la variacion genéti-
ca, que condujo finalmente a plantearse el proble-
ma del neutralismo y del rol de los procesos de
deriva génica en la evolucidn, las posiciones en
pro y en contra de la coadaptacién no se basan en
un nimero suficiente de evidencias, sino mas
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bien han sido el resultado de posiciones
aprioristicas. Probablemente esta interesante dis-
cusién terminard por mostrar que junto al proble-
ma de la coadaptacién, quedan por explicar otros
importantes problemas derivados de éste, como
son el rol de la homeostasis y de la heterosis en la
aparicién de novedades evolutivas en las pobla-
ciones naturales.
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