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"No me arriesgaré a decir que componer una historia del pensamien-
to, sin un estudio profundo de las ideas matemdticas a través del tiem-
po, sea como eliminar a Hamlet de la obra teatral que lleva su nombre.
Seria pretension excesiva. Pero se asemeja, desde luego, a prescindir
del papel de Ofelia. Este simil es de notable exactitud. Porque Ofelia
resulta esencial para la trama, tiene encanto... y estd una chispa loca."
Alfred North Whitehead.

(Citado por Eddy y Johanson, 1990).

"No puede haber un lenguaje mds universal y mds simple, mds libre de
errores y oscuridades... mds digno de expresar las relaciones invaria-
bles de las cosas naturales (que las matemdticas). Interpreta (todos los
fenomenos) con el mismo lenguaje, como si quisiera atestiguar la uni-
dad y simplicidad del plan del universo, y hacer aiin mds evidente este
orden inalterable que preside todas las causas naturales.”

Joseph Fourier.

"La filosofia estd escrita en ese grandioso libro, que estd continua-
mente abierto ante nuestros ojos (lo llama universo). Pero no se puede
descifrar si antes no se comprende el lenguaje y se conocen los carac-
teres en que estd escrito. Estd escrito en lenguaje matemdtico...
Galileo Galilei. Il Saggiatore, 1618.
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RESUMEN: Trataremos de mostrar cual fue el papel de la Matemdtica en el
conflicto surgido entre darwinistas (gradualistas) y mendelianos para explicar la
evolucién y a resaltar el papel que los matematicos jugaron en la superacién del
mismo.

Estudiaremos tres momentos importantes en el proceso. El primero, en la
década 1870-80, cuando surgen los primeros biometristas: Galton, Pearson,
Weldon. El segundo se produce hacia 1930 cuando toma fuerza el neodarwinis-
mo, movimiento de sintesis entre las posturas de Darwin y Mendel. El tercero,
desde 1950 aproximadamente, hace referencia al enfoque estocastico de los pro-
Cesos.

INTRODUCCION

La matemdtica nace para cubrir necesidades précticas: contar, medir. En
Grecia se convierte en una disciplina formal y la idea de la "demostracién” como
método para construir una ciencia es la base no sélo de importantes contribu-
ciones a la misma matemadtica, sino también el modelo que se tomé como per-
fecto para edificar cualquier otra. Nace también en Grecia, y con el mismo afan
de fundamentar y demostrar irrevocablemente las preposiciones utilizadas, la
idea de matematizar las distintas disciplinas. La expresion "matematizar” indica
aqui la aplicacién de las mateméticas al andlisis y a la resolucién de problemas
que son propios de la disciplina en estudio que se pretende matematizar. Suele
atribuirse a Aristételes la aplicacién de las matematicas a la mecdnica, como pri-
mer ejemplo del proceso de matematizacion de una ciencia. Crombie (1975) nos
dice: "La idea de la demostracion matemdtica fue, en efecto, el gran descubri-
miento de los griegos en la Historia de la Ciencia, y la base no soélo de sus
importantes contribuciones a la misma matemdtica y a las ciencias fisicas, como
la Astronomia y la Optica geométrica, sino también la base de gran parte de su
Biologia y Medicina. Es la idea de la explicacion racional, de que un hecho con-
creto es explicado cuando puede ser deducido de un principio mds general”.

Hoy dia los rasgos caracteristicos de la matemadtica moderna (Vide
Aleksandrov y otros, 1980) son en primer lugar la inmensa extension de la mate-
ria que cubren las matemaéticas y sus aplicaciones. Tal extensidn del objeto y del
campo de aplicacion representa un enorme crecimiento cuantitativo y cualitati-
vo, originado por la aparicién de nuevas y poderosas teorfas y métodos que per-
miten resolver problemas completamente inaccesibles hasta ahora. Esta exten-
sién del objeto de la matemadtica estd caracterizada por el hecho de que la mate-
mética contempordnea se ha impuesto conscientemente a si misma la tarea de
estudiar todos los tipos posibles de relaciones cuantitativas y formas espaciales.
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En el siglo XIX, los filésofos alemanes siguen en la idea de que matemati-
zar una disciplina es convertirla en una ciencia. Recordemos que uno de los
momentos mas brillantes de la Matemadtica (Aleksandrov, Opus cit.) ocurrié en
1846, cuando los astrénomos Adams y Leverrier analizando ciertas irregularida-
des en el movimiento de Urano, llegaron a la conclusién de que estas irregulari-
dades eran producidas por la atraccion gravitatoria de otro planeta. Leverrier cal-
cul6 el lugar exacto donde se debfa localizar y un observador encontré a
Neptuno en esa posicion. Fue un éxito de la Mecénica, de la Astronomia y de las
aplicaciones de las ecuaciones diferenciales.

Pocos aflos més tarde Engels, en el contexto de analizar junto con Carlos
Marx de qué forma debia aplicarse una concepcién dialéctica y materialista en
el conocimiento de las matemaéticas y las ciencias naturales, escribe (circa 1880):
"Aplicacion de las matemdticas: en la mecdnica de los cuerpos sélidos es abso-
luta, en la de los gases aproximada, en la de los fluidos ya resulta mds dificil.
En fisica, es mds exploratoria y relativa, en quimica, ecuaciones simples de pri-
mer grado y del cardcter mds simple; en biologia =0". No era verdad. De una
forma simple, si se quiere, ya las matematicas se estaban aplicando para diluci-
dar cuestiones bioldgicas. Lo habia hecho Galileo en el siglo XVII. De forma
mucho mds préxima Malthus basa sus conclusiones en un cédlculo matemaético.
Darwin, influido por esos escritos, se apoya en algo similar en su libro "Origen
de las especies”, cuando en el capitulo III, que dedica a la lucha por la existen-
cia, se refiere a la progresion geométrica del aumento de los seres vivos: "No
hay- escribe- ninguna excepcion a la regla de que todo ser orgdnico aumenta
naturalmente en progresion geométrica tan elevada que, si no es destruido,
pronto estaria la Tierra cubierta por la descendencia de una séla pareja”. A lo
largo del libro, Darwin deja entrever que més de una vez ha dedicado su tiempo
al contaje exacto de semillas, insectos o pdjaros para obtener relaciones cuanti-
tativas entre ellos. (S6lo los abejorros visitan los tréboles rojos, los ratones ata-
can los nidos de abejorros y, naturalmente, los gatos se comen a los ratones
{podremos saber cuéntos tréboles rojos hay conocido el niimero de gatos?)

También Mendel se dedicé a contar. Trabaj6é durante siete afios cruzando
guisantes. Descubrid que los caracteres persistian y que unos eran "dominantes”
y otros "recesivos”. Tuvo suerte al elegir los guisantes y sus resultados fueron
tan buenos que algunos suponen que "maquillé" los niimeros para demostrar lo
que ya sabia.

Y quizd el precedente més claro se debe a Sir Francis Galton, quien publi-
c6 en 1869 un libro, "Genio Hereditario”, donde se tratan de forma estadistica
muchos aspectos de la genética ademas de otros sociales y de otra indole. Fue
este autor quien, siguiendo a Quetelet, astronomo belga que aplicé la estadistica
a la antropologia y establecié que el célculo de probabilidades podia ser aplica-
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do a problemas humanos, incorpora la curva de error de Gauss al andlisis de los
problemas bioldgicos. Es el creador de la "eugenesia”, esto es la aplicacioén de
las leyes de la herencia a la mejora de las facultades de la raza humana lo que
tendria enormes repercusiones sociales e histéricas. Quiso demostrar que la
reputacion era un indice de la capacidad natural y no el producto de ventajas

MARTIN KALLIKAK

Se divirtsd con una
chica de rabcrna corta
de emendimiento

Terror= Que turo dies
hijos.

ambientales. Para ello expuso tres argumentos: Primero resalté que muchos
hombres habian alcanzado una alta posicion partiendo de origenes humildes.
Segundo, constatd que la proporcion de escritores eminentes, fildsofos y artistas
en Inglaterra era igual que en EEUU, donde la educacién de las clases sociales
media y baja era mas avanzada, es decir se habia extendido mads la educacion sin
que por ello se produjeran mds personas eminentes. Por tdltimo, comparé a los
hijos de los hombres eminentes con los que habiendo sido tutelados por la
Iglesia recibian cuidados y educacion parecidos saliendo vencedores los prime-
ros. Su estudio de la familia Kallikak es un hito en la genética conductual (ver
grafico). Ademas, debemos a Galton (Plomin y otros, 1984) el desarrollo de los
conceptos y aplicaciones de la media, percentiles y correlacién.
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Otros problemas se matematizaron con intencioén de aplicarlos fuera de la
Biologia, pero fue en esta disciplina donde después tuvieron mayor éxito. Es el
caso del problema de la extincién de una especie que empezd a ser estudiado por
Alphonse de Candolle en 1873 con la intencién de averiguar la probabilidad de
extincion de un apellido, en un estudio del papel de la fertilidad en la sociedad.
El asunto lo retomaron Galton y Watson quienes presentaron un trabajo titulado
"Sobre la probabilidad de extincion de una familia”. Esto serfa la prehistoria de
un gran conjunto de problemas generados por la Biologia y que entrarian en Jo
que hoy llamamos "procesos estocésticos".

1.- LA PRIMERA EPOCA

Como es sabido, T. R. Malthus, quien ejercié durante muchos afios como
profesor de Historia y Economia Politica, publicé en 1798, y de forma anénima,
un folleto, de titulo resumido, "Un ensayo sobre el Principio de la Poblacion”,
donde ponia de manifiesto que mientras la poblacién aumenta en progresién
geométrica —Malthus calculé para los Estados Unidos una tasa de aumento del
28% anual, lo que llevaria a la poblacidn a duplicarse cada 25 afios—, los recur-
sos alimenticios sélo lo hacen en progresidn aritmética. Dice "Si supusiéramos
que los alimentos que la Tierra proporciona a cada hombre pueden aumentarse
en una cantidad igual a la que produce en la actualidad cada 25 afios, esto seria
tanto como aceptar una tasa de crecimiento muy por encima de cualquier
esfuerzo imaginario de la humanidad al respecto”, llegando de esta forma a
augurar una catastrofe ya que en s6lo dos siglos la relacién de alimentos pasaria
de 1 para 1 a 9 para 256.

Darwin toma esta doctrina y la aplica a todo el reino animal y vegetal (no
sin errores aritméticos) y deduce de ahi que "algo” de una forma natural debe
frenar ese crecimiento porque ademds se observaba que muchas poblaciones per-
manecen estables a lo largo del tiempo. Pone un ejemplo de su propia cosecha
sobre la poblacién de elefantes que, sin 4nimo de critica, no parece muy bien ele-
gido. Dice: "El elefante es considerado como el animal que se reproduce mds
lentamente de todos los conocidos, y me he tomado el trabajo de calcular la pro-
gresion minima probable de su aumento natural: admitamos, para mds seguri-
dad, que empieza a criar a los treinta afios, que continia criando hasta los
noventa, dando en ese intervalo seis hijos, y que sobrevive hasta los cien afios;
siendo asi, después de un periodo de setecientos cuarenta a setecientos cin-
cuenta afios, habria aproximadamente diecinueve millones de elefantes vivos
descendientes de la primera pareja”. Darwin calcula sobre generaciones de 50
afios en que se triplican el nimero de ejemplares (3415+3714+3713=20726195).
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"De aqui — sigue— que, como se producen mds individuos que los que pue-
den sobrevivir, tiene que haber una lucha por la existencia”. Estos son los tni-
cos argumentos matemdticos de que se vale Darwin en toda su obra.

En 1865, Mendel, a cuya obra ya nos hemos referido, ley6 ante la Sociedad
de Briinn para el Estudio de las Ciencias Naturales su trabajo titulado
"Experimentos en hibridacion de plantas”. El resultado principal de esta inves-
tigacion fue el descubrimiento de que ciertos caracteres paternos son trasmitidos
sin variacion, sin atenuacion ni fusién porque son transportados por alguna clase
de unidad distintiva o particula, que hoy [lamamos genes, y que Mendel llamé
factores. Quedé dicho que Mendel realizd un contaje exhaustivo de los resulta-
dos de sus experiencias, comparando los nimeros obtenidos con los valores
esperados segin sus hipétesis logrando una excelente concordancia. Primero
cruzé guisantes amarillos con verdes y obtuvo una cosecha de 8023 guisantes de
los cuales 6022 eran amarillos (dominante) y 2001 verdes. Cruzé lisos con rugo-
sos y de 7324, 5474 fueron lisos (dominante) y 1850 arrugados. Mezclé ambos
caracteres y predijo el resultado de una proporcién de 9:3:3:1, obteniendo, tras
el recuento, 315:108:101:32. Por dltimo, y para que no quedase duda alguna afia-
dié un nuevo cardcter, cubierta gris (dominante) o blanca y volvié a obtener una
proporcién similar a la que esperaba 27:9:9:3:9:3:3:1. Los experimentos de
Mendel condujeron a un modelo matematico, seguramente el primero en la
Biologia, donde subyacen y se explican las relaciones numéricas de los descen-
dientes de los hibridos. Este énfasis de definicién precisa, cuantitativa, es lo que
distingue, segin Newman, sus métodos y resultados, de la labor de sus predece-
sores y contemporaneos.

De esta época es también Sir Francis Galton (1822-1911), primo de Darwin
y de quien ya hemos hablado, y quiz4 el primer biometrista opuesto a la teoria
darwiniana de la variacién continua. En este clima Weldon, otro de los primeros
biometristas escribe en 1893: "Las cuestiones que conducen a la especiacion son
cuestiones numéricas; y cuando sepamaos las respuestas numéricas a estas cues-
tiones para varias especies, conoceremos la desviacion y la proporcion de cam-
bios de estas especies en la actualidad; conocimiento que es la linica base legi-
tima para especular sobre su pasado y su futuro”.

2.- EL PERIODO DE REPULSA DEL DARWINISMO

El mecanismo de la seleccién natural propuesto por Darwin (segin
Lewontin, 1984) para explicar como ocurre el cambio espacial y temporal de las
especies se puede resumir en tres puntos y una explicacién mecanicista:

1) En el seno de una poblacién existe variacién entre los individuos en lo

que atafle a forma, fisiologia y comportamiento (principio de variacién)
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2) Existe una correlacién entre los progenitores y sus descendientes, de
manera que éstos se parecen a sus padres mds que a los individuos no
emparentados (principio de la herencia).

3) Algunas formas variantes sobreviven y dejan descendencia con una fre-
cuencia mayor que otras formas (principio de seleccion).

La explicacién mecanicista es:

4) Algunas formas dejan més descendencia que otras por la sencilla razén
de que los recursos son escasos y algunas formas los explotan mejor que
otras (principio de la lucha por la existencia).

Sostenia igualmente que la evolucién se producia por pequefos cambios

que se iban acumulando y transformando la poblacién

Esta idea fue defendida también por Karl Pearson, el primer investigador

importante de la biometria y fundador junto con Galton y Weldon de la revista
Biometrika en 1901. Pearson, matematico y fisico se dio cuenta que la estadisti-
ca permitia "traer al campo de las matemdticas grandes partes de la psicologia,
antropologia, medicina y sociologia”. Su contribucién tedrica y prictica al desa-
rrollo de la bioestadistica fue importantisima.

Veamos una tabla comparativa de lo que sabia Darwin y de cémo lo vemos

ahora (tomado de Plomin, opus cit.):

DARWIN AHORA

Induccidn a la variabilidad Modificaciones ambientales y Mutacién del DNA
"uso y desuso”

Mantenimiento de la Pangénesis Segregacién y trasmisién

variabilidad génica.

Seleccién de la variabilidad Seleccién natural. Seleccién natural. Aptitud
Supervivencia del més apto y reproductiva.

aptitud reproductiva.

Galton fue el iniciador, como ya hemos indicado, de la aplicacién de la esta-
distica a los problemas de la biologia y la herencia. Weldon, que era zodlogo, se
convenci6 al leer a Galton de la importancia de la estadistica para resolver los
problemas del darwinismo y comenzé a estudiar la teoria de la probabilidad para
lo que pidi6 ayuda a Pearson. Los trabajos de Weldon con gambas (Galton. opus
cit.), en relacion con las tasas diferenciales de mortalidad, le llevaron a la con-
clusién de que la seleccién natural podia operar sobre variaciones pequeiias, apa-
rentemente insignificantes, y que no era preciso pensar en variaciones disconti-
nuas para explicar la evolucién.

Por insistir en el enunciado del problema que nos ocupa copiaremos a
Dampier (1950): "El final de la centuria mostré también la iniciacion de otra
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controversia en relacion con el nuevo conocimiento. Los mantenedores del dar-
winismo puro, como Weismann, consideraron la seleccion natural como causa
suficiente para explicar la adaptacion, y, a través de ésta, la evolucion. Por otra
parte, las variaciones, sobre las cuales operaba la seleccion natural se suponi-
an tan pequenas, como, por ejemplo, las que se encuentran en gradacion conti-
nua en la estatura de los hombres. Entre un gran niimero de éstos serd posible
hallarlos de estaturas que difieren sélo en un diezmilimetro, por ejemplo, en una
amplia escala extendida a un lado y otro de la estatura media. Pues bien, se
suponia que la seleccion obra sobre variaciones tan minisculas para producir,
con el tiempo, nuevas variedades y especies.

Pero antes de alborear el nuevo siglo algunos naturalistas, entre ellos De
Vries y Bateson, aprovechando la acumulada experiencia de los criadores y hor-
ticultores como punto de partida de la experimentacion, encontraron aquellas
ideas incompatibles con los hechos. Suelen ocurrir grandes mutaciones, espe-
cialmente después del cruce, y pueden ser establecidas nuevas variedades de un
modo inmediato. Entonces —ya en 1900— la obra olvidada de Mendel fue revali-
dada, y un nuevo horizonte se abrié a la ciencia pareciendo que, si la seleccion
de las pequefias variaciones no_era bastante para explicar el fenomeno evoluti-
vo, estas nuevas ideas podian hacerlo."”

Es decir, el redescubrimiento de la leyes de Mendel, las ideas propias de W.
Bateson, y la teorfa de las mutaciones de Hugo De Vries, fundamentalmente,
convenci6 a los genetistas de principios de siglo que la evolucién se hacia de
forma discontinua. De esta forma se constituyen las dos escuelas genetistas en
Inglaterra que dan lugar a la polémica que analizamos: los darwinistas y los
mendelianos.

Por su parte, Bateson, uno de los principales genetistas de su época (muri6
en 1926), estaba convencido a través de sus propios experimentos de los argu-
mentos a favor de la variacién discontinua, y sostuvo una vigorosa polémica a
lo largo de la década de 1890 con el ya citado Karl Pearson.

Escribe Bateson en 1928 (tomado de Dampier, Opus cit.) refiriéndose a las
ideas darwinianas: "La primera dificultad se refiere a la magnitud de las varia-
ciones que dan lugar a las nuevas formas. En todas las obras antiguas sobre
evolucion se supone, de una manera mds o menos explicita, que las variaciones
por las que se forman las especies son pequeiias. Pero si son pequerias ;como
pueden ser suficientemente itiles a sus poseedores para darles una ventaja
sobre sus comparieros? A ésta se le da el nombre de objecion de las variaciones
pequerias o iniciales.

La segunda dificultad es semejante en cierto modo. Concediendo que las
variaciones ocurren 'y concediendo también que persistan en forma que puedan
moldear las especies, ;como pueden ser perpetuadas? Cuando los individuos
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con variaciones se crucen con otros normales, jno se borrardn tales variacio-
nes? Esta dificultad se conoce con el nombre de efecto igualador del cruza-
miento.”

También los experimentos de De Vries, segin los cuales los caracteres indi-
viduales eran determinados por particulas hereditarias, que él llamaba "pange-
nes", s6lo modificables por hibridacién o por mutacién, apuntaban en esa direc-
cién.

La identificacién de "darwinismo" con "variacién continua” y la de "men-
delismo” con "variacién a saltos", fue una de las razones por las que el primero
cay6 en desgracia.

Todo ello hizo que el mendelismo triunfara sobre el darwinismo, confun-
diendo la esencia de éste con la teorfa de Darwin, antes citada, de que la evolu-
cién se producia por pequefios cambios ("natura non facit saltum").

El "quid" de la cuestion era la posibilidad de demostrar que la variacion
mendeliana podia ser una fuente de pequefias variaciones que serian la fuente de
la seleccidn.

3.- GENETICA DE POBLACIONES Y NEODARWINISMO

El siguiente periodo, el del neodarwinismo, es el més brillante desde un punto
de vista matemadtico, ya que fue en él, estamos en 1930, cuando la matematica
juega un papel predominante en la teorfa de la evolucion consiguiendo superar las
contradicciones a las que se habia llegado. Esta demostracion de la sintesis entre
ambas teorias es lo que se conoce con el nombre de "neodarwinismo”.

Como precedente podemos citar la ecuacién de Hardy-Weinberg. En 1908,
el matemético inglés G.H.Hardy publicé en la seccién de "Cartas al Director” de
la revista "Science” una relacién matematica que describia el equilibrio entre los
alelos de una poblacién estable. Meses antes esta relacion habia sido descubier-
ta por un médico alemdn estudioso de la genética humana, W. Weinberg, por lo
que hoy dia se conoce como ley de Hardy-Weinberg, y establece, en unos deter-
minados supuestos, c6mo las poblaciones equilibradas continian produciendo
proporciones genotipicas constantes de una generacién a otra. Esta idea ha sido
la piedra angular para el desarrollo de la genética de poblaciones. Era, sin embar-
go, una ley estética y s6lo cuando fue dotada de "dinamismo" por los investiga-
dores posteriores consiguid resultados importantes. Por otra parte, la ecuacién de
Hardy-Weinberg, de equilibrio genético en las poblaciones, se realizd sobre la
base de que no intervenia la seleccién natural, y atin cuando algunas de sus con-
secuencias, como el hacer renacer el interés por la genética de las poblaciones
fue positiva, contribuy? al divorcio entre mendelianos y darwinistas.
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Es después de la llamada Escuela Biometrista la primera intervencién
importante, fundamental, de las Matematicas en la Genética y a través de ella en
la Teoria de la Evolucion.

Volviendo al neodarwinismo, podemos fijar que comenzé en 1920, cuando
el estudio de la genética de poblaciones, cuyo principal artifice, fue Sir Ronald
Fisher, incorporé a las ideas de Hardy-Weinberg componentes dindmicos, unos
de tipo determinista, como son migracién y seleccidn, y otros de tipo aleatorio
como la mutacién. La accién de cualquiera de esta fuerzas se traduce en la modi-
ficacién de las frecuencias génicas y consiguientemente en la especiacion.

La idea original de Fisher,(1922): "Suponiendo que la distribucion de pro-
babilidad de un gen mutante que se presente en k organismos, siga la distribu-
cion de Poisson, con media 1+e, e>0, y donde e representa la ventaja selectiva, .
se puede calcular la extincion del mutante”.

(Aqui deberfamos explicar el concepto de "ventaja selectiva”. Siguiendo a
Haldane (nos ocuparemos de €] mas adelante) diremos que si en una poblacién
y respecto de un cardcter se presentan ejemplares fenotipicamente diferentes, por
ejemplo polillas blancas y polillas negras, de tal forma que en una generacién la
proporcidn entre ambos fenotipos sea r y en la siguiente sea r(1+e), entonces "e"
es la ventaja selectiva del alelo que da lugar a ese fenotipo. Naturalmente, la ven-
taja selectiva de un alelo no tiene que ser igual a lo largo del tiempo o en distin-
tas condiciones ambientales, de tal forma que lo que es ventajoso en un momen-
to y en un lugar puede ser desfavorable en otro momento o en otro lugar).

Fisher calculé la probabilidad de extincién en la enésima generacion
de un gen mutante con media igual a 1, e=0, y con media 1,01, ventaja
selectiva e=1%. En el caso de no existir ventaja selectiva la probabilidad de
extincién en la 63.* generacién es igual a 0,9698, es decir casi un 97% a favor
de la extincién, y con la ventaja selectiva sefialada es de 0,9591, tan solo un 1%
menos. En la 127.* generacién la probabilidad de no haberse extinguido es de
0,0271 con ventaja selectiva y de 0,0153 sin ventaja, es decir tiene casi el doble
de probabilidad de supervivencia con una ventaja selectiva de sélo un 1%.

Las implicaciones bioldgicas de estos resultados son extremadamente
importantes y producen conclusiones significativas cuando se tratan apropiada-
mente situaciones empiricas.

La obra de Fisher hasta 1930 se plasmoé en su libro "Teoria Genética de la
seleccion natural”, que es lo que se llama un "clasico” de la genética de pobla-
ciones. Este trabajo fue concebido para demostrar que los mecanismos mende-
lianos podian explicar la evolucidn darwinista. Fue uno de los pilares del "neo-
darwinismo”. Fisher continud hasta su muerte, ocurrida en 1962, aportando
ideas y trabajos a la estadistica y la genética campos, ambos, en que sus aporta-
ciones son importantisimas. En 1954 escribi6: "La seleccion natural es el pro-
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ceso por el que las contingencias improbables "a priori” ganan, al pasar el
tiempo probabilidades crecientes, hasta que lo mds improbable es que no acon-
tezcan y no su ocurrencia’.

En el modelo evolutivo de Fisher aunque se suponia que la seleccién actua-
ba sobre el fenotipo, en el que estdn involucrados necesariamente muchos pares
de alelos heterocigdticos y sus interacciones, el tratamiento matemadtico se refe-
ria a casos donde s6lo intervenian parejas tnicas de alelos. Esta vision simplifi-
cadora fue considerada reduccionista por muchos e inicié una polémica con la
llamada "escuela americana” cuyo principal valedor fue Sewall Wright.

El trabajo de Wright, matemdtico que trabajaba para el Ministerio de
Agricultura de los EEUU se centrd en cuestiones de deriva genética e intracru-
zamiento con supuestos diferentes de los de Fisher ya que éste siempre trabajo en
poblaciones muy grandes donde estas fuerzas no tienen ocasién de manifestarse.

Si la poblacion es finita la frecuencia génica puede cambiar de una genera-
ci6én a otra. El destino final de un alelo es la fijacién o la desaparicién. Este
hecho se debe a lo que podriamos llamar error de muestreo. Las consideraciones
tedricas de estos procesos que ocurren al azar fueron elaborados en primer lugar
por Wright y posteriormente han sido verificados en poblaciones reales y simu-
ladas. Es lo que llamamos "deriva genética”.

Otro campo de trabajo de Wright, como qued6 indicado, fue el intracruza-
miento esto es cuando el apareamiento no se hace al azar sino que se realiza por
autofecundacién, hermano y hermana, primos, etc. en estos casos el porcentaje
de heterozigotos tiende a disminuir (al contrario que en el cruzamiento al azar).
Wright define un coeficiente (F) que expresa la cantidad de heterozigotos que se
pierde. El valor de F en un individuo depende del grado de parentesco genético
de sus predecesores.

La obra de Sewall Wright rebasa ampliamente lo anteriormente expuesto y
adquiere un interés especial al hacer de "mediador” entre "gradualistas" y "sal-
tacionistas” de nuevo en boga gracias a las aportaciones de Eldregge, Gould y
otros.

El tercer matematico importante en la teoria sintética es J. B .S. Haldane
quien a partir de 1932, cuando public6 su obra "Las causas de la evolucion”, ha
influido en la teorfa de la evolucién desde perspectivas cientificas, filoséficas e
incluso ideoldgicas.

Haldane demuestra matematicamente que las mutaciones no pueden ser
causa suficiente para producir grandes cambios en una especie. De hecho para
que un nuevo tipo proviniente de una mutacién se desarrolle hasta un grado con-
veniente debe tener un coeficiente de eficacia en el que su desventaja selectiva
sea del orden de la probabilidad de mutacidn, es decir, del orden de una millo-
nésima.
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Una aplicacién interesante que ha realizado Haldane (circa 1957) es el
"costo" que paga una poblacién por realizar la substituciéon de un solo alelo.
Segtin estos célculos el nimero de fallecimientos o su equivalente en disminu-
cion de la fertilidad, causados por un cambio en la seleccién es independiente de
la intensidad que ésta tenga y sélo depende de la frecuencia inicial del alelo des-
favorecido. Sin embargo, el nimero de generaciones entre las que deben repar-
tirse las muertes para que ocurra el cambio estd determinado directamente por la
intensidad de la seleccién. La relacién entre intensidad de la seleccidn y el
nimero de generaciones en que ocurren las muertes en un Jocus medio (q=
0.005) es aproximadamente de 1= 30/n. Con un valor de I= 0.1 (cifra que muchos
expertos consideran razonable), n serfa igual a 300. Es decir, harian falta 300
generaciones y 30 veces mas muertos que el nimero de individuos que tenga una
generacién para producir una sustitucién génica.

Las cifras basadas en los célculos de Haldane se ajustan bastante bien a los
valores observados en los registros fosiles de produccién de nuevas especies. As{
suponiendo que hacen falta unas 100 substituciones para producir una nueva
especie se necesitarian 300.000 generaciones, lo cual parece encajar con los tes-
timonios de la paleontologia. Sin embargo, en casos como el del hombre hay que
suponer una evolucién mucho mas rdpida para explicar los cambios excesiva-
mente complejos producidos.

En su articulo "La matemdtica de la seleccion natural” podemos encontrar
otros ejemplos donde con sencillez utiliza la matematica para desentrafiar situa-
ciones complicadas, como la situacién de caracteres socialmente validos pero
individualmente desventajosos que €l llama "altruistas”. Sigamos su razona-
miento: Supongamos un caracter recesivo tal que la poblacién pueda ser AA, Aa
0 aa, y que estos dltimos, aa, disminuyen su progenie hasta 1-k veces la de los
dominantes. Al mismo tiempo la presencia de x individuos recesivos incremen-
ta la progenie de todos los miembros de esa poblacién a 1+xK veces las de otra
poblacién similar que no tuviese recesivos (x=0). Supondremos, ademds, que
K>k,es decir una poblacién compuesta unicamente de aa progresaria. Haldane
demuestra que el nimero de genes recesivos crecerd si son muy comunes (los
poseen la mayoria de los miembros de la poblacién) ya que la conducta altruis-
ta s6lo es biologicamente efectiva si la comparte la mayoria pues de otra forma
desapareceria. En todo caso dependerd de la razén K/k. Cuanto mayor sea esa
razén més pequefia puede ser en la poblacién la proporcion de altruistas y si,
comparada con el nimero de efectivos de la poblacién, N, resulta que K/k es
mayor que la raiz cuadrada de N entonces un sélo individuo recesivo puede pro-
gresar. Eso hace factible que si, por mutacién o por otra causa, aparece un gen
altruista en una poblacidén pequefia pueda extenderse, pero en una poblacidn
grande es segura su desaparicién. Haldane concluye que “si existe en la huma-
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nidad algunos genes comunes que producen una conducta biolégicamente des-
ventajosa para el individuo, pero aiin asi ventajosa para la sociedad, debieron
desarrollarse cuando el hombre estaba dividido en pequefios grupos enddge-
nos". Concluye "es dificil suponer que sean comunes en el hombre muchos genes
de altruismo”.

Desde el punto de vista de la genética estas aportaciones establecieron un
modelo de variabilidad a partir de mutaciones con tres fuerzas fundamentales
actuando, dos de ellas deterministas: migracion y seleccion, entendida esta ulti-
ma como la interaccién entre un individuo y el medio ambiente, y la restante
estocdstica: deriva genética.

4.- NUEVAS TECNICAS

El dltimo periodo seria el afloramiento, a partir de los afios 50, de teorias y
métodos matemaéticos que permitirdn una aproximacién mucho mas enriquece-
dora a toda la teoria de la evolucién. Es la época de la aplicacién de los proce-
sos estocdsticos y del estudio por medio de la simulacién de muchas cuestiones
que no habian encontrado solucién analitica.

Estimulados por los problemas bioldgicos Yule (1924), Feller (1939) y
Kendall (1948) han creado modelos estocdsticos para el estudio de las poblacio-
nes. Substituyendo las bases bioldgicas por postulados matemadticos se ha gene-
rado una metodologia propia para el estudio de estos problemas.

La representacién matemadtica ocupa un lugar entre teoria y experimenta-
cién y debe tener poder descriptivo, exploratorio y predictivo.

Para Feller (1968) los modelos matematicos abstractos son como herra-
mientas y diferentes modelos pueden describir la misma situacion.

Podemos considerar al menos cuatro formas de tratar un problema:

1) De forma absolutamente determinista. Igualariamos asi los procesos bio-
16gicos con los astrondémicos, por ejemplo.

2) Considerando que la evolucién de un proceso estd regida por una ley
determinista pero complicada por perturbaciones aleatorias.

3) Las condiciones iniciales tienen condicionamientos aleatorios. Es decir,
la evolucion del proceso estd completamente definida a partir de unas condicio-
nes iniciales, pero puede repetirse bajo condiciones modificadas aleatoriamente.

4) De forma absolutamente aleatoria. La evolucién del proceso es pura-
mente estocastica.

Se usa el término de "modelo conjunto” para designar a procesos en los que
estdn asociados caracteres deterministas y aleatorios.

El uso de modelos estocdsticos en Biologia se fundamenta en el hecho de
que muchas poblaciones de plantas y animales no son suficientemente grandes
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como para que puedan ser tratadas como infinitas y que el medio ambiente no es
constante y estd sometido a fluctuaciones aleatorias. Por eso, el hacer intervenir
al azar es una forma realista de enfocar el estudio. Esto es de hecho un modelo
estocdstico.

Wright (1964) dijo: "La idea de la evolucion como la interaccion entre un
proceso determinista 'y uno estocdstico es en esencia la teoria de Darwin”.

Admitido, pues, que la forma mds real posible de tratar una cuestion biold-
gica es mediante un proceso estocdstico, nos encontramos con dos problemas.
Uno es elegir los fundamentos biolégicos sobre los que construir el modelo. El
otro es tratar matematicamente las ecuaciones que se deduzcan del modelo ele-
gido.

Las reglas generales que deben ser observadas para la construccién de un
modelo de evolucidén son, de acuerdo con Lewontin (1963, en espaiiol 1979),
como siguen:

I) Relaciones entre genotipo y fenotipo.

IT) Fluctuaciones del entorno.

III) Reglas de apareamiento.

IV) Mecanismos de transmisién de genes.

V) Mutacién (Intervencién de la ...).

Asi, los modelos clésicos tienen, de acuerdo con Dobzansky (1969), las
siguientes suposiciones:

1.° La poblacién es mendeliana.

2.2 El tamaiio de la poblacién es infinito, o suficientemente grande para ser
tratada como si lo fuera.

3.° El medio ambiente es constante.

4.° Cada variable "gene-loci" estd representada por dos o més alelos.

5.° Casi todos los "gene-loci" son ocupados por alelos idénticos en todos los
individuos. Las excepciones son una minoria.

6.° Los genes producen sus efectos independientemente unos de otros. Las
variaciones pueden ser aditivas o multiplicativas.

Los modelos actuales cambian estas suposiciones complicando el modelo
matemdtico.

Habria que decir que no son sélo problemas de genética de poblaciones los
tratados por estos métodos. Los fenémenos biolégicos cldsicos de la "compe-
tencia” y "la lucha por la vida", por ejemplo, que fueron desarrollados por
Volterra, D”Ancona y Kostitzin, entre otros, admiten un tratamiento similar.

Asi en 1960, Gallego Diaz, un matemadtico espafiol que generalizé las ecua-
ciones de Volterra, escribe en una publicacién de El Museo Canario de Las
Palmas "El horizonte, prefiado de promesas, que nos ofrece hoy la Biologia
Matemdtica es solo comparable al que pudieron gozar nuestros padres ante el
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maravilloso espectdculo de la Fisica Atémica. Apenas si existe algiin capitulo
de la Biologia en donde no figuren niimeros, series, medidas, derivadas, elasti-
cidades, integrales, ecuaciones diferenciales o integrodiferenciales. En el estu-
dio moderno de los seres vivos se aplican los mds diversos procedimientos y téc-
nicas, casi todos ellos producidos mds alld de los lindes de la Biologia pura. Asi,
y para sélo citar casos triviales, el médico juzga de la intensidad de una infec-
cion midiendo la velocidad de sedimentacion y contando el niimero de leucoci-
tos; el botdnico define variedades y especies por las dimensiones de ciertas
células y drganos; el fisiclogo estima las fluctuaciones dcido-bdsicas de la teta-
nia midiendo las variaciones paralelas de la cronaxia, el farmacdlogo decide
del valor de una terapéutica aplicando los métodos mds modernos de la esta-
distica matemdtica; el ingeniero agronomo combate ciertas plagas de los fruta-
les aplicando la teoria matemdtica de la lucha por la vida. Ya no es posible —y
mucho menos lo serd en el futuro— realizar cualquier avance por los campos que
exploran las ciencias biologicas sin hallarse pertrechados de los mds sutiles y
complejos instrumentos matemdticos".

Posteriormente se ha ampliado el campo de aplicaciones de estas técnicas,
y problemas como el cambio genético, la propagacién de epidemias o cambios
de poblaciones por migraciones son tratados con ecuaciones matematicas simi-
lares.

De hecho, en todos los casos citados se puede plantear un conjunto de ecua-
ciones diferenciales estocdsticas que interpreten las condiciones impuestas al
modelo. Lo que si resulta dificil, y en ocasiones imposible, es resolverlas al
menos de forma general, por lo que se recurre, con métodos extraordinariamen-
te complicados a veces, a buscar soluciones particulares que sirvan para inducir
soluciones mds amplias.

Una segunda via es no tratar de encontrar una solucién analitica sino el bus-
car soluciones numéricas mediante el llamado "Método de Montecarlo”, que
consiste en realizar un muestreo artificial y una simulacién del proceso utilizan-
do el ordenador como herramienta. Estos métodos de simulacién se han mostra-
do eficientisimos para conseguir aproximaciones validas de casos complicados
en los que hubiera sido imposible encontrar respuesta de otra manera.

Quisiera. para terminar, resaltar dos ideas que estan implicitas en lo que
hasta aqui he expuesto pero que quiza se han difuminado excesivamente.

Una es la importancia que en la teoria de la evolucién, y mas concretamen-
te en la genética de poblaciones, han tenido la intervencién de las matemaéticas.

Darwin crefa en la acumulacion de pequefias variaciones como causa de la
especiacion, contra la creencia de Huxley o Galton quienes se inclinaban por la
existencia de grandes variaciones. Esa idea de Darwin, a la que se le han busca-
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do explicaciones de todo tipo, se podia haber revelado falsa con razonamientos
matemadticos relativamente simples pero hicieron falta setenta afios para que
Wright, Fisher y Haldane lo demostraran y salvaran la interpretacion darwinista
de la evolucién vdlida en su conjunto. Su contribucién ha sido una de las més
notables en el ambito de las aplicaciones de la matemadtica a la biologia y dieron
origen, ademds, a explorar nuevas dreas de la matematica que dieran solucién a
los problemas planteados.

Por otra parte, debe quedar claro que estos modelos no han pretendido des-
cubrir la realidad sino analizar los fendmenos en términos muy simples con el
objeto de deslindar lo posible de lo imposible. Estos modelos proporcionaron el
marco tedrico necesario para que afios mds tarde se integraran los conocimien-
tos dispersos procedentes de las diferentes areas de la Biologia en torno a un
principio unificador evolutivo.
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