






Evolución 
y complejidad

Jordi Bascompte y Bartolo Luque



Esta publicación no puede ser reproducida, ni total ni parcialmente, 
ni registrada en, o transmitida por, un sistema de recuperación de información,

en ninguna forma ni por ningún medio, ya sea fotomecánico, fotoquímico, 
electrónico, por fotocopia o por cualquier otro, sin el permiso previo de la editorial.

© Del texto: Jordi Bascompte y Bartolo Luque, 2012
© De la presente edición: 

Càtedra de Divulgació de la Ciència, 2012
www.valencia.edu/cdciencia

cdciencia@uv.es

Publicacions de la Universitat de València, 2012
www.uv.es/publicacions

publicacions@uv.es

Producción editorial: Maite Simón
Interior

Diseño: Inmaculada Mesa
Maquetación: Communico, C. B.
Corrección: Communico, C. B.

Cubierta
Diseño original: Enric Solbes

Gra�smo: Celso Hernández de la Figuera

ISBN: 978-84-370-8774-0
Depósito legal: V-769-2012

Impresión: Publidisa

Director de la colección: 
Fernando Sapiña

Coordinación: 
Soledad Rubio



5

ÍNDICE

Introducción: LOS GRILLOS ESTÁN MUY BIEN,
PERO HABLEMOS DE EVOLUCIÓN ................. 9

Teorías........................................................................... 15
La teoría de la evolución............................................ 17

Capítulo1. LA GENERACIÓN DE COMPLEJIDAD ...................... 21
Relojeros ciegos........................................................... 23
El ojo, una magnífica... chapuza ................................. 26
La ley de Dollo............................................................. 29
Escuche ......................................................................... 31
¿Se incrementa la complejidad de los organismos
     a lo largo de la evolución?.................................... 32
¿Se incrementa la complejidad por 
     un mecanismo activo o pasivo? ............................... 36
Columnas vertebrales.................................................. 40
Tendencias evolutivas, direccionalidad y progreso .. 43
Caballos y foraminíferos ............................................ 46
Progreso y oportunismo.............................................. 48
La aparición de la célula eucariota ........................... 49
El origen de los metazoos........................................... 55
La evolución como proceso contingente.................. 60

Capítulo 2. RESTRICCIONES DE DESARROLLO ....................... 63
Funcionalismo .............................................................. 65
Ejemplo de funcionalismo: la radiación adaptativa
     en la extremidad de los tetrápodos ..................... 68



6

Fernando Sapiña

Estructuralismo en biología ...................................... 71
La utilidad de los monstruos y el origen del orden . 73
Desarrollo embrionario y formación de patrón...... 75
La formación del patrón de pelaje en los mamíferos . 78
Formación de la extremidad en los tetrápodos....... 83
Hacia una biología estructuralista ........................... 91

Capítulo 3. PROCESOS EVOLUTIVOS A MÚLTIPLES ESCALAS .... 95
Deriva genética ............................................................ 97
Micro y macroevolución: el tempo 
     del cambio evolutivo .............................................. 100
Trilobite: un ejemplo de cambio gradual.................. 104
Moluscos: ejemplo de cambio abrupto....................... 106
El desacoplamiento de la micro 
     y la macroevolución ............................................... 107
Selección de especies y tendencias evolutivas .......... 111
La evolución como proceso a múltiples escalas ....... 114
Heterocronías: alteraciones en el proceso de 
     desarrollo como origen de novedad evolutiva... 115

Capítulo 4. LA REINA ROJA Y LAS EXTINCIONES: ¿SOBREVIVEN

LOS MÁS APTOS O LOS MÁS AFORTUNADOS? ........ 123
Extinciones ................................................................... 126
El modelo de la Reina Roja......................................... 129
Las extinciones en masa ............................................... 133
¿Sobreviven los más aptos o los más afortunados? ... 135
La alternancia de regímenes macroevolutivos:
     hacia una visión jerárquica de la evolución........ 137
Las substituciones de unos grupos por otros ........... 141
Deje los bivalvos y llévese los braquiópodos............ 142
Invasión ......................................................................... 146
Contingencia y convergencia..................................... 148



7

Índice

Capítulo 5. UN MUNDO DE RELACIONES ENREDADAS ............ 149
Redes de vida ................................................................ 151
Beneficio mutuo........................................................... 152
They Rule: compañías, directivos e influencias
     de poder ................................................................... 155
La red Internet ............................................................ 158
Una mirada matemática................................................ 160
El talón de Aquiles ...................................................... 164
La red de la biodiversidad .......................................... 165
Muñecas rusas .............................................................. 166
Convergencia y complementariedad.......................... 168
Dependencias débiles y asimétricas ............................ 169
Filogenias y ecología................................................... 171
Dinámica mutualista .................................................... 173
Comprender para actuar ............................................. 176

Epílogo: EL JUICIO DEL MONO ............................................. 179

Bibliografía........................................................................ 183

Índice analítico................................................................. 191





9

Introducción
LOS GRILLOS ESTÁN MUY BIEN, 

PERO HABLEMOS DE EVOLUCIÓN

El grillo campestre (Grillus campestris) es el cantautor que más es-
cuchan los españoles en verano. Su chirrido es inconfundible. En 
China y Japón los grillos son apreciados como insectos cantores y 
se encierran en cajas en las casas; algo parecido a lo que nosotros 
hacemos con ciertos pájaros. Además, en China son muy populares 
los combates de grillos. ¿Cuatro personas con las cabezas pegadas 
alrededor de un cuadrilátero en miniatura? La tecnología hace mila-
gros: los combates se transmiten por pantallas gracias a cámaras con 
potentes zums. 

Figura 1. Nuestro grillo patrio, el grillo campestre (Grillus campestris).



10

Jordi Bascompte y Bartolo Luque

Aunque los entomólogos no se ponen del todo de acuerdo, 
parece que se conocen más de 2.200 especies de grillos. Son insectos 
que pertenecen al orden de los Ortópteros, como los saltamontes y 
las langostas. La principal característica que de�ne a este grupo es 
que sus extremidades posteriores están adaptadas para el salto. Son 
capaces de saltar hasta treinta veces su longitud. A pesar de que los 
grillos tienen alas, raramente las usan para volar, pre�eren escapar 
mediante saltos. De hecho, el principal uso que dan a sus alas es el 
canto. Los grillos consiguen grillar gracias a sus alas, que tienen una 
nervadura en forma de dientes de sierra, con lo que, al frotarlas, 
producen ese característico «cric-cric».

Como mucha gente que vive en el campo sabe, los grillos incre-
mentan la frecuencia de sus chirridos con la temperatura. Lo que no 
es tan conocido es que lo hacen de forma tan precisa, que se pueden 
utilizar como termómetros. Un caso que ha sido bien estudiado es la 
frecuencia del «cric» de un pequeño grillo americano, el Oecanthus 
fultoni. Si contamos el número de «crics» de un grillo de esa especie 
en 7 segundos y sumamos 5 nos dará la temperatura a la que se 
encuentra en grados centígrados. En el caso de nuestro grillo cam-
pestre, los números serán ligeramente diferentes, pero su chirrido es 
su�cientemente lento y claro como para contarlo sin problemas. Es 
un experimento que cualquiera puede hacer durante sus vacaciones 
de verano en el campo.

¿Por qué los grillos funcionan como termómetros? En gene-
ral, las reacciones químicas se producen más rápidamente a mayor 
temperatura. Fue el químico-físico suizo Svante Arrhenius quien, 
en 1889, dedujo la expresión matemática que relaciona la velocidad 
de reacción y la temperatura a la que se produce. Los grillos, como 
todos los organismos, son contenedores de una enorme cantidad de 
reacciones químicas que llamamos metabolismo. Como los grillos 
no autorregulan su temperatura corporal como los mamíferos, la 
velocidad de sus reacciones metabólicas depende de la temperatura 
ambiente. En cierta manera, el chirrido de los grillos es una demos-
tración macroscópica de la ecuación de Arrhenius. En realidad la 
ecuación de Arrhenius es una relación exponencial entre la veloci-
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dad y la temperatura, pero para valores pequeños de temperatura se 
ajusta bien a una relación lineal.

Figura 2. Ejemplar de un pequeño grillo de la espece Oecanthus fultoni. La frecuencia 
del cric de este grillo en función de la temperatura ha sido bien estudiada. Si conta-
mos los crics que emite durante 13 segundos y sumamos 40, obtendremos aproxi-
madamente la temperatura en grados Fahrenheit a la que se encuentra el grillo.

Oecanthus fultoni: Canción de llamada
El grillo termómetro

Temperatura (º C)

C
ric

s p
or

 m
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ut
o

A una temperatura dada, cada grillo emite en una frecuencia 
ligeramente diferente. Cuando un conjunto de ellos entra en sin-
cronía por acoplamiento, se consigue una frecuencia consenso. Cu-
riosamente, el ajuste lineal con la temperatura del que hablábamos 
unas líneas más arriba se sigue entonces de forma más exacta. Se 
trata de un maravilloso ejemplo de lo que los estadísticos llaman 
«regresión a la media». 

Los grillos grillan por sexo. Sus serenatas nocturnas intentan 
atraer a las hembras. De hecho, las hembras no tienen la capacidad 
de producir ese característico sonido. Los grillos macho emplean el 
sonido también para marcar su territorio, en los combates o como 
alarma de peligro. Si emiten sonidos deben de tener oído. ¿Se han 
preguntado alguna vez dónde se localiza? Los insectos, para noso-
tros, mamíferos, son como extraterrestres: aunque aún no conoce-
mos bien cómo funciona, sabemos que los grillos poseen una especie 
de tímpano auditivo en las extremidades anteriores, en las patas.
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Hay veranos en que el campo suena como una «jaula de grillos» 
y otros en que apenas se oyen. ¿A qué es debido? Es un bonito pro-
blema de dinámica de poblaciones. La responsable es una mosca de 
menos de 1 cm. Se llama Ormia ochracea. La mosca hembra parasita 
a las especies de grillo del género Gryllus, como nuestro grillo cam-
pestre. Localiza al grillo gracias a su chirrido y le inyecta sus larvas 
en el cuerpo. A la semana el grillo muere comido desde su interior. 
A pesar de que ellas los pre�eren cantores, no todos los grillos ma-
chos tienen tanta a�ción a las serenatas. Hay grillos simplemente 
merodeadores. Que un grillo sea cantor o merodeador depende de 
sus genes. Que abunden más unos que otros en un determinado 
año depende de la población de moscas parasitoides. Si los canto-
res son mayoría, la población de moscas aumentará, cebándose con 
los cantores, que dejarán poca descendencia para el año siguiente. 
De modo que en esa hornada la mayor parte de grillos serán me-
rodeadores, no detectables por el parasitoide. Consecuentemente 

Figura 3. Svante Arrhenius fue premio Nobel en 1903 y 
el primer cientí�co en hablar del efecto invernadero 
producido por el CO2 a nivel mundial.
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la población de moscas disminuirá, lo que representará una nueva 
oportunidad para los grillos cantores; porque recordemos que ellas 
los pre�eren cantores.

Figura 4. La pequeña Ormia ochracea preparando el desayuno para sus crías.

¿Cómo localiza la pequeña mosca Ormia ochracea a los grillos 
cantores? Como los grillos muestran su máxima actividad por la no-
che, las moscas no usan su visión para localizarlos, sino su especial 
capacidad auditiva. La pequeña mosca posee dos diminutos oídos 
de aproximadamente 1 mm2 de área, que están situados en la parte 
delantera del tórax. 

Los entomólogos se han preguntado durante mucho tiempo 
cómo era posible que con un aparato auditivo tan minúsculo, Or-
mia tuviera semejante habilidad y precisión. Nuestros oídos, y los 
de muchos organismos, son capaces de localizar una fuente de so-
nido gracias a las diferencias de tiempo e intensidad con que cada 
oído percibe un sonido. Por ejemplo, si un sonido nos llega desde 
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la izquierda, alcanza antes y es percibido con más intensidad por 
nuestro oído izquierdo que por el derecho. En los humanos, debido 
a la distancia de un palmo que separa nuestros oídos, percibimos 
diferencias de tiempos entre 500 y 700 microsegundos. La distan-
cia entre oídos de Ormia es de aproximadamente medio mm. Si 
su funcionamiento fuera semejante al de los mamíferos, su sistema 
auditivo le permitiría captar diferencias de tiempo de a lo sumo 
1,5 microsegundos. Y encima, la diferencia de intensidad posible 
de detectar estaría muy por debajo de un decibelio. Pero Ormia usa 
un astuto truco. Sus dos tímpanos están unidos por un pequeño 
exoesqueleto de un tamaño de menos de 2 mm. Lo que han des-
cubierto los investigadores es que esa estructura �exible que engan-
cha ambos tímpanos consigue ampli�car la energía recibida. Ambas 
membranas vibran en fases y amplitudes ligerísimamente diferentes 
y el «presterum», así llaman al exoesqueleto, ampli�ca esta asimetría 
para que el sistema nervioso de la mosca sea capaz de determinar 
el origen del sonido. Con la ayuda del presterum, que actúa como 
puente intertimpanal, la diferencia temporal que la mosca es capaz 
de detectar se ampli�ca de 1,5 hasta 55 veces y la intensidad de me-
nos de un decibelio a 10 decibelios. Hasta donde saben los biólogos 
hoy día, este mecanismo es único en el reino animal.

Figura 5. Situación de los «oídos» en el tórax de una mosca Ormia ochracea y esquema 
del funcionamiento del puente intertimpanal. 
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TEORÍAS

Dan mucho de sí los grillos, ¿verdad? En realidad, no son una ex-
cepción, cualquier ser vivo es una maravilla desde una in�nidad 
de puntos de vista. Como naturalistas podemos admirar miles de 
ejemplos de fascinantes adaptaciones y coadaptaciones (como la del 
grillo y la mosca). El público general disfruta con este acercamiento 
a la naturaleza, pero los cientí�cos van mucho más allá intentando 
encontrar explicaciones lo más globales posible a lo que existe. 

Por ejemplo, hemos visto que Arrhenius dedujo una expresión 
matemática que relaciona la velocidad de una reacción química con 
la temperatura a la que se produce. Y que éste es el motivo por el 
cual un grillo puede ser usado como termómetro. Pero hay un mon-
tón de fenómenos naturales que siguen la ecuación de Arrhenius. 
Entre ellos la velocidad de las hormigas, la frecuencia de emisión 
de luz de las luciérnagas o la frecuencia de las ondas alfa de nuestro 
cerebro. 

También hemos hablado de la sincronización del chirrido de 
los grillos. Esta tendencia a la sincronización en la naturaleza ha 
llamado poderosamente la atención de los biólogos. Un caso es-
pectacular es el de las luciérnagas macho, que son capaces de emitir 
pulsos de luz. Cada luciérnaga posee una especie de oscilador cuya 
frecuencia se ajusta en respuesta a los �ashes de otros congéneres. 
Los machos se juntan por miles y logran sincronizar sus frecuencias 
para emitir un pulso de luz rítmico con la intención... de llamar la 
atención de las hembras a larga distancia, ¡claro! Algunas noches, 
a las orillas de los ríos de Malasia, miles de luciérnagas enamoran 
con un espectáculo de luces rítmicas. Un efecto hipnótico-auditivo 
parecido al que nos causan los grillos de nuestros campos cuando 
cientos de ellos sincronizan sus chirridos. Pero, nosotros mismos es-
tamos formados por miles de osciladores acoplados. Nuestros ciclos 
circadianos (ciclos biológicos sincronizados con el día y la noche: 
sueño-vigilia, variación de temperatura corporal, tono muscular...), 
nuestras ondas cerebrales o muchos de nuestros procesos nerviosos 
están regidos por el acoplamiento de osciladores. El caso más ilus-
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trativo es nuestro corazón. El tejido cardíaco está formado por miles 
de células musculares capaces de oscilar. Cada una oscila con su 
propia frecuencia, pero gracias a que están acopladas logran prodi-
giosamente sincronizar sus oscilaciones, hasta el extremo de poder 
escuchar su oscilación colectiva como un latido bien de�nido. Lo 
interesante es que en el tejido cardíaco no existe una célula líder que 
marque el ritmo a las demás. Si fuera así, el mal funcionamiento o 
la muerte de esta célula líder signi�carían un paro cardíaco fatal. 
La evolución ha optado por un sistema democrático, distribuido: 
ninguna célula lidera el proceso, los latidos son un resultado co-
lectivo, la autoorganización del conjunto por el acoplamiento de 
osciladores. 

La teoría de la sincronización no atañe solo a la biología sino 
a toda la ciencia. Es toda un área de la física teórica y aplicada (con 
el láser como estandarte). Si bien las ecuaciones que describen un 
oscilador y su comportamiento son sencillas, las posibilidades diná-
micas de dos o más osciladores acoplados resultan todavía hoy intra-
tables matemáticamente. Sin embargo, en los últimos años, a partir 
de los trabajos pioneros de investigadores como Charles S. Peskin, 
Arthur T. Winfree o Yoshiki Kuramoto, se han producido notables 
avances. Se debe en gran parte a las posibilidades que brindan los 
modelos por ordenador y a los intereses compartidos, bajo el nom-
bre de ciencias de la complejidad, por físicos, matemáticos y biólo-
gos desde hace un par de décadas. Quizá el descubrimiento reciente 
más importante en esta nueva orientación haya sido la inesperada 
conexión entre la sincronización en muchos sistemas biológicos y 
las transiciones de fase bien conocidas de la física estadística.

Cuando hablábamos de la relación entre las poblaciones de 
grillos cantores, merodeadores y su mosca parasitoide estábamos 
exponiendo un ejemplo de dinámica de poblaciones. Los ecólogos 
teóricos dicen que las tres poblaciones están acopladas, y son capa-
ces de describir con ecuaciones matemáticas la dinámica de estas 
poblaciones con mucha precisión. La dinámica de poblaciones es 
una rama enorme y bien fundada de la ecología teórica que como 
bien puede imaginar el lector no se restringe a los grillos, sino que 
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se aplica a ecosistemas de cualquier índole. Y cuya base matemática 
se extiende a toda la ciencia. 

Incluso el extraordinario diseño del oído de Ormia, con el que 
acabábamos la sección anterior, puede contextualizarse dentro de 
la ingeniería. Desde su reciente descubrimiento, los bioingenieros 
están trabajando en el desarrollo de sonotones, audífonos y micró-
fonos direccionales basados en los espectaculares principios que usa 
Ormia ochracea. Desean aprovechar este diseño natural, producto 
de millones de años de evolución, para construir aparatos de 2 mm 
de tamaño, extremadamente sensibles y de bajo coste. Aprendemos 
y nos inspiramos en los seres vivos para desarrollar ingenios arti�cia-
les. Un interesante ejemplo de esta práctica lo constituye el Centro 
para el Diseño Inspirado por la Biología, en el Instituto de Tecnolo-
gía de Georgia, en Atlanta, EE. UU.

Con todo esto queremos decir que los documentales de la 2 
están muy bien, pero que la biología es algo más que conocer hasta 
los nombres de pila de los leones del Serengueti. La biología ha sido 
fuente de inspiración de maravillosas teorías y ha buscado explica-
ciones teóricas a sus competencias fuera de sus límites. En este libro 
hablaremos de algunas de ellas, aunque todas relacionadas con la 
teoría de las teorías, la teoría de la evolución.

LA TEORÍA DE LA EVOLUCIÓN

Las especies evolucionan, cambian con el tiempo. Varios cientí�-
cos en el siglo xviii, como Georges Louis Leclerc, conde de Bu�on 
(1707-1788), y Jean-Baptiste Lamarck (1744-1829), propusieron 
explicaciones a la evolución que resultaron incorrectas. Fue el natu-
ralista británico Charles Robert Darwin en el siglo xix, junto a su 
compatriota Alfred Russell Wallace, quienes propusieron de forma 
independiente la selección natural como mecanismo explicativo de 
la evolución. La teoría de Darwin, una de las contribuciones cien-
tí�cas más importantes de todos los tiempos, fue desarrollada en su 
obra El origen de las especies, publicada por primera vez en 1859. Y, 
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por cierto, traducida por primera vez al castellano en 1877 por la 
editorial Perojo.

Figura 6. Georges Louis Leclerc, conde de Bu�on (1707-1788) y Jean-Baptiste 
Lamarck (1744-1829). Charles Robert Darwin (1809-1882) y Alfred Russell 
Wallace (1823-1913).

El hecho de la evolución, que las especies cambian, ya era con-
templado como cierto por muchos naturalistas en los tiempos de 
Darwin. El problema era que nadie había planteado un mecanismo 
plausible de su funcionamiento sin recurrir a la intervención divina. 
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Darwin lo describió y argumentó de forma enciclopédica en El ori-
gen de las especies.

¿En qué consistía el algoritmo propuesto por Darwin? En resu-
men, se puede a�rmar que la selección natural opera de la siguiente 
manera:

1. Existe una variabilidad dentro de las poblaciones. Nuevas va-
riantes tienen lugar continuamente fruto de la mutación y, en 
especial, de la recombinación genética en organismos sexuales.

2. Los nuevos caracteres se transmitirán a los descendientes.
3. Existen variantes más aptas que otras para la supervivencia. Los 

individuos que las posean tendrán por término medio una tasa 
de supervivencia y/o reproducción superior. Como consecuen-
cia, a lo largo de las sucesivas generaciones, el nuevo carácter se 
irá extendiendo y estandarizado hasta quedar �jado.

La teoría de la evolución es hoy día una de las teorías mejor 
fundadas de la ciencia. Como decía el genetista �eodosius Do-
bzhansky (1900-1975): «En biología nada tiene sentido, si no es 
a la luz de la evolución». Pero su éxito ha desbordado a la propia 
biología. La psicología y la medicina evolutivas, la antropología es-
tudiando las emociones humanas básicas, las capacidades innatas 
de lenguaje, la emergencia de la conciencia, la base biológica de la 
moral y la estética, la memética o nuestra comprensión de cómo 
funcionan el cerebro o el sistema inmune son algunos ejemplos del 
impacto del paradigma darwinista fuera de su disciplina de origen.

Al lector puede parecerle gratuito un libro más sobre evolución. 
Pero lo que tiene entre manos no es un libro al uso. Intenta integrar 
dos grandes visiones de la evolución que a menudo se presentan 
enfrentadas. Por una parte, la visión que enfatiza la contingencia, 
los accidentes congelados y la irreversibilidad, determinando una 
ciencia eminentemente histórica. Por otra, la visión más racional 
basada en la comprensión de los procesos de autoorganización simi-
lares a otros sistemas físicos alejados del equilibrio termodinámico, 
determinando una ciencia estructuralista. Este diálogo entre la con-
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tingencia y el estructuralismo bien podría resumir el diálogo entre 
la biología y la física que ambos autores representan. El resultado es 
una visión más rica y plural del fenómeno evolutivo, donde se po-
nen en evidencia paradigmas clásicos como la generalidad del proce-
so competitivo, la extinción de las especies menos aptas, el concepto 
de progreso y el rol dominante del gen en el proceso evolutivo. 

Desde el descubrimiento de la doble hélice de adn como el 
soporte físico del material heredable hasta nuestros días, la biología 
molecular ha vivido un avance importantísimo, culminado con la 
secuenciación del genoma humano. No obstante, este éxito es solo 
parcial. Es mani�estamente difícil entender, por ejemplo, el proceso 
de formación de patrón durante el desarrollo embrionario a partir 
de la secuencia de adn. En este sentido, puede resultar iluminador 
entender la formación de celdas de convección que emergen de un 
líquido calentado por debajo o la formación de ondas espirales en 
reacciones químicas oscilantes. Análogamente a esos casos de auto-
organización, la secuencia de adn proporciona las condiciones de 
contorno que permiten los procesos de morfogénesis. Pero para en-
tender el resultado �nal se requiere una visión física dinámica. 

La escuela dominante en biología evolutiva presenta un enfo-
que eminentemente reduccionista, en el que se tiende a extrapolar 
procesos que operan a escalas muy básicas con el objetivo de enten-
der la totalidad del fenómeno evolutivo. La versión ortodoxa de la 
teoría evolutiva se basa en la genética de poblaciones y la microevo-
lución, aunque es bien sabido que el proceso evolutivo abarca una 
gran gama de escalas. En las páginas que siguen revisamos los límites 
de dicha visión ortodoxa de la evolución mediante nuestro diálogo 
entre la contingencia y el racionalismo. Al hacerlo, queremos rendir 
tributo a dos abanderados del estudio de la evolución que nos han 
abandonado recientemente y cuyos escritos tuvieron una in�uencia 
enorme en nuestros particulares inicios cientí�cos. Nos referimos 
al paleontólogo estadounidense Stephen Jay Gould y al biólogo del 
desarrollo español Pere Alberch.
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