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Por mucho tiempo la teoria cldsica de la Evolucién ha estado ajena a
dos fenémenos recurrentes en la Evolucion biolégica: la simbiosis y el pa-
rasitismo, fenémenos que han servido para formular teorias sobre la gene-
racion de novedades evolutivas importantes, aunque con distinto vigor.
Desde la perspectiva del andlisis de las teorias cientificas las razones de la
exclusion son distintas. A saber: la simbiosis no tiene fdcil tratamiento
desde la perspectiva de la demostracién empirica de c6mo una entidad
simbiontica tiene mayor eficacia biolégica que las entidades componentes
por separado. El parasitismo, por otr lado, se ha visto como involucién o
pérdida de propiedades evolutivas ganadas por especies ancestrales no pa-
rdsiticas, y su contribucion a la generacién de novedades evolutivas no es
relevante. Esta situacién de mutua ignorancia puede hacerse sin el recurso
explicito a teorias antagénicas. Sélo hay que reformular la nociéon darwi-
niana de «conflicto» en términos compatibles con la emergencia de noveda-
des evolutivas por la interaccion de unidades componentes. Ahora bien, si
la generacién de tales unidades fuera por la capacidad de «autoorganiza-
cion» de las mismas, es cuando tendriamos un conflicto tedrico, el que se
plantea entre explicaciones selectivas y no selectivas de generacion de no-
vedades evolutivas. El objetivo del presente trabajo es doble: por un lado
plantear la posibilidad formal de intengrar simbiosis y parasitismo en el
marco de la teoria cldsica de la Evolucién y, segundo, el planteamiento for-
mal del conflicto cuando la simbiosis, especificamente, pudiera ser el pro-
ducto de la interaccion multiple de unidades componentes en un ambiente
donde la seleccién natural no opera.
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1. Una extension del conflicto darwiniano

He tomado un libro reciente sobre Evolucién (Majerus et al., 1996)
y en sus péginas introductorias los autores mantienen una tesis que
quieren hacerla prevalccer a lo largo de todo el texto. La tesis en
cuestién es la del «conflicto». El conflicto como elemento de actuacién
continda en el tiempo y en todas y cada una de las escalas de la
organizacién biolégica. El conflicto es esencial para la Evolucién. Aparece
cuando compiten individuos de la misma especie por recursos, cuando
lo hacen especies diferentes, cuando hay que superar conflictos entre
niveles de organizacién biolégica (por ejemplo un gen frente a un con-
junto integrado de ellos -un cromosoma-, 0 cuando variantes génicas
no se imponen dentro de un programa de desarrollo que tampona sus
efectos). El conflicto parece ser la clave de la Evolucién porque del
juego que supone el acceso al recurso surge la organizacién de variantes
que mejoran su estrategia en el mismo. El conflicto y su resolucién
son el elemento fundamental de la teoria clasica de la Evolucién bio-
légica. El conflicto es la manifestacién de la accién de la seleccién
natural después de la mutacién. Pero el conflicto plantea dimensiones
nuevas. Aln cuando es un término que ha tenido una connotacién
restringida tiene interpretaciones que amplian su contenido. Veamos.
La noci6én clésica, en efecto, es la pura concepcién darwiniana de la
supervivencia del méds eficaz, en cualquier circunstancia. Es una ley
inexorable, vigente por lo deméds como tesis central del origen del mundo
viviente (Bell, 1997). Pero su dimensién se ha limitado excesivamente
a la interaccién de las entidades existentes, normalmente con la eli-
minacién de una de ellas, y no tanto a la creacién de novedades evo-
lutivas. No queda por demés informar aqui de la referencia que mas
de un autor ha hecho en contra del programa clésico del neodarwinismo,
por cuanto éste da cuenta de cémo cambian los genes (u otras unidades
de organizaciéon y replicativas superiores) con el tiempo, pero no de
como tales unidades aparecen. Retomando el hilo: el conflicto tiene
una dimensién adicional, de creacién de novedades. Cuando por el
conflicto desaparece A que compite con B, tenemos una versién negativa
del efecto de la seleccion. Cuando por el conflicto entre A y B, A
cambia a A’ y B lo hace a B’, entonces asistimos a un proceso de
seleccién positiva en el que no tenemos dimensiones de novedad evo-
lutiva, sino de transformacién. Dos entidades equivalentes se van mo-
dificando, pero no hay un elemento que nos lleve a pensar que pasamos
a la gestacion de una gran novedad, sino a la afirmacién darwiniana
de «descendencia con modificacién». En la interpretacién del conflicto
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existe, como decia, la posibilidad de considerarlo como generador de
novedad. Un ejemplo es la simbiosis. La nocién puede ser compatible
con la creacién de entidades més eficientes. Tenemos dos unidades A
y B que pueden interaccionar de forma muy variada. Su conflicto puede
ser del tipo de los mencionados anteriormente, pero existe la posibilidad
de que se genere una asociacién estable AB que, a su vez, entre en
conflicto con las unidades componentes, a no ser que el nicho de la
nueva unidad sea radicalmente distinto al de las unidades componentes,
lo que es dificil de imaginar si, por ejemplo, las unidades en cuestion
son replicones. En efecto, A y B son entidades replicativas, por lo
que el conflicto se plantea entre la autonomia o independencia de
ambas frente a AB. Pero la situacién de novedad que supone AB frente
a A o B es clara conceptualmente, y no parece incompatible con la
nocién darwiniana del conflicto, porque A evolucionara frente a AB,
si A es mas eficaz que AB. Por lo tanto, y aunque parezca una trivialidad,
la interpretacién més abierta de la nocién de conflicto entre unidades
de distinto nivel puede incorporar en una forma mds fuerte la idea
de novedad evolutiva.

2. Una modelizacion

Si hay algo habitual en Biologia es la modelizacién, entendida
ésta como la representacién gréafica de una estructura o funcién segin
los términos de la teoria que los justifique. Nada mds abundante, por
ejemplo, en los libros de texto de Genética que las representaciones
diagramaticas del DNA. Llegamos a identificarnos tanto con la rep-
resentacién que olvidamos que es un modelo, bien alejado de lo que
sea realmente la molécula en accién. Lo mismo ocurre cuando dibujamos
partes de organismos, organismos enteros, cuando representamos Ar-
boles filogenéticos, etc. Tales modelizaciones representan estados del
conocimiento biolégico. Alrededor de tales representaciones definimos,
bien entendido entonces que las definiciones dadas representan el co-
nocimiento de la materia hasta el momento. Es importante, no obstante,
esta operacién de representacién a la hora de superar ambigiiedades
y, de vez en cuando, de integrar corrientes que, al menos por su génesis
y devenir, parecen excluyentes o competidoras. La nocién darwiniana
de «descendencia con modificacién» admite la siguiente modelizacién:

Al— A2—A3—A4
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en la que un tipo (por ejemplo un cardcter biolégico, o una especie,
0 un gen, etc.) se transforma en otro en una serie gradual como con-
secuencia de un proceso de adaptacién a un medio cambiante. La trans-
formacién gradual admite precisiones. Es el caso, por ejemplo, de lo
que podriamos denominar «especializacién», cuya modelizacién podria
ser:

A2

Al

Sy

A3

donde la transformacién comporta la generacién de tipos que estén
especializados. Atendiendo a la naturaleza de las nuevas propiedades
vemos que ambos, transformacién y especializacién, son modificaciones
que no comportan la aparicién de un nuevo nivel de organizacién bio-
légica. Por contra, la simbiosis, entendida como la superacién por parte
de una nueva entidad de nivel superior a las entidades componentes,
comporta la generacién de novedad evolutiva. Su modelizacién podria
ser la siguiente:

Al
C1

B1
3. Simbiosis: un recorrido genérico

Comparado con procesos endégenos, la simbiosis es un proceso exé-
geno esporddico de incremento de la complejidad genética y de aparicién
de novedades evolutivas, que cualitativamente parece ser muy relevante
(origen de los cromosomas, de la célula y de la célula eucariética).
La implantacién evolutiva de una interaccién simbi6tica tiene lugar
en el seno de entidades que, dependiendo del nivel de la jerarquia
biolégica, compiten por recursos de naturaleza variada donde, por lo
tanto, se puede plantear un conflicto genémico entre las unidades com-
ponentes y la entidad simbiética.

La génesis de caracteres fenotipicos complejos es un elemento esen-
cial de la teoria darwiniana de la seleccién natural. Darwin razoné
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que tales caracteres eran compatibles con su teoria por cuanto cada
pequefia adquisicién en el proceso evolutivo conferia una ventaja se-
lectiva. La adecuacién de la explicacién de Darwin ha sido objeto de
debate recurrente porque no es inmediato que cada paso intermedio
conducente a un nuevo caracter fenotipico posea la requerida ventaja
selectiva. Con respecto al modelo estdndar de cambios fenotipicos pe-
querios y graduales se han sugerido otros tales como macromutaciones
o cambios en la ploidia. El modelo de cambios graduales, no obstante,
requiere la aparicién de pequefias y consecutivas innovaciones. Se de-
nomina endégeno a este modo de generacién de novedades fenotipicas
(Law, 1991). De forma diferente, aunque no alternativa, esta la po-
sibilidad de adquirir novedades fenotipicas a través de la simbiosis.
El término no tiene una definicién sencilla (Douglas, 1994), aunque
una caracteristica fundamental de la simbiosis, no obstante, es la intima
asociacién entre organismos de dos especies diferentes, normalmente
uno de mayor tamaiio (hospedador) que el otro (simbionte). La definicién
implica asociaciones que van del parasitismo al mutualismo, y donde
el beneficio de la asociacién, aunque de dificil evaluacién experimental,
varia desde ser menor para uno de los dos asociados al que tendria
de no estarlo (parasitismo), hasta el de ser mayor al que tendrian si
no estuvieran asociados (mutualismo).

Las simbiosis bien establecidas suelen comportar alteraciones e in-
tercambios genéticos entre las «entidades» asociadas. El establecimiento
de una coexistencia estable permanente de entidades genéticas que
fueron capaces de existencia independiente ha tenido un papel im-
portante en el origen de la célula eucariética y, previa y probablemente,
en el origen de las células y cromosomas (Maynard-Smith y Szathmary,
1995). La hipétesis selectiva subyacente en estas transiciones evolutivas,
y otras de menor calibre, no sélo obliga a la bisqueda confirmatoria
de cémo una entidad simbiética ha evolucionado a partir de entidades
componentes de vida independiente, sino también cémo, una vez con-
seguida tal asociacién, no se revierte a la situacién inicial o se evita
un conflicto genémico entre la unidades integradas (Maynard-Smith
y Szathméry, 1995). Las transformaciones a escala filogenética y me-
canismos implicados en la adquisicién de algunas novedades evolutivas
por medio de la simbiosis y las causas a escala poblacional de su
mantenimiento sin disrupcién, una vez bien establecidas, forman la
parte esencial de la tesis que pretende integrar la simbiosis en el
marco de una teoria general sobre el conflicto biolégico. Por ejemplo:
(qué cambios podemos esperar en un genoma bacteriano que se ha
integrado en un insecto?; jy en el insecto?; ;qué pardmetros genéti-
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co-poblacionales gobiernan la interaccién nicleo-mitocondria, una aso-
ciacién simbiética bien establecida?; la arquitectura cromosémica: jen
qué medida condiciona el que puedan existir especies con casi nula
presencia de inversiones y otras con alta frecuencia de ellas?; jqué
disfuncién sobre los genes o conjuntos de ellos provocan alteraciones
estructurales de este tipo?

Las preguntas en cuestién tienen una resolucién en el marco de
la experimentacién y la contrastacién. Veamos con algo mas de detalle
algunas investigaciones que podrian tener como hipétesis de trabajo
las bases selectivas de la generacién simbiética de novedades evolutivas.
La novedad que comportan estos trabajos es més bien interpretativa;
es decir, se considera una posible vinculacién entre asociacién que
genera una novedad (por ejemplo especiacién, interacciones estables
nucleo-mitocondria o arquitectura cromosémica estable) y bases selec-
tivas que justifican su fundamento. En otras palabras, una combinacién
de seleccién y simbiosis o simbioticismo selectivo. Veamos tres ejemplos
que podrian servir como apuntes para sendas investigaciones en di-
ferentes niveles de la organizacién biolégica y con diferentes metodo-
logias: el nivel organismico (endosimbiosis en insectos), el nivel celular
(la interaccién nicleo-mitocondria) y el nivel poblacional (la eficacia
biolégica de unidades supergénicas con genes letales).

3.1. Evolucién de la endosimbiosis en insectos

El fenémeno de la endosimbiosis esta relativamente extendido entre
los insectos, con localizaciones variadas, formandose incluso estructuras
que sirven propiamente como receptéculo de los simbiontes, y siendo
normalmente bacterias los organismos simbiontes (Douglas, 1994). Bu-
chnera aphidicola, bacteria endosimbiéntica de los 4fidos o pulgones,
ha sido objeto de intensa investigacién durante la dltima década. Parece
ser un endosimbionte primario de los afidos, y se estima entre 150
a 250 millones de afios la antigliedad de la asociacién. Més aun, la
divergencia que ha experimentado B. aphidicola desde ese momento
ha ido paralela al proceso de divergencia filogenética experimentada
por los pulgones. Los cambios que han acontecido en ella no se limitan
a simples substituciones nucleotidicas. Genéricamente presentan tres
caracteristicas fundamentales de alteraciones genémicas respecto de
bacterias de vida libre (Moran, 1996); a saber: a) incrementando su
contenido en A+T; b) cambiando la forma en que algunos de sus operones
se regulan (Moran y Baumann, 1994); y c) proliferando plasmidos de
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biosintesis de aminodcidos (Lai et al., 1994; Bracho et al., 1995; van
Ham et al., 1997). No parece haber duda sobre la incorporacién de
novedades metabélicas por parte del endosimbionte al dfido. En efecto,
la bacteria suministra amino4cidos esenciales que el pulgén no puede
obtener del floema de la planta. Pero lo que resulta méas espectacular
es el bricolaje del que sirve la Evolucién para hacer eficiente desde
el punto de vista de la simbiosis a una bacteria de vida libre que
pasa al ambiente distinto y estable del insecto: la naturaleza de los
plasmidos que han aparecido no estdn descritos en bacterias de vida
libre. Las bacterias fijadoras de nitrégeno han desarollado pldsmidos
apropiados para su asociacién simbiéntica con las leguminosas. Es més,
no sélo los pldsmidos, sino la regulacién de la expresién genética asi
como una previsible reduccién del tamafio genémico pueden ser ca-
racteristicas diferenciales respecto de los genomas de bacterias de vida
libre.

3.2. La evolucién de una asociacién simbidtica bien establecida: la
interaccion niclepo-mitocondria

Un segundo ejemplo lo constituye no ya la asociacién simbiéntica
mas conocida, como es la de la formacién de la célula eucariética por
integracién de bacterias primitivas que han evolucionado a mitocondrias
y otros tipos de pldstidos sino desde la perspectiva de la estabilidad
de una asociacién bien establecida, lo que acontece cuando de alguna
manera se disrumpe la integracién de la citada asociacién. Es el caso
de la interaccién entre genomas nuclear y mitocondrial en cualquier
organismo superior. Fos et al. (1990) demuestran tras la sintesis de
cepas de Drosophila subobscura con genomas nucleares y mitocondriales
de procedencias geogréficas bien alejadas que la eficacia biol6gica de
tales cepas es menor que la de cepas con genomas nucleares y mi-
tocondriales del mismo origen geogrifico. De alguna forma, todavia
no elucidada en términos moleculares, se rompe la coadaptacién entre
genomas bien acoplados funcionalmente, y ello tiene consecuencias para
la dindmica de individuos hibridos.

3.3. La arquitectura genémica de Drosophila subobscura

El polimorfismo cromosémico para inversiones de D. subobscura
ha sido muy estudiado tanto en poblaciones paledrticas como coloni-
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zadoras de Norteamérica y Sudamérica. El modelo de variacién lati-
tudinal para la mayoria de inversiones es el mismo en las tres areas
geogréficas, lo que demuestra el cardcter adaptativo de dicho poli-
morfismo (Orengo y Prevosti, 1996). Esta variacién geogrifica adap-
tativa podria estar relacionada con la temperatura. Por otra parte, a
pesar de los cambios estacionales ciclicos descritos en algunas pobla-
ciones, se considera en general que D. subobscura es una especie con
un polimorfismo cromosémico para inversiones rigido (Dobzhansky,
1962). La inversi6n cromosémica O5 de D. subobscura presenta una
distribucién erratica en la regién Paledrtica, pero en cambio muestra
una clina significativa en las poblaciones colonizadoras Norteamericanas
y Sudamericanas, donde ademds estd asociada con un gen letal. A
pesar de tal asociacién, la seleccién natural parece favorecer esta in-
versién (principalmente en climas frios). ;Podemos determinar si hay
seleccién darwiniana en ese conjunto supergénico a pesar de tener
algin componente letal en homozigosis? (Franklin y Lewontin, 1970).
(Qué factores estdn determinando que no se disrumpa una unidad
de varios genes que es portadora de letalidad en uno de ellos?

4. Una concepcién interactiva del parasitismo

La tesis que se ha mantenido durante tiempo en torno a la Evolucién
del parasitismo es que los organismos que entran en tal especializacién
no generan novedad evolutiva alguna. Su especializacién consiste, ge-
neralmente, en la minimizacién de sus funciones y sus estructuras y,
por lo tanto, podemos dar poco valor evolutivo a tal estrategia en la
gran cantidad de especies que la siguen. No voy a discutir tal cuestién
exactamente. La pregunta y la tesis en relaciéon con el parasitismo
sera distinta; a saber: ;qué efecto evolutivo conlleva la accién de una
entidad parésita A sobre una entidad hospedadora B? La pregunta,
tal como aparece formulada tiene cierta analogia con la hipétesis de
la Reina Roja. Segin ella dos especies que compiten por el mismo
recurso enfran en una carrera por la supervivencia, y alld donde una
encuentra una estrategia que la hace superior a la otra, la segunda
lo hace un tiempo después, antes de llegar a extinguirse. La apariencia
es de no moverse, en sentido evolutivo, cuando en realidad se estdn
transformando paralelamente. La hip6tesis tiene su lectura en el caso
de la interaccién parasito-hospedador donde pueden darse novedades
evolutivas de transcendencia, especialmente en el hospedador, pues
el parésito, tal y como decia al principio de este apartado, parece
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seguir una dindmica de minimizacién estructural y funcional. Por ejem-
plo: ;puede una interaccién de tal naturaleza promover una nueva
especie?, ;puede alterarse manifiestamente la sexualidad, generando
sistemas de reproduccién diferentes? Mdas atn, y ya que estamos ha-
blando a la par de la interaccién simbiética, jno cabe pensar que la
«guerra de armamentos» que supone la relacién parésito-huésped puede
evolucionar, en algunos casos, hacia una situacién de no perjuicio para
el hospedador y, eventualmente de beneficio mituo? Una interesante
hip6tesis a contrastar que podria ayudar a perfilar la génesis de algunas
asociaciones simbiéticas a partir de interacciones iniciales del tipo hués-
ped-parésito.

Normalmente el trabajo en Ciencia requiere explicita o implicita-
mente el planteamiento de hipétesis como punto de partida. El trabajo
en Biologia aparentemente adolece en muchas ocasiones de tal estra-
tegia. Cuando se dice que no hay hipétesis, en el fondo es porque
estdn implicitas y hay que tratar de hacerlas explicitas. La hipétesis
que mantengo en este apartado es la siguiente: «Una cierta cantidad
de simbiosis representan un estadio terminal de la evolucién de la
interaccién entre parasito y huésped». Como ocurre con muchas otras
hipétesis en Biologia Evolutiva la demostracién de esta tesis tendria
que hacerse sobre la base de evidencias indirectas, por dos razones.
En primer lugar porque parece que el establecimiento de asociaciones
simbiéticas es un proceso lento. (Quiero recordar que, incluso, se llegan
a formar, en ciertos casos, «6rganos» especificos en los hospedadores
para albergar a los simbiontes). Pareceria entonces que la interaccién
huésped-parasito es més frecuente y s6lo de vez en cuando evoluciona
hacia la simbiosis. En segundo lugar estaria encontrar evidencias in-
directas, por ejemplo filogenéticas, que apoyen la transicién de para-
sitismo a simbiosis. Resumiendo, mostrar que las asociaciones
parésito-huésped son mas abundantes pero més jévenes que las aso-
ciaciones simbiénticas y, segundo, evidencias filogenéticas de la tran-
sici6n de parasitismo a simbiosis, constituirian dos pruebas indirectas
de la tesis mencionada.

5. Simbiosis: una interpretacién contradarwinista

Cabe una forma alternativa de interpretar la simbiosis como un
proceso que emerge en el seno de la interaccién de varias (mds bien
multiples) unidades componentes, siguiendo para ello la idea de Kauff-
man (1993) de generacién de novedades de orden biolégico a partir
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de lo que denomina «autoorganizacién» de los componentes de un sistema
biolégico. En efecto, en un ambiente formado por muchas unidades
la simbiosis podria entenderse como la generacién de una propiedad
emergente sin necesidad del recurso a la seleccién natural. Conviene
hacer un ejercicio o experimento mental en torno a esta posibilidad.
Como dice Bell (1977), el unico corpus cientifico que puede seriamente
hacer frente en la actualidad a la seleccién natural como responsable
o agente de la generacién del mundo viviente es el de autoorganizacion,
que promueve comportamientos emergentes en el seno de multiples
unidades interactuantes donde, explicitamente, la seleccién estd ex-
cluida. Cuando digo explicitamente es porque la mayor parte de la
«evidencia» que se dispone en relaciéon con la aparicién de nuevas
propiedades viene del campo de la modelizacion computacional. Aunque
sblo sea por pura distincién formal existe una diferencia aparente: la
cantidad de unidades interactuantes es elevada en el caso de la au-
toorganizacién y, limitada a pocos componentes en el caso de la simbiosis
generable por resolucién de un conflicto selectivo. No es una cuestion
trivial, pues si resulta dificil verificar la hipétesis de simbiosis como
conflicto selectivo, mucho mas resulta por la interaccién de unidades
miuiltiples interactuantes donde la seleccién estd excluida.

La tesis clasica de la simbiosis (Sapp, 1994) como mecanismo al-
ternativo de creacién de novedad evolutiva al de la seleccion natural
se puede comprender mds facilmente si planteamos la controversia
en los términos de seleccién frente a autoorganizacién. Ello es debido,
como creo haber mostrado en este trabajo, a que la nocién ampliada
de conflicto selectivo admite la inclusién de simbiosis, al igual que lo
puede tener (aunque en este caso mi conocimiento es mas limitido)
la nocién de autoorganizacidn.
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