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Quiero dedicar este libro al recuerdo de dos personas
que han tenido una gran influencia sobre la ciencia
bioldgica y en mi manera de ver la evolucidn,
por mds que mis posibles errores en ningtin caso
hayan de serles atribuidos: Ramén Margalef (1919-
2004), ecélogo de proyecciéon mundial y maestro
por tantos motivos, que desveld las conexiones
entre la evolucién y la sucesion ecoldgica, y Lynn
Margulis (1938-2011), una cientifica eminente y
una mujer briosa que, luchando a contracorriente,
formul¢ la teoria endosimbidtica del origen de la
célula eucariota y defendi6 la importancia de la
simbiogénesis en la evolucién.
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Prologo

Este texto es una ampliacion, y una profundiza-
cion, de algunos temas que he tratado en Biogra-
fia del Mundo (Terradas, 2006) y en trabajos mas
breves (Terradas, 2005; Terradas y Pefiuelas 2009,
2012). El lector puede encontrar, sobre todo en la
primera de estas referencias, un tratamiento mads
general. Desde que escribia aquel libro hasta aho-
ra, mis conocimientos han aumentado (haciendo
el balance entre lo que he aprendido y lo que he
olvidado), y mi percepciéon de lo que sé es ahora
mas lacida y me hace pensar todavia mas que en-
tonces que no sé practicamente nada y que todo
es mucho mas complicado de lo que yo creia, y
también de lo que creian otros, mucho mads en-
tendidos que yo. Aun asi, pese a las dudas e inte-
rrogantes que marcan el camino que he seguido,
el rumbo no ha cambiado de manera sustancial.

Estoy convencido (pero sélo es lo que me pa-
rece a mi, porque es muy licito pensar que
existen otras prioridades y urgencias) que el
primer trabajo de la ciencia es dar una ex-
plicacion de como el juego de la materia y la
energia han generado espontaneamente esta
prodigiosa realidad de la que formamos parte,
aunque tengamos una percepcién muy parcial
y muy sesgada, y lo que quizas es mas dificil,

ha de dar una visiéon desde dentro. Es un tra-
bajo que, al tratar de explicar el mundo, abraza
una parte sustancial de lo que habian tratado
la filosofia y las teologias.

También estoy persuadido de que muchos de los retos
intelectuales que plantea este intento de explicacion
quedan todavia fuera de nuestro alcance, y quizas al-
gunos permaneceran siempre asi. Pero no sé imaginar
aventura mas estimulante que la del proceso colectivo
del conocimiento, avanzando, incansable, entre las
inmensas dificultades de la realidad compleja y cam-
biante, a lo largo de un proceso historico, y a pesar de
las muchas trampas ideoldgicas y psicoldgicas que
nuestras propias mentes nos tienden.

El volumen de lo que se ha escrito y se escribe sobre
las cuestiones evolutivas que hacen el objeto de este
texto es tan enorme que toda pretension de sintesis
seria ridicula. Cada uno de los apartados que trato
ha sido objeto de miles de paginas y ha dado lugar a
multiples teorias enfrentadas que reviven una y otra
vez bajo nuevas formas, o se vuelven a construir bajo
formas sdlo levemente modificadas. Lo discuten con
pasion los especialistas y yo no lo soy, asi que no
pretendo aclarar lo que para ellos es espeso. No me
interesa, ni puedo, dar cuenta de todo esto, quiero
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sobrevolarlo para hacer mencién de algunos conoci-
mientos nuevos que me han impresionado especial-
mente y que pienso que piden un refuerzo de la teo-
ria. Reconozco que he hecho mucho uso de revistas
interdisciplinarias como por ejemplo Nature, Science
0 PNAS, y de las referencias que hacen a trabajos pu-
blicados en otros lugares, que he consultado directa-
mente siempre que he podido. Esta manera de hacer
seria absurda en un libro de texto, porque para escri-
bir algo en un libro de texto hay que esperar que los
nuevos conocimientos estén muy contrastados. Lo
que os propongo es mas bien una seleccion perso-
nal de temas que me interesan y que trato de encajar
dentro de un marco conceptual. Por este motivo, lo
que tenéis delante es una “obra en construccion” que,
idealmente, se tendria que ir poniendo al dia como
quien dice cada semana. Por eso empleo muchas re-
ferencias de los afios 2010 a 2014.

No soy quien para entrar en controversias que han
tenido, y todavia tienen, personas mucho mas pre-
paradas que yo, pero no me abstendré de sefialar
algunas ideas que me han parecido convincentes
o ciertas carencias o interpretaciones demasiado
parciales que creo entrever en los debates.

Sugiero tres estadios claves que definen cambios
esenciales en la manera de enfocar la evolucién a
partir del siglo XX. El primer estadio se caracte-
riza por mirar la vida como una informacion que
se transmite, con mds o menos errores. Este es-
tadio tiene algunos momentos culminantes, entre
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los cuales podemos destacar el descubrimiento de
la doble hélice por Watson y Crick, el descifra-
miento del cédigo genético, los trabajos de Bar-
bara McClintock sobre las transposiciones en el
genoma o el establecimiento por Crick del dogma
central de la biologia molecular. El segundo esta-
dio tiene como palabra clave regulacion: de qué
manera la informacién pasa del genotipo a la ex-
presion fenotipica. Conrad Waddington lanzé el
tema con su idea de canalizacién y con el invento
de la palabra “epigenética’, y los enormes adelan-
tos que se han hecho en campos como la biologia
celular han puesto de manifiesto que existe un c6-
digo genético y otros cddigos superpuestos muy
importantes, a la vez que ha crecido una ciencia,
la genética del desarrollo, que empez6 a fusionar-
se con la tematica evolutiva en los 1980 s con gen-
te como nuestro Pere Alberch, mediante lo que se
conoce como evo-devo. El tercer estadio aparece
cuando el pensamiento evolutivo se gira mas de-
cididamente hacia el hecho que el genoma no es
algo aislado que cambia por accidentes, sino que
todo en la vida es un proceso colectivo de inte-
racciones (Waddington también fue un precursor
al advertir que no era bueno centrarse en los ge-
nes y no tener en cuenta como interactuaban con
sus productos para configurar el fenotipo, y Ernst
Mayr o Richard Lewontin destacaron la impor-
tancia de las interacciones). Entre estas interac-
ciones, encontramos los intercambios de material
genético. El genoma cambia muchas veces por in-
corporaciones. No sé a quien se tiene que atribuir



el primer descubrimiento de transferencias géni-
cas horizontales (entre especies diferentes) en el
mundo de los procariotas, pero si que puedo decir
que un paso crucial en este tercer estadio fue debi-
do a Lynn Margulis y a su teoria de la endosimbio-
sis serial, que demostraba que las incorporaciones
podian ser de organismos enteros y apuntaba que
la simbiogénesis ha tenido un papel decisivo en
la evolucién y que se puede hablar de seleccion
a nivel del holobionte. La ecologia evolutiva, con
nociones como la de construccién de nicho, los
adelantos médicos sobre la microbiota humana y
otros muchos campos de las ciencias bioldgicas
han hecho también aportaciones en este estadio
de la comprension evolutiva de la vida, vista como
un proceso de evolucion interactiva o de coevo-
luciéon (término introducido por Paul Ehrlich, a
quien tuve la suerte de conocer en Stanford en
1999 y que recibié el Premio Ramdén Margalef en
2009). La contribuciéon de Ramon Margalef al des-
tacar la importancia de las adherencias entre evo-
lucién y sucesion ecologica ha sido, a mi juicio,
también muy relevante.

Informacién, regulacién, interaccidn: si se
piensa, son aspectos que los biélogos y natura-
listas siempre han tenido presentes, especial-
mente los fisidlogos y ecélogos. La secuencia
en que los he presentado sélo quiere indicar
el énfasis que han recibido entre los estudio-
sos de la evolucion desde las primeras décadas
del siglo XX hasta ahora (inicialmente, reci-

bié mas atencion la informacién, después in-
formacion y regulacidn, ahora las tres), y hago
aqui sin duda un relato demasiado esquemati-
co pero que me ayuda a organizar mi seleccion
de hechos y teorias en este librito.

He dejado para el final de la secuencia un aspecto de
la evolucién que afecta a especies de vida social y, en
especial, a la especie humana. Me refiero a la cultura.
Con la cultura, la vida inventa una nueva manera de
acumular y transmitir informacién, que deviene un
nuevo elemento en el proceso colectivo, coevolutivo.
La cultura, producto de la vida, tiene su propia evolu-
cién, no tan sometida a seleccion natural, pero tam-
bién existe una coevolucion de la cultura con la vida.
Viene al caso quizas citar una frase del discurso que
pronuncié Edward Osborne Wilson cuando recibié
el Premio Internacional Catalufia de la Generalitat en
2007, frase que Joandomenec Ros recoge también en
su prologo a la traduccion que ha hecho del libro de
Wilson Cartas a un joven cientifico (editado por Rosa
dels Vents en Barcelona el 2014):

Cada cultura y cada lengua es una obra maestra,
construida en su incomprensible belleza por la
interaccion de los humanos con su entorno.

De manera parecida, cada especie, cada pro-
duccion viva de la natura, se ha construido
por la interaccion de la materia y la energia, en
un proceso constante y colectivo de acumula-
cién de informacion, creacion de mecanismos
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reguladores para el uso de esta informacién y
constantes intercambios e incorporaciones.
El resultado es la incomprensible belleza de la
naturaleza. La belleza es incomprensible, pero
como se ha construido la vida, o cémo se han
construido las culturas y las lenguas, son proce-
sos procesos comprensibles en cuanto a los me-
canismos, y tratar de descifrarlos (con la gran
dificultad que supone siempre descifrar proce-
sos que se han desarrollado histéricamente) es
una tarea maravillosa y apasionante.

Mucho de cuanto digo en este libro procede de lo
que dicen otros. Casi todo. Y, en buena parte, como
ya he comentado, son cosas que no han pasado to-
davia por la criba del tiempo. Tienen, en cambio,
el atractivo de las noticias que se tienen que dar
con prudencia antes de aceptarlas pero que nos
estimulan a pensar en posibilidades nuevas. He
tratado de poner las referencias pertinentes cuan-
do menciono o reproduzco, a menudo de manera
casi textual, los escritos de otros. Esto ayudara el
lector a reconocer, por la fecha del trabajo, aquello
que quizas es demasiado reciente para considerar
que no se trata de conocimiento muy establecido
Y, tal vez, podra, si quiere, dar un vistazo al texto
original, muy a menudo asequible, si no entero al
menos en resumen, en la web.

No me importa que se me acuse de recortar y pe-

gar, aunque creo sinceramente que no es esto lo
que he hecho. Soy ecélogo y no genetista, bidlo-
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go molecular, etélogo, paleontélogo o cualquier
otra cosa. Mi primer objetivo en este texto fue
hacerme una composiciéon de lugar algo mas ac-
tualizada de la que tenia. El segundo, ahora, es
ofrecerla, tal y como la he interpretado, a otras
personas, por si les sirve, diciéndoles donde pue-
den ir a profundizar mds en cada caso. Esto no
quiere decir que no dé opiniones personales en
algunos puntos, y la selecciéon que hago ya es
bastante personal. Doy opiniones, advirtiendo
que mis opiniones no tienen importancia; las
doy sobre todo por si alguien me hace el favor de
sacarme de mis errores, para saber si la idea que
me he hecho del tema es, en conjunto, aceptable
o contiene enredos y malentendidos. No preten-
do profundizar mucho en los caminos mas ted-
ricos (a los interesados, les recomiendo un libro
reciente, Moya 2013). Espero que el presente
texto sea util a profesores y profesionales de las
ciencias de la vida y otros cientificos que quieran
hacer un esfuerzo de actualizacién en este tema
decisivo, en el que las novedades son constantes.

Entender la evolucién es una manera de enten-
dernos nosotros. Este pobre intento mio puede
parecer de una pretension excesiva, pero ya se
desprende de cuanto acabo de decir que no ten-
go otra pretension sino la de tratar de estar al co-
rriente y atar algunos cabos. En todo caso, ningun
tema me parece mas apasionante.

Barcelona-Bellaterra, febrero de 2014



I. La revolucion de Darwin

Toda la comprension cientifica de la biologia descansa
sobre el hecho evolutivo. La evolucién es fundamen-
tal, no sdlo para los genetistas y paleontélogos, sino
también para microbidlogos, ecélogos, immundlo-
gos, etélogos, o en cualquier aplicacion de la biologia,
como las que se relacionan con la agricultura o la me-
dicina. Por lo tanto, es evidente que necesitamos una
teorfa evolutiva fuerte y muy desarrollada. ;La tene-
mos? Mi impresion es que la teoria de que dispone-
mos, que ha parecido suficiente durante décadas, ya
no enlaza de un modo suficientemente satisfactorio
los diferentes campos, que se agrandan muy deprisa, y
que habria que ampliarla y hacerla capaz de absorber
el alud de nuevos conocimientos que nos vienen de
todas estas disciplinas. Pero esto no se tiene que tomar
como si fuera una critica al darwinismo. Al contrario,
la esencia de la aproximacion darwiniana se mantie-
ne muy solida y es mas que nunca la base de nuestra
comprension de la biologia y de las disciplinas aplica-
das, como la medicina o la agricultura.

Las proezas de Darwin, al publicar el monumental
Origen de las especies hace algo mas de 150 afios,
y de Alfred Rusell Wallace (con su articulo On the
tendency of varieties to depart indefinitely from the
original type), de quién se conmemord el centenario
del fallecimiento el 2013, consistieron en demos-

trar que la evolucion existia y que se explicaba por
causas naturales, que todos los organismos tenfan
un origen comun y que la selecciéon natural hacia
un papel determinante. Es dificil exagerar la reper-
cusion del conjunto de estas tres teorias diferentes
en el pensamiento contemporaneo. Sobre este gru-
po de teorias se ha continuado trabajando después,
a la vez que han aumentado mucho, y deprisa, los
conocimientos en una muchedumbre de tematicas
que son pertinentes al hablar de evoluciéon. Debido
a las 1bles sorpresas que la investigacion continua
produciendo y a la complejidad de los fenémenos

Fig.1. A) Charles Darwin. Foto: J. Cameron (PD via Wikimedia
Commons); B) Alfred R. Wallace. Imagen: Linnean Society of
London (PD via Wikimedia Commons).
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de la vida, no es extrafio que, todavia hoy, no se
haya desarrollado completamente una teoria uni-
ficada capaz de ligar campos como, por ejemplo, la
biologia molecular, la genética de poblaciones, la
paleontologia, el desarrollo o la ecologia.

Volvamos al Origen de las especies. A pesar de
la acumulacién de indicios que reunié Darwin,
como que en aquellos tiempos se sabia muy poco
de la herencia y, ademads, €l no llegd nunca a co-
nocer los trabajos de Mendel, y no se sabia ab-
solutamente nada de la biologia molecular, las
explicaciones que podia dar de los hechos indi-
cadores de la realidad de la evolucion, a pesar
de que avalaban un cambio radical en la com-
prension del mundo, eran limitadas en muchos
aspectos. No podemos olvidar, por ejemplo, que
Darwin, cuando hablaba de la variabilidad pro-
pia de cada especie, se referia a las diferencias
que observaba entre individuos, la gran mayoria
de las cuales ni eran genéticas ni él tenia manera

de saber si lo eran. Es realmente notable que, en
estas condiciones, Darwin acertara en las cues-
tiones esenciales, a la vez que se hacen compren-
sibles su gradualismo radical y su aceptacion de
la posibilidad de algin mecanismo lamarckiano
relacionado con el uso y el desuso, posiciones
que hoy pueden parecer discutible el primero, y
obsoleta la segunda.

Tanto él como Wallace indicaron que el meca-
nismo evolutivo mas importando tenia que ser
la seleccién natural, actuando sobre la variacion
preexistente entre los individuos de cada espe-
cie. La teoria de Darwin y Wallace (o de Wallace
y Darwin) de la seleccién natural, que ni mucho
menos fue aceptada por todos al principio, e in-
cluso quedd descartada durante bastante tiem-
po para muchos que preferian explicar el meca-
nismo de diversificacion por vias no selectivas
(ortogénesis, herencia de caracteres adquiridos,
etc.), ha acabado obteniendo un consenso prac-

Nota 1. Aunque resulta algo triste, mencionaré que el papel respectivo de Darwin y Wallace en el desarrollo de la idea de la seleccidn
natural quizas deba ser reconsiderado. Davies (2012 y 2013) ha aportado informacion que apunta a que Darwin no fue sincero sobre lo
que supusieron en su teoria las tres cartas que Wallace le mandd entre el 10 de octubre de 1956 y el 9 de marzo de 1958. Darwin podria
haber mentido en cuanto a las fechas de recepcion de dos de ellas, en un caso retrasando dicha fecha en cuatro meses y en el de la Gltima
en quince dias. Por ejemplo, en los quince dias transcurridos entre la llegada de esta famosa tercera carta de Wallace a Darwin explicando
sus ideas sobre la seleccién natural y la fecha reconocida por Darwin, éste habria anadido 66 paginas al tema de la Divergencia en su libro
“grande” sobre las especies. Wallace no habria llegado a enterarse de estas maniobras. Davies cree, pues, que Darwin practicé una espe-
cie de robo intelectual al decir que las ideas de Wallace eran practicamente iguales a las suyas, porque la seleccién natural se le ocurrid
a Wallace mientras que Darwin, simplemente, comprendié que se trataba de algo clave que le permitia integrar la informacion que habia
reunido y que no lograba explicar. De confirmarse todo esto, Darwin habria tenido un comportamiento censurable y Wallace mereceria
un reconocimiento mayor del que ya tiene. Claro que Darwin seguird siendo el autor de la gran sintesis, pero si Wallace hubiera publicado
directamente sus ideas, sin mandarselas a Darwin quizas hoy hablariamos de la teoria de la seleccion natural de Wallace.

| Noticias sobre Evolucién



ticamente universal entre los cientificos, bien
que no sin matices en algunos casos. Un acierto
crucial y muy nuevo de su planteamiento fue
separar aquello que era interior en los orga-
nismos de lo que era exterior: los organismos
generaban variaciones que se podian heredar y
el medio las discernia (vease Lewontin, 2000).
Pero la aportacion de Darwin no se limito a de-
cir que la evolucion era un proceso de variacion,
seleccién y herencia, como en parte veremos.

Sobre el analisis de las diferentes teorias inclui-
das en la visién darwiniana de la evolucion existe
mucha literatura, pero creo muy recomendable
el libro de Mayr (1991).

El origen comiin

Es notable, en cambio, que otra idea de Darwin,
la de que todos los organismos tienen un origen
comun, si que fuera muy pronto aceptada por la
mayoria de cientificos, a pesar de que entonces no
era posible demostrar este origen comun con da-
tos experimentales. La demostracion experimen-
tal no vino hasta casi un siglo después, cuando se
vio que todos los organismos comparten el mismo
cddigo genético de cuatro bases, y ahora se confir-
ma dia a dia con las nuevas técnicas filogenéticas.

En los tiempos inmediatamente posteriores a
Darwin, la aceptacion del origen comun fue mas
filosofica que cientifica: la mayoria de los cien-
tificos optaron por dar a la diversidad bioldgica
una explicaciéon natural, y por descartar el esen-
cialismo y la creacion especifica de cada especie.
Algunos que eran creyentes tendieron a poner la
accion creativa al principio de todo, que era mu-
cho mas razonable que pensar que Dios hubiera
creado todas y cada una de las especies existentes
con todos sus detalles: esto ultimo parecia exi-
gir que las especies presentaran una perfeccion
que, de hecho (por mas que las maravillas de la
vida nos puedan deslumbrar), no existe en la na-
turaleza, donde los expertos encuentran mucha
chapuza oportunista y muchos vestigios carentes
de funcion actual, y obligaba, ademas, a supo-
ner que, después de cada extincion, se hubieran
producido nuevos actos creativos para explicar
las especies que venian a sustituir a las desapa-
recidas. Era mucho mas légico aceptar que todo
se habia generado a partir de un mismo origen,
en un proceso de “ramificacion” diversificadora,
y que, si Dios habia intervenido, lo habia hecho
s6lo en el inicio, creando las condiciones para
hacer posible la evolucidn. Este punto de vista
lo habia anticipado Lamarck medio siglo antes
de Darwin: después de defender que las especies
cambian y que la naturaleza se organiza ella mis-
ma en respuesta a las necesidades (y esto desde
las funciones bioldgicas mas sencillas hasta el ra-
zonamiento), escribio en su Filosofia Zooldgica
(Lamarck 2007):
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sAdmiraré menos la grandeza del poder de
esta primera causa de todo si le ha apetecido
que las cosas sean asi que si, por tantos actos
de su voluntad, se hubiera ocupado y se ocu-
para todavia continuamente de los detalles de
todas las creaciones particulares, de todas las
variaciones, de todos los desarrollos y perfec-
cionamientos, de todas las destrucciones y de
todas las renovaciones, en una palabra, de
cuantas mutaciones acontecen generalmente
en las cosas que existen?

Las actuales teorias creacionistas y del disefio
inteligente (ésta con infundadas pretensiones
de ser cientifica, vedse Peret6 2010) han naci-
do de un fundamentalismo mucho mas regre-
sivo, y no hacen otra cosa que poner trabas al
progreso de nuestra comprension colectiva de
la vida, como siempre lo hizo el creacionismo
a lo largo de los siglos. El sensato comentario
de Lamarck no les satisface, los unos porque
creen en la literalidad de los textos considera-
dos sagrados, los otros porque no se quieren
desprender de la idea de un constante inter-
vencionismo divino (que Giordano Bruno ri-
diculizé enumerando muchos hechos banales
que tienen lugar simultdneamente, como la
caida de algunos cabellos al pasar un peine
—;tija Dios el numero y el lugar donde caen?-
o la dispersiéon en trayectorias diferentes de
un grupo de hormigas bajo la amenaza de un
pie —;determina Dios la trayectoria de cada
una?-, pero a Bruno lo quemaron por hereje).

Noticias sobre Evolucién

Al hacer intervenir a Dios a cada paso, lo ha-
cen responsable de todas las extravagancias y
los absurdos de que esta llena la historia evo-
lutiva, y la nuestra de paso.

Origen de las especies

A pesar de que en la naturaleza se encuentran nu-
merosos ejemplos de transicion entre especies, el
hecho es que, salvo en el mundo de los procariotas,
resulta muy natural distinguir especies, porque las
discontinuidades son bastante claras en muchisi-
mos casos. Y, aun asi, la especiacién no es un pro-
blema simple, ni lo es la definicion de especie. De
hecho, Darwin, pese al titulo de su libro de 1859,
casi no trato de la especiacion, porque no podia
hacerlo. La especiacion es mas facil de entender
en aquellas situaciones en que dos poblaciones
quedan geograficamente separadas, situacion que
imposibilita el entrecruzamiento y permite que, a
lo largo del tiempo, evolucionen a su aire, diver-
giendo (especiacion alopatrica, que autores como
Mayr consideraron practicamente como la tnica
posible). Pero Darwin defendia que las especies
tenian que poder aparecer también de manera
simpatrica, cuando dos o mas poblaciones ocupa-
ban nichos separados en un mismo territorio, y el
tiempo le ha dado la razén.



Las radiaciones evolutivas, como las de los peces
ciclidos africanos, muestran que la evolucion sim-
patrica es, en efecto, perfectamente posible y, en
realidad, frecuente. Las razones del aislamiento
reproductivo que acaba permitiendo la diversi-
ficacion simpatrica no siempre son, no obstante,
conocidas ni unicas. Para descifrarlas, en cada
caso se tendria que recurrir a una combinacion de
técnicas ecoldgicas, genéticas, etologicas y de bio-
logia molecular que todavia es dificil ver reunidas
en un equipo de investigacion.

Mas adelante, nos referiremos al concepto de es-
pecie, pero vale la pena avanzar que en una se-
rie de casos, y este es uno de ellos, ha habido que
abandonar teorias mas modernas que parecian
consolidadas para volver a recuperar lo que dijo
Darwin, y esto es la mejor prueba de la profundi-
dad de la mirada del sabio inglés.

Darwin contra el finalismo
y el esencialismo

Darwin dio un paso decisivo: habia dejado de lado
el punto de vista esencialista sobre las especies, vi-
gente hasta entonces en todos los naturalistas, para
adoptar un punto de vista dindmico, poblacional y,
por lo tanto, probabilistico (las especies, sea cual sea

su definicion, estan formadas por poblaciones, y es-
tas por individuos que presentan una considerable
variacion de caracteristicas, las cuales pueden ser
mas o menos favorables segun las circunstancias).
A diferencia de otros evolucionistas, que creian que
cada especie evolucionaba en una direccion de pro-
greso de acuerdo con el perfeccionamiento de su
“esencia” (ortogénesis), Darwin daba la direccion
de la evolucion a factores de azar y necesidad no
dirigidos a ningtn objetivo final. Negaba las cau-
sas finales, la teleologia. Y esta propuesta suponia
una revolucion de profundas consecuencias en el
pensamiento cientifico y filosofico, probablemente
la mas importante en los ultimos siglos.

La resistencia de los finalistas entonces era com-
prensible. Hoy, ya no tanto, y muy a menudo va
ligada a un desconocimiento de los datos biold-
gicos. No se puede dudar de que, a lo largo de la
evolucion, aparecen seres cada vez mas complejos;
Y, para muchos pensadores, el hombre, con su ce-
rebro y su capacidad para desarrollar cultura, tenia
que ser la culminacién de un proceso dirigido. Al
zrebatir este antropocentrismo, y la nocién aso-
ciada de progreso de la evolucion hacia la especie
humana como punto culminante, la revolucion de
Darwin fue copernicana.

En la naturaleza, se parte de aquello que es mas
<« » 4 4

elemental” (particulas, atomos, ondas elec-
tromagnéticas) y se construye la complejidad
paso a paso, por combinaciones y modificacio-
nes, a pesar de que a veces un sistema comple-
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jo se pueda simplificar (como pasa en algunos
casos de parasitismo) o ser “reiniciado” por
una perturbacion. La construcciéon de la com-
plejidad es lenta, la destruccién a menudo es
repentina, catastrdfica, como en el incendio de
un bosque o en una erupcién volcanica. Es es-
tadisticamente muy improbable que un siste-
ma que evoluciona en condiciones ambienta-
les poco o muy estables no tienda, en conjunto,
a hacerse mas complejo por combinaciones e
incorporaciones entre elementos preexistentes
y por cambios diversos. No hace falta ningtin
finalismo. En los inicios, sélo existen estruc-
turas sencillas que, con el tiempo, o se quedan
asi o se combinan y se modifican por azar. Las
combinaciones y reconfiguraciones estables y
que funcionan van produciendo complejidad.
Esto genera una tendencia observable de com-
plejidad creciente, es decir, una apariencia de
direccion. Otros mecanismos, de los que ya
hablaremos y que tienen relacién con las cons-
tricciones impuestas por el medio y por las es-
tructuras anatomicas preexistentes, ayudan a
dar esta impresion.

Podemos comparar el efecto aparente de la exis-
tencia de un proceso dirigido a lo que pasa en el
caso clasico de la difusion de un gas hacia zonas
con menos concentracion. En este caso, parece
que las moléculas se muevan con el fin de llenar
todo el espacio, igualando las concentraciones,
pero, en realidad, se mueven al azar en todas di-
recciones, y si se produce mas paso de moléculas

| Noticias sobre Evolucién

hacia un sector mas vacio es porque en el sector
mas lleno se encuentran mas moléculas movién-
dose en todas direcciones y, por lo tanto, mas
que lo hacen hacia el sector vacio. No hay que
ver ninguna finalidad en el proceso, como no hay
que verla en la evolucion bioldgica.

La ortogénesis, la tendencia intrinseca de la
vida a cambiar de manera sostenida en una
direccion determinada, resulta en principio
incompatible con la evolucién regida por la
seleccién natural. Esta es un proceso histori-
co en que el azar interviene en la produccién
de innovaciones genéticas y en el éxito repro-
ductivo. Depende de contingencias, como por
ejemplo las distribuciones de los individuos en
el espacio (pensemos, por ejemplo, en la de-
riva genética). Estas innovaciones se constru-
yen sobre aquello que existe previamente (no
se puede hacer cualquier cosa, la vida trabaja
sobre los materiales disponibles y esto supo-
ne constricciones) y se seleccionan segun las
condiciones que se dan también en aquel mo-
mento. En la evolucion no existe ningun plan,
ningun disefio previo, ni global ni especifico.
Sobre esto, el consenso entre los cientificos es
muy grande. Las teorias finalistas y la ortogé-
nesis fueron abandonadas por la mayoria de
cientificos en las primeras décadas del siglo
XX, por mas que siempre ha habido quién ha
tratado de reintroducir este tipo de ideas de
una manera u otra. La aparicion de tendencias



en linajes evolutivos puede tener otras causas,
junto a las que hemos seflalado hace unos ins-
tantes: la imposicion de constricciones am-
bientales fuertes y de constricciones estructu-
rales debidas a la evolucion previa, pero esta
aparente “ortogénesis” no tiene nada que ver
con el finalismo y es mas sensato prescindir de
la palabra para ahorrar confusiones.

Nos podriamos preguntar por qué a lo largo
de la evolucién aumenta la complejidad de las
estructuras vivas, dado que la vida es perfec-
tamente posible en base a organismos unice-
lulares independientes o, quizas, formando
una sencilla lamina de tejido fotosintético.
Esto podria ser cierto, pero es que la vida evo-
luciona en un contexto de continuas interac-
ciones. Es a causa de las interacciones entre
organismos que la construccién de estructuras
mas complicadas puede resultar ventajosa. En
la interacciéon con otros competidores por el
espacio y los recursos, con depredadores, con
fluctuaciones ambientales que tienen lugar en
el tiempo y el espacio, en las combinaciones
por incorporacién o cooperativas, etc., se ge-
nera complejidad: ser mas voluminoso y mas
longevo puede ayudar a garantizar los recur-
sOs en pugna con otros organismos, a capturar
presas, a desplazarse para buscar recursos alld
donde estén, con independencia de los movi-
mientos del medio. La complejidad es hija de
la interaccién y no de una evolucidn finalista.

Eureka darwiniano

Para los antiguos esencialistas, la lucha por la super-
vivencia no era un factor de evolucion, de cambio,
mas bien al contrario, la vefan como un mecanismo
positivo para mantener el equilibrio de la naturaleza.
Darwin y Wallace cambiaron del todo esta perspecti-
va, al situar la seleccion natural como juez: unas varia-
ciones pasaban el filtro y otros eran eliminadas. Asi, el
mundo ya no era estdtico, sino dindmico, cambiaba.
Evolucionaba. El 28 de septiembre de 1838 (si mante-
nemos la version tradicional) se produjo un momento
“Eureka” para Darwin cuando, al leer el Ensayo sobre
la poblacién de 1798, de Malthus, se dio cuenta, gra-
cias a sus propios estudios poblacionales anteriores,
que la lucha por la supervivencia y la competencia no
se daban entre las especies sino, sobre todo, entre los
individuos (una cuestion, por lo tanto, que se dirimia
dentro de las poblaciones) y contra las limitaciones
del medio, y que no servian para mantener un equi-
librio idilico, sino que llevaban a cambios que podian
ser catastroficos, al menos para algunos. Sobrevivian
las variantes que demostraban mas eficacia o, a veces,
simplemente las que tenian mas suerte. La evolucion
era historia y, por lo tanto, contingencia.

Es notable que el libro de Malthus, siempre segtn la
version tradicional, llevé también a Wallace a fijarse
en el tema de la limitacion por unos recursos esca-
sos y de la competencia, pero Wallace no fue, luego,
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tan lejos como Darwin: él crefa, en primer lugar, que
nuestra especie estaba al margen de los procesos or-
dinarios de evolucion vy, a pesar de que rechazd las
religiones establecidas, crefa en fuerzas espirituales
que habian intervenido en nuestra aparicion. Walla-
ce pensaba que todos los hombres, de cualquier raza
y cultura, tenian igual capacidad mental si recibian
igual educacion, y esto no le pare-
cia compatible con la aplicacion de
la selecciéon natural a los humanos,
ya que habria tendido a diversifi-
car las caracteristicas, incluidas las
mentales, segtin las condiciones de
los varios ambientes.

Era una posicién que parecia 16gi-
ca y progresista. Pero las capacida-
des mentales humanas derivan de
la evolucién del cerebro, un 6rgano
que elude la especializaciéon y que
tiene éxito, precisamente, porque es

quenas comparadas con la heterogeneidad dentro de
cada poblacidn, asi que no hay base bioldgica para las
teorfas racistas. La seleccion no ha tenido que actuar
mucho para adaptar las capacidades intelectuales en
medios diferentes porque la adaptacion en este caso se
ha producido sobre todo por via cultural. Ahora bien,
las diferencias en aspectos anatdmicos y fisioldgicos
son reales y los humanos han evolucio-
nado, y lo siguen haciendo, en relaciéon
con los diferentes medios en que viven.

La propuesta de Darwin fue tan radical
como dificil de digerir para la inmen-
sa mayoria de los cientificos, inclui-
do, como vemos, el propio Wallace en
cuanto a los humanos, y de los fildsofos
(no digamos ya los te6logos) de la épo-
ca. En definitiva, supuso un punto de
inflexion en la historia del pensamien-
to. No es extrafno que se le opusiera re-
sistencia y que, hoy todavia, resulten tan

muy generalista. Entre poblaciones
humanas que viven en ambientes
muy diferentes hay bastante varia-
cién en el color de la piel, la existen-
cia de capas de grasa dérmicas y otras caracteristicas
anatémicas y fisiologicas, y hay seguramente diferen-
cias en algunas capacidades intelectuales entre razas
o entre sexos, con habilidades un poco distintas en
unos u otros componentes de la inteligencia, pero las
diferencias medianas en variables que miden capa-
cidades intelectuales entre poblaciones son muy pe-

dia Commons).
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Fig.2. Thomas R. Malthus. Pin-
tura: J. Linnell (PD via Wikime-

dificiles de eliminar los vestigios de las
viejas maneras de pensar. Por ejemplo,
la idea esencialista del equilibrio idilico
de la naturaleza perduré en ecologia, y
condujo a planteamientos equivocados, tanto dentro
de la misma ciencia como en las ideologias construi-
das alrededor de la conservacion de la natura y del
ecologismo (cargadas de esencialismos y de ideales
“equilibrios de la naturaleza” que llevan a afirmacio-
nes inaceptables y que a los anti-conservacionistas
les son faciles de rebatir y de caricaturizar).



En ecologia, quizas la consecuencia teérica mas ob-
via y criticable de este pensamiento ha sido la ten-
dencia a ver los ecosistemas como si estuvieran di-
vididos en casillas predefinidas (nichos), cada una
ocupada por una o mas especies, que pueden ser
sustituidas ocasionalmente por otras mas eficientes
en la explotacion del mismo nicho. En mi opinion,
la concepcion del nicho preestablecido (que las es-
pecies ocupan adaptandose) es el equivalente ecolo-
gico del esencialismo de las especies, pero muchos
ecdlogos todavia no se han liberado (quizas porque
parece explicar notables casos de convergencia, pero
pienso que tendriamos que ser mas sutiles en esto).

Hasta hace poco no se ha tendido a cambiar este
punto de vista por otro que interpreta las especies
como constructoras de sus nichos. A pesar de todo,
en muchas obras ecolégicas de manual o de divul-
gacion, la huella esencialista sigue limitando la com-
prension. Es el caso de la manera como se explican
muy a menudo las piramides troficas en textos de
divulgaciéon o de ensefianza secundaria (vedse la
critica que hemos hecho en Terradas 2006; Terradas
y Pefuelas, 2012). Si las especies construyen los ni-
chos, el concepto de adaptacion se tiene que mirar
con otros ojos. Los nichos y las especies se definen
mutuamente. En la vida no encontramos especies
inmutables ni roles predeterminados. La vida es
historia, oportunismo y, como tan licidamente ob-
servo Frangois Jacob, bricolaje (Jacob 1981); nada de
disefio perfecto, lo que hay son muchos ejemplos de
chapuzas anatémicas y meros residuos de la historia

evolutiva (vease Bascompte y Luque 2011). La evo-
lucién es un constante hacer y deshacer en base a los
materiales, vivos o inertes, disponibles. Todo, no hay
que decirlo, bajo un flujo de energia: los sistemas vi-
vos son sistemas disipadores.

La seleccion sexual

La seleccion natural es el mecanismo esencial para
determinar qué caracteres y qué especies subsisten,
pero no es el inico. Darwin dio mucha importancia
a la seleccion sexual. El sexo era considerado el sis-
tema de innovacién mas importante, puesto que en
cada individuo se recombinan de manera azarosa
los caracteres del padre y la madre. Ademas, ahora
sabemos que la diploidia, doble dotaciéon cromosé-
mica y, por lo tanto, génica, de los organismos con
reproduccion sexual, implica un incremento de las
posibilidades de experimentacién evolutiva.

Darwin comprendié que lo que él denomind
seleccién sexual determinaba el éxito repro-
ductivo, en paralelo a la seleccion natural.
Ciertos caracteres, como coloraciones visto-
sas, ornamentos de plumas o cuernos exage-
rados en los machos, no dan ninguna ventaja
adaptativa, pero son escogidos por las hembras
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con preferencia, asi que confieren mas éxito a
la hora de dejar descendencia y, por lo tanto,
en el proceso evolutivo de la especie muestran
una tendencia a incrementarse, cuando menos
hasta que se hacen demasiado desfavorables en
el aspecto adaptativo y, entonces, la seleccion
natural contrarresta la sexual.

La idea de la seleccion sexual es especialmente inte-
resante porque aporta un mecanismo que se aparta
del adaptacionismo. No es solamente “el mas apto”
quién tiene éxito. La seleccion sexual puede llegar a
pesar mas que una pequeia ventaja adaptativa. Esto
enriquece la perspectiva de la evolucién y la hace
también menos “racional’, menos dirigista hacia la
adaptacion, mas azarosa. Los ornamentos y las de-
fensas o la masa corporal exagerados no tienen una
funcion adaptativa, pero aportan un toque de capri-

cho “estético” y “simbolico’, para hablar en términos
humanos, a los prodigios de la evolucion y de la bio-
diversidad: por ejemplo, el tamafio de los cuernos
puede ser un caracter que garantice mas éxito en la
lucha o la disuasion, pero a partir de un cierto pun-
to la ventaja es dudosa debido al exceso de peso, las
trabas para moverse, etc., y si sigue disfrutando de la
aceptacion preferente de las hembras y del respec-
to de los machos competidores, es por razones mas
“simbolicas” o de apariencia que reales.

También es cierto que algunos casos comparables
se han producido por seleccién natural y no por
seleccion sexual. Cuando una especie inofensiva
adopta las coloraciones y el aspecto de una que es
venenosa (un caso de mimetismo) practica el en-
gafo, aprovecha el disfraz para obtener una ventaja
(la reduccién de la presion depredadora). Este tru-

Fig.3. Las aparatosas cornamentas de algunos grandes herbivoros rumiantes machos como cérvidos, bévidos y otros o los vistosos
despliegues de plumas del pavo real macho y otras aves son productos de la seleccién sexual.. A) Ciervo. Foto: Luc Viatour (CC BY-SA
3.0 via Flickr); B) Cabra montés. Foto: David Tarrason (©). C) Pavo real. Foto: Enrique Dans (CC BY 2.0 via Flickr).
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co deja de funcionar cuando los imitadores rebasan
un porcentaje moderado del total de individuos
de aspecto parecido, puesto que los depredadores
aprenden que aquel aspecto no siempre indica pe-
ligro. Las coloraciones de advertencia de un peligro
real o falso (aposematicas) tienen también un ca-
racter “simbdlico” Pero a pesar de que algunos re-
sultados puedan tener similitudes y que la seleccion
natural siempre siga su curso al lado de la sexual, el
mecanismo de la seleccion sexual ciertamente no
es el mismo que el de la seleccion natural.

Los procesos de seleccion sexual y de seleccion natu-
ral nunca se pueden separar del todo en la realidad,
a pesar de que sean conceptualmente diferentes. Por
ejemplo, es muy probable que la aparicion de las plu-
mas en los reptiles arqueosaurios fuera inicialmente
un proceso ligado ala seleccion sexual (y seguramen-
te, a la vez, a la conservacion del calor). Sélo mucho
mas tarde las plumas debieron adquirir una funcién
relacionada con la locomocién (un buen ejemplo
del famoso bricolaje de que hablaba Francois Jacob,
a menudo chapucero (aprovechar aquello que ya
existe, remodeldandolo para una nueva funcion: este
fendomeno es conocido como exaptacion).

Si pensamos en la evolucién humana, un individuo
puede tener mas éxito reproductivo por razones
como por ejemplo su ideologia o su poder econd-
mico (que pueden ser vistos por las mujeres como
garantias de una mejor atencion a los hijos o a ellas
mismas). La riqueza o la ideologia no se heredan con

los genes, a pesar de que tienen notorias probabili-
dades de heredarse por otras vias, culturales. Al ser
tan importante el papel de la cultura en los huma-
nos, el de la seleccion sexual no ha recibido mucho
atencion por parte de los bidlogos. Aun asi, quizas lo
mereceria, porque seria conveniente explorar mas la
coevolucion entre biologia y cultura, como veremos
en la parte final de este texto.

Deriva genética

También es diferente de la seleccion natural el me-
canismo evolutivo conocido como deriva genéti-
ca. En esencia, representa el papel de la suerte en
la eleccion de las variantes que pasan de una gene-
racion a la siguiente. Lo vemos a menudo en una
poblaciéon pequena que ha quedado aislada de la
principal por razones geograficas. El azar decide
en gran parte qué individuos dejan descendencia,
y por ello puede ser que se imponga una caracte-
ristica que, en el aspecto adaptativo, es neutra. En
los términos clasicos de la genética de poblacio-
nes, la eleccion aleatoria de los pocos gametos que
dejan descendencia en esta poblacién pequena
puede provocar que se vaya diferenciando de la
principal. Cuanto mas pequefa sea la poblacion
(sobre todo, la poblacién que se reproduce, que
es solo una parte del total de individuos), mas im-
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portante serd la deriva genética. Un ejemplo pue-
de ser el de las poblaciones que colonizan varias
islas desde el continente. También es por deriva
genética que los machos de la poblacion de leo-
nes que vive bastante aislada dentro del crater del
Ngorongoro, en el Serengeti, tienen la crin mas
oscura (un caracter seguramente neutro) que los
que viven en las llanuras exteriores.

Si unos cuantos individuos migran desde una po-
blacién inicial grande a nuevos territorios, tambi-
én se produce una seleccion aleatoria de caracteres
genéticos: estos pocos individuos son una muestra
pequeiia que quizas no contiene determinados ale-
los. La poblacién que generen en el nuevo ambiente
estara marcada por esta seleccion azarosa inicial, el
llamado efecto fundador.

Otra posibilidad es que, por circunstancias exter-
nas, una poblacién quede muy reducida. También
en este caso, los pocos individuos restantes son una
muestra aleatoria que no tiene todos los alelos, o
los tiene en proporciones diferentes que la pobla-
cion original. Este efecto se conoce como cuello
de botella evolutivo. En la historia de la evolucién
de nuestra especie se cree, por indicios genéticos,
que hubo un cuello de botella en Africa antes de la
expansion hacia Eurasia, y es probable que se de-
biera a una drastica reduccién demografica. En el
yacimiento sudafricano de Pinnacle Point se encu-
entran indicios de un periodo muy frio hace unos
123.000 afos, que habria podido provocar un cu-
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ello de botella evolutivo en los humanos. La erup-
cion del supervolcan Toba, hace 75.000 afios, tres
mil veces mas potente que la del Saint Hellen, tuvo
efectos devastadores para los humanos y para otras
especies, provocando un invierno global de quizas
6 o 7 afos de duracién, con descenso de unos 15
°C de las temperaturas en las regiones templadas,
aunque existen discrepancias sobre la magnitud del
enfriamiento. Ambrose cree (vedse especialmente
Ambrose 2003, donde responde a algunas criticas)
que la poblaciéon de humanos quedd reducida a
cosa de un millar de parejas. Los datos geoldgicos
concuerdan bien con los genéticos, los cudles indi-
can que todos los humanos proceden de una po-
blacién muy pequeiia, a pesar de que esta cuestion
sigue siendo muy controvertida.

Los estudios, por un lado, del cromosoma Y en busca
del hombre ancestral comtin mas reciente poseedor
del cromosoma Y, del que vendrian todos los cromo-
somas Y actuales (el llamado Adan cromosdmico), y,
por otro lado, del DNA mitocondrial en mujeres para
encontrar la mujer ancestral mas reciente, de la que
procederian las mitocondrias de las mujeres actuales
(la lamada Eva mitocondrial), no acaban de situar
definitivamente los origenes de los dos posibles an-
cestros en las mismas regiones africanas ni dejan cla-
ra la conexion del cuello de botella con la catastrofe
del Toba. Pero parece que existe bastante consenso en
que, a lo largo de miles de afos, la poblacién huma-
na durante algunos periodos fue muy restringida. El
caso de la peste negra en la Edad Media, en Europa,



demostré que nuestra especie es susceptible, como
todas, de pasar por fuertes y repentinas fluctuaciones
demograficas y lo mismo se puede decir de las epi-
demias de viruela introducidas por los espafoles en
Américay sus efectos sobre las poblaciones indigenas.

Tanto el efecto fundador como el de cuello de botella
son casos de deriva genética. Siempre comportan una
reduccién de la diversidad genética de las poblacio-
nes. Este principio es importante en la biologia de la
conservacion. Las especies con poblaciones decre-
cientes pierden diversidad genética, cosa que reduce
sus posibilidades de adaptacion a los cambios.

En conclusion, la seleccion natural, la seleccion se-
xual y la deriva genética son mecanismos evolutivos
importantes que actian localmente y juntos. Las dos
ultimas no producen adaptacion. La segunda puede
ser, incluso, un poco contra-adaptativa, y la tercera se
debe enteramente al azar de muestreo.

Neutralismo

Lo que hemos dicho de la deriva puede ser mucho
mas general. A lo largo de la evolucién, muchas
mutaciones se pueden haber fijado por puro azar,
como pasa en la deriva genética, sin que represen-

ten ventajas o desventajas en el sentido adaptati-
vo y, por lo tanto, sin que intervenga la seleccion.
Motoo Kimura considerd, en los 1970s que la ma-
yoria de cambios mutacionales eran neutros desde
el punto de vista adaptativo (Kimura 1983) y que
se debian a deriva, asi que este fenémeno no seria
un caso relativamente limitado, sino la situacion
mas corriente. A pesar de que no negaba que exis-
tiera también seleccién, le otorgaba un papel me-
nor para la mayoria de cambios. De hecho, mu-
chos cambios puntuales en nucleétidos del DNA
y el RNA y muchos cambios de aminoacidos en
las proteinas no parecen tener efectos fenotipicos.
El neutralismo, dado que supone cambios que
pueden no traducirse fenotipicamente, desplaza
la atencidn hacia cuestiones internas estructurales
y funcionales moleculares en la evolucion y puede
hacer que perdamos un poco de vista los efectos
ambientales sobre el genoma.

No es el momento (ni yo la persona adecuada)
para entrar en esta cuestion, pero si que vale la
pena remarcar dos puntos: que Kimura no niega
que la seleccion sea esencial en la evolucion y que
el neutralismo tiene la virtud de combatir la ten-
dencia frecuente, a veces hasta el ridiculo, de que-
rer ver adaptaciones en cada caracter de los seres
vivos (tendencia que el mismo Darwin critico).
Por supuesto, la seleccion natural tiende a produ-
cir adaptacion al medio. Pero la biologia evolutiva
ha sufrido de un exceso de adaptacionismo “naif”
que ha sido caricaturizado muchas veces (como
en el chiste de que tenemos la nariz larga para
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sostener las gafas). La seleccion adaptativa es una
persecucion inacabable, porque el medio cambia
constantemente por razones climaticas o geologi-
cas, o por el trabajo de construccion de nichos que
hacen las diversas especies.

Van Valen explico esta situaciéon con la metafora
de la Reina Roja (personaje de A través del es-
pejo, la continuacidon de Alicia en el pais de las
maravillas, de Lewis Carroll, que dice que nun-
ca puedes parar de correr si te quieres quedar al
mismo lugar). El sistema no esta en equilibrio,
sino lejos de ¢él, la adaptaciéon no mejora cons-
tantemente con el tiempo porque la referencia, el
medio al que se tiene que adaptar el organismo,
se mueve constantemente y, por lo tanto, si no
mejora el grado de adaptacion las probabilida-
des de extincién no disminuyen. Aunque existen

ejemplos extraordinarios de coevoluciéon (p.e.,
entre flores y polinizadores) y fantasticas dispo-
siciones anatémicas, fisiologicas y de compor-
tamiento para vencer los retos ambientales, hay
que ser muy prudente a la hora de buscar una ex-
plicacién adaptativa para un caracter cualquiera.

En resumen, se producen muchos cambios en
las especies, la mayoria probablemente sin con-
secuencias visibles que supongan ventajas o des-
ventajas, y también cambios en el medio y en las
presiones selectivas, de forma que no se puede
hablar, en general, de una adaptaciéon creciente
(que llevaria a una probabilidad cada vez menor
de extincion), sino de un proceso dindmico en el
cudl las especies no logran nunca una adaptacion
perfecta a un medio que, por otro lado, ellas mis-
mas contribuyen a modificar.
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2. La Sintesis Moderna: el neodarwinismo

La genética mendeliana y el descubrimiento de las
mutaciones abrieron las puertas a una compren-
sién mds precisa de la variabilidad y de la herencia.
De momento, se vieron como contrarias a las ideas
de seleccién natural y de gradualismo de Darwin
y favorables al saltacionismo, que después discu-
tiré, pero al cabo de un tiempo se entendié que las
mutaciones eran cambios siempre muy pequefos.
Sélo algunos casos de hibridaciones y poliploidias
parecian innovaciones mds repentinas, pero eran
muy minoritarios (excepto en las plantas).

En aquella época, muchos autores todavia acep-
taban muchas ideas no darwinianas en el campo
de la evolucion. No fue hasta las décadas de los
1920-1930 (de todas maneras hace mucho tiem-

po, en una ciencia que progresa tan deprisa) que
se establecieron las bases de la Sintesis Moderna.
Las ideas esenciales las desarroll6 Dobzhansky,
en los afos 30, el nombre lo puso Julian Huxley
el 1942, y la confirmacion oficial se produjo en
una reunion interdisciplinaria que tuvo lugar en
Princeton el 1947. La Sintesis Moderna integraba
los progresos de la genética mendeliana y el mu-
tacionismo con el darwinismo y promovié ade-
lantos espectaculares. Los estudios sobre Droso-
philay el desarrollo dela genética de poblaciones,
con el aparato matematico aportado por autores
como Fisher, Haldane o Sewall Wright (Halda-
ne, 1927; Fisher, 1930; Wright, 1930; Haldane,
1932), se convirtieron en los hilos conductores
de los estudios evolutivos.

Fig.4. A) George Gaylord Simpson. Foto: (© FU via Wikipedia); B) Theodosius Dobzhansky. Foto: (© FU via Wikipedia); C) Julian
Huxley. Foto: (PD via Wikimedia Commons); D) Enrst Mayr. Foto: Evolutionforever (CC BY-SA 3.0 via Wikimedia Commons).
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En el consenso logrado en 1947 quedaba claro que la
seleccion natural era el mecanismo principal en los
procesos evolutivos. Pero en este consenso quedaron
algunas cosas fuera, la mas importante de las cuales
quizas fue el vinculo entre procesos genéticos, desa-
rrollo y evolucién, dado que de la biologia del desa-
rrollo se sabia muy poco y de la genética del desarro-
llo nada. Dejar de lado el desarrollo, la embriologia,
era un paso quizas ineludible en aquel momento,
pero también era una carencia importante, porque
Darwin crefa que las homologias entre organismos
aportaban muchos indicios en favor de su teoria.
Esta era una idea con ilustres predecesores, como la
teoria del arquetipo de Goethe; la tesis kantiana -ex-
puesta en el ensayo Definicion de la raza humana, de
1785, derivada de una idea de Buffon que el francés
no defendid, segtin la cual las especies emparentadas
parecian derivar de un arquetipo, hecho que suge-
ria el origen comun; o el principio de la correlacién
de las partes, formulado por Cuvier. Incluso algunos
autores posteriores a Darwin, en especial Haeckel,
habian hecho de este tema de las homologias su ar-
gumento decisivo (con la expresion famosa de que la
ontogenia rehace la filogenia). El problema era que
no resultaba facil separar homologias y analogias
(6rganos homologos son los que tienen igual origen
filogenético, como los brazos de los mamiferos y las
alas de las aves, 6rganos analogos son los que tienen
igual funcién pero origen diferente, como las alas de
las aves y las alas de los insectos). Por lo tanto, el de-
sarrollo quedé marginado del nuevo paradigma. Y
una segunda carencia grave en la Sintesis Moderna
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era que tampoco se sabia gran cosa de las relaciones
entre la evolucion y la ecologia. Son temas sobre los
cuales ahora tenemos mucha mas informacion.

Dos tipos de neodarwinianos

Los defensores de la Sintesis Moderna han sido qui-
zas mal denominados neodarwinianos, como sefia-
16 Mayr (1984), puesto que este término lo ide6 Ro-
manes en 1895, es decir mucho antes, para referirse
a Alfred Wallace y August Weissmann, autores que
negaban la posibilidad de la herencia lamarckiana
de los caracteres adquiridos y la teoria también la-

Fig.5. A) August Weissmann. Imagen: Linnean Society of London
(PD). B) Richard Dawkins. Foto: Marty Stone (CC BY 2.0 via Flickr).



marckiana del uso y el desuso, en contra del propio
Darwin que, como ya se ha dicho, las aceptaba par-
cialmente. En todo caso, con mas o menos acierto
inicial, el término se aplica hoy a los seguidores de
la Sintesis Moderna. Estos, no obstante, no son un
grupo homogéneo. Podemos distinguir entre ellos
al menos dos lineas de pensamiento.

Una variante del neodarwinismo, la mas reduccio-
nista, protagonizada sobre todo por genetistas, es la
de quienes ven la teoria evolutiva como una cues-
tion de cambios en las frecuencias de los alelos en-
tre generaciones, consecuencia de la deriva genéti-
ca, del flujo génico y de la seleccion natural. Hacen
hincapié en la seleccion a nivel de los genes (el éxito
adaptativo, grado de adaptacion o fitness, de un in-
dividuo es definido por la contribuciéon que hacen
sus genes a la generacion siguiente) y emplean la
genética de poblaciones como marco tedrico basi-
co de la evolucién. La idea, muy posterior, del gen
egoista de Dawkins, en la versiéon mas extremada-
mente reduccionista del neodarwinismo, promo-
vi6 un debate interesante y conserva defensores,
pero no tiene consenso, ni siquiera dentro de la
ortodoxia neodarwiniana, a pesar de haber llegado
a ser muy popular por el éxito considerable de los
libros de divulgacion y ensayo de Dawkins.

La otra linea de pensamiento neodarwiniano, me-
nos reduccionista, en la que encontramos mas bien
taxénomos, morfélogos, biogedgrafos y paleontolo-
gos, sostiene que el sujeto de seleccion es el indivi-

duo, es decir, el fenotipo con el conjunto del genoti-
po, y no el gen o el genoma. El genotipo y el fenotipo
mantienen una coherencia, pese los cambios en los
genes. Para estos neodarwinianos, el marco territo-
rial es importante: en la seleccion, ademas de las fre-
cuencias génicas, interviene mucho la distribucion
geografica de los individuos. Mayr ha sido uno de
los que mas han destacado este punto.

Esta discrepancia entre los dos grupos de neo-
darwinianos da lugar a posiciones diferentes en una
serie de cuestiones importantes que mas adelante
iran saliendo, aunque comparten otras: tanto los
neodarwinianos “genéticos o mutacionistas” como
los “naturalistas” (términos que podemos emplear
para diferenciar las dos corrientes de pensamiento)
rechazan de manera radical algunas ideas que ha-
bian resistido todavia entre muchos bidlogos, a pe-
sar de que hay que decir que ya habian sido casi to-
das criticadas por Weismann a lo largo de su obra,
muy anterior a la Sintesis Moderna. Estas ideas son
el saltacionismo, entendido como la aparicion re-
pentina de especies, el lamarckismo, o herencia de
caracteres adquiridos, el cambio adaptativo dirigi-
do (o sea, no al azar) y la ortogénesis (fuerza intrin-
seca de la materia organica que regiria el progreso
evolutivo dirigiéndolo hacia una direccién finalis-
ta). Podemos decir que son lineas rojas que no se
pueden traspasar sin salir del nucleo del paradigma
neodarwiniano. Repasaré brevemente estos puntos
en aquello en que todavia hoy sean objeto de con-
troversia, pero también veremos mas adelante que
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situar el objeto de seleccion en los genes o en los in-
dividuos no son las tnicas posibilidades que se dis-
cuten actualmente. Autores tan importantes como
E.O. Wilson o L. Margulis hablan de seleccion de
grupo, de seleccion del holobionte o de seleccion a
otras escalas superiores (como por ejemplo la espe-
cie o el ecosistema), y de que hay que considerar la
posibilidad de seleccion a multiples niveles.
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3. ¢Gradualismo o saltacionismo?

El gradualismo de Darwin

Veamos la primera linea roja mencionada al final
del capitulo previo, el saltacionismo. Los neodarwi-
nianos creen todos, como lo hacia Darwin, en el
gradualismo. El gradualismo lo habia defendido
también enconadamente August Weismann desde
1886, y, por lo tanto, antes de que se conocieran las
mutaciones. Pero el saltacionismo tenia defensores
entre los evolucionistas e, incluso, entre los mismos
seguidores de Darwin: el mismo Thomas H. Huxley,
seguramente el mas leal de sus defensores, escribid
que Darwin se habia impuesto una dificultad inne-
cesaria al adoptar el lema “Natura non facit saltus” El
creia que si los hacia, aunque pequeiios.

Quizas conviene poner las ideas de Darwin sobre este
punto en su contexto. El gradualismo darwiniano
deriva del uniformismo de Charles Lyell, un geélogo
a quien Darwin, y tambié n Wallace, por cierto, ad-
miraban. La tesis uniformista de Lyell (las estructuras
geoldgicas se han formado como resultado de proce-
sos lentos, a lo largo de mucho tiempo, regidos por
fuerzas que son las mismas que actiian hoy) era una
respuesta a las ideas catastrofistas de Cuvier (segun

las cuales, la historia de la Tierra habria comprendido
grandes catastrofes en periodos breves, seguidas de
nuevas creaciones), las cudles no habian sido sino un
intento de negar el cambio evolutivo y explicar el mis-
terio de los fosiles, asi que no es extraio que Darwin
se sintiera mas cercano a las tesis de Lyell.

Lo que propugna el gradualismo de Darwin, siguien-
do a Lyell, es que las fuerzas que actiian en el mun-
do son siempre las mismas, y que van modelando
de manera gradual la realidad por transformaciones
acumulativas. Para Darwin, tanto la evolucién como
las extinciones eran procesos graduales. Es indudable
que Cuvier se equivocaba y que Darwin acertaba, en
el sentido de que las especies evolucionan a lo largo
del tiempo y no son creadas de golpe, y que lo hacen
en un medio en que actiian fuerzas que son, en esen-
cia, siempre las mismas, bien que su intensidad pueda
variar. El gradualismo radical de Darwin se tiene que
entender en este contexto de defensa de la evolucion
en contra de las creaciones sucesivas y en el de la per-
cepcion que Darwin tenia de la variacion dentro de
las poblaciones, que ya hemos dicho que era la que ¢l
podia observar y no la genética. No perdamos de vista
que, dentro de una poblacion, si ordenamos los indi-
viduos por un caracter, encontraremos una variacion
casi continua que puede sugerir gradualismo.
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Mutacionismo

Con la aparicion de la genética (o, mejor dicho, con
el redescubrimiento de Mendel por parte de Hugo de
Vries y Carl Correns, en 1900), pronto se desarrolld
la teorfa mutacionista. Para el mismo de Vries y otros
genetistas, las mutaciones no eran los cambios peque-
flos que hoy entendemos sino cambios importantes,
saltos que podian provocar la aparicion de nuevas es-
pecies en una sola generacion. Se referian estos auto-
res ala posibilidad de que apareciera un 6rgano nuevo
de golpe, o que aconteciera algin otro cambio muy
importante. En esta linea, la evolucion se explicaria
mas bien por razones “internas’, por cambios del ge-
noma, y se hacia menos énfasis en la seleccion.

Las “grandes” mutaciones de de Vries parecen muy
poco probables (;como podria una mutaciéon cons-
truir de golpe algo muy complejo que, ademas, fun-
cionara?), y cdmo que no se encontrd ninguna con-
firmacién experimental pronto se dejaron de lado. El
gradualismo de Darwin significaba, en cambio, que no
se podian dar cambios complejos si no era mediante
pasos pequefios. En términos generales, es indudable
que la postura de Darwin era coherente con sus otras
teorias evolutivas y que la aparicién repentina de la
complejidad no se ha presenciado nunca, mientras que
si que existen ejemplos mas o menos claros de cambios,
a veces, eso si, bastante rapidos, por procesos gradua-
les. Darwin ponia mas énfasis en las causas externas,
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en la economia de la naturaleza (lo que hoy conocemos
como ecologia) y en la seleccion natural (vedse Fontde-
vila, 2011), que en cambios estructurales internos.

Para los neodarwinianos, la evolucion funciona por la
acumulacion de pequenias mutaciones que el medio
selecciona favorablemente. Algunos autores creen, in-
cluso, que el gradualismo define la evolucion, es decir,
que un cambio no gradual simplemente no puede ser
evolutivo. Esta posicion me parece exagerada. Ya he
mencionado unos casos muy conocidos, la poliploi-
dia y la hibridacién, los cuales, por mas que sean rela-
tivamente poco frecuentes, pueden producir cambios
bastante repentinos y, aun asi, seria claramente arti-
ficioso considerarlos no evolutivos. En el caso de la
hibridacién, se han puesto de manifiesto ejemplos in-
cluso en humanos: en nuestros genes hay introgresio-
nes de los Neanderthal y recientemente se ha encon-
trado (Huerta-Sanchez et al., 2014) que la adaptacion
a la altitud en los tibetanos se relaciona con la intro-
gresion de DNA procedente de denisovianos (Homo
denisoviensis) que ha modificado la estructura de un
gen relacionado con la resistencia a las bajas concen-
traciones de oxigeno, favoreciendo la adaptacion.

En este texto, consideraré que son evolucion los
cambios histéricos que dan lugar a la variedad here-
dable de los seres vivos, y no impondré la condicion
“a priori” de que sean graduales, condicién que me
parece una manera de eludir el problema. La evo-
lucién quizas es siempre gradual, o no, pero no es
gradual por esencia o por definicion.



Fig.6. A) Hugo de Vries. Imagen: PD via Wikimedia Commons.
B) Richard B. Goldschmidt. Foto: PD via www.daisyfield.com.

Goldschmidt, las heterocronias
vy la homeosis

La sintesis moderna no acabo con las propuestas de
cambios repentinos (sobre los cudles todavia hoy exis-
te mucha controversia). El genetista Richard Golds-
chmidt, en 1940, habia defendido la posibilidad que
cambios pequefos, que afectaran a algin aspecto
importante del desarrollo ontogénico, podrian tener
efectos muy notables y, por lo tanto, producir saltos
evolutivos. El sostenfa que las pequefias mutaciones
acumuladas del neodarwinismo podian explicar la
microevolucion, pero no la macroevolucion (térmi-
no que €l invento), o sea el proceso de formacion de
especies o categorias taxondmicas superiores.

Uno de los mecanismos que sugirié como causa de
macroevolucion es la neotenia, resultado de muta-
ciones en genes importantes para el desarrollo que
pueden hacer que un organismo llegue a la madurez
sexual conservando caracteres de la fase juvenil. Los
organismos resultantes de estos y otros tipos de mu-
taciones sistémicas o bien ontogénicas los denomi-
nd “monstruos prometedores” Los planteamientos
de Goldschmidt fueron considerados saltacionistas,
por oposicion al gradualismo del paradigma neo-
darwiniano. Sus propuestas fueron consideradas,
injustamente a mi parecer, como una repesca del
catastrofismo de Cuvier, a pesar de que se hacian en
un contexto de aceptacion de la evolucion y de la va-
lidez del neodarwinismo en la microevolucién, y a
menudo han sido ridiculizadas.

La expresion “monstruos prometedores” es obvia-
mente demasiado truculenta, y seguramente ha
perjudicado la reputacion de Goldschmidt, pero
hay que decir que el tema de la neotenia no es nada
irrelevante (Darwin ya hablaba de él). En la sala-
mandra Ambystoma mexicanum (axolote), ejemplo
clasico de neotenia, se ha visto que se llega al tamarfio
adulto y a la madurez sexual (como se deduce de la
comparacion con especies similares) sin haber expe-
rimentado metamorfosis. Esto se debe de a que la
hipéfisis no segrega tirotrofina: se ha podido probar
que la inyeccion de esta hormona permite que los
animales puedan llegar, en el laboratorio, al estadio
adulto que no encontramos en la naturaleza. Cuan-
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Fig.7. Ambystoma mexicanum. Foto: sharkhats (CC BY-NC 2.0
via Flickr).

do la reproduccién tiene lugar en estadio larvario, se
puede decir que la especie cambia repentinamente:
los “adultos” son ahora individuos que conservan
muchos caracteres de las larvas.

Otras muchas salamandras ofrecen ejemplos de neo-
tenia, pero se trata de un fendmeno mas extendido.
Por otro lado, ademas de la neotenia, conocemos
otros procesos relacionados con cambios en el desa-
rrollo que pueden afectar la evolucion, como la pro-
génesis, en que la reproduccion sexual se avanza y el
organismo no llega al tamafo propio de los adultos,
como si que hace el axolote, y la peramorfosis, en la
cual las especies tienen caracteres “envejecidos” en
relacion a sus antecesoras (véase Bascompte y Luque,
2011). Este tipo de procesos reciben, en conjunto, el
nombre de heterocronias. Una contribucién muy no-
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table a su estudio la hizo el catalan Pere Alberch (Al-
berch et al., 1979, Alberch y Alberch 1981), discipulo
de Waddington y de Gould, al encontrar una expre-
sion matematica (una ecuacion diferencial) para la
ley del crecimiento. La ecuacién relacionaba el inicio
y final del crecimiento y de la diferenciacién de una
estructura, la tasa de crecimiento y la medida inicial,
definia la trayectoria ontogenética y permitia medir
los procesos evolutivos ligados a heterocronias. Este
fue un paso mundialmente reconocido como muy
importante en los inicios de la evo-devo durante los
1980s, a pesar de que su propio autor lo criticé en tra-
bajos posteriores (Alberch 1985). Alberch introdujo
la nocion de constricciones del desarrollo: la variabi-
lidad que puede ser objeto de seleccion esta limitada
por constricciones en las expresiones génicas, de for-
ma que hay cambios posibles y otros que no se pue-
den dar. Lo expreso diciendo que la evolucion decide
el ganador del juego, pero el desarrollo decide quién
participa, y no lo hace al azar. La morfologia tiene una
coherencia interna que emerge de interacciones no-
lineales entre las partes y con el medio, y esto es muy
diferente del sistema de innovacion s6lo por mutacio-
nes al azar propuesto en el paradigma neodarwiniano.
En esta misma linea de entender las constricciones del
desarrollo, Alberch hizo interesantes estudios sobre
fenémenos teratoldgicos, es decir, desarrollos and-
malos, monstruosos, que nunca superan la seleccion,
pero que son de aparicion recurrente y en los que des-
cubria una logica ligada a la discontinuidad entre los
fenotipos. Alberch recuperaba la idea de Waddington
de la estabilidad considerable de los fenotipos y, a la



vez, recurrio al caracter complejo no-lineal de los sis-
temas vivos para explicar los cambios discontinuos
(favoreciendo la teoria de los equilibrios puntuados),
y lo hizo empleando ideas relacionadas con la teoria
del caos. Por desgracia, murid joven, por fallo cardia-
o, a los 43 afos, y no pudo continuar su espectacular
carrera, conocida internacionalmente a partir del tra-
bajo de 1979, hecho cuando tenia veinticinco afios y
trabajaba en Harvard.

Se han invocado procesos neoténicos para ciertos
pasos evolutivos, entre ellos el origen de los ver-
tebrados a partir de tunicados ancestrales, que
habrian sido (como los actuales) sésiles en la fase
adulta y moéviles en las larvarias: si las fases larvarias
hubieran logrado madurez sexual por algtin proce-
so de neotenia, se habria podido iniciar un cambio
evolutivo hacia la conformacion de un esqueleto y
de sistemas de locomocién. También se ha habla-
do de neotenia en los pajaros, en relacion con sus
antepasados dinosaurios. Los humanos presentan
caracteres que parecen neoténicos en relacion con
sus parientes primates, como por ejemplo el retraso
en el desarrollo y en la maduracion sexual, el alarga-
miento del tiempo de aprendizaje, el aplanamiento
de la cara, etc., y se ha especulado sobre la impor-
tancia de los caracteres neoténicos femeninos en
el atractivo sexual. Algunos procesos de seleccion
artificial han empleado la neotenia. La relevancia
evolutiva de todo esto es discutida, pero un cambio
neoténico puede suponer sin duda abrir una puerta
a fenotipos bastante diferentes de manera rapida.

Goldschmidt expuso otra teoria notable. La ho-
meosis se conocia desde finales del . XIX. La
describid Bateson para referirse a caracteres que
determinan la repeticidn en serie de ciertos ele-
mentos anatémicos. La homeosis consiste en el
hecho de que, durante el desarrollo, se expresa
de manera alterada algin gen critico, de forma
que unos 6rganos, como por ejemplo las alas de
las Drosophila, son sustituidos por otros, como
por ejemplo patas o halterios, o viceversa. Ba-
teson (1894) habia descrito casos extranos en
muchos organismos diferentes, en los cuales al-
gun apéndice o un drgano aparecian fuera de
lugar, por ejemplo, patas en lugar de antenas en
las Drosophila o pezones duplicados en mami-
feros, incluidos humanos, anomalias que deno-
min6 homeoticas. Por Bateson, representaban
una demostracion de cambios no graduales,
pero estas anomalias, cuando son importantes,
no tienen esperanza de éxito en la naturaleza y
son eliminadas por la seleccién natural. Calvin
Bridges, el 1915, mostré que los halterios de las
moscas pueden ser sustituidos por alas, de for-
ma que un individuo puede presentar, en lugar
de dos halterios, un segundo par de alas (mu-
tante Bithorax); pero nadie habia investigado la
homeosis desde el punto de vista de la genética
del desarrollo, que no estaba desarrollada toda-
via. Goldschmidt lo hizo desde el estudio del
desarrollo (antes de que se conocieran los genes
Hox) y crey6 que la homeosis podia ser la base
de un mecanismo macroevolutivo. Vio que los
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insectos, como los otros artrépodos, con su or-
ganizacion segmentada, ofrecian especial inte-
rés para el estudio de la genética de la homeosis.

Los estudios posteriores demostraron que
Drosophila tiene ocho genes responsables
de mutantes homeodticos en el tercer cromo-
soma, caracterizados sobre todo por una se-
cuencia de ciento ochenta nucleétidos que se
dan en los ocho genes y que son muy simila-
res (homeobox), los cuales codifican sesenta
aminoacidos (el homeodominio) de una pro-
teina detectada también en numerosos genes
de bacterias y levaduras, y después en ratones
y en otros muchos organismos. Se dedujo que
los genes homedticos codificaban proteinas
reguladoras de los interruptores genéticos del
desarrollo, de forma que controlaban otros
genes. A estos genes de los homeoboxes se les
llamaron Hox (hay informacién mas detalla-
da en Fontdevila 2009).

El hecho que los genes Hox controlen el progra-
ma de organizacion del cuerpo en el eje antero-
posterior, y que, a través de las proteinas Hox, de-
terminen los tipos de estructuras segmentarias,
como por ejemplo patas, antenas y alas en insec-
tos, o vértebras y costillas en nuestro caso, sugie-
re, ciertamente, la trascendencia de las mutaciones
en estos genes. Trabajos recientes parecen avalar
la existencia de cambios importantes debidos a la
modificacion de la expresion de los Hox y otros ge-
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nes determinantes de la estructura del cuerpo, muy
conservados en toda la escala de los organismos.
La diversificacion se produce por cambios en la ex-
presion de estos genes, sobre todo, pero ya se com-
prende que los cambios importantes seran los que
afecten alos genes reguladores y a los interruptores,
y no tanto los que afecten a los genes estructurales,
que son muy estables. Se ha dicho, por ejemplo, que
el cambio en pautas homeoéticas y dorso-ventrales
podria haber tenido un papel significativo en la ge-
neracién de un nuevo plan de organizacién en los
mamiferos (Filler, 2007), aunque también esto es
discutido. Las opiniones mayoritarias, y no pocos
resultados experimentales, apuntan a que este tipo
de cambios en pautas homedticas se produce por
una serie de cambios mutacionales pequefios, de
una manera gradualista. En todo caso, hay que re-
conocer que Goldschmidt dio un paso pionero en
un terreno que ha dado bastante juego.

Algunos procesos de endosimbiosis hacen pensar
que, en ciertos momentos de la evolucion, el azar
ha llevado a la formacion de pequefas quimeras
que también han abierto posibilidades nuevas. De
la simbiosis hablaré mas adelante, pero tanto la
neotenia y otras alteraciones sustanciales del de-
sarrollo (por ejemplo, las de los genes Hox) como
la simbiosis parece que permiten el inicio de cam-
bios evolutivos muy considerables. ;Hasta qué
punto pueden poner en cuestion el gradualismo
neodarwinista? Dejémoslo asi, de momento sin
respuesta, pero volveremos mas adelante.



Fig.8. A) Stephen J. Gould. Foto: Jon Chase (© FU via Harvard
University Gazette); B) Niles Eldredge. Foto: Joshua Rosenau
(CC BY-NC-SA 2.0 via Wikimedia Commons).

Los equilibrios puntuados

El tema del saltacionismo reaparecié una vez
mas con el debate en torno a un famoso articu-
lo de Niles Eldredge y Steven Jay Gould (1972),
ambos paleontdlogos, en que proponian su teo-
ria del equilibrio puntuado. Conservaré esta de-
nominacién porque es la de uso mas frecuente,
a pesar de que no es una buena traduccién de
punctuated equilibrium, que quiere decir mas
bien equilibrio interrumpido. Lo que hacian,
esencialmente, era oponer, a la anagénesis del
gradualismo filogenético (cambios graduales de
la especie ancestral hasta ser sustituida por una
de nueva), la cladogénesis (division de una es-
pecie en poblaciones separadas que evolucionan

en especies diferentes, hermanas de la ancestral):
segun ellos, la evolucion consistiria en largos pe-
riodos de pocos cambios y periodos muy cortos
de cambios muy rapidos (por eso hablan de equi-
librios “interrumpidos”). Asi se explicaria que,
en general, el registro fosil no muestre todas las
fases de un proceso evolutivo y que, bien al con-
trario, los cambios aparezcan normalmente de
manera repentina: los periodos de cambio rapi-
do tendrian pocas posibilidades de dejar fosiles,
dado que este es un acontecimiento infrecuente.

El planteamiento de Eldredge y Gould se basa en
el estudio de series de fdsiles. Partian de la ob-
servacion de tendencias evolutivas de toda una
estirpe y no de una tunica especie. Si la estirpe
tiende al aumento del tamafo del cuerpo y del

Gradualismo filético Equilibrio puntuado

Tiempo Morfologia Morfologia Tiempo

Fig.9. En el gradualismo filético, la ramificacion del arbol evolu-
tivo es por pequenos pasos graduales. En el equilibrio puntuado,
cada ramificacién da lugar a clados claramente diferenciados de
aparicion practicamente repentina. Redibujado a partir de Mi-
guel Chavez (PD via Wikimedia Commons).
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cerebro, la explicacion gradualista anagenética
implicaria que, en cada especie, se observara esta
misma tendencia. Encontraron que éste no era
el caso: no se veia cambio segun la tendencia ge-
neral de la estirpe en cada una de las especies,
sino que aparecian de golpe especies nuevas (cla-
dogénesis), parientes de las anteriores pero mas
grandes y con el cerebro mds grande. La idea era
que, en cada caso, se bifurcarian dos clados, cada
uno con caracteristicas diferentes y después de
la especiacion la seleccion decidiria el éxito o el
fracaso de las innovaciones.

Niles Eldredge ha defendido que no se puede enten-
der la macroevolucion a partir de cambios pequefios
en las frecuencias de alelos dentro de las poblaciones,
y que la macroevolucién, que originaria la especia-
cion, se debe a mecanismos, diferentes de los que ge-
neran los pequefios cambios morfoldgicos (en esto,
estd en la linea de Goldschmidt). Cuando se compa-
ran las velocidades de cambio morfoldgico con las
tasas de especiacion, a veces ambas se corresponden
y otras no. Eldredge (1982) deduce que hay un des-
acoplamiento entre microevolucién y macroevolu-
cion. No veo que esto tenga que ser necesariamente
asi. Podria haber macroevolucion por acumulacion
gradual de cambios morfoldgicos pero, también, por
mecanismos diferentes, segtin los casos.

Muchos neodarwinianos, sobre todo los ge-

netistas, reaccionaron, de una manera que se
puede calificar seguramente de excesiva, en
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contra de la propuesta. Para empezar, clama-
ron que habia que considerar el caracter in-
completo del registro fosil. Ademas, como sue-
le pasar, algunos querian ser mas darwinianos
que Darwin. Richard Dawkins (1982, 1996),
no obstante, puso de manifiesto que, al fin y
al cabo, nadie habia dicho que las tasas evo-
lutivas tuvieran que ser constantes (de hecho,
el propio Darwin habia dicho que cambiaban
y Weismann que podian ser diferentes, tanto
en el tiempo como entre caracteres o estadios
de desarrollo del mismo individuo), y, por lo
tanto, seftald6 Dawkins, el hecho que se produ-
jeran aceleraciones o retrasos no desmentia el
gradualismo. Las discontinuidades en el regis-
tro fosil se explican tradicionalmente, desde el
neodarwinismo, como resultado de cambios
evolutivos producidos sobre todo en poblacio-
nes aisladas, que dificilmente dejan restos fo-
siles; pero en los periodos en que los cambios
evolutivos son muy rapidos, también serd im-
probable encontrar evidencias fdsiles.

Esta explicacion es controvertida, pero ya hemos
visto que hay procesos de extincién en masa vy,
si tenemos presente que toda evolucion se pro-
duce siempre en un contexto ecolégico de inte-
raccién entre muchas especies, se puede pensar,
como Eldredge, que el cambio ambiental a gran
escala actta sobre el conjunto, imponiendo nue-
vas presiones selectivas que originan tendencias
similares en muchas estirpes a la vez: estariamos



en una escala diferente de la del proceso microe-
volutivo. Eldredge cree que sélo asi se pueden
entender las extinciones multiples repentinas y
las igualmente repentinas explosiones de nuevas
formas de vida (como las que produjeron las fa-
mosas faunas de Ediacara o de Burgess Shale).
En efecto, no tenemos explicaciones demasiado
convincentes sobre estas explosiones.

De todas maneras, incluso si se piensa que
existen otros mecanismos macroevolutivos,
esto no implica necesariamente que el gradua-
lismo sea incapaz de producir macroevolu-
cion. Como mucho, se podria decir que no es
el tinico mecanismo capaz de hacerlo.

Dejando de lado los excesos de unos y otros, en
contra de la teoria de los equilibrios puntuados o
tratando de darle un alcance excesivo, seria injusto
no reconocer que la propuesta ha tenido la notable
virtud de sefalar el interés de los cambios en las
tasas evolutivas iniciados por un proceso interno,
como por ejemplo una mutacion especial, neote-
nia, etc., 0 por una catastrofe externa que altera las
condiciones de seleccion). Esto ha sugerido nuevas
posibilidades, como por ejemplo que algunas par-
tes del genoma estén mas predispuestas al cambio
(con mas probabilidad estadistica de cambiar). La
teoria ha sido util para dirigir la mirada de los cien-
tificos hacia hechos que no eran muy considerados,
una contribucion bastante importante por si sola si
dejamos aparte otros aspectos mas polémicos.

Transferencias génicas
horizontales

Un mecanismo que puede provocar cambios repen-
tinos es la transferencia de secuencias mas o menos
largas de DNA entre individuos de especies diferen-
tes (proceso conocido como transferencia horizon-
tal). Que este mecanismo existe se sabe desde hace
mucho, y es muy frecuente en los procariotas, los
genomas de los cuales son muy dinamicos y “pro-
miscuos”. El hecho que se adhieran o se recorten
cantidades considerables en el DNA de un cromoso-
ma afecta el comportamiento ecoldgico o patolégico
(Ochman te al 2000). En los eucariotas, el genoma
de los cuales tiene una estructura mucho mas com-
plicada, la transferencia horizontal no debe de tener
tanta importancia como en los procariotas (al me-
nos, en la mayoria). En los eucariotas multicelulares
(el caso de Galdieria, que después comentaré, podria
indicar que en los eucariotas unicelulares las cosas
podrian ser diferentes) es posible que cada transfe-
rencia horizontal sélo implique a segmentos cortos
de DNA o de RNA, vy seria dificil que fuera capaz
de producir saltos evolutivos. Aun asi, es de prever
que en los proximos afos se sepan muchas mas co-
sas sobre la transferencia horizontal en los eucario-
tas, gracias a las técnicas que permiten averiguar la
procedencia filética de los genes y a las facilidades
crecientes para secuenciar; y no podemos descartar
alguna sorpresa porque ya van surgiendo.
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Los indicios crecientes de transferencias génicas
entre especies por varios mecanismos ponen en
cuestion los criterios mas usuales para definir las
especies, en esencia el aislamiento reproductivo,
criterio basico introducido por Dobzhansky en los
afos treinta y defendido por Mayr en los cuarenta
(concepto biolégico de especie). Parece que la es-
peciacion suele producir aislamiento reproductivo,
pero no siempre, y en todo caso el aislamiento re-
productivo no es el mecanismo que genera la espe-
ciacion (vease Fontdevila, 2009). Entre las plantas,
el cruce de especies diferentes dando hibridos fér-
tiles no es nada excepcional (del orden de un 25%
de especies). Y los casos, detectados mediante mar-
cadores moleculares, de paso de genes por hibrida-
cidn entre especies animales son bastante numero-
sos (del orden de un 10%). La hibridacién seguida
de cambios rapidos reorganizativos en el genoma
parece que ha funcionado muchas veces como me-
canismo de especiacion. En cuanto a las transferen-
cias horizontales en eucariotas, se han demostrado
muchas de DNA en plantas, a menudo entre una
planta huésped y una parasita (y en las dos direcci-
ones, de parasito a huésped y de huésped a parasi-
to). Un estudio reciente (Kim et al., 2014) ha de-
mostrado que hay transferencias de mRNA entre
Arabidopsis y la planta parasita Cuscuta pentagona
que son bidireccionales. Del orden de la mitad del
transcriptoma de Arabidopsis aparece en Cuscuta,
por ejemplo, y del orden del 24% de genes de Cus-
cuta una vez transcritos se mueven hacia Arabidop-
sis. En cambio, los intercambios entre el parasito y
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plantas de tomate son mucho menores. Estos me-
canismos podrian explicar muchas transferencias
génicas basadas en el RNA.

Las grandes perturbaciones y
la evolucion

El medio esta sometido a cambios catastrdficos y a
perturbaciones de tamafios y duraciones muy diver-
sas, que llegan a provocar extinciones masivas (Raup
y Sepkovsky, 1984) e imponen reinicios, lo que en
terminologia informatica dirfamos resets, o que alte-
ran las tasas evolutivas de manera dréastica. Aunque
se puede estar de acuerdo con Dawkins cuando dice
que los cambios en las tasas no niegan el gradualismo,
las catastrofes han existido y han propiciado extincio-
nes y perturbaciones enormes en el proceso evolutivo.
En esto, al menos, Cuvier tenia razon, se han produ-
cido catastrofes, pero en cambio no nueva Creacién
después de cada una de ellas, como él pensaba, sino
que han aparecido repentinamente, después de cada
acontecimiento catastrofico, un montdn de oportuni-
dades nuevas para continuar la evolucién darwiniana.

La cuestion del diluvio universal preocupaba mu-
cho en tiempos de Darwin, como se ve en El via-
je de un naturalista alrededor del mundo. El relato



biblico tiene un grave problema de credibilidad
(;c6mo meter en una arca los millones de especies
existentes?) que ya habian detectado otros autores.
Y, por otro lado, Darwin fue encontrando testigos
en forma de depdsitos fosiles a diferentes alturas,
correspondientes a diferentes épocas, hecho que
obligaba a pensar no en uno sino, en todo caso, en
toda una serie de diluvios catastréficos con extin-
cién de especies y nuevas intervenciones divinas de
creacion después de cada uno, idea muy rebuscada.

Mi conclusiéon es que el gradualismo, incluso sin
considerar las transferencias horizontales y las sim-
biosis, quizas no es siempre estrictamente indispen-
sable, como ya advertia Huxley pero, sobre todo,
tendria que ser entendido correctamente. No sig-
nifica de ninguna forma un proceso siempre lento
y placido: la evolucién es un rio en que se alternan
las aguas mansas y las bravas. Esto queda mas claro
después de los planteamientos de Eldredge y Gould
sobre los equilibrios puntuados (1969). Pero, ;qué
quiero decir con “entendido correctamente”?

Yendo hacia atras en el proceso evolutivo, se puede su-
poner que las moléculas de RNA y de DNA encontra-
ban en las primeras células todavia menos dificultades
que los genomas bacterianos actuales para las trans-
ferencias horizontales; y los saltos de fragmentos de
material genético debian de ser mas bien la regla que
no la excepcion. No entraremos aqui en los procesos
de origen de la vida, conocidos como abiogénesis o
biopoiesis, ni en ninguno otro aspecto de la recons-

truccion de la historia de la vida, pero recordemos que
se puede hablar de una evolucion quimica prebiotica
generadora de moléculas cada vez mas complicadas.
El tema se estudia desde que, en 1924, lo planted Opa-
rin (a pesar de que sus trabajos no llegaron a ser cono-
cidos en inglés hasta 1938), tiene hitos tan conocidos
como el experimento de Stanley Miller y H. Urey en
1950, con importantes contribuciones del leridano
Joan Oré sobre la sintesis de la adenina y las purinas,
y sigue siendo objeto de interés muy grande, como es
l6gico (hice un resumen en Terradas 2006).

No existié vida, no obstante, segtin el estudioso de
la evolucion Juli Peret6 (2003), de la Universidad de
Valencia y el Instituto Cavanilles de Biodiversidad
y Biologia Evolutiva, hasta que aparecieron células
capaces de presentar tres caracteristicas esenciales:
autorreproducir membranas a partir de membra-
nas, autorreproducir registros genéticos a partir de
registros genéticos y automantener un metabolis-
mo. Por ahora, esta tltima caracteristica, el desa-
rrollo y mantenimiento de redes metabdlicas, es la
que todavia no se ha logrado en el laboratorio, pero
si que se han obtenido células semiartificiales capa-
ces de reproducirse, hechas con un DNA totalmen-
te de sintesis y membranas y citoplasma de células
“vaciadas” de su genoma original.

En las primeras células vivas, el RNA, que se pue-
de autorreproducir y tiene también capacidad
enzimatica, debia de ser esencial, y se debié de
tardar bastante tiempo para realizar la evolucion
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hasta lo que podriamos considerar el organismo
unicelular ancestral comun (LUCA, last univer-
sal common ancestor). Es de creer que, entonces,
y todavia mucho después, el material genético se
mezclaba facilmente. Algunos autores, en lugar de
un LUCA, ponen un circulo o un reticulo de for-
mas, como ya comentaremos.

En definitiva, en las primeras fases de la evolucion
y en los organismos menos complejos la trans-
ferencia horizontal de genes de unas especies a
otras podria haber originado cambios importan-
tes. Como se vera mas adelante, las transferencias
horizontales siguen haciendo hoy un papel decisi-
vo en el mantenimiento de una elevada diversidad
genéticay de grandes posibilidades de innovacion
en los procariotas, que a veces forman redes de
intercambio con virus.

A medida que algunos organismos se hicieron
mas complejos, aparecieron mecanismos defen-
sivos para limitar las entradas de DNA, las cuales
podian desestabilizar el genoma con poquisimas
probabilidades de aportar nada positivo. Pero es-
tas “defensas” tampoco son absolutas, ni siquiera
en los eucariotas pluricelulares, la manipulacion
genética lo demuestra claramente. Esto se aflade a
la cuestién de la hibridacién como argumento en
contra del concepto bioldgico de especie, basado
en el aislamiento genético. Es sorprendente, una
vez mas, que ya Darwin no viera nunca claro que
el aislamiento reproductivo pudiera ser un criterio
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para definir la especie. Fontdevila (2009) hace una
excelente revision de estas cuestiones. Recupera el
punto de vista de Darwin, que ponia la seleccion
natural y no el aislamiento reproductivo como de-
terminante principal de la formacion de especies.
El hecho de que a estas alturas persistan las difi-
cultades en lo que se refiere al concepto de especie
justifica plenamente la postura de Darwin, nada
proclive a definirlo. El concepto bioldgico de espe-
cie que aprendimos en los libros de texto, basado
en la posibilidad de entrecruzamiento fértil, falla
demasiado a menudo y lo tenemos que dejar en la
buhardilla, al menos para la inmensa mayoria de
las especies que existen.

Tasa de extincion de la biodiversidad

250 200 150 100 50 0

Millones de anos antes del presente

Fig.10. Las grandes extinciones en la fauna marina, seguin Raup
y Sepkovsky. Redibujado a partir de Raup y Sepkovsky 1984.



cUna polémica sobre palabras?

Se siguen publicando algunos trabajos que de-
fienden el saltacionismo por cambios mutacio-
nales (p.e. Rubinoff y Le Roux 2008; Theisen
2009). El refugio de los saltacionistas ahora es
que la via normal de evolucidn es gradual, pero
que determinados procesos poco frecuentes po-
drian permitir cambios mds importantes. A me-
nudo, detras de estas propuestas podria haber,
en mi opiniéon (no es mas que una intuicion),
un poco de malentendido sobre la definicion de
las palabras gradualismo y saltacionismo.

Resumo un poco la situacién. Lo que parece es que
un cambio repentino, como por ejemplo una sim-
biosis, tendra que pasar por un proceso integrador
que sera gradual. Los neodarwinianos se tendrian
que convencer de la importancia evolutiva de estos
“saltos”, quizas compuestos de cambios pequefios
(como en los casos de la neotenia o la simbiosis)
pero que, al abrir la puerta a fuertes selecciones
positivas y a una serie acelerada de otros cambios,
son verdaderos hitos en el camino de la evolucién
y puntos de inflexion en las tasas evolutivas. Y los
saltacionistas se tendrian que dar cuenta de que los
“saltos” en el ritmo evolutivo no obligatoriamen-
te rompen el principio de la construccién paso a
paso de la complejidad. La entrada de un endosim-
bionte abre un campo nuevo a la evolucién, pero

la integracién (de alguna manera, por lo tanto, la
sustanciacion del cambio) en las maquinarias com-
plejas de los organismos, en general, se tendrd que
hacer gradualmente. En la hipdtesis de la neotenia
como origen de los vertebrados pasa lo mismo: una
mutacion en un estadio larvario puede suponer el
inicio de un camino completamente nuevo, el cual,
empero, solo se desarrolla gradualmente, aunque
que se produzcan cambios de ritmo y puntos de
inflexion. Si no nos aferraramos a la discusion es-
colastica entre saltos y cambios pequefios (;a partir
de cuando un cambio se convierte en un salto?),
creo que las posiciones no estarian tan distantes, y
por eso el debate quizas ha recibido mas pasion de
la que merece, que es lo que Dawkins pensaba.

Tanto desde una visién gradualista como salta-
cionista, no se puede negar, como deciamos, que
se han producido catastrofes (episodios de vul-
canismo intenso, choques de meteoritos, etc.),
y que los cambios repentinos que han provo-
cado en el medio (cambios globales en la com-
posicion de la atmdsfera, cambios climaticos
rapidos, etc.) han tenido una gran repercusion
en la evolucion de la vida, originando la extin-
cion de muchas especies, la aparicién de nuevas
oportunidades (explosiones de nuevas formas
de vida) y una gran alteracion de las presiones
selectivas preexistentes. A las cinco grandes ex-
tinciones reconocidas por Raup y Sepkovsky,
y a los periodos de extinciones menores y mas
localizadas, hay que afadir la sexta extincidn,
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en curso, consecuencia esta vez de la actividad
humana, que muestra unas tasas muy rapidas y
que, por otra parte, nos da ocasidn de estudiar
procesos evolutivos también rapidos.

La probabilidad de que un cambio repentino haga
nacer un sistema complejo es parecida a la del fa-
moso mono tecleando al azar una obra de Shakes-
peare. Por eso, los saltacionistas tienen tendencia
a acabar buscando explicaciones algo o muy te-
leolégicas. Pero no toda la culpa es suya. Los neo-
darwinianos han tendido, por su parte, a ignorar
o menospreciar demasiados fenomenos que han
actuado como disparadores o catalizadores de la
evolucion. Y algunos cambios, como la poliploidia,
pueden generar especies casi de repente, aunque en
el caso de la autopoliploidia sea por una multiplica-
cion del mismo genoma y se comprende que no re-
sulte tan dificil de asimilar como cambios grandes
en la composicion génica. La alopoliploidia resulta
de la fusiéon de genomas de especies muy cercanas
filogenéticamente; trabajos de Fuentes et al. (2014)
han mostrado que los esquejes entre Nicotiana
glauca (el arbol del tabaco) y N. tabacum, que es
una hierba, provocan la transferencia de genomas
nucleares enteros en la zona de union, y a partir de
estas células se puede generar por via asexual una
nueva especie poliploide, N. tabauca.

Tenemos, también, una cuestion de escala. Si miramos
la evolucién en su conjunto, sin duda en momentos
determinados se han emprendido rutas nuevas. Si ba-

42 | Noticias sobre Evolucién

jamos a los mecanismos genéticos, quizas todo habra
sido gradual, una serie de pequefias mutaciones, pero
seguira siendo legitimo decir que ciertos cambios, a
escala geologica, han sido “repentinos” y que algunas
mutaciones han supuesto un giro. Quizas no hace fal-
ta que cada nuevo articulo sobre el tema afirme haber
demostrado el saltacionismo o el gradualismo. Parece
que esto favorece mas la “publicidad” del articulo que
la comprension profunda.

Pero, ;y la experimentacion? ;Qué nos dicen los
experimentos?

Pruebas de laboratorio del
gradualismo

Que el gradualismo funciona en evolucién ha queda-
do demostrado por un experimento muy importante,
que todavia dura, con Escherichia coli,hecho alo largo
de 25 anos por el equipo de Lenski (Blount et al. 2012
resume los principales resultados, pero el equipo ha
hecho muchas mas publicaciones y las sigue hacien-
do). Este experimento ha demostrado que un nuevo
caracter fenotipico (la capacidad de utilizar el citrato
en condiciones aerdbicas) aparece por acumulacion
de mutaciones (esto es, justamente, el gradualismo)
que permiten la expresion de un transportador de ci-
trato que estaba silenciado.



Los autores partieron de una docena de frascos con
un mismo clon de la bacteria; y renovaban el medio
de cultivo cada dia, pero periddicamente preservaban
muestras congeladas a -80°C para reconstruir después
todo el proceso (el equipo mantiene ahora 4000 fras-
cos “historicos”). En total, han observado 58.500 ge-
neraciones de bacterias (nimero que sigue creciendo
mientras preparo este libro). Este es, con diferencia,
el experimento evolutivo de larga duracién mas im-
portante nunca hecho. Se ha dicho que equivale a un
millén de afios de evolucién en humanos.

Observaron que, en primer lugar, aparecian en algu-
nos frascos lo que denominaron cambios genéticos
potenciadores; después, se producia en una parte de
estos cultivos la mutacion definidora del caracter (la
que permite el uso del citrato en condiciones aero-
bicas); y, finalmente, nuevos cambios mutacionales
afinaban selectivamente el funcionamiento del nue-
vo fenotipo. Concluyeron que los nuevos caracteres
aparecen tipicamente por exaptacion de genes que,
previamente, codificaban para otras funciones. Habia
gradualismo, pero no es menos cierto que, al aparecer
la mutacién definidora del caracter, los graficos de ta-
sas de mutacion en el tiempo mostraban un cambio
hacia una pendiente mas fuerte, o sea que se acelera-
ban. La mutacion definidora es un punto de inflexion
en las tasas evolutivas y un salto fenotipico. Para ex-
plicarlo en términos de sistemas complejos, algunas
mutaciones, a pesar de ser cambios pequenos, llevan
al sistema hacia un nuevo atractor. El gran ejemplo de
gradualismo puede ser interpretado igualmente como

un cambio de estado significativo. Unas mutaciones
pequenas, al pasar un cierto umbral, sitian la especie
en un nuevo paisaje selectivo y esto acelera las tasas de
cambio. La existencia de fendmenos de umbral obliga
a matizar qué entendemos por gradualismo.

Como que se considera que la incapacidad de E. coli
para obtener energia del citrato en presencia de oxi-
geno es una caracteristica definidora de la especie,
las bacterias mutantes que si que lo hacen podrian
ser consideradas una especie diferente (esto es dis-
cutible, porque diferenciar claramente especies en
las bacterias es harto problematico).

Mutaciones totales
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Fig.11. Secuencia de mutaciones en el experimento de Lenski
y el su equipo. Redibujado a partir de Blount et al. 2012.
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En otros trabajos, el mismo equipo (Wiser etal., 2013)
ha destacado que el éxito adaptativo (fitness) de doce
poblaciones de E. coli ha mantenido un crecimien-
to mediano sostenido segin una ley de potencia. El
grado de adaptacion relativo (o fitness relativa) se ha
medido simplemente por la proporcion entre las tasas
de crecimiento de poblaciones, comparando las tasas
actuales con las de poblaciones de fases previas del
experimento que han sido descongeladas y reactiva-
das. Esto ha permitido construir graficas de grado de
adaptacion relativo a lo largo de las generaciones, gra-
ficas que muestran un retardo del crecimiento, pero
sin asintota: en un ambiente constante, el grado de
adaptacion continua creciendo siempre.

Es decir que hay pruebas experimentales de evolu-
cién gradualista. Hay que tener en cuenta, sin em-
bargo, que es mas facil demostrar que algo existe que
no que no existe. La existencia de gradualismo en
ciertos casos no puede probar que no pueda haber
saltacionismo en otros. El experimento que acabo
de describir demuestra que el gradualismo, con tasas
evolutivas variables, puede explicar cambios evoluti-
vos, aunque ya hemos dado el matiz del umbral y el
cambio de estado. Pero no puede demostrar que to-
dos los cambios evolutivos sigan esta misma pauta.

Los adversarios del gradualismo tienen el mismo
problema que quitaba el suefio a Goldschmidt:
no ven posible que el gradualismo pueda expli-
car el origen de nuevos 6rdenes, clases o phyla
(es decir, la macroevolucion).
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Los neodarwinianos, por su parte, consideran que la
macroevolucion es resultado de la acumulacion de
cambios pequefios; y por lo tanto, no requiere nin-
giin mecanismo diferente de los que funcionan en
la microevolucién. Pero es dificil hacer pruebas ex-
perimentales de la macroevolucion. El debate entre
microevolucion (para la cual el gradualisme parece
ofrecer explicaciones satisfactorias) y macroevolu-
cion (en que las dificultades de ofrecer pruebas ex-
perimentales mantienen un margen para hipotesis
contrarias) es todavia muy vivo. En mi opinién, con-
vendria incorporar modelos de sistemas complejos
con umbrales, diferentes atractores y cambios de
fase y dejar de lado la discusion escolastica.

Como pasa con todos los temas de evolucion muy
controvertidos, también en este los creacionistas
creen ver un asidero, pero el problema que plantean
tiene mas consecuencias politicas que fuerza argu-
mental. Su estrategia suele ser dar una definicion vaga
de macroevolucion. Para un cientifico, seria acepta-
ble decir que es macroevolucion la génesis de nuevas
especies o de taxones de categoria superior (géneros,
familias, Ordenes, clases, etc.). La formaciéon de es-
pecies es observable en algunos casos, pero para las
categorias superiores el factor tiempo hace imposible
la observacion directa. De todas maneras, nada hace
pensar que los mecanismos conocidos de innovacion
con seleccion (incluyendo desde las mutaciones a las
oportunidades de aceleracion en las tasas evolutivas
por grandes perturbaciones, simbiosis, neotenia, etc.)
no puedan, con el tiempo, haber generado toda la



diversidad de tipos de organismos que han existido
o existen. Y, en caso de que existieran mecanismos
hasta ahora mal conocidos, no quiere decir que estos
tuvieran que implicar intervenciones sobrenaturales.

En cambio, tenemos pruebas muy convincentes del
origen comun de todos los seres vivos, de su diversi-
ficacion histdrica en ramas, de la incidencia de pro-
cesos azarosos y de que se construye, en cada caso,
a partir de lo que preexiste. No hace falta que un di-
sefio previo haya determinado una perfeccion que,
por otro lado, no existe en absoluto, por mas mara-
villosas que nos parezcan las caracteristicas y pro-
piedades de la diversidad bioldgica (incluso Cuvier
ya conocia la existencia de estructuras anatémicas
sin funcion actual, pero de esto los partidarios del
disefio inteligente prefieren no hablar mucho). Los
trabajos sobre evolucion molecular también indican,
de manera clarisima, un proceso historico parecido.

Evoluciéon composicional o por
incorporacion

Richard Watson (2002, 2006; no confundir con Ja-
mes Watson, el de la doble hélice) ha propuesto, en
su tesis doctoral, diferenciar la evolucién gradual
de la que denomina evolucion composicional, y

lo hace a partir de un desarrollo formalizado con
la ayuda de modelos. Moya (2013) nos explica que
la evolucién composicional de Watson comprende
“fendmenos como el sexo, la hibridacion, la trans-
ferencia horizontal, la alopoliploidia, pero sobre
todo fendmenos como la integracion genética de
simbiontes, o cualquier mecanismo que encapsula
un grupo de entidades sencillas en una entidad mas
compleja y proporciona asi un nuevo nivel de orga-
nizacion”

En trabajos anteriores (Terradas, 2005), he prefe-
rido referirme a estos procesos hablando de evo-
lucién por incorporacion (término empleado por
Margulis en algunos trabajos), y continuaré hacién-
dolo aqui, pero practicamente la idea es la misma
que defiende Watson. El término incorporacion se
ha empleado en un sentido similar para describir,
por ejemplo, la evolucién histdrica de los imperios
(Io hizo el historiador aleman Theodor Mommsen,
premio Nobel de literatura de 1902, en su Historia
de Roma). Ademads, es de uso normal en procesos
de evolucién tecnoldgica, a la vez que se puede apli-
car a los de evoluciéon de atomos, y simplemente lo
encuentro mas llano y mas apropiado en la mayo-
ria de casos en que uno de los entes que se “compo-
nen” es mucho mas grande y complejo que el otro.

En todo caso, para Watson, la evolucién gra-
dual de Darwin incluye tanto las pequefas
mutaciones como el saltacionismo por acumu-
laciéon muy rapida de mutaciones (en el senti-
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do de Eldredge y Gould 1969) o el neutralismo
(en que la seleccion natural no tiene nada que
decir, como pasa en los casos de deriva gené-
tica, dependientes del tamafo de la poblacion
y del azar): todo son procesos de acrecién por
cambios al azar que tienen lugar en el mis-
mo genoma, que Watson considera lineales.
En cambio, la evolucién composicional que
Watson describe supone combinar moddulos
genéticos preadaptados de manera indepen-
diente, seguramente con funciones diferen-
tes, y de diferente procedencia, aumentando
la complejidad del conjunto precisamente por
el hecho que se juntan funcionalidades dife-
rentes. Pienso que la distinciéon entre cambios
acrecionales y composicionales (o incorpora-
ciones) es muy util porque pone de manifiesto
dos mecanismos esencialmente diferentes en
el cambio evolutivo.

Lo que propongo es que se podria distinguir entre
una evolucion por cambios, del tamafo que sea, que
tienen lugar dentro del genoma de un mismo linaje
evolutivo, frente a una evolucion por cambios que se
producen mediante incorporacion, al genoma de un
linaje, de fragmentos de genoma o de genomas ente-
ros procedentes de otros linajes. Dicho asi, nos distan-
ciamos un poco (muy poco) de Watson, que incluye
procesos de tipo sexual entre los que dan lugar a com-
posicién. Por este mismo motivo, prefiero definir la
evolucion por incorporaciéon como un proceso dife-
rente del modelo clasico de cambios dentro del propio
genoma (mutaciones y otros). La evolucién esta llena
de procesos de incorporacion. Las nuevas técnicas de
estudio filogenético del DNA lo ponen de manifiesto
cada dia pero, para pasar el filtro de la seleccion, estos
cambios no pueden suponer una repentina revolu-
cién del genoma sino que normalmente tienen que
ser “digeridos” de manera gradual.
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4. Las grandes transiciones evolutivas

El ano 1997, Maynard-Smith y Szathmary (1995)
publicaron una obra sobre las principales transi-
ciones en evolucién. Reconocieron las ocho transi-
ciones siguientes: 1) de moléculas auto-replicantes
a poblaciones de moléculas dentro de comparti-
mentos; 2) de replicadores independientes (proba-
blemente RNA, el estadio hipotético que se conoce
como “mundo del RNA”) a cromosomas; 3) de los
RNAs, actuando a la vez como genes y enzimas, a los
DNAs, formando genes, y a las proteinas como en-
zimas; 4) de los procariotas a los eucariotas; 5) de los
clones asexuales a las poblaciones sexuales; 6) de los
protistas a los organismos pluricelulares (animales,
plantas, hongos); 7) de los individuos solitarios a las
colonias con castas no reproductivas (eusocialidad);
8) de las sociedades de primates a las sociedades hu-
manas con lenguaje (evolucion sociocultural).

Las tres primeras transiciones tienen lugar en el
mundo molecular y de la célula procariota, un dm-
bito que presenta problemas conceptuales, como ya
hemos visto, la definicion de especie y otras catego-
rias taxonomicas, debido a la frecuencia de trans-
ferencias génicas horizontales entre procariontes
filogenéticamente alejados. Pero ya la primera
transicion es un reto: ;de qué moléculas auto-re-
plicantes hablamos? Las bases del RNA no se unen
en un medio hecho de agua ni se sabe que hagan

nada fuera de la célula. Una posible explicacion es
que existieron moléculas precursoras del RNA que
si que lo hacian. Hud et al. (2013) han dado una
primera prueba experimental en este sentido: han
podido hacer que se autoensamblasen, en agua,
cadenas de estructura parecida al RNA (el proto-
RNA) de hasta 18.000 moléculas de un tipo empa-
rentado con las bases citosina y uracilo, en rosetas
integradas por la uniéon de acido ciantrico y un
derivado de la triaminopirimidina). Este trabajo ha
contado con una relevante participacion del Insti-
tuto de Investigacion Biomédica de Barcelona. Las
implicaciones se tendran que ver en el futuro, pero
la teoria es muy interesante.

Fig.12. A) John Maynard Smith. Foto: Web of Stories (CC BY-SA 3.0
via Flickr); B) Eérs Sazthmary. Foto: Ernst Strungmann Forum (©
FU via www.esforum.de).

Jaume Terradas | 47



48

La cuarta transicion es el paso de la célula procariota
a la eucariota, un proceso aiin muy discutido en que,
de acuerdo con algunas ideas propuestas por Lynn
Margulis (1967), habria intervenido de manera deter-
minante la endosimbiosis. Los pasos de la vida unice-
lular a la pluricelular, y después a la formacion de co-
lonias y sociedades, implican, mas claramente que los
pasos previos, fendmenos colectivos de cooperacion y
de transmision de informacién no genética.

Por mas que los autores del libro sobre las tran-
siciones sean neodarwinianos, no se puede decir
que las transiciones propuestas hayan sido anali-
zadas en detalle desde la optica del neodarwinis-
mo. Y no es sorprendente.

Sobre el reduccionismo genético

Existen otras propuestas sobre cudles han sido las
transiciones mas importantes en la evolucion. Aqui
querria poner de relieve que, si se mira la evolucién
de manera global, ciertos cambios, independien-
temente de si son regidos por una acumulacién
gradualista de mutaciones o no, parecen pedir otro
nivel de explicacion.

Por ejemplo, si en el paso de procariotas a eucariotas

ha intervenido simbiosis, éste es un fendmeno que
implica la participacion de dos o mas organismos di-
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ferentes. No nos podemos referir sélo a los cambios
que han tenido lugar en los genes, perdiendo de vis-
ta el mecanismo de incorporacion que, a una escala
diferente de la genética, contribuye sustancialmente
a explicar la transicion. Naturalmente que la acep-
tacion reciproca entre los simbiontes exige cambios
genéticos del uno y del otro (y, puestos a hacer, cam-
bios cuanticos, a nivel de electrones o de quarks, si
tan reduccionista se quiere ser), pero la simbiosis es
un fendmeno emergente no reductible a estos cam-
bios genéticos. Del mismo modo que no reducimos
las mutaciones a modificaciones de atomos o a fend-
menos cuanticos, sino que hablamos directamente
de mutaciones, seria absurdo pretender eliminar la
explicacion del fendmeno de simbiosis reduciéndolo
a cambios en los genomas.

Llegados a esta conclusion, es legitimo preguntarnos
si podemos explicar todas estas transiciones evoluti-
vas sin movernos de la genética de poblaciones, con-
siderando que esta ciencia puede bastar para explicar
la evolucién. La respuesta creo que es negativa. El re-
duccionismo del neodarwinismo genético resulta in-
suficiente, a pesar de que ha tenido enormes éxitos y
todavia los tendra. El neodarwinismo naturalista pue-
de parecer una alternativa mas sensata, pero todavia
quedan muchas lagunas, y algunas son muy dificiles
de cubrir, porque algunas partes de la historia no han
dejado vestigios. En los organismos existen el genoti-
po y el fenotipo, y desde hace mucho tiempo algunos
estudiosos tienen tendencia a mirar hacia el primero
y otros hacia el segundo. Pero, ni son niveles indepen-



dientes ni, jatencion!, el uno determina univocamente
y totalmente al otro, es decir que la visidn mecanicista
cartesiana (el organismo como un reloj) no funciona
en biologia, donde las interacciones no son relaciones
causa-efecto simples sino en red y muy complicadas.

Incluso aceptando que todos los cambios evolutivos
hayan requerido la acumulacién de series muy largas
de pequefias mutaciones, cuando nos enfrentamos a
la explicacion de la evolucion en su conjunto, o al es-
tudio de las grandes transiciones, es legitimo y obliga-
do adoptar otra perspectiva, situarnos en otro nivel de
aproximacion. Lo que interesa es hablar de qué pro-
cesos han abierto las puertas a los grandes cambios:
simbiosis, neotenia, cambios climaticos, conquista de
nuevos medios, extinciones previas, etc. Por eso me
parece poco relevante y demasiado escolastico el de-
bate del saltacionismo. Quizas es preferible reconocer
que el lenguaje que empleamos depende de los dife-
rentes niveles de explicacion en que nos situamos.

Cuando indicamos un itinerario a alguien, no deci-
mos “Dé un paso, después otro y otro..” Le diremos
“Ande tres travesias, llegara a una calle mas ancho, gire
a la izquierda y la siguiente a la derecha”. En esta des-
cripcién sélo algunos datos importan. Por ejemplo,
los dos giros. Estos quizas se hacen en uno o pocos
pasos, es igual, lo que importa es que se cambia de ca-
lle dos veces. Este es el nivel de descripcion necesario
y suficiente para explicar qué tiene que hacer el que
pregunta. Cuando hablamos del paso de los procario-
tas a los eucariotas, no necesitamos especificar todas

las mutaciones, nos fijaremos mas en si han sido ne-
cesarias una o dos simbiosis, u otros procesos que han
supuesto hitos especialmente importantes. Podemos
hablar como saltacionistas sin negar (ni afirmar) que
pueda haber gradualismo a un nivel mas detallado.
No nos hace falta este nivel mas detallado para tener
una descripcion suficiente y, por otro lado, en muchos
casos seria imposible reconstruir todos y cada uno de
los pasos que se han producido y en el orden mismo
en qué tuvieron lugar.

El reduccionismo genético ha tenido éxitos induda-
bles como aproximacién metodolégica, pero se basa
en un modelo cartesiano mecanicista demasiado
elemental. Como si, conocidos los genes y las inte-
racciones entre ellos, ya se pudiera saber como sera
el fenotipo. Cosa que no es cierta, porque existen,
como veremos, otras interacciones y otros codigos.

Sobre el lamarckismo

Dejamos asi el debate del gradualismo-saltacionismo
para entrar en otro de los “demonios” del neodarwi-
nismo. El rechazo al lamarckismo por parte de los
neodarwinianos de todo tipo es, como en el caso del
saltacionismo, frontal, y también en esto los prece-
di6 el gran August Weismann con el argumento de
la independencia entre las lineas germinal y somatica,
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que creyo definitivo. Se puede decir que, inicialmente,
los neodarwinianos no anadieron gran cosa a los ar-
gumentos de Weismann, que habia acumulado una
enorme cantidad de casos en que, o la explicacion
lamarckiana era inviable, o podia ser sustituida con
ventaja por una explicacion basada en la seleccion.

Fue, sin embargo, bastante mas tarde, cuando se cre-
y6 de manera muy generalizada que el lamarckismo
estaba definitivamente derrotado. Fue cuando la
biologia molecular (Francis Crick, en 1958) estable-
cié que la informacion secuencial codificada pasa-
ba del DNA a las proteinas pero no a la inversa (el
llamado dogma central de la biologia molecular).
Cémo veremos, no obstante, no han dejado de ha-
ber retornos a lo que se conoce como
neolamarckismo, de investigadores que
defienden varias formas de herencia de
caracteres adquiridos, y el dogma cen-
tral de Crick también es controvertido
porque a menudo sale algtin equipo de
cientificos que dice que ha demostrado
algiin incumplimiento (hasta ahora, sin
éxito). Hablaré de ello mas adelante.

Lamarck, muy anterior a Darwin,
partia de una base muy débil de co-
nocimientos bien establecidos vy,
como era habitual en su tiempo, no

notable, el primero evolucionista importante, y su
obra no es desdefable. Su Philosophie zoologique,
del 1809 (publicada en catalan el 2007, con una
recomendable introduccion extensa de Agusti
Camos que reivindica al autor francés en el con-
texto de su tiempo) se avanzd en mas de medio
siglo al Origen de las especies a la hora de criticar
el catastrofismo de Cuvier a partir de su conoci-
miento de los invertebrados fosiles, y defendié un
gradualismo geologico. Opiné que la vida era un
estado de la materia, aparecido inicialmente por
generacion espontanea, y que después evolucioné
porque los organismos se adaptan a los ambientes,
que cambian, y asi van modificando su estructu-
ra de acuerdo con estos cambios ambientales. Un
respeto, pues, por Lamarck.

Lyell tuvo en gran aprecio la obra de
Lamarck, pero hay que admitir que
Darwin no le sigui6 en esto. Algu-
nos han criticado a Darwin por el
escaso reconocimiento que hizo de
Lamarck. Es cierto, pero si se leen
la Filosofia Zooldgica y el Origen de
las especies, uno se da cuenta de la
enorme distancia entre la mane-
ra de expresarse de Lamarck, pese
a sus innegables conocimientos
naturalistas y a sus intuiciones, y

salia mucho del laboratorio para ir al
campo si no era a recoger ejemplares
de coleccidn, pero fue un naturalista
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Fig.13. Jean-Baptiste de La-
marck. Pintura: Charles Thévenin
(PD via Wikimedia Commons).

la de Darwin. El discurso del pri-
mero es mucho mas especulativo
y mucho menos riguroso, y en las



cinco décadas que separan las dos obras la ciencia
habia aprendido a no apartarse de los hechos si no
era para formular hipétesis que pudieran ser objeto
de verificacién un dia u otro. A Darwin, tan meti-
culoso y experimentalista, Lamarck le debia de pa-
recer mas cercano a un profeta que a un cientifico, y
probablemente tenia la misma sensaciéon (o mas) en
relacion a su propio abuelo Erasmus Darwin, otro
evolucionista precursor, a quién dedicé un librito
en el cudl practicamente no habla de la evolucion. Y
quizas no creyo necesario extenderse acerca de los
evolucionistas que lo habian precedido porque, de
hecho, fueron muchos (incluso algunos intuyeron
el mecanismo de la seleccion natural), pero ninguno
siguié un método cientificamente aceptable. La lista
se tendria que remontar a los griegos, a Demdcrito,
a Epicuro, y sobre todo al De rerum natura del ro-
mano Lucrecio, que dice, de manera muy explicita,
que el mundo estd formado por vacio y particulas
muy pequefas, indivisibles, que se combinan para
dar lugar a estructuras que después evolucionan, en
el caso de los seres vivos por un principio de seleccion
natural, sin que haya indicios de un disefio inteligente,
para producir las que conocemos. De todos modos,
Richard E. Leakey, en la introduccién que escribié
para una version abreviada e ilustrada del Origen de
las especies que fue editada en castellano en 1986 por
Resena, dice que Darwin cita mas de veinte autores
que habian hablado de evolucion de las especies. El
evolucionismo estaba en el ambiente intelectual de
la época, pero no se tenian teorias cientificas solidas,
avaladas por datos de cualquier tipo, que le sirvieran

de base. Para Darwin, la idea lamarckiana de que las
especies se modificaban por una necesidad interna
(besoin), relacionable con la ortogénesis, era mas
bien extravagante, a pesar de que admitia que podian
haber mecanismos evolutivos de cambios con el uso
y el desuso y la transmision a los descendentes de
estos caracteres adquiridos, mecanismos propuestos
por Lamarck. La propuesta de Darwin se basaba en
una gran acumulacién de hechos de observacion y
experimentacion, su teoria nacié de estos y no de
explicaciones mas o menos imaginativas, salidas del
reino de la especulacion.

Lamarck ha sido reivindicado por diferentes auto-
res a lo largo del siglo XX e incluso ya en el XXI. Se
haido demostrando que algunos, que dijeron haber
demostrado la herencia de caracteres adquiridos,
habian falseado los experimentos. Hay fraudes bien
conocidos en la historia de la ciencia: en 1920, Paul
Kammerer dijo que habia obtenido en sapos terres-
tres la formacion, en las patas delanteras, de unas
almohadillas que tienen los sapos acuaticos y que
emplean en el acoplamiento, y afladié que este ca-
racter adquirido se perpetuaba en la descendencia.
Por desgracia para ¢él, se demostré que las almoha-
dillas eran provocadas por inyecciones de tinta chi-
na, aunque no se supo si aplicadas por él mismo o
por alguno de sus ayudantes. Kammerer se declar6
inocente y se suicid6 al cabo de seis meses de que
su hallazgo fuera rebatido de manera contundente.
Cada vez que algun intento de demostrar la heren-
cia de caracteres adquiridos resultaba desmentido,
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el antilamarckismo de los neodarwinianos se refor-
zaba y cualquier propuesta que hiciera algtin olor a
Lamarck era rehusada y ridiculizada.

Para completar el cuadro, se produjo en la Unién
Soviética, desde finales de los 1920s, la aparicion
de un personaje siniestro, Trofim Lyssenko, las
ideas lamarckianas del cual, sostenidas por expe-
rimentos de vernalizaciéon en plantas de cultivo,
como el trigo, recibieron el apoyo de Stalin. Ly-
senko prometia una revolucién en la produccion
agricola en base a ideas confundidas y experimen-
tos falseados. Por desgracia, Stalin era lamarckia-
no y, ademads, soflaba en una revolucién agraria
que animara los labradores, que habian visto co-
lectivizadas sus tierras. Dio poder a Lysenko, po-
niéndolo a la cabeza de la Academia de Ciencias
Agricolas de la URSS. Los cientificos, y especial-
mente los genetistas, que no eran de la cuerda de
Lysenko fueron enviados al gulag, la genética fue

considerada una falsa ciencia reaccionaria y Men-
del y Darwin fueron proscritos. Esto dur6 sobre
todo desde el final de la Segunda Guerra Mundial
hasta 1964. No hay que decir que la reaccion en-
tre los cientificos occidentales contra Lysenko fue,
con justicia, implacable, pero contribuyd a satani-
zar, de rebote, al pobre viejo Lamarck.

Atn asi, Lamarck no se deja enterrar. Los plan-
teamientos neolamarckianos actuales son, como
es logico, bastante distantes de los del pionero
francés del evolucionismo, pero no son pocos
los estudiosos que hoy lo reivindican, sobre todo
en relacidn con los crecientes indicios de que ca-
racteres adquiridos (por procesos de regulaciéon
epigenética) pasan a la descendencia durante va-
rias generaciones. Tendremos que explicar mejor
este tema mas adelante, pero es evidente que, por
este lado, los retos al paradigma neodarwinista
no se pueden ignorar a la ligera.
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5. La question de la innovacion

La génesis de la innovacién (variaciéon) es primor-
dial para cualquier teoria evolutiva. Darwin basaba
la evolucién en la idea de descendencia con varia-
cion. En la explicacion tradicional neodarwiniana,
lo que interviene son genes y genomas, mutaciones,
recombinaciones (sobre todo las ligadas a la sexua-
lidad) y translocaciones, hibridacién, duplicaciones
de secuencias, a veces poliploidia (mas frecuente en
plantas y algunos grupos animales como por ejem-
plo insectos, peces y otros, pero que se puede dar en
algunas células humanas no reproductivas —p.e., en
la mitad de las células hepaticas- y otros mamiferos).
No obstante, a lo largo de los ultimos setenta afios
se han descubierto muchos nuevos fenémenos, des-
conocidos cuando se establecio la Sintesis Moderna,
que hay que incorporar a la teoria evolutiva. Son fe-
némenos que pueden también producir innovacio-
nes y exponerlas al filtro selectivo. Veremos algunos
ejemplos especialmente importantes.

Estructura y funcionamiento del
genoma

La visién lineal del genoma, una secuencia de genes
(el “collar de perlas”) cada uno de los cuales codifica
una proteina (un gen-una enzima), esta totalmen-

te superada y ya no es defendible. Se ha visto que las
relaciones en el genoma no son lineales, cosa que se
comprende por su estructura tridimensional: la doble
hélice del DNA nuclear esta muy plegada y envuelta
con las histonas, asi que la proximidad entre los genes
depende de la arquitectura tridimensional y no de la
posicion alo largo del filamento; y también se ha visto
que la concepcién atomista del gen es errénea. No se
sabe muy bien qué es un gen, como concepto abstrac-
to, pero no es un “elemento” de informacion.

El genoma, por otro lado, tiene una estructura que
varia mucho, con frecuentes duplicaciones: repeti-
ciones de secuencias que son comunes entre los in-
dividuos de la misma especie (pero en nimero que
puede variar) y otras, llamadas segmentarias, mas
infrecuentes. Algunos fragmentos aparecen copia-
dos muchas veces, incluso miles de veces.

Atin asi, las versiones divulgativas sobre este tema han
cambiado poco, y siguen presentando un DNA muy
simplificado, como el patrén o programa que deci-
de toda la construccién de los organismos: el codigo
dentro de la cajita que es la célula. Pero han apareci-
do muchas complicaciones que desconociamos, y
que todavia no entendemos bien. Para empezar, en el
genoma humano parece que sélo un 1% del DNA es
codificador de proteinas, pero un 80% se transcribe
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en RNA, quizas en parte para no hacer nada, quizas
para actuar como regulador. Visto este papel del RNA,
algunos creen que haria falta que el concepto de gen
incluyera no solamente una secuencia de DNA sino
también todas las transcripciones que intervienen en
la formacion de un caréacter fenotipico. Mas adelante,
dedicaremos un apartado al transcriptoma. También
tenemos las regulaciones epigenéticas directamente
sobre el DNA e, indirectamente, sobre la organizacién
en el espacio de los cromosomas que, a su vez, actia
sobre el DNA, las cudles también consideraremos en
un capitulo posterior. Esto complica de manera ex-
traordinaria la relacion entre gen y caracter fenotipico.

Es mas, algunos caracteres resultan de la inte-
raccion de verdaderas redes de genes, y los cam-
bios en estos caracteres se pueden deber a alte-
raciones reguladoras dentro de esta red y no a

Corazon de ocho histonas

cambios mutacionales. Las redes génicas que
determinan un cardcter constituyen sistemas
complejos bastante estables (Baile, 2013). Pue-
den presentar pequefias alteraciones sin que el
caracter cambie, asi que puede ser que acumulen
mutaciones que no tienen traduccidn fenotipica
hasta que las condiciones ambientales sufren un
cambio importante y se supera un cierto umbral,
de forma que el sistema complejo se dirige ha-
cia un nuevo atractor. Entonces, los cambios que
estaban escondidos se pueden hacer evidentes
en modificaciones del fenotipo. Esta idea podria
explicar que algunos procesos adaptativos sean
muy rapidos, porque la variacién necesaria ya se
encontraba disponible, aunque oculta.

Pero miremos de dar un vistazo a la estructura
interna de los genes.

DNA

Histona H1

Fig.14. Filamento de DNA asociado a histonas.
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Los genes no son “elementos” de
informacion. Intrones y exones.

Los genes estan formados por intrones y exones. Los
intrones son secuencias que forman parte de los genes,
y también del RNA transcrito, las cuales son separa-
das (mediante un proceso llamado excision) después
de la transcripcion y justo antes de la formacion del
RNA mensajero (mRNA) que hace de modelo parala
sintesis proteica. Lo que permanece y queda enlazado
en el mRNA, y por lo tanto hace de molde para la sin-
tesis proteica, son sdlo los exones. Las secuencias de
intrones tienen unas partes especificas, en los limites
con los exones, que son marcas de referencia para el
proceso de excision.

No encontramos intrones en todos los genes, pero si
en muchos, entre ellos los que codifican las proteinas
ylos RNAs ribosémicos y de transferencia. Los genes
codificadores del genoma de los vertebrados tienen
muchos mas intrones (unos 140.000 en el genoma
de los humanos) que los de los eucariontes unice-
lulares (15 en el genoma del hongo unicelular En-
cephalocitozoon cuniculi), y hay pocos en los proca-
riotas. En cambio, en el genoma mitocondrial de los
vertebrados no encontramos intrones, mientras que
en el de los eucariotas mas sencillos hay muchos. Se
ha especulado mucho sobre el momento de la apa-
ricién de los intrones en los eucariotas. El origen de
los intrones no es conocido, podrian ser herencias
evolutivas antiguas, incluso algunos podrian proce-
der del mundo del RNA, o, bien al contrario, haber
sido adquiridos recientemente, y existe mucho de-

Transcripcién

pre mRNA [
i IN

mrnA

Eliminacién de los
intrones transcritos

Union de los
exones transcritos

Fig.15. EL RNA mensajero, que codifica la sintesis proteica, se produce a partir de los exones transcritos del DNA.
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bate entre los partidarios del origen antiguo y el re-
ciente. Algunos genes comunes en la levadura de la
cerveza se encuentran también en eucariotas mucho
mas complejos, y lo que se ve es que en el primer
caso no hay intrones y después se van afladiendo. El
nimero mediano de intrones por gen en humanos
es del orden de ocho, en Drosophila y mosquitos es
de alrededor de tres, en paramecios es de uno (Roy
y Gilbert 2006). Es evidente, pues, que se pueden ga-
nar o perder intrones en el curso de la evolucion, con
tendencia a que aumenten con la complejidad; pero
éste es, seguramente, uno de los temas mas misterio-
sos de la biologia molecular.?

Si el lector encuentra espeso todo este apartado,
se puede quedar con la idea de que los genes son,
ellos mismos, sistemas complejos, de definicion
genérica hoy imprecisa. Se ha dicho, con acierto,
que el genoma y su entorno pueden equipararse
a un ecosistema, de funcionamiento no lineal y
con muchos mecanismos de regulacion de la ex-
presion génica entre partes del genoma, desde el
epigenoma, y desde el metaboloma celular. Por lo
tanto, en cualquier proceso evolutivo encontra-

mos muchos elementos en interaccién y no existe
una relacion biunivoca entre genotipo y fenotipo.
Las matematicas que se aplican en genética de
poblaciones, a pesar de ser bastante elaboradas y
haber mostrado su utilidad en muchos casos con-
cretos, estan pensadas para cambios en solamen-
te dos o tres alelos, asi que no cuesta de entender
(aunque parece que a algunos si que los cuesta re-
conocerlo) que dificilmente pueden explicar siste-
mas en red tan complejos.

La aproximacion de la genética de poblaciones tiene
otro problema que, admitdmoslo, no es facil de re-
solver, porque es muy dificil reconstruir la historia:
me refiero a que tiende a explicar la evolucién como
una consecuencia de la vida (unos genes, o unos ge-
nomas, experimentan unos cambios bajo seleccion).
Pero la realidad va justo al revés, la quimica organi-
ca, la bioquimica y la vida son resultados de la evo-
lucién. No es solamente que los cambios en el DNA
den lugar a evolucidn, sino que los RNAs, el DNA, el
sistema de transcripcién y traduccion y las proteinas
son, todo ello, resultados de la evolucidn, la cual, por
supuesto, continua funcionando.

Nota 2. A pesar de que los intrones sean recortados y no intervengan en la formacién del RNA mensajero, esto no implica que permanez-
can siempre inactivos. Algunos intrones codifican, por su cuenta, determinadas proteinas, o contribuyen, una vez separados, a formar mo-
léculas de RNA no codificador. Por otro lado, muchos de los llamados intrones del RNA del grupo Il actian como ribozimas autocataliticos,
es decir, como si fueran enzimas capaces de inducir y controlar reacciones sobre ellos mismos, pero también codifican la transcriptasa
inversa (T, una enzima DNA-polimerasa que catalitza la formacion de DNA a partir de RNA —por eso se llama inversa, puesto que transcri-
be al revés de la direccién normal- y que se encuentra en los retrovirus). Estos intrones parecen de origen bacteriano ancestral y podrian
ser también elementos genéticos moviles. Aparecen en rRNAs, tRNAs y mRNAs de los cloroplastos y mitocondrias de hongos, plantas y
protistas y en el mRNA bacteriano. Se ha dicho que serian antecesores evolutivos de los intrones propios del nicleo eucariota. .
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A lo largo de la evolucién se producen aumentos de
complejidad, pero no tanto debido a un incremento
del niimero de genes codificadores (el cudl, a partir de
cierto grado de complejidad, varia poco), como por el
incremento de factores de combinacion y regulacion
en el conjunto del genoma. Y la evolucion se produce
siempre como una coevolucion: no es, solamente, que
el medio seleccione los genes o los fenotipos-genoti-
pos, es que estos hacen variar el medio, el propio y el
de las otras especies, alterando las presiones selectivas.

Por lo tanto, la evolucion es un proceso colectivo, bio-
légico y fisico-quimico, y no una mera cuestion de
cambios en las frecuencias de varios alelos. Esto no
quiere decir que los estudios hechos en genética de
poblaciones no sean ttiles; para cuestiones referen-
tes a cambios en proporciones de alelos resultan una
aproximacion suficiente. Pero, a mi parecer, esto no es
suficiente para hacerse una idea satisfactoria del con-
junto del proceso evolutivo.

Incorporaciones: volviendo a la
transferencia horizontal

Por lo que hace a los nuevos conocimientos adqui-
ridos en las ultimas décadas, y en relacién con los
temas que estamos tratando, es destacable que pue-
dan producirse incorporaciones de DNA al genoma
por transferencia horizontal de genes (es decir, de

genes, de una especie a otra) y también por simbio-
sis o parasitismo. Las incorporaciones son sucesos
sustancialmente diferentes de los cambios esponta-
neos, endogenos, dentro de un genoma por errores
de transcripcion, cruces, etc., o por influencia de un
factor mutdgeno externo. En las incorporaciones, el
genoma “toma’ o recibe del entorno secuencias aje-
nas, enteras y ya construidas. Asi, el externalismo en-
sancha su papel: no es solo el medio fisico-quimico
y bioldgico (la ecologia, en suma) aquello que, selec-
cionando variantes, conduce el proceso evolutivo. El
mecanismo del proceso de cambio en el genoma no es
siempre autdgeno, sino que también se puede deber al
medio: en primer lugar, a la existencia de agentes mu-
tagenos externos (hecho muy conocido, desde luego)
y, en segundo lugar, a incorporaciones de material
genético desde fuera, material genético ajeno, puesto
que las otras especies también forman parte del me-
dio para la especie considerada. Esto dejando de lado,
de momento, los procesos epigenéticos.

Consideramos ahora el primer tipo de incorporacion,
la transferencia horizontal, y dejamos la simbiosis y el
parasitismo para un capitulo posterior. Ya hemos vis-
to que la transferencia horizontal no la encontramos
solamente en procariotas, o entre virus y procariotas,
sino que también existe en los eucariotas, bien que no
se tan frecuente. En los procariotas, una proporcion
significativa dela diversidad genética procede de inter-
cambios de secuencias entre organismos que pueden
ser bastante alejados, hasta el extremo que, por ejem-
plo, se ha calculado que las bacterias termofilas han
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obtenido entre el 16 y el 24% de sus genes de arqueas
termofilas (Ochman et al., 2000). En thaumarqueas y
euriarqueas pelagicas marinas, Brochier-Armanet et
al. (2011) han demostrado frecuentes transferencias
génicas desde bacterias. La vida microbiana es, como
ya hemos comentado, de una promiscuidad que no
se corresponde nada con la idea que solemos tener
de las especies.

En los estudios filogenéticos, se ha tendido habitual-
mente a eliminar los genes que proceden de transfe-
rencia horizontal, porque se pueden interpretar como
testigos de un parentesco inexistente. No obstante,
en un trabajo muy interesante sobre 16 phyla de ar-
queas y bacterias, Abby et al. (2012) han tratado de
usar un modelo filogenético explicito de transferen-
cia horizontal de genes. El resultado es, segtn ellos,
que, para la mayoria de phyla, la transferencia génica
horizontal proporciona una sefial obvia y consistente
sobre la pauta de diversificacion de especies. Han po-
dido cuantificar las tasas muy variadas de transferen-
cia entre linajes y los resultados avalan la idea de que
aquellos genes, los productos de los cudles participan
en complejos proteicos macromoleculares, son relati-
vamente resistentes a la transferencia. Por lo tanto, las
transferencias parecen hacer un papel importante en
la evolucién procariota, a pesar de que los genes espe-
cialmente importantes estan protegidos.

Algunos autores, como ya hemos advertido, creen que
la transferencia horizontal en los procariotas conduce
a una vision reticulada de la evolucién o a un circulo
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inicial de formas, sin un ancestro comun universal,
y no al clasico modelo de arbol, mientras que otros
mantienen que el modelo de arbol y de un LUCA, un
antecesor comun universal, todavia es defendible.

En los eucariotas, dejando aparte las fases ini-
ciales de evolucidn de la célula, de las cuales no
sabemos gran cosa, se creia que la transferencia
horizontal era rara y podia provenir de endosim-
biontes o de parasitos, o, en algunos casos, de or-
ganismos libres; y es cierto que existen defensas
para evitar intrusiones desestabilizadoras. Aun
asi, cada vez se conocen mas ejemplos de transfe-
rencias horizontales recibidas por eucariotas. En
la diatomea Phaeodactylum cornutum se ha cal-
culado que mas del 5% de los genes podrian pro-
ceder de bacterias por transferencia horizontal.
En los nematodos, las enzimas que les permiten
degradar la materia organica proceden de genes
obtenidos por transferencias horizontales desde
procariotas. El afido Acyrtosiphon pisum fabrica
carotenoides gracias a unas enzimas que produce
a partir de genes transferidos, parece que desde
hongos, y después duplicados repetidamente. Es
notable que este sea el tnico caso conocido de un
animal que puede sintetizar un carotenoide, con-
cretamente el toruleno. Se han encontrado trans-
ferencias de genes mitocondriales desde plantas
huéspedes a parasitas, p.e., en las rafflesacies. En
el patégeno Plasmodium vivax, que provoca ma-
laria, se ha encontrado material genético transfe-
rido desde el genoma humano.



Se ha comprobado que la transferencia horizontal, a
menudo mediante bacteriéfagos o plasmidos, es un
mecanismo importante en la adquisicion de resis-
tencia a los antibidticos. Algunos ejemplos son alar-
mantes. Uno de ellos es la transferencia de un gen que
permite a bacilos gram- producir KBC (la enzima
denominada carbapenemasa de la Klebsiella pneu-
moniae) y resistir a la gran mayoria de los antibioticos
conocidos. Esto puede hacer que un mismo paciente
se vea atacado por varios patogenos multirresistentes
de manera simultanea, con las correspondientes difi-
cultades de tratamiento. E1 KBC aparecid en hospita-
les de Nueva York en 2000 y se ha extendido por el
mundo, en especial por la América Latina, en muchas
especies gram-. Otro gen, NDM1 (New Delhi metalo-
3-lactamasa-1), aparecido en la India, también con-
fiere resistencia a los carbapenenos, antibidticos con-
siderados como ultimo recurso, y algunas cepas son
resistentes a todos los antibioticos conocidos excepto
quizas a las polimixinas y, a veces, a las tigeciclinas. Se
ha comprobado, hasta ahora, en cepas de Klebsiella,
Escherichia, Enterobacter y Acinetobacter.

La resistencia a los antibioticos es un problema cre-
ciente, ligado al uso de estas sustancias en medici-
na y veterinaria. Entre las bacterias que causan mas
problemas estan Staphylococcus aureus, Streptococcus
pyogenes, S. pneumoniae, Enterococcus faecalis, E. fae-
cium, Pseudomonas aeruginosa, Clostridium difficile,
Salmonella spp., Escherichia coli, Acinetobacter bau-
manii, Klebsiella pneumoniae, Mycobacterium tuber-
culosis, Neisseria gonorrhea... En este tltimo caso, el

primer paciente diagnosticado de la variante H041
de N. gonorrhea lo fue en el Japon en 2011, luego se
ha extendido por varias zonas del hemisferio norte,
mucho mas deprisa que el sida, y con mas agresivi-
dad todavia, y amenaza con volverse intratable. No se
producen nuevos antibioticos eficientes con suficiente
celeridad para contener el progreso de la multirresis-
tencia, asi que hay que poner el énfasis en la preven-
cién y desarrollar otras estrategias, como las terapias
basadas en bacteriofagos, que son antiguas pero no
muy exploradas (se emplearon bastante en la URSS
en tiempos en que el pais no disponia de algunos anti-
bidticos importantes). A veces, el inico recurso actual
llega a ser la amputacién de las zonas infectadas, con
alto riesgo de recurrencia y con obvias consecuencias
lamentables, incluso si se llega a parar la infeccion. El
problema es, pues, muy serio, ademas de resultar un
ejemplo clarisimo de evolucién rapida por mutacio-
nes y por incorporaciones (debido a la promiscuidad
genética de las bacterias).

Actualmente, el uso de virus para transferir genes con
finalidades aplicadas es comun. Las transferencias
genéticas, de hecho, se emplean ya muy a menudo
para mejorar las caracteristicas de especies de interés
aplicado. Todos hemos oido hablar de los organis-
mos genéticamente modificados (OGM), microbios,
plantas o animales, para gran niimero de usos, que
suelen conseguirse mediante transferencias génicas, y
de las polémicas que generan. Un alimento OGM no
tiene por qué producir efectos adversos, pero subsis-
ten mas dudas sobre las consecuencias de los cultivos

Jaume Terradas |

59



60

OGM, en particular si, a partir de estos, se producen
transferencias génicas no deseadas hacia otros orga-
nismos, con consecuencias ecologicas dificiles de pre-
ver. También hay el riesgo de que alimentos vegetales
modificados para resistir a un herbicida favorezcan el
uso excesivo de éste y acaben llegando contaminados
al consumidor. El uso de las transferencias génicas es
ya enorme: en 2011, el mercado de semillas mundial
comprendia un 36% de semillas modificadas genéti-
camente. El aspecto positivo es que esto supone un
conocimiento cada vez mas amplio de técnicas y me-
canismos basicos del proceso de transferencia.

El reciente trabajo de Schonkknecht et al. (2013) so-
bre el alga roja cianidioficea unicelular Galdieria sul-
phuraria ha resultado sensacional. Este organismo
ha recibido transferencias horizontales masivas (al
menos 75 adquisiciones diferentes de genes) de pro-
cariotas, y quizas también de hongos, que pueden su-
poner mas del 5% de sus genes codificadores. Gracias
a esto, puede vivir, junto con procariotas extremofilos,
en ambientes imposibles para ningtin otro eucariota
(acidez, altas salinidades y temperaturas y bastante
arsénico). Lo puede hacer fotosintetizando, o bien
como heterdtrofo, empleando en este caso jmas de
cincuenta fuentes diferentes de carbono! Lo que mas
nos importa aqui es que las transferencias hayan sido
acontecimientos frecuentes en un eucariota.

Los autores creen que las transferencias en Galdieria

no provienen de endosimbiontes, sino de células li-
bres. Estamos ante un caso en el cual la innovacion,
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que en los eucariotas se considera que suele ser por
duplicaciones de genes seguida de asignacion de nue-
va funcionalidad (exaptacion), va precedida por la ad-
quisicién de genes foraneos (que después también se
duplican). Se trata de incorporacién, por lo tanto, y no
de mutacion o de cualquiera otro cambio generado en
el mismo genoma. Como que lo que se incorpora son
secuencias ya montadas, cada una representa un pe-
queno salto evolutivo, que se acaba de ajustar con una
serie de mutaciones probablemente rapidas.

Pal et al. (2005), haciendo una prospeccion del ge-
noma de Escherichia coli, han estudiado los cam-
bios en la red metabdlica a lo largo de los tltimos
100 millones de afos, y han llegado a la conclusién
de que la mayoria de los cambios se han debido a
transferencia horizontal, mientras que la duplica-
cién ha tenido muy poca intervencion. Segun estos
autores, las redes metabolicas crecen adquiriendo
genes implicados en el transporte y la catalisis de
nutrientes externos. Genes transferidos horizon-
talmente son integrados en la periferia de la red,
mientras las partes centrales permanecen evoluti-
vamente estables. A menudo, los genes que codi-
fican reacciones fisiologicamente acopladas son
transferidos juntos, como operones. Por lo tanto,
las redes metabolicas evolucionan adquiriendo di-
rectamente reacciones periféricas en respuesta a las
modificaciones en el entorno. Se comprende que
muchos microbi6logos miren con poco afecto las
explicaciones tradicionales de la innovacién como
si se tratara de un proceso sobre todo interno.



;Como se genera el material
genético?

Los genomas de los diferentes organismos tienen ta-
mafios muy variables, desde unos cuantos centenares
de millones de pares de bases hasta pocos miles de mi-
llones (Zhang, 2003). En el caso de los genes codifica-
dores, a lo largo de la evolucion se ha pasado de unos
pocos a unas cuantas decenas de miles. El mecanismo
fundamental que permite incrementar el material ge-
nético es la duplicacion. Las plantas lo hacen mas que
los otros organismos, y no es raro encontrar especies
que han duplicado varias veces todo su genoma. Un
estudio reciente del genoma de Eucalyptus grandis
ha demostrado que, de los 36 376 genes codificado-
res de proteinas predichos, un 34% se encuentran en
duplicaciones en tandem, cifra que representa la pro-
porcién mas alta que se ha encontrado hasta ahora
en plantas. Poco antes del origen de las angiospermas
se sabe que existid una duplicacion, que en muchas
plantas ha sido seguida de otras. Ultimamente, se ha
descrito el genoma de una eudicotiledénea muy pri-
mitiva de Nueva Caledonia, Amborella trichopoda, en
el cual sdlo se dio esta primera duplicacién y no hay
indicios de entrada de transposones recientes, pero si

de transposones antiguos y divergentes. Esta especie
puede servir para aclarar mucho los primeros pasos
en la evolucion de las angiospermas.

El organismo que tiene el genoma mas grande de
todos los conocidos es, curiosamente, una bacteria,
Epulopisium fishesomi, que tiene 25 veces mas DNA
que los humanos, y en el cual un gen se ha duplicado
85.000 veces. Este ejemplo pone de manifiesto que la
duplicacion, y el tamafo del genoma, por si solos, no
significan forzosamente mas complejidad estructural,
y que muchas duplicaciones pueden no tener utili-
dad (la prensa divulgativa, sobre todo, ha hablado de
genoma basura). Si, después de una duplicacion, las
copias siguen siendo activas, el caracter resulta sobre-
expresado, cosa que suele tener efectos negativos: por
eso, las duplicaciones importantes en animales resul-
tan normalmente deletéreas.

La cantidad de DNA si que parece tener relacion
con caracteristicas mas o menos activas de las es-
pecies: cuanto mas DNA, menos actividad fisica
y menos facilitado para evolucionar (las plantas
o las salamandras tienen mucho DNA y son or-
ganismos poco activos, mientras que los primates
tienen menos y son mucho mds activos; encontra-
riamos muchos mads ejemplos).’

Nota 3. Los pares de genes duplicados que, si son codificadores, lo serdn de la misma proteina, se denominan paralogos, y a menudo
aparecen agrupados en el genoma, mientras que los genes de especies diferenciadas en un proceso de divergencia evolutiva, pero que
codifican para proteinas de funciones similares, reciben el nombre de ortélogos. Estos ultimos resultan especialmente importantes
para entender la historia de cada gen y para predecir las posibles funciones de un gen en un genoma que se acaba de secuenciar. Las
duplicaciones pueden tener lugar, tanto en células somaticas cdmo germinales, pero sdlo en el caso de las germinales tendran, en

principio, significado evolutivo.
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Alos genes que han perdido su capacidad de codificar
proteinas o, en general, de expresarse de alguna for-
ma, se los denomino pseudogenes. No siempre vie-
nen de duplicaciones de genes funcionales, a menudo
son el resultado de transposiciones. En los pseudoge-
nes parece que, al no estar sometidos a presion selec-
tiva, las mutaciones se acumulan mas deprisa que en
las secuencias codificadoras y son estas mutaciones
las que impiden la transcripcion o la traduccion. Si se
les descubre una historia ancestral comun con un gen
funcional, pueden ser utiles para reconstruir procesos
evolutivos, como si se tratara de fosiles genéticos.

Aunque muy raramente, los pseudogenes pueden
experimentar una especie de resurrecciéon a conse-
cuencia de un cambio evolutivo: es decir que pueden
permanecer silenciados durante millones de afos y,
no obstante, ser reactivados y ponerse a codificar pro-
teinas. Finalmente, puede ser que tengan funciones
diferentes, no codificadoras, sino de tipo regulador,
posibilidad que en los tltimos afnos, parece que se
confirma en una buena parte de los pseudogenes.

Asi, las consecuencias de las duplicaciones pueden ser
diversas. A veces, los duplicados no se expresan y, por
lo tanto, pueden experimentar mutaciones sin estar
sometidos a la seleccion. Los cambios sdlo en algu-
nos casos acabarian por ser utiles porque codificarian
nuevas funciones. El cambio de funciones de un gen
ya hemos dicho que se denomina exaptacion (la pa-
labra se emplea también para el cambio de funciones
de un 6rgano alo largo de la evolucion). Puede afectar
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Antes de la duplicacidn

Region duplicada

Después de la duplicacion

Fig.16. Duplicacion de un segmento de genoma. Redibujado a
partir de “Gene_duplication” (PD Wikipedia).

a secuencias pequefias de DNA o cromosomas o ge-
nomas enteros. Las duplicaciones pueden ir seguidas
del borrado de una parte del material genético.

Se ha argumentado, incluso, que la duplicacién géni-
ca seguida de exaptaciones es el mecanismo princi-
pal de innovacién genética, y que podria ser la tinica
manera de que aparezcan genes nuevos (incorpora-
ciones aparte). Bien es verdad que los casos cono-
cidos de evolucion a partir de exaptaciéon de genes
duplicados son escasos. Sabemos que ciertos genes
presentes en todos los eucariotas han sido preserva-
dos a lo largo de la evolucion sin producir copias.
Otros, parecen mas susceptibles de duplicarse. Se
ha especulado bastante sobre estas diferencias en



la estabilidad de los genes. Se trata de una temati-
ca compleja, en constante progreso a medida que se
descubren sefiales que permiten identificar la histo-
ria previa de los genes y evidenciar su actividad, pero
queda mucho para hacer.

En el caso de Amborella, la angiosperma primitiva
antes mencionada, es muy interesante lo que pasa
con el genoma mitocondrial (Rice te al 2014), que
es enorme: se tienen indicios de que se han produ-
cido transferencias horizontales con adquisicion de
genomas mitocondriales enteros provenientes de
otras plantas (algas verdes, musgos y otras angios-
permas), posteriormente fusionados y recombina-
dos. La transferencia horizontal de genes mitocon-
driales solo es frecuente en las plantas, sobre todo
las angiospermas, pero no se da en los plastos. Las
mitocondrias de Amborella son un ejemplo sor-
prendente de mezclas, a pesar de que los resultados
evolutivos parecen leves o “neutros” tienen el equi-
valente a seis DNA mitocondriales foraneos, que
suman 3.9 megabases dispuestos en cinco cromo-
somas circulares autdnomos de longitudes varia-
bles, ademads de una cantidad considerable de DNA
plastidial. Cuatro regiones del genoma son practi-
camente iguales a los genomas mitocondriales en-
teros de los musgos Physcomitrella y Anomodon,
cosa que indica la captura de una mitocondria de
un musgo, partido después en cuatro fragmentos,
con algunos cambios menores. Los tres genomas
de origen algal que las mitocondrias de Amborella
también contienen parecen proceder de genomas

de algas del grupo de los trebouxiéfitos, existentes
en liquenes. Las angiospermas donantes de otras
partes del genoma de Amborella son mas dificiles
de descubrir, aunque se piensa sobre todo en san-
talales parasitas. Un verdadero lio. Pero, ;qué hace
todo este material en las mitocondrias de la planta?

En las mitocondrias de Amborella, entre los genes
que codifican tRNA hay genes foraneos que se trans-
criben, pero la mayor parte de los genes adquiridos no
deben de tener ninguna funcién y podrian ser pseu-
dogenes. Probablemente, la fusién con mitocondrias
ajenas solo se ha hecho con las de otras plantas y no,
por ejemplo, con hongos, por una cuestién de incom-
patibilidad (que no parece que se dé entre hongos y
animales). La entrada de las mitocondrias se habria
producido porque la planta, que vive en ambientes de

Fig.17. Amborella trichopoda. Foto: scott.zona (CC BY 2.0 via Flickr).
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selva lluviosa tropical, tiene muchos epifitos y para-
sitos. En caso de herida, podrian haber quedado en
contacto células de la planta y de ciertos epifitos y ha-
ber formado meristemos con células totipotentes que
habrian englobado las mitocondrias ajenas.

También parece que se pueden producir genes jun-
tando fragmentos que ya existian dando un tipo de
gen mosaico, los exones del cudl dan lugar a pro-
teinas mosaico. Jacob (1997) ha comparado la vida
con un mecano gigantesco, en el que se producen
nuevos fenotipos a partir de nuevas combinaciones
de unos mismos elementos (segmentos de genes o
también bloques de genes, como veremos), mas que
por la aparicién de genes nuevos. Jacob consideraba
que las piezas del mecano genético eran todas de la
misma especie, pero hoy esta claro que puede haber
intrusiones de piezas de otras especies, con conse-
cuencias mds o menos importantes.

Supergenes

Algunos grupos de genes situados en posiciones
vecinas en un cromosoma muestran una clara
vinculacion, de manera que no se separan en los
procesos de entrecruzamiento que tienen lugar
durante la meiosis. Por lo tanto, se transmiten
juntos y, ademas, estan relacionados por su fun-
cién. Dan lugar a polimorfismos.
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Un estudio reciente (Wang et al., 2013) re-
vela que, en la hormiga Solenopsis invicta, se
pueden dar dos formas de organizacidn social
divergentes (social B, SB, y social b, Sb), regu-
ladas por supergenes, de hecho por un par de
cromosomas heteromorficos similares, en sus
propiedades, a los cromosomas sexuales. Com-
prenden una serie de 13 megabases (55% del
cromosoma), 616 genes, que no se recombinan
nunca entre SB y Sb. Se trata pues de un caso de
mantenimiento de dos fenotipos sociales diver-
gentes. El aspecto mads interesante es, segun los
autores, que se podria tratar de un “cromosoma
social”, en el cuadl residirian los polimorfismos
que explican la variacién en la organizacion so-
cial dentro de la especie.

Posteriormente, Linksvayer et al. (2013) han su-
gerido que en las sociedades de insectos puede
haber supergenes implicados en ciertos fenome-
nos que pueden ser relevantes en la cooperacion y
el conflicto. Los supergenes son muy importantes
también en casos de mimetismo (p.e., en la mari-
posa Heliconius numata, y toda la serie de varian-
tes que imitan las coloraciones de varias especies
de un género lejano, Melinaea), en casos de auto-
incompatibilidad y en los cromosomas sexuales.
Se describieron inicialmente en plantas y hongos,
y también en mariposas. En la practica, lo que ha-
cen es fijar en bloque una combinacién de genes
favorable, cosa muy efectiva en el plano de la se-
leccién. Pero nos encontramos en un terreno to-



davia poco explorado en el aspecto evolutivo. Las
posibilidades desveladas en el campo del compor-
tamiento son de un gran interés.

Para concluir este capitulo, diremos que hemos
aprendido que la estructura del genoma es muy
complicada, que hay que abandonar la idea del
“collar de perlas” y que todavia hay que traba-
jar mucho para llegar a entender de qué manera
esta configuracion tan compleja se relaciona con
la funcién, es decir, el genotipo con el fenotipo.
También resulta evidente que ha funcionado el
bricolaje evolutivo y que no existe ningtin rastro
de disefio pensado “ab initio”. En el capitulo si-
guiente, daremos un paso mas: de la considera-
cion de la estructura a la de su dinamismo.

Jaume Terradas |

65



66 | Noticias sobre Evolucién



6. El genoma dinamico y la regulacion

Transposiciones

La idea del genoma como una secuencia de genes
estatica se desmonto ya hace tiempo. Los traba-
jos, extraordinarios, de Barbara McClintock, des-
de finales de la década de 1940, hechos con maiz,
demostraron que el genoma contiene elementos
que son transponibles (“genes saltadores”) gracias
a las enzimas llamadas transposasas. Las transpo-
sasas funcionan haciendo “copiar y pegar” o “cor-
tar y pegar”. Los resultados de
McClintock no fueron acep-
tados inmediatamente, o fue-
ron considerados como casos
muy especiales. Las aportacio-
nes femeninas a la genética y
la biologia evolutiva han sido
muy relevantes, pero en algu-
nos casos se han encontrado
con mucha resistencia o han
tenido poca visibilidad, y este
es uno que podemos anadir al

Margulis, insuficientemente reconocida. En cual-
quier caso, al cabo de un par de décadas ya nadie
dudaba de los resultados de McClintock.

Los elementos transponibles (TE) son muy frecuen-
tes: constituyen, p.e., jel 85% del genoma del maiz
y el 45% del genoma humano! Son fragmentos de
DNA o de RNA que se pueden reproducir e insertar
en el genoma. Los cambios de lugar pueden causar
que se silencien algunos genes o la activacion otros.
En los procariotas, estos mecanismos son esenciales
en el control de secuencias adquiridas por conjuga-
cién o por la accion de bacteriofa-
gos. En los eucariotas, parece que lo
son para proteger el genoma de los
efectos nocivos de las duplicaciones.

Los retrotransposones son TE que
se autocopian mediante el RNA y la
transcriptasa inversa, de la cual ya
hemos hablado (véase nota 4), y des-
pués se transponen. Pueden ser ori-
ginariamente virus integrados en el
genoma del huésped (y son denomi-

de Rosalind Franklin, tan im-
portante en el descubrimiento
de la doble hélice, o al de Lynn

Commons).

Fig.18. Barbara McClintock. Foto: Smith-
sonian Intitution - Flickr (via Wikimedia

nados provirus) o bien secuencias no
codificantes dispersas en el genoma y
que no tienen intrones.
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Transposon
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Fig.19. Los transposones son segmentos de DNA que son cortados por un enzima e insertados en otro lugar. Redibujado a

partir de © Addison Wesley Longman, Inc.

El origen de los elementos transponibles (TE) es di-
ficil de precisar. Puede ser que sean muy antiguos o
que hayan ido apareciendo muchas veces a lo largo
de la evolucién, de manera independiente, y después
se hayan propagado por transferencia horizontal.
Podrian proceder de virus que se insertaron en el
genoma o de algun antecesor comun con los virus,
puesto que en muchos aspectos se asemejan a ellos.
Los TE incluyen muchos tipos de genes, entre ellos
los que confieren resistencia a los antibiéticos (cosa
a tener muy presente en el uso de estas terapias).
Pueden tener efectos nulos o benéficos, pero son
potencialmente peligrosos para el huésped, debido a
su capacidad de reproducirse por su cuenta y de ge-
nerar inestabilidad. En humanos, los retrotranspo-
sones activos causan 65 enfermedades hereditarias
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conocidas cuando se insertan en regiones codifican-
tes o reguladoras del genoma (entre ellas, hemofilia,
B-talasemia, canceres de pecho y de colon, etc.).

Por esta causa, se los ha considerado DNA parasito
y las células han desarrollado mecanismos para re-
gularlos. Pe., en los procariotas las elevadas tasas de
delecion de genes pueden formar parte de un meca-
nismo para eliminar elementos transponibles y virus;
los eucariotas regulan los TE epigenéticamente, ya sea
por metilacion o mediante el RNA de interferencia.

Los retrotransposones son secuencias repetidas re-
trotranspuestas, esparcidas dentro del genoma. A
veces bloquean el proceso denominado de conver-
sion génica, que se produce en la meiosis cuando un



filamento de un cromosoma se ha emparejado errd-
neamente con el de otro cromosoma por una zona
en la que tienen una secuencia similar. El proceso
de conversion repara el error, reescribiendo el fila-
mento alterado con una copia del segmento corres-
pondiente del otro filamento. Se piensa que, al impe-
dir este proceso, los retrotransposones pueden dar
origen a nuevos genes, los cuales serdn sometidos
a seleccion. Si es asi, los retrotransposones podrian
tener un papel en la innovacion. Ademas, a lo largo
de la evolucion participan en la creacion de nuevos
genes porque pueden contribuir a que se dupliquen
accidentalmente secuencias codificadoras de lugares
vecinos durante el proceso de traduccion.

La interpretacion de los elementos transponibles
como parasitos génicos no la comparte todo el mun-
do. Su proliferacién en los eucariotas superiores
hace pensar que han sido tolerados porque deben
de tener funciones beneficiosas.* A la escala del ge-
noma, los elementos transponibles dispersos modi-
fican las redes de transcripcion y, por lo tanto, tienen

una participacién muy importante en la regulacion
de este mecanismo (Cowleyet al.,, 2013). Parece bas-
tante seguro que los elementos transponibles son
una fuente de produccion de los pequenios RNAs
que regulan los procesos de transcripcion.

En definitiva, los TE son muy importantes y tienen
papeles decisivos en procesos reguladores y quizas
de innovacion, pero el alcance de todo esto todavia
tiene muchos aspectos no muy aclarados.

Aparte de los TE, pueden haber en el genoma
repeticiones simples que, cuando son de se-
cuencias de 1 a 13 bases, reciben el nombre de
microsatélites y, si tienen de 14 a 500 bases, el
de minisatélites. Parece que derivan de errores
en la replicacion del DNA por deslizamiento de
la polimerasa. Unas y otros son de mucho inte-
rés y uso frecuente como marcadores molecu-
lares. En los Estados Unidos se hacen los per-
tiles genéticos de los individuos empleando un
grupo de 13 microsatélites. Nosotros los hemos

Nota 4. Nina Fedoroff (2012) considera que son los elementos transponibles quienes conforman, en buena parte, los genomas eucariotas,
y que han hecho posible la evolucién de sus genomas grandes y complejos. En lugar de aceptar que los mecanismos epigenéticos (tan
importantes en los eucariotas e inexistentes practicamente en los procariotas) han evolucionado para controlar el potencial disruptivo de
los elementos transponibles, que es la hipdtesis mas generalmente aceptada, Fedoroff opina que, bien al contrario, son estos elementos
quienes han contribuido al desarrollo de los mecanismos epigenéticos eucariotas.

Fedoroff cree que las transposasas regulan, en buena medida, el genoma. Se activan en condiciones de estrés bidtico y abidtico, y ella
piensa que su accion tiende a aumentar (de manera somatica y también heredable) la capacidad para soportar el estrés. Esta idea sugiere
un tipo de neolamarckismo y, por lo tanto, es rechazada por la mayoria de genetistas. No puedo entrar en este debate, pero vale la pena
retener que, muy probablemente, la actividad de los transposones ha sido clave para que los eucariotas puedan tener genomas mas

grandes y una mayor flexibilidad evolutiva.
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empleado en varios trabajos para la identifica-
cién individual en macacos (Domingo-Rouraet
al., 2003, 2004; Marmiet al., 2004).

Las duplicaciones segmentarias antes menciona-
das son fragmentos de DNA vecinos que aparecen
en dos o mas lugares del genoma. Segun parece,
intervienen en muchos procesos de cambio que
afectan a la estructura del DNA, facilitando rotu-
ras, nuevas duplicaciones, inversiones, etc. Su dis-
tribucidn no es aleatoria, sino que se concentran
en determinadas zonas de los cromosomas, y en
particular alrededor de las secuencias de DNA an-
cestrales (core elements).

Las conclusiones a retener son que los elementos
transponibles y las duplicaciones hacen del geno-
ma un sistema altamente dindmico, que algunas
regiones del genoma donde se sitian las duplica-
ciones son mas fragiles y propensas a provocar re-
organizaciones, a menudo de manera reiterada a lo
largo de la evolucidn, y que esta mayor facilidad de
cambio se extiende en las regiones inmediatas del
genoma. Por lo tanto, las probabilidades de innova-
ci6én no son iguales en todo el genoma. Esto puede
ser resultado de la seleccion, que permite que al-
gunas regiones sean mas plasticas que otros. Esta
mayor flexibilidad permite innovar, pero muchos
cambios son perjudiciales y seran eliminados. Exis-
te un equilibrio entre las ventajas de innovar ante
un ambiente que cambia y el peaje que hay que pa-
gar en términos de individuos defectuosos.
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La regulacion génica

Los genes se expresan a través de las proteinas
que codifican. Pero la abundancia y la actividad
de los enzimas en las células no son fijas sino va-
riables, de forma que la expresion del gen pue-
de ser mas o menos importante (cosa que puede
cambiar el fenotipo). Las condiciones externas
afectan a la expresion.

El primer paso para entender la regulacion de la ex-
presion de los genes lo hicieron Jacob y Monod. Se
sabia, ya hacia mucho tiempo, que, si en el medio
habia glucosa disponible, las bacterias no produ-
cian los enzimas necesarios para pasar la lactosa a
glucosa, pero si que lo hacian en medios donde no
habia glucosa sino lactosa. Desde el punto de vista
de la economia, era bastante l6gico que se ahorra-
ran la fabricacion de estos enzimas, pero no se sa-
bia como podian controlar la produccion, es decir,
como podian controlar la actividad de los genes.

Jacob y Monod, el 1961, descubrieron, trabajan-
do con Escherichia coli, que ciertas proteinas es-
pecificas (el lac represor, en su terminologia) re-
primen la transcripcion del DNA a los RNAs (los
cuales, después, sirven de modelo para montar las
proteinas). El lac represor se une directamente a
los genes que controla, y asi hace imposible que
se acerque el aparato de transcripciéon. Cuando
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Fig.20. Estructura del Operon lac del gen regulador y de su promotor en el DNA d’Escherichia coli estudiado por Jacob y Monod.

en el medio hay lactosa, el represor se le asocia y,
por lo tanto, libera el DNA, de forma que se pue-
de iniciar la transcripcion de éste y la produccion
de los enzimas que descomponen la lactosa. Es un
perfecto mecanismo de regulacion (feed-back ne-
gativo) que hace posible que sélo se produzcan los
enzimas cuando son ttiles.

En el DNA de los procariotas se han descrito agru-
paciones de genes estructurales (codificadores de
proteinas estructurales y enzimas) yuxtapuestos,
conocidas como operones. Estos genes se transcri-
ben a la hora en un tinico mRNA y son controlados
por un conjunto de reguladores: operador, gen re-
gulador y promotor. Hagamos un breve recordato-
rio de este tema ya clasico.

El operador y el promotor son regiones del DNA con
secuencias que pueden ser reconocidas, en el caso
del operdn, por la proteina reguladora, la cual se les
une, y en el caso del promotor por la RNA polime-
rasa, la cual inicia la transcripcion. El gen regulador,
que también es una secuencia del DNA, lo que hace
es codificar la formacion de la proteina reguladora.’

En el caso estudiado por Jacob y Monod, el operén
es activado o reprimido por la presencia o la ausen-
cia de un sustrato, el inductor, que es la lactosa. Los
genes estructurales, que en los operones bacterianos
son varios (se dice que son policistrénicos) codifi-
can la (-galactosidasa, la permeasa y la transacetilasa
respectivamente. En los eucariotas cada operdn suele
tener un unico gen estructural (es monocistronico).
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Jacob y Monod abrieron con este célebre estudio (que
luego les valdria el Nobel) la puerta a la comprension
de la regulacion pero, posteriormente, se han descu-
bierto regulaciones con mecanismos muy variados y
a todas las escalas de la expresion de la informacion
contenida en los genes. Parte de estos mecanismos, los
llamados epigenéticos, de los cuales después hablaré,
consisten en el control del acceso de las RNA polime-
rasas al DNA. Otros se basan en la modificacion post-
transcripcional del RNA, en la fabricacién del mRNA,
o en la modificacion post-traduccional de la proteina
por varios métodos. Veamos algunos casos.

Es bien sabido que las proteinas estan forma-
das por secuencias de aminoacidos y que cada
aminoacido esta codificado en el DNA por co-
dones (uno o mas), los cudles son secuencias
de tres bases. La tabla de relaciones entre los
sesenta y cuatro codones posibles y los veinte
aminoacidos mas tres “sefiales de parada” que
entran en las cadenas proteicas (esto se puede
comparar a un alfabeto de veinte letras y tres
tipos de espacios) es el famoso codigo genéti-
co. Es un codigo degenerado porque presenta
redundancia: ciertos aminodcidos son determi-
nados por varios codones. El desvelo del c6digo

requirié de numerosas aportaciones, entre las
cuales destacan las de Severo Ochoa, Gamow,
Niremberg, Khorana, Holley, etc.

El cédigo genético es muy importante, pero no lo es
todo. Hoy sabemos que la seleccion de los aminoa-
cidos y el uso de los codones estan sometidos a res-
tricciones que estan determinadas por otros codigos
reguladores que actian en diversos momentos. Por
ejemplo, en el momento de la transcripcion suele ha-
ber una excision que separa los exones. Después, des-
de el gen se transcriben segmentos de mRNA que se
pueden mezclar y emparejar para producir muchos
productos diferentes en diferentes tejidos. Este pro-
€eso se conoce como excision alternativa (alternative
splicing). El cddigo que lo determina es complejo: se
basa en algoritmos que combinan mas de doscien-
tos caracteres del DNA, incluidos algunos de los
intrones, y depende del tejido (Barash et al., 2010).
En la post-transcripcion, los miRNA (microRNA) y
algunas proteinas pueden regular los lugares donde
se une el mRNA (RNA mensajero) y también la for-
macién de la estructura secundaria del RNA (véase
el apartado sobre transcriptoma y epigenoma). Estos
dos procesos ejercen como codificadores, puesto que
modifican la seleccion de codones.

Nota 5. Esta regulacion desde dentro del operén es conocida como regulacién en cis, mientras que cuando el regulador actua desde
genes alejados del operdn se habla de regulacion en trans. Dentro del DNA, el operador estd entre los genes estructurales del operén
y el promotor, mientras que el regulador no estd tan inmediatamente junto a los genes estructurales. Dentro del promotor, quizas la
secuencia mas importante (aunque no esta presente en todos los genes) es la llamada caja TATA (las bases que contiene son timinas
y adeninas), porque tiene un papel en la transcripcion: es el lugar al cual se unen los factores de transcripcion y la RNA-polimerasa y,

alternativamente, las histonas.
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Durante la traduccién también se produce regulacion
de las cantidades de proteina sintetizada a partir del
mRNA. Intervienen la estructura del mRNA y de las
proteinas y también miRNA, y aqui tenemos otro co-
digo regulador. Recientemente, Stergachis et al. (2013)
han encontrado en muchos genes humanos factores
de transcripcion que se unen a las regiones codifica-
doras de proteinas (ademas de a las no codificadoras)
y que tienen funcion reguladora.

Por otro lado, al 15% de codones de la gran mayoria
de los genes humanos (86.7%), se adhieren factores
de transcripcion que constituyen un codigo regulador
superpuesto al cddigo genético que influencia la ex-
presion génica y selecciona los codones. Estas regio-
nes con doble codificacion se denominan duones.

Todo esto quiere decir que existe un cierto grado de
solapamiento entre el codigo genético y el codigo re-
gulador en los propios exones y que ésta seria una
caracteristica funcional importante de los genomas
complejos. Y, por supuesto, también quiere decir que
el famoso codigo genético estd condicionado por
una maquinaria superpuesta.

Todavia hay mas cddigos a considerar en el paso de
los codones a aminoacidos, en la manera como se
construye la estructura tridimensional de las pro-
teinas, en como se construyen los tejidos a partir de
las células, en como lo hacen los érganos a partir de
los tejidos y los tejidos a partir de los érganos. Como
dice Lewontin (2000), existe una serie jerarquica de

funciones que sirven a otras funciones superiores y
ninguna escala es la inica correcta para analizar el
funcionamiento y la historia evolutiva del organismo.

Es muy posible que el propio cédigo genético dirija en
parte todas estas maquinarias, pero no esta claro en
qué medida. Por otro lado, es seguro que el organismo
reacciona ante el medio y envia sefales “de arriba aba-
jo’, desde la fisiologia del organismo a las moléculas
de la célula, igual como éstas envian sefiales “de abajo
arriba’; de la célula al conjunto del organismo. Quedé-
monos con la idea que la expresion del codigo gené-
tico (en ninguin caso la secuencia de bases del DNA)
depende de la accién de una serie de codigos regula-
dores superpuestos en diferentes niveles y que es del
todo incorrecto ver al fenotipo como algo determina-
do de manera directa exclusivamente por los genes.

Regulacion vs mutacion

La regulacion génica es un fendmeno de una inmensa
importancia en la evolucién. Pondremos un ejemplo
referido al caso de los pinzones de Darwin, caso que
tuvo un papel histdrico en el desarrollo de laidea dela
evolucion del gran naturalista inglés. Abzhanov et al.
(2004, 2006) han demostrado que la radiacion adapta-
tiva que se observa en los picos no la explica el modelo
clasico de la genética de poblaciones (seleccion sobre
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variacion genética aditiva). Intervienen varios genes
estructurales que no varian en su composicion aléli-
ca; lo que cambia son los niveles de expresion de estos
genes, en funcion de dos factores: calmodulina (que
determina la longitud del pico) y bmp4 (que determi-
na la anchura y la altura). Diferentes combinaciones
de estas dos proteinas producen el rango completo de
formas y medidas de los picos de las catorce especies
de pinzones que habitan las Galapagos, todas ellas de-
rivadas de una tinica especie del continente.

Comiendo flores

Otro caso clasico de radiacién adaptativa es el de
los peces ciclidos de los lagos del Africa oriental.
Es sabido que, en apenas tres lagos, se encuentran
hasta 1500 especies de peces de esta familia, la ma-
yoria aparecidas durante los tltimos 10.000 afos.
Esta enorme diversificacion se ha producido en
condiciones que se pueden considerar simpatricas
(en un mismo lago existen especies propias de di-
ferentes habitats, como por ejemplo rocas, fondos
arenosos, fondos limosos, aguas libres, etc.), hecho
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Fig.21. La radiacion adaptativa de los pinzones de Darwin se explica a partir de diferentes combinaciones de concentraciones de
dos proteinas: la calmodulina (CaM), que determina la largura del pico, y la Bmp4, que determina la anchura y la altura. Adaptado a
partir de Abzhanov et al. 2006. Los colores de las diferentes especies se han unificado para facilitar la interpretacion de la figura.
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que hace el caso todavia mas interesante. Estos pe-
ces tienen el DNA casi idéntico, pero, en cambio,
se han encontrado divergencias en ciertos miRNA
y en regiones reguladoras del genoma, y son estas
divergencias las responsables de la fantastica di-
versificacion producida. L. Baldo (com. pers.) esta
actualmente investigando la posibilidad de que las
dietas puedan haber sido un factor de aislamiento
reproductivo mediante sefiales emitidas por la mi-
crobiota intestinal (se ha demostrado que esto pasa
en el caso de Drosophila).

La posicion del pedunculo de ciertos grupos de bac-
terias acuaticas de ambientes oligotréficos (Caulobac-
teriaceae) puede cambiar en algunas especies (Jianget
al., 2014). El pedinculo, inicialmente en posicion po-
lar, pasa a subpolar y después a bilateral. Esta evolu-
cién depende de cambios en la expresion del gen que
codifica la proteina reguladora SpmX, la cual actda
sobre un determinado médulo morfogenético.

Lo que quiero destacar es que estos ejemplos de es-
peciacién no se explican por cambios en los genes
sino por la regulacion de la expresion de los genes:
la regulacién, y no la mutacién, es quien produce la
innovacion. Y no se trata de casos especiales. El vie-
jo esquema basado en la mutacion y la selecciéon que
determina cambios en la frecuencia de los alelos re-
sulta demasiado esquematico. Hay que incorporar la
idea de que, a medida que la complejidad crece, los
fenotipos son cada vez mas el resultado de procesos
de regulacion. Al mismo tiempo, en los genotipos se

produce mucho mas desarrollo de los elementos re-
guladores que no aparicion de genes nuevos. Se puede
argumentar que, detras de la regulacion, se esconde la
actividad de otros genes, pero también es cierto que
existen moléculas que regulan a los genes. Por lo tan-
to, lo que se cuestiona desde esta nueva perspectiva es
la idea de la cajita inerte y el codigo genético encerra-
do dentro, quieto, dictando las érdenes. La cajita y el
c6digo, en realidad, estan en interaccion.

Hemos dejado atras la vision simplista inicial de que
un gen se traduce en una proteina y en una funcion.
Nos tenemos que plantear un tema crucial pero muy
complejo: como puede el genotipo dar lugar al feno-
tipo. Cémo, desde una secuencia con solamente cua-
tro tipos de bases, un conjunto de mecanismos, en
los cudles los RNAs tienen una intervencién esencial,
configuran las proteinas. Sabemos que hay muchos
pasos y muchas interacciones, y que el DNA no es
solamente una secuencia de bases sino que, ademas,
cambia de forma y configuracién en interaccién con
las moléculas de RNA y de proteinas que se encuen-
tran en el entorno celular. Un solo gen puede generar
de decenas a centenares o miles de mRNAs y centena-
res de proteinas, como resultado de las recombinacio-
nes de los diferentes exones.

Ademas, los genes no estan sélo, sino que interactiian
con otros genes, y también aqui las complicaciones
son enormes. Las interacciones dependen de la topo-
logia (la estructura tridimensional) mas que del orden
secuencial (genes que estan alejados en la secuencia
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Fig.22. Variaciones en lg forma de las bocas de algunos ciclidos
de los lagos del este de Africa. Los colores de las diferentes espe-
cies se han unificado para facilitar la interpretacién de la figura.

pueden estar, de hecho, juntos debido al plegamiento
del DNA), y ademas se pueden formar redes de genes
o bloques lineales de genes (los supergenes, de los cua-
les ya hemos hablado) que acttian solidariamente. El
DNA esta envuelto en proteinas de una manera que el
mismo DNA determina, pero segin la configuracion
que tome todo ello habra partes del DNA legibles y
otros que no lo seran. Finalmente, a esta complejidad
hay que anadir la que aporta la epigenética. Durante
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la transmision hereditaria, no se pasan sélo genes sino
también parte de las moléculas de RNA y proteinas
del entorno. Estas pueden actuar sobre la posibilidad
de los genes de expresarse o no en los descendentes.

Hasta ahora, se creia que los canceres eran siem-
pre consecuencia de mutaciones, pero reciente-
mente se han encontrado algunos tipos de can-
ceres en que no ha sido posible localizar ninguna
mutacion. Se cree que estos tumores aparecen
como resultado de la alteracion de procesos re-
guladores, quizas epigenéticos. Esto querria de-
cir que los agentes ambientales podrian tener
mas vias de influencia en la aparicion de la enfer-
medad y que las terapias se tendrian que orientar
en nuevas direcciones, que es lo que ya se esta
haciendo en lo que se denomina medicina perso-
nalizada. Volveremos a hablar de este tema.

¢DNA basura o ignorancia?

Los numerosos estudios hechos sobre los genomas
de un numero considerable de especies, entre ellas
la nuestra (con el célebre proyecto Genoma Huma-
no, que duro 13 afios y se acabo en 2003, aunque los
resultados se siguen analizando), han cambiado la
visién que se tenia del genoma como una secuencia
de informacion. Antes, se pensaba que mucho DNA



no codificaba para la formacion de proteinas ni te-
nia ninguna funcion bioldgica. En los medios de co-
municacion se hablaba de DNA basura. El proyecto
ENCODE (Encyclopedia of DNA Elements), en el que
trabajaron 442 investigadores de 32 centros durante 5
anos, y en el que ha intervenido de manera destacada
Roderic Guigé, del Centro de Regulacion Gendmi-
ca y de la Universitat Pompeu Fabra de Barcelona),
concluy6 que esto no es cierto, y que mucho de este
DNA tiene funciones importantes en la regulacion y
transcripcion de aquellas secuencias que si que son
codificadoras de proteinas, y seguramente también al-
gunas otras funciones que atin no se han descubierto.
El genoma humano tiene 3.2 Gb. Los investigadores
del ENCODE dicen que han encontrado 10.000 genes
nuevos y que el 80% del DNA tiene actividad bioqui-
mica, y creen que del orden del 70% es funcional de
una manera u otra. Segun ellos, un 18% de nuestro
DNA, aunque no codifica, regula otros genes. El he-
cho de que buena parte de las secuencias no codifi-
cadoras sean muy similares a las que se encuentran
en organismos lejanamente emparentados podria in-
dicar que estan sometidas a fuerte presion selectiva, y
por lo tanto que son funcionales.

Algunos cientificos acusan a ENCODE de errores
metodolégicos (la polémica todavia ahora es muy
dura y las descalificaciones han llegado a ser virulen-
tas), y creen que el hecho de que un trozo de DNA
tenga actividad bioquimica no quiere decir necesa-
riamente que tenga funciones relevantes en la célula.
El estudio del genoma de algunos otros organismos

hace dudar de los resultados de ENCODE. En el
caso de Picea abies, el abeto rojo, el genoma contiene
unos 20 Gb de informacion, casi siete veces mas que
el humano y cien mas que el de Arabidopsis thaliana
(una diminuta crucifera que es uno de los organismos
preferidos para los estudios de laboratorio). Aun asi,
Arabidopsis tiene casi igual nimero de genes bien es-
tablecidos que el abeto rojo, y se sabe que solamente
hace falta la represion de dos genes en esta hierba para
que se le alargue el ciclo de vida y produzca madera
(Nystedtet al.,, 2013). Entonces, ;cual es el significado
del gran genoma del abeto rojo, que contiene muchos
intrones largos (de mas de 10.000 nucledtidos)? La
teoria es que se ha formado por acumulacion lenta y
continuada de elementos terminales largos, repetidos
y transponibles, como resultado de la carencia de un
mecanismo eficiente de eliminacién, y que mucho de
su DNA no sirve de nada.

Un buen contraste nos lo ofrece la pequenia planta
carnivora Utricularia gibba. Su genoma contiene 28
500 genes, pero sélo tiene 82 megabases y el DNA no
génico esta drasticamente reducido (Ibarra-Laclet-
teet al., 2013). Los que lo han estudiado consideran
que este caso demuestra que no hacen falta regula-
dores escondidos en la parte “oscura” no codificado-
ra del genoma para tener todo el que le hace falta a
una planta superior.

En resumen, quienes no estan de acuerdo con los re-
sultados de ENCODE disponen de argumentos para
defender su opinion gracias a estos dos casos anta-
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gonicos y a otros. Incluso si los de ENCODE tienen
razon, queda una proporcion bastante importante del
genoma que, por ahora, no se sabe que tenga ninguna
funcion. También sobre esto hay debate y especula-
ciones. Se hacen y se publican tantos trabajos sobre es-
tos temas que resulta muy dificil extraer un hilo claro.

La cuestion de la medida total del genoma no es
sencilla, como demuestran los ejemplos anteriores.
La ameba Polychaos dubium y muchas salaman-
dras tienen mucho mas DNA que los humanos.
La bacteria ya mencionada Epulopisium fishesomi
tiene 25 veces mas DNA que nosotros. En cambio,
el pez globo Takifugu rubripes, a pesar de tener un
nimero de genes que se asemeja al nuestro, tiene

un genoma 8 veces mas pequefio. En los eucariotas,
la gran variabilidad del tamafo total del genoma
(“valor C del genoma haploide”) se considero enig-
matica (enigma o paradoja del valor C) porque no
se encontraba una relacion entre esta variacion y la
complejidad del organismo, hasta que se vio que la
mayor parte de los genomas muy grandes no era
codificador. Recientemente, se ha descubierto que,
salvo algunas excepciones, la tendencia general es
que la proporciéon del genoma “oscuro” aumenta
con la complejidad. Puede ser un 20% en procario-
tas, un 50% en eucariotas unicelulares, un 75% en
plantas y hongos superiores, y acercarse al 90% en
artrépodos e incluso superarlo en vertebrados y, en
especial, en humanos.

Porcentaje de DNA que no codifica para proteinas
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Fig.23. Proporcion de DNA no codificador en el genoma, seguin la complejidad de los organismos. Adaptado a partir de Mattik 2004.
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dos filamentos en una molécula de RNA. Redibujado a partir de www.genomasur.com/BCH/BCH_Llibro/capitulo_03.htm.

En contraposicion con esto, el nimero de genes
codificadores varia relativamente poco con la
complejidad, y las estimaciones mds recientes en
el caso de los humanos lo sittian en solamente
unos 21.000-23.000 (que codifican unas 90.000
proteinas). Es un nimero del mismo orden que
el que tienen organismos mads sencillos, como
moscas 0 gusanos.

La conclusion se relaciona con lo que he expuesto en
el apartado precedente. La distincion crucial entre
especies (o 6rdenes o phyla), a partir de un cierto
umbral de complejidad, depende mas de la regu-
lacién que no de la secuencia génica estricta, o sea

que se debe a diferencias en la expresion espacial y
temporal de un conjunto de genes codificadores que
cambia poco, y no a diferencias en el nimero de es-
tos genes. Aunque esta conclusion no se puede con-
siderar “opuesta” al paradigma neodarwiniano, pro-
porciona una perspectiva completamente nueva de
una parte importante de los mecanismos genéticos
con que funciona la evolucion (micro- o macroevo-
lucién). Esta conclusion se complementa con el des-
cubrimiento de que es a menudo en el DNA basura,
sin genes codificadores, donde estan los elementos
genéticos que controlan dénde, cuando y en qué
grado se expresan los genes que dan lugar al RNA y
a las proteinas (Furey y Sethupathy, 2013).
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El hecho que cambios evolutivos significativos en
la morfologia del cuerpo se asocien a cambios en
la regulacién génica y no a la evolucién de nuevos
genes sugiere que, en la evolucion, podrian ser im-
portantes genes como por ejemplo los Hox, decisi-
vos en el control del desarrollo embrionario, las se-
cuencias que actiian como “interruptores’, y quizas
el epigenoma (esto es mas especulativo).

Los neodarwinianos aducen que la regulacién gé-
nica que hacen el RNA y otras moléculas es el re-
sultado de la seleccion natural y esta regida desde el
DNA. Si el DNA codifica para el RNA o las protei-
nas, los cudles, a su vez, inhiben, activan y regulan
el DNA, ;se podria decir que, en cierto modo, nos
encontramos ante un pez que se muerde la cola? El
argumento parece iniciar un circulo infinito: el DNA
instruye al RNA, que regula el DNA, que instruye
al RNA, etc. ;El problema del huevo y la gallina? El
RNA es evolutivamente mas antiguo que el DNA. El
DNA, mas estable, ha llegado a ser un depdsito mas
seguro de la informacion, pero el juego entre los dos
es todavia crucial. Si tenemos un aparente problema
del huevo y la gallina, la respuesta creo que sélo pue-
de venir de una visién diacrénica de la evolucion.

En cuanto a la regulacién desde el propio genoma, se
conocen regiones cortas de DNA, los llamados po-
tenciadores (enhancers), que se asocian a proteinas
que intervienen en la transcripcion (los factores gene-
rales de transcripcion y la RNA polimerasa). En el ge-
noma humano se encuentran mas de 100.000, y a ve-
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ces estan en intrones. Son importantes en los procesos
de desarrollo y pueden actuar desde bastante lejos so-
bre genes del mismo cromosoma. Los potenciadores
amplifican, y a veces mucho, la transcripcion de los
promotores. También se encuentra el caso contrario,
secuencias silenciadoras de la transcripcion. Se han
descubierto recientemente agrupaciones de potencia-
dores que se asocian con proteinas reguladoras y se
adhieren a genes y los activan. Estas agrupaciones se
denominan superpotenciadores y, en relacion a los
potenciadores normales son mas grandes, se asocian
a mas proteinas que activan la transcripcion génica 'y
son mas sensibles a las perturbaciones.

Seguin parece, unos pocos centenares de superpoten-
ciadores controlan a los potenciadores y a los genes
de las células madre en los procesos que diferencian
los tipos de células, confiriéndolos sus caracteristi-
cas (Whyteet al., 2013). Si este descubrimiento fuera
confirmado, los superpotenciadores constituirian un
nivel nuevo de regulacion, y se abririan nuevas posibi-
lidades practicas. El mismo equipo de investigadores
que ha publicado este trabajo esta probando de frenar
el crecimiento de los tumores por la via de la disrup-
cién de los superpotenciadores de los oncogenes.

En los cromosomas existen regiones consideradas
“desiertos de genes’, porque no se encuentran ge-
nes codificadores. A veces, al buscar la localizaciéon de
genes responsables de determinadas caracteristicas,
se va a parar, con una probabilidad de error practica-
mente nula, a una de estas regiones. Esto hace pensar



Potenciador

Activador

Coactivadores

Proteina de

union a TATA

Factores basales

(A,B,F E H) Caja TATA -

4 polimerasa

Silenciador Represor

Potenciador

Activador

codificante

Promotor minimo -

Fig.25. El potenciador se liga a través de proteinas intermediarias al promotor y amplifica la transcripcion. Redibujado a

partir de Tjian 1995.

que los desiertos de genes se relacionan directamente
con la regulacion de genes que intervienen en estas
caracteristicas. Tim Spector (2013) indica que esto
pasa en una cuarta parte de las enfermedades gené-
ticas. Las imagenes del cerebro en actividad muestran
que ciertas personas presentan una especial actividad
en determinadas areas del cerebro cuando se les plan-
tean determinados temas relacionados con creencias
religiosas y con otras de cariz supersticioso, y se ha
demostrado que estas diferencias entre individuos
tienen una base genética (véase Tobena, 2013). Pues
bien, en la investigacion de los genes de la fe y del es-

cepticismo en temas religiosos también se llega a una
region desértica, desde la que se supone que se regula
la actividad de genes en otros lugares del genoma.

La conclusion de este apartado es que tenemos que
entender el genoma en interaccion consigo mismo y
con su medio, medio del cual forman parte no so-
lamente las condiciones externas sino sobre todo las
celulares. Las estructuras tridimensionales del DNA
y de las histonas son muy importantes, porque las
cadenas muy plegadas hacen posibles conexiones en-
tre secuencias que, en el cromosoma en disposicion
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lineal, quedarian distantes; por eso, los potenciado-
res pueden actuar a distancia. Las moléculas que ro-
dean el DNA incluyen las que forman la cromatina,
el transcriptoma (RNA resultante de la transcripcion,
primera parte de la expresion génica), el proteoma
(proteinas resultantes de la traduccién, segunda parte
de la expresion génica) y el metaboloma en general,
y todas las del epigenoma que, al unirse al DNA o a
las histonas, pueden actuar silenciando o activando
la expresion de la informacion genética. El genoma,
lo diré otra vez, recuerda un ecosistema en el que in-
teractuan una muchedumbre de elementos de medi-
das y duracién muy variables dentro de un entorno
que los afecta de maneras diversas, y el nicleo no es,
de ninguna forma, una cajita donde se esconde un
codigo estatico que emite 6rdenes, sino algo muy di-
namico que interactua con el entorno

cEnzimas inactivas?

Las sospechas se estan confirmando. Para empe-
zar, las pseudoenzimas suelen ser muy parecidos a
enzimas activas y conservan algunas caracteristi-
cas, como es la manera y los lugares en que se aso-
cian a proteinas. Como en el caso de una parte del
“DNA basura’, las pseudoenzimas hacen de regula-
doras de la actividad de sus parientes catalizadores
activos y, en algunos casos, multiplican mucho su
accion o la inhiben. En organismos parasitos, las
pseudoenzimas son empleados para despistar al
sistema inmune del huésped.

El descubrimiento de las pseudoenzimas y de algu-
nas de sus funciones no hace mas que confirmar que
nuestro conocimiento de las complejidades del fun-
cionamiento celular todavia es muy relativo.

Transposones, retrotransposones
y otros elementos transponibles

En 2002 se descubri6 que hasta un 10% de los ge-
nes codificadores de las quinasas en el hombre rigen
la construccién de unas enzimas incompletas, in-
capaces de hacer de catalizadores. Se las denominé
pseudoenzimas. Después se vio que esto pasaba con
casi todos los tipos de enzimas. Estos genes, aparen-
temente inutiles, se han conservado a lo largo de la
evolucion, cosa que ha llevado a sospechar que las
pseudoenzimas deben de servir para algo.
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Hemos visto que los elementos transponi-
bles (TE) se agrupan en dos grandes tipos: los
transposones de DNA vy los retrotransposo-
nes. Las transposiciones de los TE las catali-
zan transposasas mas o menos especificas en
cuanto al lugar de actuacion en el cromosoma
que hacen “copiar y pegar” o, algunas veces,
“cortar y pegar’. Estas transposiciones no re-
quieren un RNA intermediario. Los transpo-



sones de DNA son un 3% del genoma humano
y fueron activos en los inicios de la evolucién
de los primates, pero en los humanos actuales
parece que no se movilizan.

En cuanto a los retrotransposones, los cuales
si que requieren la intermediacién de un RNA,
los hay de diferentes tipos: unos largos, otros
mucho mas cortos. Los largos son de dos tipos,
los LINE (long interspersed nuclear elements),
que codifican el RNA para producir las protei-
nas implicadas en la retrotransposicion y que
controlan la transcripcidn inversa (transcrip-
tasa inversa, T1), y las largas repeticiones ter-
minales solitarias (LTR), que representan un
8% de nuestro genoma y que codifican la telo-
merasa. Los cortos son los SINE (short inters-
persed nuclear elements), que no codifican la
TI. Y ademas existen los retrovirus endégenos
(ERV), que se integran en el DNA en forma de

provirus y actian como los retrotransposones.
Estos retrovirus se insertaron hace mas de 25
millones de afios y tienen una actividad muy
limitada en humanos, pero dan testimonio de
la coevolucidn huésped-parasito.©

La telomerasa y la TI son moléculas con un ori-
gen filogenético comun, muy similares. La se-
gunda la codifica un RNA, como ya se ha dicho,
mientras que la primera y el RNA son codifica-
dos por genes diferentes. El mal funcionamiento
de la telomerasa y la TI puede estar en el origen
de canceres, de problemas neurolégicos y, tam-
bién, del envejecimiento.

En todos los eucariotas, los cambios ambientales y
las situaciones de estrés suelen activar ciertos retro-
transposones. En plantas, se ha visto que los que se
activan tienen secuencias similares a las de los genes
relacionados con la defensa.

Nota 6. Si consideramos nuestro genoma, la gran mayoria de retrotransposones corresponde a tres tipos que son activos: 1) Los
LINE que no son LTR (no-LTR LINE) que, en humanos, son unos 500.000, el 17% de nuestro genoma, y tienen una media de 6000
pares de bases. 2) Unos SINE llamados Alu que son los elementos transponibles mas frecuentes en el hombre y en los primates
y tienen unos 300 pares de bases: tenemos del orden de un millén dispersos en nuestro genoma, y se calcula que representan
poco menos de un 11% del total de este. No codifican para proteinas y sélo se replican gracias a retrotransposones de tipo LINE.
Mas del 99% de nuestros Alu los compartimos con los chimpancés. Son muy empleados en estudios evolutivos porque los acon-
tecimientos de insercidn de los Alu tienen una firma reconocible. Mutan facilmente, en general sin efectos por el hecho de ser
no codificadores, pero a veces si que tienen efectos, puesto que algunas inserciones de Alu se asocian a propensiones a varias
enfermedades. 3) Los SVA (SINE-Variable Number of Tandem Repeats-Alus), retrotransposones especificamente humanos cau-
santes de enfermedades, de tamano mediano, puesto que tienen unas 2000 parejas de bases. Se movilizan, igual que los Alu,
gracias a los LINE. De estos tenemos unos 3000. Existen otros grupos, inactivos, de retrotransposones, que representan el 6% de
nuestro genoma y son testigos “fésiles” antiguos de nuestra evolucion.
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En total, un 42% del genoma humano deriva de re-
trotransposones (el 8% tiene el origen en retrovirus
enddgenos, la mayor parte desactivados; se calcula
que, en el conjunto de genomas estudiados hasta
ahora, las inserciones virales reconocibles suponen
del orden del 6-14%; esto es mas DNA del que co-
difica para las proteinas en el huésped receptor de
estos virus) y un 3% son transposones de DNA. Se
cree que una gran parte del resto del genoma son
secuencias originadas a partir de elementos trans-
ponibles acumulados a lo largo de la historia evo-
lutiva, y estan tan alterados por las mutaciones que
se han vuelto irreconocibles. Estos datos ponen de
manifiesto que, en la historia evolutiva, las incor-
poraciones por transferencia horizontal, parasitis-
mo, etc., han sido muy importantes.

Si dos organismos tienen secuencias de DNA iguales
y que no tienen ninguna funcién conocida, podemos
considerarlo como un indicio importante de paren-
tesco evolutivo. Los humanos y los ratones vienen de
antepasados comunes y divergieron hace unos 70 mi-
llones de afios. E190% del genoma es comun, pero del
DNA conservado en los dos genomas las secuencias
codificadoras son solamente un 20%, mientras que el
resto son no codificadoras. Por lo tanto, buena parte
del DNA no codificador se conserva mucho tiempo y
parece 16gico suponer que tenga una funcién u otra.
Si este fuera el caso, tendriamos un argumento muy
claro para defender la importancia de las incorpora-
ciones, quizas por encima de las mutaciones en acon-
tecimientos cruciales de la evolucién.
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Transcriptoma y epigenoma

De lo que he ido comentando hasta ahora, se puede
concluir que el genoma es un sistema mucho mas
complejo de lo que se podia imaginar después del
descubrimiento de la doble hélice y del descifra-
miento del codigo genético. Pero esta complejidad
no se acaba con los elementos transponibles y las re-
gulaciones dentro del DNA. El transcriptoma es otro
componente muy considerable.

Olvidemos la vieja idea del gen que codifica una
transcripcion a RNA, la cudl codifica una proteina.
Pelechano et al., (2013), trabajando con levadura de
cerveza, que tiene un genoma de unos 6000 genes co-
dificadores, han encontrado que, a partir de este, se
transcriben unos 2 millones de RNAs, o sea una enor-
me diversidad de lo que se denominan isoformas de
transcripcion: por cada gen codificador de protei-
nas, se expresan en promedio mas de 26 isoformas de
transcripcion principales. Las isoformas de transcrip-
cién se generan porque los extremos se inician o aca-
ban a pocos nucleétidos de distancia. Cuando estos
extremos se encuentran dentro de la regién codifica-
dora de un mRNA, se producen proteinas truncadas,
que pueden tener una funcion alterada.

Practicamente, cada célula es tinica en cuanto a la
diversidad, abundancia y capacidad reguladora de
su transcriptoma, hecho que puede ser relevante



para la capacidad adaptativa. Y, ademas, muchos
RNAs cortos codificadores no sabemos qué hacen
y centenares de estos dan versiones truncadas de
proteinas. Esto, en un genoma relativamente senci-
llo como el de la levadura.

El RNA, a diferencia del DNA, no forma una doble
hélice, a pesar de que la molécula es muy similar (sal-
vo que una de las bases, la timina, esta sustituida por
otra, el uracilo). Al no acoplarse dos cadenas iguales,
las bases del RNA pueden formar puentes entre los
parejos guanina-citosina y adenina-uracilo y; de este
modo, la molécula puede quedar plegada sobre si
misma formando una estructura secundaria. Nor-
malmente, encontraremos formas en que alternan
segmentos con doble cadena (unos cuantos pares
de bases) con otras en que la cadena forma un lazo
porque las bases no se pueden emparejar. Se sabe que
las proteinas a menudo deshacen activamente esta es-
tructura secundaria, pero en otros casos es persistente
y funcional y su alteracién puede tener consecuencias
patologicas. Seguramente, los proximos afios veremos
bastantes trabajos orientados a entender las estructu-
ras secundarias del RNA y su funcién.

La actividad del transcriptoma humano no se limita
a los 21.000 genes codificadores de proteinas, que re-
presentan un 2% del genoma. Se produce mucha mas
transcripcion. Las secuencias de DNA que se trans-
criben en RNA no codificador se consideran “genes
de RNA” Se conocen unos 9000 RNA pequefios,
entre 10.000 y 32.000 IncRNA vy alrededor de 11.000

pseudogenes. Los RNA pequefios incluyen RNAs de
transferencia no codificadores que intervienen en la
traduccion del mRNA; miRNAs y pequefios RNAs de
interferencia, que silencian el RNA post-transcripcio-
nal; pequenios RNAs nucleares que actiian en la ex-
cision; pequefios RNAs nucleolares relacionados con
la modificacién del RNA ribosdémico; piwiRNAs que
participan en la represion de transposones; y RNAs de
inicio de la transcripcion y otros que intervienen en
la regulaciéon de la transcripcion. Los IncRNAs par-
ticipan en varios procesos, entre ellos las respuestas
inmunes y la inhibicién de cromosomas enteros.

Por otro lado, los RNAs y las proteinas pueden inte-
ractuar si tienen puntos de unién donde se puedan
adherir miRNAs. Existen procesos de competencia
molecular por los miRNAs compartidos que tienen
relacion con la regulacion de la expresion de los ge-
nes. Gran parte del transcriptoma (RNAs pequenos,
IncRNAs, circRNAs, pseudogenes, etc.), sea codifica-
dor o0 no, acttia como una esponja de RNA, atrapando
miRNAs (Tay et al., 2014) y también proteinas.

Como que van saliendo muchos RNAs no codifi-
cadores, miraré de dar una clasificacion, dejando
aparte el RNA codificador, la mision del cudl, que
es hacer de molde para la construccion de las pro-
teinas, es conocida hace tiempo. En primer lugar,
los hay pequefios, que tienen menos de 200 nucleo-
tidos, y otros mayores. Entre los pequefios, hay que
distinguir dos tipos. En primer lugar, los microR-
NAs (miRNAs), que tienen de 21 a 23 nucledtidos,
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cada uno de los cuales regula entre 200 y 300 RNAs
mensajeros (mRNAs). Los miRNAs pueden inhi-
bir la funcién de codificaciéon del RNA mensajero
(mRNA). Se sabe poca cosa de qué decide que los
miRNAs entren en accién o no. En segundo lugar,
los piwiRNAs (piRNAs), que estan formados por
26-34 nucledtidos y que se expresan en las células
germinales interactuando con las proteinas PIWI,
las cuales tienen una funcién esencial en las células
madre, y se les atribuye una posible funcién en la
regulacion epigenética del desarrollo de las células
germinales. También se han encontrado en células
somaticas de eucariotas inferiores. Parece que, jun-
to con las proteinas PIWI, acttian disminuyendo la
variacion fenotipica (canalizacion del desarrollo,
véase Ross et al., 2014).

Los IncRNAs son bastante mas largos. Se pro-
ducen a partir del DNA de manera simultanea
al mRNA que codifica las proteinas: los dos fi-
lamentos se montan en paralelo y en sentido
opuesto. Son pocos los que han sido muy carac-
terizados hasta ahora. Un estudio comparativo
(Necsulea et al., 2014) indica que en los tetra-
podos se han contado 2500 IncRNAs, con 400
genes de RNA que se han conservado al menos
300 millones de afios, y unos 11.000 que son es-
pecificos de los primates. Muchos se relacionan
con el desarrollo embrionario, sobre todo los
antiguos, y actian en la espermatogénesis, la
transmision sinaptica y el desarrollo de la pla-
centa mediante miRNA.
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Las técnicas clasicas empleadas para secuenciar
el RNA aislan moléculas con “colas” caracteristi-
cas. Nuevas técnicas han permitido descubrir que
esto puede ser un artefacto, y que mucho RNA es,
en realidad, circular (Salzmanet al., 2012). Ya hace
tiempo que se descubrieron circRNAs, por ejemplo
en viroides de las plantas y después en todo tipo de
organismos, pero no se sabia si eran formas acciden-
tales resultado de los procesos analiticos o una mera
curiosidad mds o menos anecddtica. Incluso alguien
habia sugerido que eran reliquias de la evolucién
precelular. Hoy sabemos que existen circRNAs en
todo tipo de seres vivos y virus.

Las moléculas de circRNA suelen ser grandes (hasta
1500 nucleétidos en el caso de unas que se han en-
contrado en los cerebros de ratas y humanos) y tie-
nen puntos donde se pueden adherir moléculas de
miRNA que podrian inhibir la expresién de genes o
de moléculas de RNA venidas de fuera de la célula
(incluso de virus), que entonces, al ser atrapadas en
“la esponja” del circRNA, quedan desactivadas (Han-
senet al., 2013). Asi, se podria interpretar que los cir-
cRNAs tienen una funcion protectora.

Se piensa que los circRNAs son exones separados en
los que la cabeza se une a la cola, y que son abundan-
tes y mas estables que los lineales. Pueden tener otras
muchas funciones, ademas de la protectora, especial-
mente como reguladores post-transcripcionales de
secuencias codificadoras de miRNA (Memczack et al.,
2013). Comprender mejor estas funciones podria ser



util en la lucha contra enfermedades como la diabetes,
los tumores cerebrales y el Parkinson. Sea como fuere,
descubrimientos como el papel regulador de parte del
genoma oscuro o la ubicuidad de los circRNAs abren
campos llenos de posibilidades y muestran, una vez
mas, hasta qué punto somos todavia ignorantes de la
complejidad del funcionamiento celular.

Se estan haciendo estudios sistematicos de secuen-
ciacion del RNA mensajero y los miRNAs en huma-
nos que ponen de manifiesto una enorme variabili-
dad genética que afecta a la regulacion de la mayoria
de genes. Esto aporta luz, desde luego, sobre meca-
nismos celulares que se relacionan con variaciones
en la regulacién y con la pérdida de funcién y que
permiten inferir posibles variaciones causales en ca-
sos de genes que estan asociados a enfermedades.

Las aplicaciones de interés puramente cientifico de los
nuevos conocimientos sobre el transcriptoma tam-
bién son esperanzadoras. En estos momentos, se estd
trabajando en el uso posible de los miRNAs para esta-
blecer filogenias. Los miRNAs parecen haber aumen-
tado a lo largo del proceso evolutivo y tienen algunas
ventajas: 0 estdn o no estdn, pero una vez que apare-
cen en un linaje ya no suelen cambiar en centenares
de millones de afios. A lo largo de la evolucién de
los animales, han aparecido 778 familias de miRNA
y s6lo 48 de estas han desaparecido. Por lo tanto, la
informacion que dan estas moléculas no es nada am-
bigua. A partir de miRNA, Kevin Peterson, en Dart-
mouth, han obtenido resultados que contradicen la

filogenia generalmente aceptada para los mamiferos
placentarios. Pero los resultados no convencen a los
defensores de la filogenia basada en el DNA, que tien-
den a creer que, si los resultados son correctos, debid
de suceder algo en la evolucion de los placentarios,
quizas una reduccion importante de los miRNAs.

Como conclusion de este apartado, diré que una revi-
sion reciente (Dethoffet al., 2012) pone de manifiesto
que los cambios en la conformacion codificadora de
los RNAs son la base de los elementos de la regulacion
genética y afladen mucha complejidad al sistema. Los
RNAs son estructuralmente flexibles, pero en cambio
tienen una dindmica robusta. Presentan una variedad
de estados posibles y la maquinaria celular los dirige
hasta generar un ancho abanico de resultados funcio-
nales. Pero queda mucho trabajo por hacer para en-
tender a fondo qué RNAs acttian, y cémo y cuando lo
hacen, y para explorar las aplicaciones que se pueden
derivar de esta comprension.

Replicacion y transcripcion
del DNA

El mecanismo de replicacion del DNA es cono-
cido, y es muy empleado en técnicas que han
hecho progresar mucho la gendmica. Aun asi,
nuevos conocimientos pueden afectar a la com-
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prensiéon de procesos evolutivos. Cuando el
DNA se replica, se inicia en un punto (origen)
la separacion de los dos filamentos de la doble
hélice gracias a unas proteinas llamadas heli-
casas que desenrollan la hélice, y asi se forma
una Y que se va desplazando. Entonces, la DNA
polimerasa anade los nucleétidos complemen-
tarios sobre cada rama para duplicarla.

Las cosas van segun pautas diferentes entre los
dos filamentos. La DNA polimerasa y el proceso
de copia del filamento dicho conductor (leading
strand) avanzan en la misma direccion del movi-
miento de la Y, de manera continua, afadiendo
nucleétidos uno a uno. En cambio, en el filamento
llamado rezagado (lagging strand) la orientacion
es inversa a la de la DNA polimerasa, y por este
motivo la réplica presenta mas complicaciones y
se hace de manera discontinua.

Los iniciadores o partidores (primers) son se-
cuencias cortas de una veintena de nucleoti-
dos, normalmente RNA, que hacen de punto de
partida para que la DNA polimerasa empiece el
proceso de copia. Son esenciales en las técnicas
de secuenciacién y amplificacion de DNA.

En el filamento conductor, la copia, empezada
una sola vez por un iniciador, se afade como
una uUnica molécula, mientras que en el fila-
mento rezagado lo hace en varios fragmentos
(son los llamados fragmentos de Okazaki),
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Fig.26. Diferencias entre los dos filamentos en la duplicacién
del DNA. Redibujado a partir de Purves et al. 2001.

empezando el proceso de copia por el extre-
mo mas alejado de la Y y siguiendo con nue-
vos fragmentos hacia el punto de unién de la
Y (al revés que en el filamento conductor). La
DNA ligasa se ocupa de unir estos fragmentos.
Cada fragmento requiere de un RNA iniciador
propio, que consta de unos diez nucleétidos, y
tiene una secuencia de DNA con 200-300 nu-
cledtidos en los eucariotas y de 1000-2000 en
bacterias. El proceso de copia en el filamento
rezagado va un poco desfasado, de aqui le viene
el nombre. En la transcripcion, la formacién de
RNA sigue procesos parecidos.



Segtin Paul et al. (2013), en las bacterias, en las cua-
les la replicacion y la transcripcion no estan separa-
das ni en el tiempo ni en el espacio, la mayoria de
genes codificadores se encuentran en el filamento
conductor, seguramente porque en el rezagado las
colisiones que se producen durante la replicacion (y
transcripcion) “hacia adelante” pueden tener efectos
nocivos. En sus trabajos con Bacillus subtilis vieron
que, en el filamento rezagado, solamente se encuen-
tra un 25% del total de genes y un 17% de todos los
genes ancestrales (core gens), y estos presentan una
tasa de mutacion superior a la de los genes ancestra-
les que estan en el filamento conductor. Ademas, se
trata de mutaciones que cambian aminodacidos.

Sus conclusiones tienen interés evolutivo: la se-
leccién trabaja en el sentido de proteger los genes
esenciales en el filamento conductor, puesto que es
probable que las mutaciones sean adversas. Los que
estan sometidos a seleccion positiva para las muta-
ciones que cambian aminodacidos se encuentran en
el filamento rezagado. Estos tltimos tienen asi una
evolucion adaptativa mas rapida. El incremento de
mutaciones que afectan a aminodacidos abre nuevas
posibilidades evolutivas, de forma que las bacterias
tienen una estrategia que combina la conservacion
de aquello que es esencial con la innovacion o la ex-
perimentacion: en suma, puede ser que las bacterias
aceleren su evolucion porque la seleccion ha puesto
unos genes especificos alld donde se producen mas
problemas en la codificacion, en forma de colisiones
con las maquinarias lectoras del DNA.

Complejidad del genoma y
genética de poblaciones

La genética de poblaciones tiende a suponer que sélo
los genes presentan variaciones dindmicas y a ignorar
las interacciones reguladoras: lo que cuenta es el gra-
do de ajuste (fitness) que la poblacién tiene, en fun-
cién de los genes que se estudian. Ademas, considera
seguro que los cambios evolutivos tienen lugar en una
escala temporal muy diferente a la de los cambios eco-
l6gicos, y apenas considera las transferencias génicas
horizontales, que ya sabemos que abundan entre pro-
cariotas y que también afectan a eucariotas.

Hoy parece que estas simplificaciones son excesivas.
Acabamos de ver que una proporcion muy grande
del genoma esta constituida por elementos méviles de
diferentes tipos, y que esto puede alterar las tasas evo-
lutivas. Ademas, se ha constatado que la estructura del
genoma es jerarquica y modular (algunas agrupacio-
nes de genes actiian como unidades funcionales), y
que los diferentes modulos pueden evolucionar con
tasas diversas, fendmeno que ha recibido la denomi-
nacion de evolucion en mosaico. La independencia de
los médulos no es total, porque el genotipo mantie-
ne su cohesion. ;Como lo hace? Una explicacion es
que la seleccién actua sobre el fenotipo, y por lo tanto
también sobre el genotipo completo, impidiendo que
cambios en unos genes 0 mddulos desestabilicen el
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conjunto, pero muchos neodarwinianos creen que la
seleccion funciona solo a la escala de los genes. Este
punto es, por lo tanto, controvertido.

La historia de la evolucion indica que la cohesion del
genotipo se ha reforzado cada vez mas o, por decirlo
de otro modo, a medida que los planes de organiza-
cién se hacen mas complejos se hace también mas
dificil la aparicion de cambios importantes del plan
de organizacién, cosa que es comprensible. Aun asi,
la evolucion del cerebro humano es un ejemplo, por
un lado, de la aceleracion de los cambios en unos ca-
racteres concretos, y por otro, de la trascendencia de
estos cambios al abrir nuevas y enormes posibilidades
evolutivas (como por ejemplo la cultura). Estas consi-
deraciones son quizds mas faciles de integrar para los
neodarwinianos naturalistas, con una vision holista
del genotipo y mas dispuestos a aceptar la seleccion a
multiples niveles, que para los neodarwinianos gené-
ticos, con su idea de la seleccion centrada en los genes.

Proteoma

El proteoma también puede ser ttil para entender la
evolucidn, si miramos de enlazar genotipo y fenoti-
po y rehacemos algunas relaciones. Joe Thornton, de
la Universidad de Columbia, con sus colaboradores,
ha seguido una interesante estrategia que permite
estudiar la evolucion de las proteinas mediante la
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“resurreccion de genes ancestrales” A partir de mé-
todos filogenéticos computacionales, lo que hacen
es deducir algunas secuencias ancestrales y entonces
sintetizan los genes y los caracterizan experimental-
mente. Asi, pueden producir proteinas ancestrales y
hacer mutar los genes y alterarlas (practicando una
especie de bricolaje molecular) para comprobar las
hipétesis sobre los procesos clave en su evolucion.

Lo que ponen de manifiesto estas técnicas es que las
“nuevas” funciones moleculares presentan una ho-
mologia profunda con una forma ancestral comun.
En definitiva, que la evolucion a nivel molecular no
es muy diferente de la evolucion a nivel de especies.
Creo razonable pensar que los mismos procesos de
cambio, incorporacion, seleccion y deriva han pre-
sidido la evolucién molecular y la bioldgica.

Si consideramos el proteoma, tienen una especial
importancia aquellas proteinas con unos dominios
que se pueden asociar al DNA e intervenir en la re-
gulaciéon de la expresion génica. Son los llamados
factores de transcripcion, unos 2000 en el genoma
humano. Los genes a menudo tienen, aambos lados
de las regiones promotoras, lugares para la unién de
varios factores de transcripcion, que actiian activan-
do o inhibiendo la transcripcién del gen mediante
varios mecanismos. Algunos factores de transcrip-
cion son indispensables para que la transcripcion se
produzca, otros garantizan que el gen se exprese en
la célula, en el momento y en la cantidad adecua-
das, muchos acttan en el desarrollo, “poniendo en



marcha” o “apagando” la transcripcion de los genes
(p.e., la familia de factores de transcripcion Hox es
basica en la formacién de pautas morfoldgicas so-
maticas), otros reciben sefales de otras células u 6r-
ganos (p.e., hormonales) y a partir de éstas actuan
también poniendo en marcha o parando la activi-
dad del gen, otros son sensibles a sefiales ambienta-
les (como cambios repentinos de temperatura o de
disponibilidad de oxigeno), otros son producidos
por parasitos para hacer que el DNA del huésped
colabore con el agente infeccioso, etc. Los factores
de transcripcion pueden ser regulados, a su vez, por
otros factores de transcripcion (o por ellos mismos,
actuando en un mecanismo de feed-back negativo
al ligarse al gen que los produce y reprimirlo). Hay

que decir que los factores de transcripcién no ac-
tian solos y necesitan a otras proteinas que actiian
como cofactores de transcripcion.

Todo ello constituye una maquinaria complejisi-
ma que solo se empieza a entender. En junio del
2014 se ha publicado un primer borrador (véase
Min-Sik Kim et al., 2014). Incluye las proteinas
codificadas para un 84% de los genes codifica-
dores conocido, a partir de muestras de tejidos
adultos y fetales y de células homatopoiéticas.
El resultado mas importante quizas es que el
estudio del proteoma y de las redes interactivas
genoma-proteoma es factible, y esto puede tener
grandes consecuencias bioldgicas y médicas.
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7. El dogma central de la biologia molecular

El dogma central de la biologia molecular fue estable-
cido por Francis Crick en 1958, en un simposio so-
bre la replicacion biologica de las macromoléculas y,
después, el propio Crick lo reformulé (Crick, 1970).
Lo que dijo Crick es que, una vez que la informacion
secuencial ha pasado a las proteinas, ya no puede vol-
ver a salir de ellas ni para ir a otras proteinas ni para ir
a los acidos nucleicos. La version mas conocida, y es
una lastima, es la que dio Watson en 1965 en Mole-
cular Biology of the Gene, donde afirma que la infor-
macion va del DNA al DNA (replicacién) o al mRNA
(transcripcion) y de éste a las proteinas (traduccion),
nunca en sentido contrario, de las proteinas hacia
otras proteinas o hacia el RNA y DNA, ni del RNA
hacia el DNA. Crick denominaba a esta version wat-
soniana “hipétesis de la secuencia’, y la diferenciaba
de su dogma, que se referia exclusivamente a la impo-
sibilidad de revertir informacion secuencial desde las
proteinas a los acidos nucleicos.

El propio Crick reconocié que el apoyo experimental
a su “dogma” era débil, y se arrepinti6é de haber em-
pleado esta palabra tan fuerte. Pero hoy sigue siendo
el argumento esencial en contra de que el medio in-
fluya en el genoma mediante la herencia de caracteres
adquiridos y, aunque a menudo aparecen articulos
que, segun los autores, lo contradicen, de momento
ninguno parece haberlo logrado.

Fig.27. James Watson y Francis Crick con un modelo de la do-
ble hélice. Foto: Mark A.M. Kramer (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).

La transcriptasa inversa contra
Watson

En cambio, la version de Watson fue pronto desmen-
tida con el descubrimiento, hecho independiente-
mente por D. Baltimore y por H. Teman y S. Mizutani
en 1970, de que los retrovirus (el HIV, por ejemplo, es
un retrovirus) tienen retrotransposones que codifican
la formacion de transcriptasa inversa (TT): el RNA re-
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Fig.28. La informacién genética inscrita en las secuencias de bases del DNA va hacia las secuencias de aminoacidos de las
proteinas, nunca al revés El grafico representa mas bien la version de Watson del dogma central, que no es correcta porque se
conocen muchos casos de transcripcion desde el RNA al DNA. Redibujado a partir de http://nuweb.neu.edu/

trotransposon se transcribe a un DNA (transcripcion
inversa), y las secuencias transcritas se reinsertan en
otro lugar del genoma y se copian ellas mismas dentro
del genoma de manera reiterada, generando pseudo-
genes. Los autores del descubrimiento consideraron
que el dogma central habia sido derrocado.
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No obstante, Crick respondié que lo que des-
mentia aquel hallazgo era la version de Wat-
son, no su propia definicién del “dogma”: no
se habia hecho ninguna demostraciéon de un
regreso desde las secuencias de aminoacidos
de las proteinas a las de las bases de los acidos



nucleicos o a las de aminoacidos de otras pro-
teinas, y por lo tanto los cambios secuenciales
en las proteinas no pueden ser heredados.

En otro intento de desmentir el dogma de Crick,
se adujo el caso de los priones, que son moléculas
proteinicas que actuan como patdgenos al “con-
tagiar” su forma tridimensional aberrante a otras
proteinas, pero Crick habia especificado clara-
mente que el dogma se referia a la transmision
de informacion secuencial (orden de los nucleé-
tidos) y no a ninguna otra informacién, como la
que configura la estructura tridimensional.

Edicion de DNA y sintesis
telomérica

Los telomeros son estructuras que se encuentran en
los extremos de los cromosomas. Estan formados por
secuencias cortas repetidas muchas veces. El DNA
y las proteinas presentan caracteristicas especiales.
Los telomeros tienen un papel muy importante en la
meiosis y la mitosis, impidiendo que los cromosomas
se fusionen. En cada division, no obstante, se acortan,
y esto determina finalmente el niimero de divisiones
que puede tener una célula: cuando el telomero esta
muy reducido, las divisiones ya no funcionan.

La longitud de los telémeros esta relacionada tam-
bién con la capacidad de la célula para diferenciarse:
las células madre tienen telémeros largos, mientras
que las células especializadas los tienen cortos. Si son
demasiado cortos, la diferenciacion puede mostrar
inestabilidad, y esto puede ser importante en el de-
sarrollo y en ciertas patologias (Pucci et al. 2013). La
longitud de los telomeros es un reloj bioldgico que
nos dice cudl es la edad verdadera, bioldgica y no
cronoldgica: cuando se da envejecimiento prematu-
1o, se observa un acortamiento de los telémeros.

Los telomeros se estan estudiando intensamente,
como consecuencia de su importancia en procesos
como el cancer, en los cuales hay proliferacion celu-
lar. Se ha visto que, en ciertas situaciones, se produce
una holoenzima, la telomerasa, muy complejo, la es-
tructura del cual ahora se empieza a descifrar: en los
casos estudiados tiene un componente proteico y un
RNA telomérico (RNAtl) o RNA guia, con la protei-
na p50 haciendo de puente de unién. Esta holoenzi-
ma puede impedir la reduccion del telémero en cada
division, y por lo tanto es un factor cancerigeno: las
células cancerosas se pueden reproducir muchas ve-
ces sin que disminuya su telémero y se puede decir
que, a causa de la accion de la telomerasa, no enve-
jecen. La telomerasa es practicamente igual que una
TI, una transcriptasa inversa.

Pues bien, también se ha discutido si se violaba el dog-

ma de Crick en el proceso de edicién del DNA vy el
RNA vy en la sintesis telomérica. Veamos. La edicién
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Fig.29. Estructura diferenciada de los telémeros.

del RNA por la célula consiste en la insercion, delecion
o sustitucion de bases, y ha sido observada en varios
tipos de RNA de los eucariotas y de sus virus, aunque
en los vertebrados es rara, y también en procariotas;
se puede dar en el nicleo y en el citosol, y también
en las mitocondrias y en los plastos. En la edicion del
RNA, las secuencias de nucleétidos se modifican: por
ejemplo, la adenosina se convierte a inosina, la cudl
es frecuente en los RNAs de transferencia (tRNA) e
interviene en asociaciones de pares de bases que no
son las de Watson y Crick (se asocia con el uracilo, la
adenosina yla citosina). El DNA bacteriano puede ser
editado en el laboratorio, modificando también las se-
cuencias de manera selectiva. El uso de enzimas ma-
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nipuladas ofrece posibilidades para corregir defectos
genéticos, como se ha visto en alguna enfermedad de
la piel (en concreto, la epidermolisis ampulosa).

;Y qué nos dice todo esto en relacién al dogma
central? Tanto en la edicién del DNA como en la
sintesis telomérica, las proteinas y el RNA alteran
la informacion contenida en el DNA, pero nunca
transfieren su propia informacion secuencial al
DNA, y por lo tanto en ninguno de los dos casos se
contradice el dogma de Crick.

El RNA, todavia mds sorpresas

Se conocen muchos pasos RNA-RNA (replica-
cién del RNA) en los virus y en los organismos,
eucariotas incluidos, y también procesos en que
un RNA de secuencia orientada al revés silen-
cia al DNA. Un caso es el RNA de interferencia
(iRNA), que induce la degradacion de mRNA
complementario al acoplarse y provocar la ac-
cién de enzimas que detectan al RNA de doble
filamento y lo trocean. También he comentado
que los miRNAs pueden actuar sobre RNA men-
sajeros. Y que los circRNAs controlan los miR-
NAs. En definitiva, puede haber paso de infor-
macién desde RNA a RNA, en contra de lo que



crey6 Watson. Las proteinas, en cambio, ni se
pueden autorreplicar, ni de momento se ha visto
que puedan transferir informacion secuencial al
RNA o al DNA, aunque intervengan en muchos
procesos de cambio de estas moléculas como ca-
talizadoras. Una vez mas, por lo tanto, ninguno
de estos mecanismos contradice la formulacién
de Crick, que sigue siendo valida, y tiene una
ventaja: es coherente con una visioén evolutiva de
las macromoléculas. Las proteinas son confor-
madas por los dcidos nucleicos pero no pueden
cambiar sus secuencias, como parece que pediria
un proceso lamarckiano.

De todas maneras, personalmente encuentro du-
doso que el dogma central pueda descartar toda
posibilidad de lamarckismo, como se le atribuye.
La expresion del DNA puede ser alterada por la via
de la regulacion y, si un determinado efecto regula-

dor fuera inducido por unas condiciones ambien-
tales para provocar una respuesta especifica y here-
ditaria del DNA sin cambiar la secuencia de bases,
nos encontrarfamos ante un proceso de tipo neola-
marckiano sin contradecir el dogma. Por otro lado,
si un cambio no secuencial pero si morfolégico, in-
ducido en el DNA por un RNA o por una proteina,
con efectos en la expresion, se transmitiera here-
ditariamente, también podria tener consecuencias
lamarckianas. El dogma se mantendria, pero no ex-
cluiria posibles mecanismos lamarckianos por vias
diferentes de la alteracion de la secuencia del DNA.
Hay que decir, en cualquier caso, que los indicios
de que estos mecanismos existan no firmes. Sobre
este punto vivimos un momento muy interesante.

Veremos a continuacion algunos elementos de esta
cuestion, empezando por la epigenética, que esta
removiendo muchas antiguas ideas.
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8. El desarrollo y la epigenética

Desarrollo y evolucion

Darwin crey6 que el estudio del desarrollo aportaba
la informacion mas decisiva sobre la evolucién. Creia
que habia que encontrar homologias entre grupos
taxondmicos a partir de los parecidos morfoldgicos
existentes en los procesos de desarrollo. Dedicé mu-
cha atencion a este tema. Posteriormente, esta linea de
investigacion se dej6 de lado porque los mecanismos
no se conocian lo bastante bien y los parecidos obser-
vados podian ser fruto de convergencias, es decir de
analogias y no de homologias. En el momento en que
se llegd a la Sintesis Moderna no se sabia nada del de-
sarrollo que se pudiera relacionar con la evolucién ni
de como los genes llegaban a determinar el fenotipo.

El adelanto en la comprension del DNA y de su
estructura, por un lado, y de los procesos de re-
gulacion por otro, permitié que, ya en el ultimo
cuarto del siglo XX, se entrara en la genética del
desarrollo. Poco a poco, se establecieron una serie
de programas genéticos que generaban determina-
das formas en el fenotipo. En estos programas, se
ha visto que los genes asociados acttian de manera
jerarquizada, que se pueden combinar de maneras

diferentes y que existen entre ellos mecanismos
retroalimentadores que producen aceleraciones o
control en procesos del desarrollo. Ahora se habla
de redes reguladoras de genes.

Sabemos que los genes Hox encontrados en Droso-
phila, que ya hemos dicho que controlan la posicién
a lo largo del eje antero-posterior del cuerpo, estan
presentes practicamente en todos los animales, y que
lo mismo pasa con otros genes relacionados con otros
ejes del cuerpo y con la formacién de apéndices, 6rga-
nos Yy tejidos (en este apartado sigo sobre todo a Bagu-
13, 2009). Todos estos grupos de genes que se conser-
van a lo largo de la evoluciéon y que son decisivos en
el desarrollo configuran lo que se conoce como la caja
de herramientas genética (genetic toolkit). Las varia-
ciones, sobre las cudles ha ido trabajando la seleccién
natural, dependen de las cantidades de proteina, de
los lugares de expresion de los genes y de interaccio-
nes con otros genes. El estudio de estas cuestiones se
conoce como evo-devo.

Tenemos, pues, unos genes del desarrollo que se
conservan mucho, con muy poca innovacion, pero
que se expresan durante el desarrollo en lugares y
momentos y con cantidades mucho mas variadas de
lo que se pensaba inicialmente. La explicacion esta
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en la funcion de las regiones reguladoras de genes. Si
cada gen y proteina que regula el desarrollo acttia en
diferentes lugares y momentos de este proceso, y se
produce una mutacion, dara lugar a lo que se cono-
ce como pleiotropia en mosaico (efectos multiples
directos de la mutacion), y a los efectos directos se
afadiran otros porque existe relacion entre unos te-
jidos y otros (pleiotropia relacional).

Los genes del desarrollo tienen, en general, muchas
regiones CIS-reguladoras muy grandes en compa-
racion con las de genes que intervienen en proce-
sos fisiologicos y celulares. También intervienen
muchos factores de transcripcion. Se trata de una
complicada estructura modular capaz de gran can-
tidad de combinaciones de elementos para regular
la actividad de los genes. Aun asi, esto no quiere
decir que, a veces, no puedan haber cambios direc-
tamente en las regiones codificadoras.

Los genes del desarrollo, ademas, codifican pro-
teinas que se pueden unir a elementos CIS-regu-
ladores de regiones reguladoras del gen diana.. La
unidad basica de la estructura de las redes regu-
ladoras de genes esta compuesta por un gen que
codifica un factor de transcripcion que se asocia
a un elemento CIS-regulador de un gen diana. En
las redes actian muchos factores de transcripcion
y muchos elementos CIS-reguladores, y para cada
factor de transcripcion pueden haber centenares
de genes diana. Cémo se puede suponer, las redes
reguladoras determinan pleiotropias importantes.
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Cuando se comparan érganos que creemos homolo-
gos en dos supuestos peldanos de una cadena evolu-
tiva, por mas que dispongamos de fésiles intermedios
y que conozcamos los genes y las redes de regulacion
implicados, es practicamente imposible reescribir el
proceso historico, es decir el orden en que la selec-
cién actuo sobre los genes, los cambios correlativos
en otros aspectos del fenotipo, etc. Hay un largo ca-
mino por delante, para el cudl Baguna (op.cit.) ofrece
un programa para los treinta afios proximos. En todo
caso, este autor deja claro que la visién actual de la
evolucion a partir de la evo-devo se acerca mas a la
de Darwin que no a la del neodarwinismo. Este hace
hincapié en la diversificacién de los genes y en las re-
giones codificadoras. En cambio, Darwin adiviné que
el desarrollo es crucial en la génesis de la variacion a
partir de un tipo basico, que es lo que ahora deduci-
mos de la permanencia de los genes del desarrollo y
de la gran importancia de las zonas CIS-reguladoras.

El estudio del desarrollo cuestiona una idea muy
presente en la tradicion neodarwiniana, la de que el
proceso evolutivo avanza siempre hacia una mejora
progresiva de la funcionalidad como consecuencia de
la necesidad de competir dentro de un medio deter-
minado. Si esto fuera cierto, se produciria un proceso
tendencial en que la estructura se generaria bajo el
mando de la selecciéon y la competencia seria la base
del progreso. Pero las cosas son algo mas complica-
das. Existen procesos de autoorganizaciéon durante
los cuales aparecen nuevas “propuestas” a partir de la
organizacion preexistente (y, por lo tanto, con cons-



tricciones: no puede aparecer cualquier cosa, todo
depende de lo que esté previamente disponible, tal
y como defendié Pere Alberch), y la seleccion actiia
después. Muy a menudo, la estructura se crea antes
que la funcioén actual, la seleccion trabaja sobre lo que
hay disponible, en la forma chapucera que decia Ja-
cob. Por ejemplo, las plumas primitivas no servian
para volar, aparecieron en dinosaurios probablemen-
te para mejorar el aislamiento térmico y quizas como
senales sexuales. Su aprovechamiento para el vuelo
fue muy posterior. En todo caso, y de manera general,
la imagen de una adaptacion continuada y progresiva
no se corresponde con la realidad.

Epigenética

El término “epigenética” fue introducido por C. H.
Waddington (1953) en el contexto de lo que él deno-
minaba paisajes epigenéticos canalizadores del desa-
rrollo. La idea basica que hay detras del uso actual
del término es que todas las células del cuerpo tienen
el mismo genoma, pero se desarrollan de manera
muy diferente para dar neuronas, células del higado,
musculares, etc., que son muy diferentes entre ellas.
Una situacién similar la encontramos en los ciclos de
vida de los organismos que presentan metamorfosis.
Entre una oruga y la imago de un insecto, las dife-
rencias morfolégicas son enormes, a pesar de que el
DNA es exactamente el mismo. Ademads, estas dife-
rencias se repiten en cada generacion.

Lo que pasa es que un mismo DNA puede ser expre-
sado de maneras muy diferentes por la accion de radi-
cales o0 moléculas que inhiben o liberan genes. Por lo
tanto, los cambios en la expresion génica determinan
la diferenciacion celular. Estos cambios no se pueden
atribuir a variaciones en la secuencia de nucleétidos
del DNA sino a la manera en que se regula la expre-
sidn, y atn asi son cambios heredables.

En la reunion de Princeton, fundacional de la Nueva
Sintesis, no habia expertos en desarrollo, por la ra-
zon, bastante logica, de que los conocimientos sobre
este tema no se habian relacionado todavia con los
mecanismos genéticos, pero hoy la situaciéon no es la
misma. La necesidad de aclarar cdmo se produce la
diferenciacion celular
sobre bases genéticas
idénticas es muy evi-
dente y se han hecho
muchos progresos. Ya
hemos dicho que mu-
cho delo que pasaenla
diferenciacion celular
que se produce durante
el desarrollo depende
de mecanismos regu-
ladores. Pero, ademas,
desde hace unos afios
vivimos un “boom”
de la epigenética, y de
esto trata el siguiente
apartado.

Fig.30. Conrad Hal Wadding-
ton. Foto (© FU via www.che.
ac.uk/what-we-do/conrad-
waddington/)
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Fig.31. Ciclo de vida de la mariposa Graellsia isabellae, un insecto con metamorfosis completa. A) Orugas de primer estadio recién
eclosionadas; B) Oruga del dltimo estadio; C) Dos crisalidas; D) Mariposa adulta. Fotos: © Ylla-Ullastre 1997.

Herencia epigenética

Los cambios epigenéticos se producen esencialmen-
te, que se sepa, por tres mecanismos: la accion de los
RNA no codificadores, la metilacién del DNA y la
modificacion de las colas de las histonas. Estos cam-
bios afectan al estado de plegamiento del DNA y al
estado de compactacion de la cromatina, es decir, a
la organizacion del genoma y del nucleo, y también
a la estabilidad de la transcripcién, y determinan
finalmente cuando un gen esta silenciado o activo.
Algunos cambios epigenéticos duran mas (la meti-
lacién) y otros menos (los causados por miRNAs),
pero todos son reversibles. Estos cambios dependen
de la accion de enzimas, de forma que la inhibicion
de las enzimas pertinentes puede provocar modifi-
caciones en el estado epigenético.

Se ha comprobado que los gemelos univitelinos

presentan diferencias epigenéticas, algunas de las
cuales son adquiridas ya antes de nacer y otras a lo
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largo de la vida, de forma que se puede saber a cual
de los gemelos pertenece un DNA (fingerprinting
epigenético), y estas diferencias pueden ser muy
importantes. Por este motivo, los gemelos univiteli-
nos, a pesar de que son clones, nunca son idénticos.

La epigenética no es sélo un nuevo tema interesante
para bidlogos teéricos, sino un campo que da lugar
a aplicaciones importantes. Los estudiosos del cancer
estan trabajando muy activamente sobre estos meca-
nismos, porque las terapias epigenéticas parecen mu-
cho mas asequibles y potencialmente mas efectivas
que las génicas. Las células cancerigenas en metastasis
traen las marcas epigenéticas de su tejido de origen,
cosa que puede facilitar la identificacién de su proce-
dencia cuando se las encuentra en circulacion, y por
lo tanto también pueden facilitar el diagndstico y la
valoracion de su agresividad (M. Esteller, com. pers.).
Ademas, el estudio de los epigenomas individuales
puede permitir detectar las predisposiciones a ciertas
enfermedades, sea en el individuo actual o, en algunos
casos, en sus descendentes.



La transmision de parte del epigenoma a algunas ge-
neraciones siguientes ha sido muy demostrada. Las
hembras de animales (estudio con ratas en Australia,
Ng et al., 2010), y también las mujeres que han sufri-
do periodos importantes de hambre, tienden a tener
hijos que heredan el epigenoma alterado por este tipo
de estrés. Si estos hijos reciben alimentaciéon normal,
desarrollan enfermedades como la diabetes, la obesi-
dad o la epilepsia, y son menos longevos que la media.
Esto se ha constatado en el caso de las mujeres de las
poblaciones holandesas y danesas que pasaron ham-
bre cuando el ejército aleman se retird hacia el norte,
después del desembarco aliado en Normandia y, como
castigo por las acciones de la resistencia, inundé cam-
pos y destruyo reservas de alimentos: los epigenomas
de estas mujeres se vieron alterados por el episodio de
hambre (una de ellas fue la actriz Audrey Hepburn,
que vivié su nifiez y adolescencia en Holanda y tenia
entonces diecisiete afios). En los hijos, que ya tuvieron
una alimentacion normal, pero que llevaban una he-
rencia epigenética alterada por el periodo de hambre
sufrido por las madres, se observaron efectos simila-
res a los antes descritos. Por otro lado, si se me permi-
te ser un poco frivolo en un tema triste, los cambios
epigendmicos experimentados por las madres quizas
actuaron en ellas en el sentido de reducir la ingesta de
alimentos. En sus memorias, José Luis de Villalonga
explica el hambre que pasé cuando fue invitado a ce-
nar en casa de Audrey Hepburn y de su marido, Mel
Ferrer: dice que practicamente no comian. Puede ser
que la actriz tuviera cambios epigenéticos como resul-
tado del episodio de su juventud, y el marido los debié

Fig.32. Audrey Hepburn y Mel Ferrer. Foto: Milton H. Greene for LOOK
Magazine - Library of Congress (PD via Wikimedia Commons).

Fig.33. L'ovella Dolly al Museu Nacional d’'Edimburg. Foto:
notcub (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).

adquirir después... Pero, dejando las especulaciones
sobre famosos, estd demostrado que los problemas de
salud (también obesidad, diabetes, etc.) y de envejeci-
miento prematuro (constatado por larapida reduccion
de los telémeros) de la oveja Dolly, a pesar de ser ésta
un clon, procedian de alteraciones en su epigenoma.
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La alteracion del epigenoma individual puede ser, por
lo tanto, el resultado de causas ambientales y sociales.
Por ejemplo, las cardiopatias, segtin un estudio hecho
con 10.000 funcionarios britanicos, son tres veces mas
frecuentes entre los que se encuentran en peldafos in-
feriores de la jerarquia administrativa que en los que
ocupan lugares elevados. Esto se relaciona probable-
mente con el grado de estrés. Se ha defendido la idea
de que el grado de estrés acttia por una desactivacion
epigenética de determinados genes. Los efectos pue-
den ser indirectos, mediante un envejecimiento pre-
maturo, que se puede detectar por el acortamiento
mas rapido de los telémeros. Se ha visto que este acor-
tamiento se correlaciona con el estrés celular.

Mediante la alteracion de la dieta hacia una ma-
yor abundancia de sustancias donadoras de me-
tilo, se han constatado, en ratas de laboratorio,
efectos sobre la salud que van asociados al au-
mento del grado de metilacion y, por lo tanto, al
grado de inhibicién de ciertos genes. El ajo, la co-
liflor, las judias o los frutos secos se encuentran
entre los alimentos que dan metilos. Ya empiezan
a existir drogas epigenéticas y también se pueden
emplear dietas o fairmacos que ayuden a la me-
tilacién. La ventaja de los cambios epigenéticos
es su reversibilidad. Los estudiosos del cancer
estdn trabajando sobre una posibilidad muy in-
teresante porque no es demasiado dificil: inhibir
enzimas relacionadas con las inhibiciones-libe-
raciones de la expresion génica que intervienen
en este tipo de enfermedades.
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Los efectos de las dietas de los padres modifi-
can también el grado de metilacién del DNA
de los gametos, 6vulos y espermatozoides. La
meiosis no borra todas estas caracteristicas,
como se ha visto en el caso de los efectos del
hambre. Mas atin, los 6vulos que se empiezan a
desarrollar dentro del feto ya heredan los cam-
bios epigenéticos, hecho que garantiza que las
consecuencias de un episodio de alteracién
grande de la dieta puedan transmitirse al me-
nos a dos generaciones posteriores.

¢Puede ser relevante la epigenética
en la evolucion?

Es muy claro, por lo tanto, que, aunque dos in-
dividuos tengan idénticos genes, es decir que
sean clones, presentaran muchas diferencias
que se irdn acumulando en el epigenoma como
resultado de las diferentes historias de vida de
cada uno, que divergen ya antes del nacimien-
to. Y hemos visto, por otro lado, que las carac-
teristicas epigenéticas adquiridas se pueden
transmitir en parte a los hijos y a los nietos, y
en ciertos casos lo pueden hacer a lo largo de
numerosas generaciones. Pero no tenemos tan
claro si esto incide en procesos evolutivos.



Cuando dos alelos tienen igual secuencia de
DNA pero diferente pauta de metilacion, se
denominan epialelos. Trabajos de Cortijo et
al. (2014) con la planta Arabidopsis thalliana
han demostrado que las regiones metiladas
diferencialmente (DMR) de ciertos epialelos
intervienen en el 60-90% de la heredabilidad
de caracteres complejos como son el tiempo de
floracion y la longitud de la raiz pivotante. La
herencia es estable y puede ser sujeto de selec-
cién natural o artificial, cosa que abre notables
posibilidades de aplicacion.

Los defensores del neodarwinismo tienden a
considerar que la mayoria de los fendmenos
epigenéticos afectan solamente a la plasticidad
de la respuesta génica, pero que la herencia
tiene que quedar garantizada por las molécu-
las de DNA, mucho mas estables. En cambio,
otros autores creen que el descubrimiento de
la influencia del medio, sea por transferencias
génicas o por cambios epigenéticos, en carac-
teres que se pueden heredar al menos durante
un cierto numero de generaciones, apunta a
un cierto neolamarckismo (me refiero, basica-
mente, a una herencia de los caracteres adqui-
ridos, no a la teoria lamarckiana de la evolu-
cion por uso o desuso de drganos).

Tanto la transferencia génica como los cambios
epigenéticos podrian comportar, en efecto, he-
rencia de caracteres adquiridos. Gaetani (2012)

reconoce que, incluso si no existe un verdade-
ro mecanismo lamarckiano, y ella cree que no
existe, haria falta una perspectiva diferente de la
relacion entre genoma y medio de la que el neo-
darwinismo ha mantenido hasta ahora, puesto
que el medio induce cambios en las marcas epi-
genéticas y éstas se pueden heredar y transmitir
durante un nimero considerable de generacio-
nes (no es muy claro cudntas, y todavia carece-
mos de muchos datos para especies de grupos
diferentes). Jablonka y Lamb (2005), que si que
son partidarias de alguin tipo de neolamarckis-
mo, concluyen que no podemos rechazar la idea
de que se pueden producir cambios en la linea
germinal diferentes de las mutaciones estandar.

Ni que decir tiene que, sobre todo esto, se pro-
duce mucha controversia. Mientras siguen las
discusiones teéricas, la medicina trabaja inten-
samente en las aplicaciones practicas de la epi-
genética y es probable que muchas respuestas
vengan de este sector, mas que de las disquisi-
ciones de los tedricos o de los experimentos, mas
limitados en recursos, hechos en laboratorios de
biologia fundamental. Darwin se inspiré mucho
en los datos de labradores, ganaderos, columbé-
filos, etc., es decir en las practicas de seleccion
artificial, y creo que ahora la ingenieria genética
agricola o biomédica y la misma practica médica
seran asimismo decisivas para ensanchar la com-
prension del funcionamiento de las células y de
los mecanismos evolutivos.
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Fig.34. Efectos ambientales por via genética y epigenética y efectos sobre la salud. Redibujado a partir de Bollati y Baccarelli 2010.

Es cierto que, en la meiosis, se borran muchas mar-
cas epigenéticas, pero, como hemos dicho, no todas,
y a veces se han encontrado diferencias identifica-
bles en las aportaciones epigenéticas de los dos se-
xos a los descendientes. La herencia epigenética es
mas importante en plantas y hongos que en anima-
les, pero también existe en estos, y en particular en
los humanos. Las variaciones epigenéticas son mas
frecuentes que las genéticas, y especialmente en pre-
sencia de cambios ambientales.
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;Puede ser que los cambios epigenéticos se den
mas precisamente sobre genes que son activos en
las nuevas condiciones ambientales, es decir, pue-
de ser que los cambios ambientales “provoquen”
alteraciones en la regulacion epigenética que sean
adecuadas para responder a estos cambios? ; Podria
ser, por lo tanto, que la adaptacion por via epige-
nética fuera mas rapida que no por via genética?
Si asi fuera, ;hasta qué punto seria estable esta
adaptacion? Se sabe que, en algunos animales (se



ha visto en Drosophila), las hembras seleccionan a
los machos que han crecido con una dieta similar a
la suya. Ahora bien, también se sabe que las dietas
tienen efectos sobre el epigenoma. ;Puede ser, en-
tonces, que los cambios epigenéticos afecten a las
posibilidades de entrecruzamiento, y por lo tanto a
la especiacion? Estas preguntas, fascinantes, no tie-
nen todavia respuestas del todo concluyentes.

Por otro lado, y dando otra vuelta de tuerca, la epige-
nética no es independiente del DNA. Las alteraciones
de las colas de las histonas, las cudles tienen una gran
variabilidad en poblaciones humanas y pasan de unas
generaciones a otras regulando la expresion génica,
estan asociadas a centenares de variaciones en el DNA
(Kasowski et al., 2013, Kilpinen et al., 2013, Mc Vicker
et al,, 2013). Sabemos que un factor de transcripcion
se une al DNA y procede a organizar las enzimas que
modifican las colas de las histonas. Pero sobre este fac-
tor de transcripcion todavia se sabe muy poco.

Tradicionalmente, el estudio de la evolucion se ha ba-
sado sobre todo en la genética de poblaciones, mien-
tras que el desarrollo se ha explicado por la morfologia
y; ala hora de relacionarlo con la evolucién, se ha mi-
rado hacia la paleontologia. Esto ha generado mane-
ras de pensar muy alejadas entre estos campos, lejania
que quizas explica algunos de los debates estériles que
se han sucedido sobre la evolucién. Ante el alud de
informaciones relacionadas con la regulacién génica
desde varias instancias, y del explosivo crecimiento de
la genética del desarrollo y de los conocimientos so-

bre epigenética, crece la conviccion de que una teoria
evolutiva demasiado anclada en la genética de pobla-
ciones ya no resulta satisfactoria y ahora disponemos
de bases que no existian cuando se formuld la Sintesis
Moderna que tienen que permitir una ampliacion de
los planteamientos sobre la evolucion.

Variaciones hereditarias
originadas por proteinas

Un caso al cual ya hemos hecho referencia es el de
los priones. Se trata de proteinas que adquieren
conformaciones alternativas mediante procesos de
autoagregacion espontanea, y cuando pasa esto (en
respuesta a ciertas condiciones ambientales) cambia
el fenotipo de la célula sin que se modifique su DNA.
Este cambio puede ser transmitido de padres a hijos
y también a aquellas células vecinas con las cudles la
primera entre en contacto.

Las proteinas llamadas chaperonas ayudan a confi-
gurar otras proteinas hasta darles una conformacién
funcional, pero, bajo varios tipos de estrés (como
por ejemplo el calor) que desestabilizan a las protei-
nas, las chaperonas dejan de intervenir. Esto da lu-
gar a una diversificacién de fenotipos que pasa a ser
sometida a seleccion. Posteriores cambios genéticos
estabilizaran algunos fenotipos.
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Hay que recordar que, ademas, se producen cambios
fenotipicos heredables provocados por errores en la
sintesis de mRNA que pueden afectar a la expresion
génica y dar a su vez nuevos fenotipos heredables.

En definitiva, todos estos mecanismos que he-
mos expuesto son diferentes de los que toman en
consideracién los neodarwinianos, puesto que no
se trata de mutaciones y herencias genéticas in-
dependientes de las condiciones ambientales, se
trata de cambios heredables condicionados por el
ambiente. El alcance de todo esto lo iremos viendo
en los préximos afnos, pero vivimos un momento
excitante en estos campos de la ciencia.

| Noticias sobre Evolucién



9. ¢Pueden ser dirigidas, las mutaciones?

Es bien sabido que algunos factores, denominados
mutdgenos, como las radiaciones y muchos compues-
tos quimicos, inducen la aparicién de mutaciones. Sa-
bemos que, a lo largo de la vida de un organismo, se
acumulan cambios genéticos (por mutaciones o por
translocaciones o transferencias horizontales) y epi-
genéticos que, a veces, son adaptativos. La ortodoxia
neodarwiniana afirma que las mutaciones inducidas
por el entorno son alteraciones al azar, no dirigidas, y
por lo tanto no suponen nunca una respuesta adapta-
tiva ante un cambio en el entorno. La pregunta nada
ortodoxa que algunos se siguen formulando es si todo
esto es, realmente, siempre al azar.

En efecto, una teoria neolamarckiana necesita que
los cambios ambientales orienten de alguna manera
los cambios hereditarios en los organismos. Hemos
explorado hasta ahora superficialmente la via epi-
genética, pero antes de los progresos hechos en este
campo la atencion se dirigia directamente a los genes.
La alternativa neolamarckiana entonces era que el
cambio genético pudiera no ser totalmente al azar y
estar dirigido de manera directa a resolver un proble-
ma ambiental, tal como acabamos de preguntarnos
en el caso de la epigenética. Esto equivale a plantearse
si existen mutaciones adaptativas. ;O sea, es ciega la
evolucion? Se trata de una cuestion crucial, que desde

Darwin parecia resuelta. La idea dominante es que las
innovaciones no son dirigidas a una finalidad, pero
una minoria de investigadores piensan que en algu-
nos casos podrian ser dirigidas, que ciertos cambios
ambientales inducen la respuesta adaptativa por una
u otra via. ;Qué crédito se les puede dar?

Experimentos y controversias

John Cairns (1988) hizo una serie de experimentos
con Escherichia coli y llegd a la conclusion de que, en
poblaciones de unicelulares sujetas a fuerte presion
selectiva, emergen variantes en la secuencia del DNA
que producen un cambio adecuado en el fenotipo. En
concreto, lo que hizo fue cultivar cepas de E. coli mu-
tantes en el operon lactosa que inactiva a las proteinas
necesarias para usar este azucar. Los cultivos eran en
agar, con solamente lactosa como fuente de carbono.
Se produjeron mutaciones en el operén lactosa que
revertian el efecto de la primera con mas frecuencia
dela que se esperaba y con una tasa superior ala delas
mutaciones en otras partes del genoma.
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Este experimento ha sido muy discutido, y las con-
clusiones rebatidas con otras explicaciones que pa-
rece que hacen innecesaria la hipétesis de la muta-
cion dirigida (Charlesworth et al., 1988; Lenski et
al., 1989; Mittler y Lenski, 1992; Lenski y Mittler,
1993), y a pesar de que el mismo Cairns y algunos
colaboradores han renunciado a la idea de que las
mutaciones fueran dirigidas, no lo han hecho a la
de que fueran adaptativas por otras vias.

A lo largo de la década de 1990 se repitieron casos
similares con una serie de experimentos con bacte-
rias que se presentaban como demostrativos de mu-
taciones “dirigidas’, mutaciones adaptativas y otras
ideas mas o menos neolamarckianas que, en general,
encontraron también explicaciones neodarwinianas.
Por ejemplo, el mismo grupo de Cairns sugiri6 que las
células producen un conjunto muy variable de mR-
NAs y que después hacen una transcripcion reverti-
da de aquel que ha producido la mejor proteina, pero
esto supone que algin componente celular se puede
dar cuenta de cudles son los efectos de las proteinas
sobre el grado de adaptacion y escoger el mRNA
apropiado para la transcripcion (Sniegowski y Lenski,
1995), hipotesis que carece de una base seria.

Pese a la critica constante que los defensores de la
ortodoxia neodarwiniana hacen a las propuestas
sobre mutaciones adaptativas, no han dejado de
salir nuevas ideas en este sentido. Por ejemplo, Pe-
tersen et al. (2012) dicen haber demostrado una
mutacion adaptativa en el virus de la gripe aviar,
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cultivado en tejidos traqueales de diferentes pa-
jaros. Por lo tanto, se puede decir que la hipdtesis
de la existencia de mutaciones adaptativas no estd
muerta, aunque pocos crean en ella.

Se han encontrado otros resultados experimentales
dificiles de interpretar, pero bien es verdad que hasta
ahora no parece que los haya concluyentes en favor de
algin mecanismo efectivamente neolamarckiano de
evolucion “dirigida” Suele haber siempre una explica-
cién alternativa neodarwiniana segtin la cual la apari-
cién de los cambios es, en tltimo término, atribuible
al azar y, si los cambios no son neutrales, su éxito es
decidido por la seleccion o, a veces, por deriva. La res-
puesta que mejor se corresponde con los datos es la
misma desde Darwin, que la evolucion no se dirige
a ninguna parte. El azar y la necesidad, como decia
Monod, gobiernan el proceso.

Hipermutabilidad

Se ha planteado, de manera recurrente, una idea
que es menos extrafa que la del cambio dirigido y
mas facil de encajar con las concepciones neodarwi-
nianas: la de que algunas mutaciones son mas fre-
cuentes porque generan un gran beneficio cuando
los organismos de que se trata viven en medios muy
fluctuantes. Algunas observaciones indican, en efec-



to, que, en ambientes fluctuantes, ciertas regiones del
DNA que, justamente, pueden dar respuestas adap-
tativas a los cambios, son muy propensas a mutar. En
bacterias como E. coli, en levaduras y en células can-
cerigenas humanas, los factores de estrés ambiental
(como por ejemplo, en el caso de las bacterias, la
presencia de antibidticos) activan mecanismos de
mutagénesis y, por lo tanto, facilitan la evolucion al
aumentar la tasa de mutacion. Esta hipermutabili-
dad inducida afecta especialmente a ciertas areas del
genoma. Se puede decir que, a diferencia de lo que se
pensaba tradicionalmente, las mutaciones son mas
frecuentes cuando las células estan mal adaptadas al
entorno y también son mas frecuentes en zonas es-
pecificas del genoma. En el caso del cancer, esto su-
giere que seria posible disefiar terapias destinadas a
reducir la evolucionabilidad de las células bloquean-
do los mecanismos que favorecen las mutaciones,

Hipermutaciones

los cambios de conformacion de las proteinas o los
mecanismos epigenéticos para silenciar a los genes
(Rosenberg y Queitsch, 2014).

Una idea paralela a la de hipermutabilidad es que pue-
da existir, justamente en medios fluctuantes, seleccion
en favor de la capacidad para evolucionar (mas capa-
cidad de evolucion implica mas capacidad de inno-
vacion heredable en el genoma). Si esta idea se con-
firmara, no alteraria la explicacion neodarwiniana:
por ejemplo, suponiendo que las especies de medios
fluctuantes, normalmente de vida corta y descenden-
cia numerosa, presenten tasas mas altas de mutacion,
esto serfa resultado de la seleccién natural y las mu-
taciones no dejarian de ser al azar y mayoritariamen-
te perjudiciales, pero la mayor flexibilidad evolutiva
compensaria el hecho que un mayor niimero de des-
cendentes presentaran variaciones deletéreas.
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Fig.35. Los periodos de estrés podrian favorecer la hipermutabilidad. Redibujado a partir de Massey y Buckling 2002.
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cIngenieria celular?

El microbidlogo J. A. Shapiro (2009; en pren-
sa) dice que hay que poner el énfasis en lo que
hace la célula con su genoma, y no en el enfoque
contrario habitual segun el cual el genoma di-
rige y la célula ejecuta. Para Shapiro, en la fun-
cién celular la sensibilidad, la computacién y la
toma de decisiones son procesos centrales, y la
célula es un agente activo que usa y modifica la
informacion almacenada en su genoma, y que
es capaz de reestructurarlo. Este punto de vista
holista no es compartido por la mayoria de los
genetistas, pero tiene, cuando menos, la virtud
de destacar el hecho, evidente pero a menudo
menospreciado, de que, una vez construida una
estructura evolutiva, esta pasa a intervenir en la
evolucion posterior. Otra cosa es como lo hace.
Y aqui vienen las dificultades de Shapiro.

El problema, segin los neodarwinianos, es que Sha-
piro explica de una manera demasiado genérica e
imprecisa en qué consiste y como funciona la inge-
nieria genética natural de las células que él defiende
con tanto entusiasmo, y que muchos de los fenéme-
nos que emplea para apoyar su idea son cambios so-
maticos no heredables, sin influencia evolutiva. En
definitiva, la mayoria de los genetistas cree que las
afirmaciones de Shapiro no tienen una base sdlida
que se exprese en mecanismos concretos efectivos.
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Por otro lado, le critican mucho sus afirmacio-
nes de que la evolucién depende sobre todo de
la innovacién, mientras que la seleccion tiene
un papel meramente purificador. Quizas, por
parte de Shapiro, ésta es, solamente, una ma-
nera de enfatizar el papel de la innovacién que,
por supuesto, es fundamental, pero parece di-
ficil estar de acuerdo con la minimizacién que
hace del papel de la seleccion: las consecuen-
cias de los cambios genéticos en organismos
complejos son casi siempre indirectos y se ha-
cen necesarios compromisos entre ganancias y
pérdidas en el ambito sistémico. Es la seleccion
quien establece el resultado.

Esto vale para las capacidades de ingenieria que
Shapiro asigna a las células. Si existen, tienen
que haber aparecido por un proceso de inno-
vacion y seleccién, puesto que Shapiro no es
creacionista. Una vez mas, tengo la sensacion
de que las controversias en biologia evolutiva
estan viciadas por unas definiciones impreci-
sas que favorecen excesos de subjetividad a la
hora de priorizar los factores determinantes en
los procesos evolutivos. No hace falta que nos
entretengamos mas, el lector interesado puede
encontrar en la web las polémicas de Shapiro y
los que lo critican.

Hasta aqui hemos visto un conjunto de mecanismos,
estructuras e interacciones que se dan en los orga-
nismos individuales. Toda la evolucion es siempre,



sin embargo, coevolucién en redes de interaccion
formadas por muchas especies y por constituyentes
del medio fisicoquimico, tanto si esta interaccion es
ecoldgica, como si es social o cultural. Ciertamen-
te, algunos pares de especies pueden interactuar
con mucha intensidad, mientras que en otros casos
la interaccion es mas débil, pero el sistema en que
se produce la coevolucion siempre es muy comple-
jo. Consideraré ahora el extremo opuesto, los tipos
mas fuertes de interaccion, tan fuertes que pueden
poner en cuestion la idea misma de individuo que
acostumbramos a tener. Estas interacciones pueden
suponer transferencias génicas horizontales por in-
corporaciones, normalmente parciales pero a veces
muy importantes, del genoma de un simbionte o un
parasito al genoma del huésped.
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10. Simbiosis

Para Margulis (1998; Margulis y Sagan, 2003),
que criticaba muy duramente al neodarwinismo,
la simbiogénesis era un mecanismo mds impor-
tante de innovacién evolutiva que la mutacion
aleatoria, que ella decia que nunca se habia de-
mostrado que provocara especiaciéon. La sim-
biogénesis es un mecanismo evolutivo general,
mientras que la endosimbiosis es un proceso
puntual de incorporacion de un organismo den-
tro de uno mayor. En la concepcion de Margulis,
los pluricelulares son comunidades de células
autoorganizadas en las que siempre encontra-
mos microbios haciendo una par-
te del trabajo que hace posible la
existencia de estas comunidades.
Esto equivale a decir que la vida de
los organismos superiores no seria
posible sin los microbios que los
habitan. Hoy, esta afirmacién no
parece nada exagerada.

La teoria endosimbidtica, al me-
nos en cuanto al origen de mito-
condrias y cloroplastos, esta muy

funcionales, mientras que el resto del genoma
del antiguo endosimbionte ha pasado al genoma
del huésped. Margulis insistia en la importancia
del hecho de que no todos los genes estuvieran
dentro del nucleo. En el caso de las mitocon-
drias, la presencia de DNA propio se conoce
desde la década de 1930 y Margulis mostrd que
era una evidencia del origen bacteriano. En
algunos grupos de algas, se conservan varias
membranas rodeando los cloroplastos (dos en
rodoficeas, prasinoficeas y cloroficeas, tres en
euglenoficeas y dinoficeas y cuatro en criptofi-
ceas, cloromonadoficeas, primne-
sioficeas, crisoficeas, xantoficeas,
eustignatoficeas, diatomeas y feo-
ficeas). Estas series de membra-
nas son testigos de la incorpora-
cién sucesiva de endosimbiontes
a lo largo de la historia evolutiva.
Aunque la explicacion del origen
de los principales organulos celu-
lares ha sido finalmente asumida
por la comunidad cientifica (a
pesar de que costé muchisimo),

ampliamente aceptada. Estos or-
ganulos tienen vestigios de ge-

noma procariota que todavia son  Commons).

Fig.36. Lynn Margulis. Foto:
(CC BY-SA 2.5 via Wikimedia

subsisten muchas dudas sobre la
formacion inicial de la célula eu-
cariota, como después veremos.

Jaume Terradas |

115



116

@ @
Un procariota Con el tiempo,
fagocitd algunas  las bacterias se

bacterias transformaron
aerobias en mitocondrias
J. 7 ' 7
Mitocondrias l
Bacterias
aerobias

®

Estos procariotas dieron lugar a
células animales eucariotas

Lianobacterias

Algunos procariotas

fagocitaron tambien
cianobacterias

Con el tiempo, las
cianobacterias se
transformaron en
cloroplastos

Cloroplastos 1

Nicleo celular .

©®©
Estos procariotas dieron lugar a
células vegetales eucariotas

() .

Fig.37. Origen endosimbiético de los organulos en la célula eucariota, segtin Lynn Margulis.

Margulis fue criticada por Maynard-Smith y Szath-
mary (1999). Estos autores reconocian que la sim-
biosis habia sido importante en tres de las ocho
transiciones que ellos consideraban principales
en la evolucion. Pero las afirmaciones de Margulis
de que la simbiosis ha sido la principal fuente de
innovacion evolutiva y la seleccion sélo ha jugado
un papel menor los sacaba de tino. Esta discusion
es recurrente, ya hemos visto algun otro caso. Yo
dirfa que hay que separar innovacién y seleccion.
La simbiosis es una fuente de innovacién, como
lo son la mutacion, la transferencia horizontal, las
recombinaciones, etc. En este sentido, puede ha-
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ber sido esencial en las transiciones admitidas por
Maynard-Smith y Szathmary y en otros casos. Pero
no se tiene que comparar con la seleccion. La selec-
cion es un paso posterior: después de cada innova-
cidn, se produce normalmente seleccion natural (si
no actdan la seleccion sexual o la deriva genética), y
es la seleccion natural la que consolida o no el cam-
bio. Dificilmente puede ser subvalorada, y la afir-
macion de Margulis era una provocacion, mas que
otra cosa. Es sorprendente que los otros cayeran
en la trampa, porque la selecciéon no es un meca-
nismo de innovacion sino de aceptacién o rechazo
de las innovaciones. La evolucion consiste tanto en



las innovaciones como en el mecanismo que elige.
Incluso los que consideran que la mayoria de inno-
vaciones son adaptativamente neutrales tienen que
admitir que la funcionalidad de los organismos en
su medio esta ligada al proceso de seleccion.

Mitocondrias

Quizas la endosimbiosis mas importante de todas se
produjo, hace unos dos mil millones de afios, cuando
una célula grande adquiri6 una a-proteobacteria que
tenfa la capacidad de fabricar ATP mediante la respi-
racion (vease el apartado siguiente). El antiguo micro-
bio se transformé mucho dentro de la célula huésped.
Conservo la doble membrana pero una gran parte de
su genoma paso al genoma del huésped.

En las mitocondrias que tenemos en una célula
humana queda un cromosoma circular con sélo
16 kilobases, aunque repetido en muchas mito-
condrias, que codifica veinticuatro RNAs que
constituyen el aparato de traduccion propio de la
mitocondria, y del orden de un millar de protei-
nas, en parte procedentes de antiguas proteinas
bacterianas y, en parte muy importante, de pro-
teinas de origen eucariota, en especial proteinas
ribosémicas que seguramente han evolucionado
para coordinar la traduccion desde la mitocondria
y desde el nucleo (Friedmann y Nunnari, 2014).

Las mitocondrias ya no se asemejan demasiado a la
bacteria inicial y han adquirido funciones nuevas. Es-
tan unidas en red formando una especie de sincicio,
en el cual el DNA mitocondrial se condensa en nu-
cleoides. El DNA que conservan, circular como en
las bacterias, no esta rodeado de histonas como el del
nucleo, pero si que se asocia a proteinas que son im-
portantes. Contiene pocos genes, pero éstos codifi-
can proteinas esenciales en los procesos respiratorios
y de formacién del ATP. En el DNA mitocondrial
también se pueden producir incorporaciones de ma-
terial genético foraneo.

Como que hay muchas copias del RNA mitocon-
drial (mtRNA) en cada célula, ya se comprende
que su reproduccion funcione de manera dife-
rente que la del DNA nuclear. Las mitocondrias
se dividen y fusionan continuamente. El cambio
de esta dinamica, hacia mas divisiones o hacia
mas fusiones, puede alterar el funcionamiento de
la célula. Para empezar, puede pasar en cualquier
momento y no cuando se divide la célula. En la
reproduccion sexual, el mtDNA que se hereda es
el de la madre, mientras el paterno es destruido,
hecho importante cuando se estan haciendo tra-
bajos relacionados con el parentesco.

En definitiva, existe una superorganizacién mi-
tocondrial, que todavia conocemos mal, al ser-
vicio de las necesidades de la célula. Es en parte
el resultado de la larga coevolucién de las anti-
guas bacterias y el huésped.
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El origen de la célula eucariota

Una de las teorias mas conocidas del origen de
la célula eucariota consiste en que es el resulta-
do de la fusidn entre una bacteria (que aportd
el citosol) y una arquea (que aportd el nucleo,
o al menos el mecanismo genético basico). Los
ultimos estudios genéticos parecen demostrar
que las arqueas y los eucariotas tienen mas si-
militudes genéticas que las bacterias y los eu-
cariotas. Pero ni las arqueas ni las bacterias
tienen nada que se asemeje al nicleo eucariota
ni al sistema de endomembranas o el citoes-
queleto. Ademas, el volumen de las bacterias y
arqueas es una milésima parte del volumen de
los eucariotas unicelulares y no tienen mito-
condrias, siempre presentes en los eucariotas
(excepto en algunos protistas que las han per-
dido secundariamente). O sea que entre bacte-
rias y arqueas y la célula eucariota se produje-
ron pasos de los que no tenemos rastro.

Es evidente que todos los eucariotas tienen un
antepasado comun, tanto por la organizaciéon
estructural como por los sistemas de regula-
cién bioquimica (por ejemplo, el papel de los
miRNAs). Los estudios filogenéticos demues-
tran que este antepasado comun tenia un ge-
noma de complejidad comparable a la de los
eucariotas actuales, los cuales derivaron de
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éste en direcciones divergentes, en una espe-
cie de big bang evolutivo (Koonin, 2010). Es-
tos estudios han encontrado que los eucariotas
tienen, aparte de genes especificos, de dos a
tres veces mas genes con homologos bacteria-
nos que no arqueanos, pero las arqueas tam-
bién tienen genes bacterianos adquiridos por
transferencia horizontal, asi que los de los eu-
cariotas podrian proceder tranto directamente
de bacterias como de arqueas. En cambio, los
genes ancestrales (core genes) son mas simila-
res entre eucariotas y arqueas, y ésta es la ra-
z6n por la cual hoy se consideran a estos dos
grupos mas cercanos filogenéticamente.

La teoria de que la célula eucariota proviene
de la simbiosis entre una arquea y una bacte-
ria endosimbionte de ésta (que originé las mi-
tocondrias) plantea, no obstante, dificultades.
En primer lugar, los eucariotas presentan ca-
racteristicas que se encuentran por separado
en diferentes grupos de arqueas. Esto podria
ser debido a una evolucién reductora posterior
de las arqueas, mientras que los eucariotas ha-
brian conservado reunidos los caracteres de las
arqueas ancestrales. Ademas, existen genes pro-
pios de los eucariotas que no se explican por
la simbiogénesis (Koonin, 2010). El nucleo, en
esta hipdtesis, habria evolucionado después de
la simbiosis. Otros piensan que el propio nucleo
también es fruto de una simbiosis previa, pero
no se sabe de quién con quién.



Rivera y Lake (2004) propusieron lo que deno-
minaron el anillo de la vida: en la base del arbol
filogenético, donde se produjo la diversificacion
entre procariotas y eucariotas, habria un anillo.
Su esquema es un anillo del cudl salen varias
ramas o flechas: bacilos, cianobacterias, proteo-
bacterias, euriarqueas, edcitos, y eucariotas (que
salen de la parte superior del anillo, con las bac-
terias a un costado y las arqueas al otro). Esta
idea de momento parece no contar con muchos
adeptos por carencia de indicios, pero despertd
bastante interés y ha quedado como una posibi-
lidad en espera de confirmaciones.

Christian de Duve (2002), premio Nobel belga
que murio el 2013, a los 96 afnos, justamente el
dia que yo tecleaba este parrafo, propuso una
alternativa gradualista segun la cual el nuicleo
se originé a partir de un proceso de invagina-
cion de la membrana celular de un procariota,
arrastrando al cromosoma, que estaba engan-
chado, al interior de la célula y replegandose a
su alrededor para formar la doble membrana
del nucleo. Procesos similares habrian servido
para pasar de la digestién externa a la interna.
Estas células, llamadas arqueozoos, eran he-
terétrofas y anaerobias (como defendié tam-
bién Cavalier-Smith), y el nucleo habria ido
evolucionando paso a paso. Después, se ha-
bria producido, previa fagocitosis, la simbio-
sis que permitié integrar los procariotas que
originaron mitocondrias (seguramente una

a-proteobacteria) y, mas tarde, los que origi-
naron cloroplastos. Como que sélo una parte
de los eucariotas tienen cloroplastos, se puede
interpretar que una rama de los eucariotas los
adquirié posteriormente a la aparicion de las
primeras células eucariotas.

Wickstead y Gull (2011), empleando nuevos
métodos, han encontrado indicios en favor de
que los eucariotas procederian de las thaumar-
queas, un grupo que es comun en los océanos
(en algunos océanos templados representarian
hasta el 30% en peso de todos los organismos)
y en los suelos, y que no requiere condiciones
extremas como otras arqueas, o que serian una
rama hermana de estas thaumarqueas. Lo que
parece mas claro de este estudio es que la evo-
lucion de las arqueas habria sido mas antigua,
teoria que iria en contra de la del arqueozoo y
favoreceria la de la simbiogénesis. La revision
del tema por Williams et al. (2013) se inclina
por un arbol evolutivo con dos ramas primor-
diales (bacterias y arqueas), haciendo salir a
los eucariotas de la simbiosis entre un organis-
mo mas complejo, por ahora misterioso, deri-
vado de las arqueas y una bacteria que acabo
haciendo de mitocondria.

Otra hipdtesis seria que se fusionaron una a-pro-
teobacteria productora de hidrégeno y una arquea
productora de metano y que la envoltura nuclear se
desarroll6 posteriormente (Archibald, 2014).
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También se puede imaginar que el origen de los eu-
cariotas podria no haber sido una mera fusion de
dos elementos sino algo mas complejo, una fusién
multiple en un contexto ecologico especial. Esto se-
ria una propuesta cercana a la del anillo de la vida,
pero por ahora es pura especulacion.

De momento, todo son especulaciones, salvo que esta
claro que el origen de los eucariotas es monofilético y
la constatacion del mosaicismo complicado del geno-
ma. La formacion de la célula eucariota es, por ahora,
uno de los grandes misterios de la biologia evolutiva.
Es muy importante hacer notar que pasé una sola vez
en la historia de la vida, de forma que se puede pensar
que fue fruto de condiciones excepcionales, y repre-
senta un gran salto desde los procariotas. No se han
encontrado supervivientes de estadios intermedios,
pero esto no es extraio puesto que se podrian haber
extinguido por la competencia de las formas mas evo-
lucionadas. De lo que he expuesto se deduce que los
expertos no hacen aspavientos sobre la existencia de
posibles quimeras por fusiones ocasionales o capturas
sucesivas. Y es que la simbiosis no es ninguna anécdo-
ta, sino un fenémeno frecuentisimo.

Simbiosis por todas partes

Un ejemplo reciente de los progresos en el cono-
cimiento de las simbiosis es el trabajo de Curtis
et al. (2012) sobre Guilardia theta (criptoéfito)
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y Bigelowiella natans (cloraracniéfito), que son
protozoos que adquirieron endosimbiontes fo-
tosintetizadores eucariotas. Aclararé que son
mucho mas frecuentes los casos de incorpora-
cién de procariotas que no los de eucariotas,
que se consideran endosimbiosis secundarias.
En este caso, el endosimbionte es, él mismo, el
producto de una endosimbiosis previa con pro-
cariotas convertidos en mitocondrias y, a veces,
en cloroplastos. La cuestiéon es que los hués-
pedes, en estos casos, conservan nucleos en-
dobiontes —dado que el endosimbionte era un
eucariota, tenia nucleo- pero que han quedado
reducidos (son los denominados nucleomorfos).
Estos organismos muestran mosaicismo exten-
sivo genético y bioquimico. Genes del huésped
y del endosimbionte sirven a las mitocondrias,
al citosol del nucleo del huésped, a los plastos y
al resto de citosol endosimbionte.

Guilardia presenta cuatro genomas: el suyo,
que contiene 87.2 millones de pares de bases,
el de las mitocondrias, que contiene 48.000, el
del cloroplasto en el endosimbionte, que tiene
121.000 vy, finalmente, el del nucleomorfo, que
tiene 551.264. El cloroplasto depende, para las
proteinas, de tres de estos genomas, el suyo, el
del nucleomorfo y el del huésped. Tanto el en-
dosimbionte como el nucleomorfo dependen de
algunos genes que ahora estdn en el nucleo del
huésped. Existen transferencias desde los genes
mitocondriales al nucleo, pero no desde los plas-
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Fig.38. Comparacidn del numero de genes de los diferentes
organulos de los protozoos Guillardia thetay Bigelowella na-
tans. Redibujado a partir de Curtis et. al. 2012.

tos o desde el nucleomorfo, por eso encontramos
residuos de genes ancestrales que han persistido
en cada nucleomorfo.

Los cloraracniofitos proceden de la incorporacion
de un alga verde a un flagelado. En el caso de los
dinoflagelados, primero se incorporé una ciano-
bacteria a un alga roja, después ésta se incluyé por
endocitosis en un protozoo flagelado, originando
una criptomonadal, y ésta, a su vez, se incorpord
al dinoflagelado, que conserva los plastos. En este
tipo de evolucidn, las endosimbiosis sucesivas pa-
recen un verdadero juego de mufecas rusas.

No son ejemplos extraordinarios. Durante las ul-
timas décadas se han descubierto muchos casos
de simbiosis entre organismos muy diversos. En
los pulgones Cryptolaemus se observa la presen-

cia de B-proteobacterias que, a su vez, contienen
y-proteobacterias. A los ejemplos mas clasicos (y
casi unicos hace cincuenta afios) de los liquenas,
los rizobios de las leguminosas y la microbiota
de las tripas de los rumiantes, los libros de texto
han afiadido el de los corales con las zooxantelas;
ademas, algunos otros son bastantes conocidos,
como los insectos “comedores” de madera (xil6fa-
gos), sobre todo termes y coledpteros (criptocér-
cidos, blataria, dictidpteros), que pueden descom-
poner las ligninas y celulosas gracias al conjunto
de procariotas, flagelados y hongos que forman
su microbiota intestinal (Guerrero et al., 2013);
la presencia de Chlorella, zooxantelas y otras al-
gas unicelulares como simbiontes en animales de
varios grupos, como ciliados, platelmintos, opis-
tobranquios, lamelibranquios, medusas, hidras,
etc.; los cangrejos ermitafios marinos que se aso-
cian con anémonas que ellos mismos se ponen
encima del caparazén que ocupan; las simbiosis
de ciertas hormigas con hongos y bacterias (p.e.,
Atta texana) y con afidos; el escolitido Dendroc-
tonus frontalis se asocia con el hongo Entomocor-
ticium sp. y con una bacteria (Streptomyces sp.)
que produce el antibidtico micangimina, el cual
inhibe el crecimiento de otro hongo, Ophiostoma
minus, competidor del primero... Muchos anima-
les que viven en fondos marinos alojan bacterias
bioluminiscentes; los espectaculares gusanos Rif-
tia pachyptila de los respiradores hidrotermales
(vents) marinos (Cavanaugh et al.,, 1981) tienen
bacterias tioautotréficas como simbiontes, y tam-

Jaume Terradas |

121



bién se encuentran este tipo de bacterias en las
agallas y en la region basal de los bacteridcitos
del molusco Bathymodiolus childressi (Childress
et al., 1986); la gamba Rimicaris exoculata, tam-
bién habitante de las surgencias hidrotermales, es
un organismo ciego con doble episimbiosis con
bacterias; el oligoqueto marino Olavius algarven-
sis, que ha perdido la boca, el sistema digestivo, el
rindn, etc., es alimentado por microbios metano-
trofos. En el caso de los afidos (pulgones) que se
alimentan de zumos del floema (ricos en carbo-
hidratos, pero con pocos aminoacidos), algunos
no pueden sintetizar ciertos aminoacidos de los
que carecen pero se han asociado con simbiontes
intracelulares como por ejemplo Buchnera aphidi-
cola (se trata de una relacion que tiene entre 150-
250 millones de afos de antigiiedad), los cuales
viven dentro de bacteridcitos y han perdido capa-
cidades, son casi organulos (Buchnera sélo tiene
362 genes). Estos simbiontes los pasan a los hijos
en el huevo (por lo tanto, estamos ante un caso
de incorporacién hereditaria). Ademas, los afids
tienen simbiontes secundarios pero también in-
dispensables, como por ejemplo Serratia spp. En
otros insectos que se alimentan con savia se en-
cuentran otras bacterias (p.e., Carsonella ruddii).
La cochinilla Pianococcus citri, un pseudococci-
do, tiene una bacteria endosimbionte, Tremblaya
princeps, con un genoma muy degradado de sélo
139 kb (Husnik et al., 2013); ademas, esta bacteria
tiene otra bacteria endosimbionte propia, Mora-
nella endobia, que probablemente es responsable
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de la degradaciéon del genoma de su huésped.
Por otra parte, el insecto tiene al menos 22 genes
transferidos de varias especies de bacterias que es
probable que hagan de complemento de los genes
perdidos por Tremblaya, pero que no vienen de
ella. Este ejemplo es una buena prueba de las com-
plicaciones considerables y todavia no suficiente-
mente conocidas de los fenomenos de simbiosis y
transferencia de genes en la evolucién.

Los ejemplos son inacabables. También existen
muchos casos de relaciones entre eucariotas y
bacterias que no son endosimbiosis. Por ejemplo,
muchos invertebrados acuaticos de grupos muy
diversos que tienen larvas de vida libre, para fi-
jarse en el sustrato y desarrollar la fase siguiente
-benténica- de su ciclo de vida, necesitan entrar
en contacto con los microbios de los biofilmes que
cubren el fondo. Son las bacterias quienes indu-
cen la metamorfosis del eucariota, por procedi-
mientos todavia poco conocidos. Shikuma et al.
(2014) han estudiado el caso del gusano formador
de tubos Hydroides elegans, que depende para su
fijacién y metamorfosis de la bacteria Pseudoal-
teromonas luteoviolacea. Esta bacteria presenta
estructuras en forma de cola contractil que son
las que inducen el cambio en el gusano. La misma
bacteria también induce la metamorfosis en lar-
vas de corales y erizos de mar, y otras especies de
bacteria también pueden hacer cosas parecidas.
No se sabe, por ahora, cudl es la ventaja que sacan
las bacterias en esta relacion.
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Fig.39. Juego de mufecas rusas en la evolucién de grupos de algas, por endosimbiosis sucesivas.

Muchos opistobranquios sacoglosos (moluscos)
pueden hacer la fotosintesis gracias a cloroplastos
que obtienen de las algas de que se alimentan. Es
el caso, por ejemplo, de Elysia chlorotica, que los
obtiene sobre todo del alga Vaucheria littorea de
la que se alimenta Se ha descubierto transferencia
genética desde el alga al molusco. Este fenémeno
de apropiarse de los cloroplastos de otro organismo
se conoce como cleptoplastia, y no es una simbio-
sis pero si un caso muy interesante de adquisicion
(temporal) por un animal de un paquete de capa-

cidades fisioldgicas. En este caso, el animal se apro-
vecha de la fotosintesis, y la evolucién del molusco
ha desarrollado una morfologia que ayuda a maxi-
mizar la captacién de luz para beneficiarse mejor
de los cloroplastos “robados” También algunos
dinoflagelados, foraminiferos y ciliados practican
la cleptoplastia. Algunos ciliados (p.e., Myrionecta
rubra), ademas de los cloroplastos, roban el nicleo
de un criptofito (carioclepsia), proceso que se acer-
ca mas al inicio de una endosimbiosis: al tener los
cloroplastos y el nucleo, el funcionamiento de los
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cloroplastos es mas sostenible (porque depende, en
parte, de genes que se han transferido al nicleo a lo
largo de la evolucién). La relacién no dura indefi-
nidamente (del orden de un mes, como maximo)
porque el nicleo del alga no se puede dividir den-
tro del ciliado, pero éste lo resuelve comiendo mas
algas y repitiendo la operacion.

Para no seguir enumerando casos, recomiendo
ver el trabajo de Moya et al., (2008), que pre-
senta una compilacion de la distribucion de los
procariotas endosimbiontes en muchos grupos
animales. Algunas de estas incorporaciones han
sido decisivas en determinadas transiciones im-
portantes de la historia evolutiva.
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Fig.40. Riftia pachyptila vive en las surgencias termales de los fondos ocednicos y depende de simbiosis con diferentes tipos de

bacterias. Adaptado a partir de Frank Chang (acfold.blogspot.com).
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Fig.41. Presencia de procariotas endosimbiontes de diversos tipos en grupos de organismos eucariotas. Redibujado a partir

de Moya et al. 2008.

Hemos mencionado la importancia de mitocon-
drias y cloroplastos en la transicién que originé
la célula eucariota. No es un caso unico de tran-
sicion importante en la que ha sido decisiva una
simbiosis. En la hepatica primitiva Haplomitrium
hookeri (pariente del fosil Gessella), la planta no
tiene rizoides pero ha incorporado hongos intra-

celulares simbiontes que recuerdan las micorrizas
arbusculares. Un mecanismo de este tipo podria
encontrarse en el origen de la colonizacion terres-
tre por las plantas, que es una de las transiciones
mas notables ya que establecid las bases para la
formacion de los ecosistemas terrestres comple-
jos. En un género diferente de hepaticas primiti-
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vas, Cryptothallus, las plantas no tienen clorofila 'y
viven gracias a un hongo basidiomicete que forma
micorrizas con pinos. La inmensa mayoria de las
plantas superiores tienen micorrizas, una sim-
biosis con hongos que les resulta muy ventajosa
para obtener agua y nutrientes del tierra, y una
fraccion menor pero importante tienen simbiosis
con bacterias fijadoras de nitrégeno, que las hacen
aptas para ser pioneras en la ocupacién de sue-
los pobres. Se ha visto (Averill et al., 2014) que
las micorrizas arbusculares no son tan eficien-
tes acumulando carbono en los suelos como las
ectomicorrizas o las micorrizas ericoides, y que,
en esta tarea, los efectos de las micorrizas al fa-
cilitar el transporte son mucho mas importantes
que la produccién primaria neta, la temperatura,
la precipitacion o el contenido en arcilla que tie-
ne el suelo. Las micorrizas permiten a las plantas
competir con los microbios descomponedores a
la hora de obtener nitrégeno. Los hongos de las
ectomicorrizas y de las micorrizas ericoides pro-
ducen enzimas que permiten acceder a mas nitré-
geno organico que los de las arbusculares. Este es
un hecho de importancia global en el ciclo del car-
bono. En general, las plantas dependen mucho de
las micorrizas porque la capacidad de transporte
de los micelios de los hongos es muy superior a las
que tienen las raices.

Recientemente, Thompson et al., (2012) han

encontrado en los mares un cianobacterio,
UCYN-A, que no tiene ciertos genes para ha-
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cer la fotosintesis pero que fija N atmosférico
en formas utiles. Este organismo se fija en la
pared de un primnesiofito y le da N a cambio
de C. Podria ser un fenémeno analogo a los
que se dieron en los primeros estadios evolu-
tivos de la adquisicion, por las plantas, de mi-
croorganismos que han pasado a ser organulos
(cloroplastos). Se cree que esta simbiosis en
particular es esencial para el ciclo del N y para
la fertilidad de los océanos.

La simbiogénesis, ;una alternativa
al cambio mutacional?

En definitiva, la simbiosis es frecuente por
todas partes en la naturaleza, y hago notar
que las endosimbiosis no son cosa del pasado
evolutivo, sino que se contindan produciendo
(Okamoto y Inouye, 2005). La simbiogéne-
sis podria ser un mecanismo evolutivo muy
relevante, como afirmaba Margulis, que la
proponia como mecanismo mas convincente
para explicar la evoluciéon que las mutaciones
(vease Guerrero et al., 2013), capaz de produ-
cir cambios mds o menos repentinos. En una
incorporacién, por ejemplo por fagocitosis, la
integracidon funcional puede ser gradual, con
paso de los genes del endosimbionte al nu-
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Fig.42. Composicion de los diferentes microbiomas que habitan en los humanos. Redibujado a partir de Cho y Blaser 2012.

cleo del huésped, y esto garantiza al huésped
el control (muy importante) de la reproduc-
cion del endosimbionte. Por otro lado, existen
muchos ejemplos de animales que pueden ad-
quirir y expulsar células de algas o bacterias a
conveniencia, beneficidndose de su actividad
fotosintética o bioluminescente sin que exista
una integracion genética. En estos casos, no se
trata de simbiosis sino de mutualismo.

El microbioma humano

Las incorporaciones de simbiontes aportan un paque-
te de nuevas capacidades ya construidas al huésped.
Esto puede requerir un proceso coevolutivo de inte-
gracion mas o menos gradual. La integracion no tiene
lugar sélo ni siempre en el genoma pero, incluso si los
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dos genomas no se integran, si que pueden experi-
mentar cambios para conformar fenotipos adecuados
al mantenimiento de la simbiosis. En el caso de los
rumiantes, resulta evidente la evolucion morfologica
y funcional del intestino para ofrecer hdbitats, conve-
nientemente aislados de otros tejidos, a las bacterias
capaces de digerir las fibras vegetales. Pese a la impor-
tancia de los cambios anatémicos y fisiologicos en el
huésped, los microbios mantienen su vida autbnoma
dentro del ecosistema de la tripa. Algunos pueden ser
comensales que no aportan nada al huésped, pero en
general esta microbiota recibe un habitat y recursos
¥, a cambio, pone los nutrimentos a disposicion del
huésped en estados que éste puede asimilar, de modo
que amplia el espectro de su dieta.

Actualmente, se esta desarrollando un gran esfuerzo
de investigacion sobre la microbiota humana (véase
el nimero monografico que Nature 13, septiembre
2012, dedico al tema, por ejemplo). El metagenoma
microbiano intestinal contiene mas de tres millones
de genes (el genoma humano ya hemos dicho que
tiene apenas entre 21.000 y 23.000) y nos ofrece un
mecanismo metabolico adaptativo extraordinario
para la obtencion de nutrientes. Presenta mucha di-
versidad y variabilidad. Unos pocos dias de una dieta
determinada ya producen cambios en la composicion
de la microbiota. Se ha visto que, en gemelos univite-
linos, esta composicion depende mas del entorno (la
dieta, sobre todo) que de la genética del huésped. Aun
asi, es obvio que las dietas propias de cada region for-
man parte de tradiciones culturales heredadas (una
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forma no genética de herencia) y, por este motivo, las
diferentes poblaciones humanas tienen también, en
general, diferentes microbiotas intestinales. Las mi-
crobiotas intestinales se pueden clasificar, segun su
composicion, en enterotipos. En los humanos se han
encontrado tres basicos, cada uno de estos dominado
por un conjunto especifico de bacterias. Los mismos
enterotipos se han encontrado en chimpancés. Esto
hace pensar que la configuracién del microbioma in-
testinal es anterior a la separacion evolutiva de las dos
especies (Moeller et al., 2011).

Los niflos empiezan a adquirir la microbiota intesti-
nal en el paso por la vagina (los nacidos por cesarea
presentan mas propension a sufrir asma y alergias por
carencia de ciertos microbios), pero después hace fal-
ta un ano para llegar a la composicion estable. Se pro-
duce una sucesion similar a la que se observa en adul-
tos tratados con antibioticos. Los padres que limpian
con su saliva los chupetes de los nifios les transmiten
microbios que reducen el riesgo de contraer asma o
alergias (Hesselmar et al.,, 2013). La leche del pecho
transmite un repertorio de la memoria inmune de las
mucosas maternas. Tanto los microbios de la madre
como las respuestas inmunes durante el embarazo
pueden afectar al feto. Son herencias no genéticas.

Subramanian etal. (2014) han estudiado casos de mal-
nutricion infantil aguda en nifios bengalis de dos afos
y calculado un indice de madurez macrobidtica rela-
tiva a partir de la comparacion entre la composicion
de la microbiota en excrementos de estos nifios y de



ninos sanos. Han visto que la malnutricion se asocia a
un indice bajo y que un tratamiento con complemen-
tos nutritivos s6lo mejora la situacién parcialmente,
asi que habria que pensar en tratamientos que rehicie-
ran especificamente la composicion de la microbiota.

Se ha descubierto que el grupo de Bacteroides, que es
uno de los mas abundante en la microbiota intestinal
humana, y en particular Bacteroides fragilis, penetra
en la mucosidad del colon y vive en criptas profundas
que son un reservorio para mantener la colonizacion
a largo plazo. Esto va ligado a la posesion de unos loci
genéticos llamados factores de colonizacién comensal
(ccf). Los mutantes que no tienen ccf no estan en las
criptas y no se rehacen de tratamientos con antibi6ti-
cos ni de invasiones por microbios patégenos. Por lo
tanto, los ccf constituyen un mecanismo molecular de
simbiosis (Melanie Lee et al., 2013).

Los clostridios que habitan como comensales en
nuestros intestinos pueden inducir la diferencia-
cién y multiplicaciéon de algunos tipos de célu-
las T (o linfocitos T), esencialmente las Treg de
nuestro sistema inmune, que son las encargadas,
una vez pasado el peligro, de acabar con la res-
puesta inmunoldgica reduciendo la inflamacion.
De este modo, contribuyen a mantener la ho-
meostasis inmunoldgica del intestino. Lo hacen
mediante algunos metabolitos, especialmente el
butirato (véanse un par de articulos sobre esto en
Nature 504, del 19/26 de diciembre de 2013, por
Arpaia et al., y Furusawa et al.).

La estabilidad de las relaciones entre el huésped y la
microbiota es una cuestion delicada. El equilibrio se
puede romper y los microbios amigos pueden infec-
tar otros tejidos. En el proceso coevolutivo, el intes-
tino ha confinado a los microbios y creado defensas
y barreras. Aun asi, se pueden presentar problemas.
Algunas infecciones, p.e., por Clostridium difficile, que
son resistentes a los antibiéticos (y; encima, puede pa-
sar que los antibidticos eliminen a sus competidores y
las ayuden a prosperar) se estan tratando en animales
experimentales con heces de individuos sanos, y este
tratamiento funciona (Guoet et al., 2012). Esto quiere
decir que la regulacion puede proceder de las interac-
ciones dentro del ecosistema microbidtico: otros mi-
crobios que compiten con el patdgeno son mas efecti-
vos que los antibidticos, contra los que el patdgeno ya
ha adquirido, evolutivamente, defensas considerables.

El sistema immune

Esto nos lleva a pensar en nosotros mismos como
verdaderos ecosistemas ambulantes (o como holobi-
ontes), en la linea defendida por Margulis. Tenemos
comunidades microbianas no sélo en los intestinos,
también en la boca, en los senos nasales, en los oi-
dos, en la piel, etc. Entender coémo funciona todo
esto puede modificar el diagndstico y tratamiento de
las alteraciones de nuestra salud. Y no tenemos que
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pensar solamente en la microbiota. En los intestinos,
ademas de microbios, puede haber parasitos intesti-
nales como helmintos y protozoos. En las socieda-
des mas desarrolladas estos parasitos se han hecho
raros, pero los humanos han evolucionado con ellos
a lo largo de milenios. De hecho, la evolucion de los
vertebrados coincide con la emergencia del sistema
adaptativo inmune. Y esto tiene consecuencias.

En efecto, el aumento experimentado en los ulti-
mos tiempos por las enfermedades autoinmunes
(celiaquismo, Krohn, colitis ulcerativa, esclerosis
multiple, etc.) podria ir ligado a la higiene “exce-
siva” y a la consecuente carencia de exposicion a
parasitos. Se ha visto en varios casos que la alte-
racion del microbioma es un factor causal de las
enfermedades autoinmunes. Los pacientes que
sufren estos trastornos a veces mejoran con tera-
pias helminticas (infeccion controlada con huevos
de helmintos), que ayudan a que la respuesta del
sistema inmunolodgico se concentre en una infec-
cién verdadera. Esto permite abrir las puertas a
nuevas terapias por transmision de microbiotas
de individuos sanos a enfermos.

Un trabajo muy reciente (Smith et al., 2013)
pone de manifiesto que el microbioma intesti-
nal alterado es un factor causal del kwashiorkor,
una enfermedad nutricional de gran importan-
cia en el mundo. Otro trabajo (Markle et al,
2013) ha mostrado que, en ratas de laboratorio,
existe una relacién entre la microbiota intesti-
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nal y las hormonas sexuales. La autoinmunidad
para la diabetes mellitus, que esta regulada por
la testosterona y es mas importante en los ma-
chos que en las hembras, se puede modificar
transfiriendo microbiota de machos a hembras
inmaduras. Esto eleva en ellas la produccion de
testosterona y reduce la de autoanticuerpos. Be-
rer et al. (2011) han demostrado que la micro-
biota intestinal tiene también una accién posi-
tiva para combatir la desmielinizacion debida a
enfermedad autoinmune (en varias enfermeda-
des se produce desmielinizacion autoinmune del
sistema nervioso central, muy especialmente en
la esclerosis multiple y en la leucoencefalopatia,
o del sistema periférico, como por ejemplo en el
sindrome de Guillain-Barré).

Laobesidad esta relacionada con el microbioma.
Los obesos presentan una composicion alterada
de la flora intestinal, con menos Bacteriodetes
y muchos Firmicutes, y también tienen menos
diversidad genética microbiana. Parece que las
probabilidades de ser obeso tienen mas relacion
con los genes microbianos que con nuestros
propios genes. Los trasplantes de microbiomas
entre ratones obesos y no obesos pueden au-
mentar mucho la acumulacién de grasa en los
segundos. Esto se ha visto también confirmado
en humanos. Por supuesto, que se produzca o
no obesidad depende también del tipo de dieta,
no so6lo del microbioma, pero éste también se
relaciona con la sensacion de saciedad y con la



velocidad de paso de los alimentos por el in-
testino. Ciertas composiciones alteradas del
microbioma provocan inflamaciones y modi-
fican la capacidad de absorcion. Akkermansia
muciniphila es una bacteria que podria tener
una actividad especialmente importante. Los
pacientes que reciben una dieta alta en grasas
junto a esta bacteria no desarrollan obesidad.
De todas maneras, existen demasiados factores
en el estilo de vida, el metabolismo individual,
la dieta y el microbioma que varian entre indi-
viduos como para esperar resultados sencillos
con un tratamiento tnico en todos los casos.

Todos estos ejemplos no son anecdéticos. Se estan
haciendo pasos importantes en medicina gracias a
una nueva comprension de fenémenos relaciona-
dos con los procesos evolutivos. La evolucion favo-
rece la colonizacion por simbiontes, hemos coevo-
lucionado con parasitos, y los beneficios obtenidos
de la actividad de las microbiotas y del desarrollo
del sistema inmune explican parte del éxito de los
vertebrados. Hemos visto que el comportamiento
afecta al microbioma, y esto no solamente en hu-
manos: muchos animales, cuando nacen, tienden
a ingerir materiales que contienen los microbios
simbiontes intestinales que necesitan. En Iguana
iguana, por ejemplo, se ha observado que los ani-
males ingieren excrementos o suelo para adecuar
su microbiota a la dieta de cada estadio de su vida.
Es muy conocido que los perros se “tratan” trastor-
nos intestinales comiendo hierba. Los probiéticos

-bacterias intestinales beneficiosas como Lacto-
bacillus y otros presentes en yogures, kéfires, etc.-,
se estan empleando desde hace afos, aunque sus
efectos no son muy especificos. La gran industria
farmacoldgica se esta moviendo y se investigan
numerosas enfermedades desde la perspectiva de
entender los cambios en el microbioma y mirar de
corregirlos. E1 2014, las empresas Miomics, Pfizer y
Enterome anunciaron inversiones importantes en
investigacion para desarrollar terapias basadas en
la mejor comprension del microbioma intestinal.

Microbiotas, desarrollo,
reproduccion, etc.

Sabemos que Wolbachia puede actuar en mu-
chos artrépodos, generando diferentes fenoti-
pos reproductivos, pero hasta ahora no se ha
podido descifrar si tiene alguna relaciéon con
la aparicién de las castas de termes (Guerrero
et al., 2013). Llama la atencion, aun asi, que
Wolbachia no se encuentre en los individuos
obreros y que sea, en cambio, bastante abun-
dante en los soldados.

Los parasitos patdgenos son un problema para

los huéspedes, pero a lo largo del tiempo estos
adquieren defensas. Y, a veces, cuando los hués-
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pedes son invasores, los pardsitos incluso se con-
vierten en armas para sus huéspedes. Este tema
fue tratado por Jared Diamond en su conocido
libro Guns, Germs and Steel, del 1997 (existe edi-
cion castellana del 2006, Armas, gérmenes y ace-
ro, Debate, 592 pag.). Se habla alli de un tema
conocido, el terrible efecto que tuvieron sobre
los indigenas en América, Oceania y Africa las
enfermedades (viruela, sarampion, etc.) propa-
gadas involuntariamente por los europeos, que
procedian de culturas agrarias diferentes. Es sa-
bido que este fendmeno se ha repetido a lo largo
de nuestra historia.

Se ha demostrado un efecto parecido en la ex-
pansion de una mariquita, Harmonia axyri-
dis, que produce harmonina, un alcaloide de
ancho espectro antibacterino. Este insecto
procede del centro de Asia y estd desplazando
a las especies de Coccinella y otros posibles
competidores en su expansion por Europa,
porque trae en la hemolinfa esporas de mi-
crosporidios (hongos unicelulares) a los cua-
les se ha hecho resistente y las transmite a los
huevos y larvas. Los coccinélidos comen los
huevos de otras especies emparentadas, asi
que Harmonia los elimina gracias al patdge-
no contra el que se ha inmunizado y que se
encuentra en sus huevos (Vilcinckas et al.,
2013). La inmunizacidn controla un problema
y, al mismo tiempo, otorga una arma bioldgi-
ca. La accién de los dos antiguos enemigos
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resulta beneficiada. Los microsporidios viven
en estado latente en la hemolinfa del huésped
y contribuyen al éxito de éste en la conquista
de nuevos espacios.

Efectos parecidos tienen, a veces, los retrovirus
enddgenos contenidos en el DNA de un huésped.
Ocasionalmente, se reactivan sin dafio para el
huésped pero si para otras especies. La incorpora-
cion de muchos retrovirus al genoma es un proceso
coevolutivo que se ha dado en todas las especies.

La diversidad de los parasitos tiene funciones
estabilizadoras sobre el conjunto del ecosis-
tema, porque regula la dindmica poblacional
de los huéspedes y, también, porque tiende a
aumentar la conectividad y la estabilidad de
las redes tréficas y a reducir el riesgo de en-
fermedades a nivel de toda la comunidad. Una
de las razones de esto ultimo es el aumento de
la diversidad genética de la inmunidad de los
huéspedes. Por esta razdén, se teme que una
reduccién de la diversidad de los parasitos,
como resultado del cambio climatico, tenga
efectos negativos sobre la biodiversidad en ge-
neral (Carlson et al., 2013).

La accion de los parasitos puede depender del res-
to de la microbiota. Lo hemos visto en los casos de
infecciones que se ven favorecidas por tratamien-
tos previos con antibidticos (como por ejemplo
las de Clostridium difficile). Ademas de eliminar



elementos de la microbiota capaces de compe-
tir con el patégeno, los antibioticos modifican la
proporcion disponible de carbohidratos, aumen-
tando el mannitol y el sorbitol, que se ha visto en
cultivos que favorecen el crecimiento del Clostri-
dium, y también un acido biliar que ayuda a la
germinacion de sus esporas (Thériot et al., 2014).
Trabajos recientes muestran que algunos parasi-
tos manipulan el sistema defensivo. Cambier et al.
(2014) han visto que Mycobacterium tuberculosis
infecta primero ambientes relativamente estéri-
les del tracto respiratorio inferior y lo hace pene-
trando en macréfagos permisivos, camuflado por
una cubierta lipidica especial. Dentro de los ma-
crofagos, viaja a los tramos superiores, donde se
encuentran muchos mds macrofagos microbici-
das como respuesta a la abundancia de microbios
residentes e inhalados. Es decir que el patégeno
engafa a nuestro sistema de defensas. Un meca-
nismo parecido es el empleado por el virus del
sida, seguin los importantes trabajos hechos por J.
Martinez-Picado en el IrsiCaixa, centro ligado al
Hospital Germans Trias i Pujol de Badalona, con
otros colaboradores internacionales (Izquierdo-
Useros et al., 2012). El virus tiene una cubierta
de glucolipidos (ganglidsidos con una molécula
de sialilactosa) que le permite engancharse a una
molécula de la superficie de las células dendriticas
maduras del sistema inmune. Después, desde és-
tas, es transferido a los linfocitos CD4+, de forma
que convierte un sistema que captura agentes in-
fecciosos en su puerta de entrada.

Fig.43. Harmonia axyridis. Foto: Stu’s Images (CC BY-SA 3.0 via
Wikimedia Commons).

El holobionte y la teoria
hologendmica

En definitiva, nosotros y nuestro microbioma for-
mamos un sistema complejo, un holobionte, en el
estudio del cual algunos conceptos ecologicos pue-
den resultar muy ttiles. Lo mismo pasa en otros or-
ganismos. En los calamares Euprymna scolopes se
ha observado que las bacterias simbiontes biolumi-
nescentes Vibrio fischeri, que habitan en una bolsa
especial de su huésped, no actiian solamente en la
emision de flashes defensivos sino que regulan los
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ritmos diarios del huésped (Heath-Heckman et
al., 2013). Lo hacen influyendo directamente en la
transcripcion de un gen que codifica una proteina
implicada en el funcionamiento de los ritmos cir-
cadianos del calamar. Es la primera vez que se des-
cubre una accién directa de un simbionte sobre un
gen codificador del huésped, pero es probable que
se encuentren en los vertebrados, y por lo tanto en
los humanos. Por otro lado, también se sabe en este
caso que la formacion del 6rgano luminoso donde
se alojan las bacterias estd en cierto modo dirigida
por las mismas bacterias que, por lo tanto, intervie-
nen en el desarrollo del huésped.

Se ha publicado hace muy poco el genoma de la
mosca tsé-tsé Glossina morsitans (International
Glossina Genome Initiative, 2014). Este trabajo
pone el énfasis en algunos componentes impor-
tantes del microbioma de la mosca, que es el vec-
tor de la tripanosomiasis africana. Los mas des-
tacados son Wolbachia, Sodalis y Wigglesworthia
glossinidia. Este tltimo es un simbionte obligado,
puesto que sin él las hembras de la mosca abortan
prematuramente: la bacteria les proporciona, en-
tre otras cosas, vitamina B, que parece ser critica
en las dietas de la mosca y las larvas, y ademas
estimula el desarrollo del sistema inmunitario.

Durante afios ha sido conocido el hecho que las es-
ponjas producen una alta diversidad de productos
quimicos con propiedades interesantes. Esto re-
sultaba sorprendente hasta que se ha visto que los

134 | Noticias sobre Evolucién

productores reales son microbios que viven dentro
de las esponjas. Se ha comprobado que, en una es-
ponja llamada Theonella swinhoei, vive un género
endosimbionte de bacterias, Entotheonella, posee-
dor de un genoma grande y en muy buena parte
dedicado a la biosintesis, que de momento se sitia
en un posible phylum nuevo, Tectomicrobia (Wil-
son et al., 2014). El grupo de las bacterias con gran
potencial biosintético es bastante reducido, y esto
hace el hallazgo especialmente relevante. Podria
ser que el mismo microbio viviera en un escaraba-
jo, Paederus, que produce compuestos parecidos.
Hay que ver si en otras esponjas pasa igual, pero
muchas tienen las mismas bacterias. El tema tiene
implicaciones practicas porque aunque algunos de
estos productos han sido bastante eficaces en prue-
bas médicas (por ejemplo, como anticancerigenos),
por ahora son dificiles de sintetizar y tampoco se
saben cultivar las esponjas: quizas seria mas facti-
ble trabajar directamente con los microbios (que,
por ahora, tampoco han sido cultivados).

Otras consideraciones son de orden general. En el
holobionte, a veces es dificil saber quién hace qué, y
en muchos estudios fisioldgicos de plantas y anima-
les se ha ignorado el papel de los microbios endo-
simbiontes o ectosimbiontes.

También hay que tener en cuenta el holobionte
para la biologia de la conservacién. Esta compro-
bado en simios que las perturbaciones de la calidad
ambiental alteran la diversidad, la riqueza y la com-



posicién de los microbiomas gastrointestinales de
los animales, con consecuencias perjudiciales para
su salud (Amato et al., 2013).

En el caso de la obesidad, una enfermedad que ha
adquirido caracter de epidemia entre los humanos
en las ultimas décadas, se ha visto que existe una
asociacion con ciertos tipos de cancer. En estudios
con ratas se ha observado (Yoshimoto et al., 2013)
que la obesidad ligada a la dieta o a la genética in-
duce cambios en la microbiota intestinal que tienen
como resultado el incremento de los niveles del aci-
do desoxicolico, un metabolito de la microbiota in-
testinal que dafa al DNA. Esto puede afectar a cier-
tos procesos de senescencia con inflamacion que
conducen, finalmente, al desarrollo de carcinomas
hepatocelulares. El tratamiento de la microbiota o
los trasplantes fecales desde individuos sanos pue-
den ayudar a evitar estos procesos.

Las diferencias en la riqueza de la microbiota in-
testinal entre las personas tienen relacion con la
propension a la obesidad. En un estudio hecho
con 123 daneses no obesos y 169 obesos se ha ob-
servado (Le Chatelier et al., 2013) que un 23 %
del total de la poblacion tiene menos riqueza bac-
teriana y que este empobrecimiento va asociado
ademas a adiposidad, mas resistencia a la insulina,
dislipemia y fenotipos mas inflamatorios; ademas,
los individuos mas obesos ganan peso mas depri-
sa. Por lo tanto, una microbiota reducida implica
mas riesgo de obesidad patolégica.

Un tema que ahora mismo despierta mucho
interés es el del papel de la microbiota en re-
lacién con el cancer y las terapias anticanceri-
genas. Dos trabajos que se acaban de publicar
en Science ponen de manifiesto que, en ratones
de laboratorio, el éxito de las terapias puede de-
pender de la existencia de una microbiota en
buen estado. Iida et al. (2013) han demostra-
do que los ratones tratados con antibidticos o
que han sido criados sin microbiota tienen una
respuesta pobre a la inmunoterapia con CpG-
oligonucledtidos y a la quimioterapia con pla-
tino que se emplean para combatir los tumores
subcutaneos. Viaud et al. (2013) han estudiado
otro tratamiento, basado en la ciclofosfamida,
producto que, entre otras cosas, estimula las
respuestas inmunes antitumorales del organis-
mo. En los ratones, la ciclofosfamida altera la
composicién de la microbiota en el intestino
delgado e induce una traslocacion de especies
bacterianas Gram+ hacia 6rganos linfoides se-
cundarios, donde estas bacterias activan ciertas
respuestas inmunitarias. Si los ratones han sido
tratados con antibidticos o criados sin bacte-
rias, los tumores de varios tipos se muestran
resistentes a la ciclofosfamida. Por lo tanto, la
microbiota en buenas condiciones es una co-
laboradora importante en la respuesta inmune
anticancerosa. Estos resultados todavia no se
pueden extrapolar a los humanos, pero hacen
pensar que no es sensato tratar con antibioticos
los pacientes de ciertos tipos de cancer.
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En ratones de laboratorio infectados con el mi-
crobio patdgeno Listeria monocytogenes, que
llega con los alimentos, si tienen una microbio-
ta normal, después de la infeccidn se reduce la
expresion de seis miRNAs. Pero en individuos
sin microbiota no se produce reduccién en cin-
co de estos miRNAs. Este hecho hace pensar
que es la microbiota intestinal la que regula la
expresion de genes codificadores controlados
por los miRNAs durante el proceso infeccioso
(Archambaud et al., 2013).

Ademas del desarrollo del sistema inmune, mu-
chos organismos han evolucionado hacia compor-
tamientos instintivos de automedicacién cuando
son atacados por parasitos, cuando esta alterada la
microbiota intestinal y en algunos otros casos de
enfermedades. En esencia, los ejemplos mas co-
nocidos en el caso de los primates o de los perros
consisten en ingerir plantas o productos que no
forman parte de la dieta habitual, sea para comba-
tir infecciones o para prevenirlas. La automedica-
cién, que es un fendmeno todavia poco estudiado,
es menos costosa desde el punto de vista energéti-
co que la actividad del sistema inmune.

El hombre no es el unico animal que toma me-
didas de “salud publica”. Entre los insectos se
conocen bastantes casos del uso de resinas u
otros materiales con propiedades antibidticas
para proteger los nidos, revistiendo las pare-
des (por ejemplo, en hormigas y termitas).

| Noticias sobre Evolucién

El microbioma y las plantas

En cuanto a las plantas, y aparte de los casos mas co-
nocidos de las micorrizas y de la asociacion de las
leguminosas y otras con bacterias fijadoras de nitro-
geno, los endosimbiontes son abundantes en las ho-
jas (Pefuelas y Terradas, 2014) pero no se sabe gran
cosa de su funcionamiento. Algunos de estos ayudan
a soportar condiciones especialmente adversas tér-
micas y de salinidad y esto ha dado lugar ya a unos
primeros intentos de aplicacion practica comercial,
en concreto con cereales y hongos endosimbiontes.
Sobre los endosimbiontes en otras partes de las plan-
tas se sabe muy poco. El campo es muy prometedor.

Por otro lado, encima de las hojas viven comuni-
dades bacterianas (epifilas). En encinares, hemos
podido demostrar (Rico et al., 2014) que estas co-
munidades, que contienen microbios fijadores de
nitrégeno, son muy diferentes de las que viven en el
suelo, y varian estacionalmente y en corresponden-
cia con cambios de la relacion C:N en los tejidos
foliares en condiciones de sequia. También aqui se
abren interesantes posibilidades.

En un trabajo reciente, tuvimos la idea, con Jo-
sep Pefuelas, de estudiar el efecto de antibioti-
cos sobre las emisiones de terpenos que hacen
las flores (Penuelas et al., 2014). Estas emisio-
nes son esenciales en los procesos de poliniza-



cién, y creemos que pueden estar muy deter-
minados por la microbiota epifita de las flores.
El experimento, hecho con Sambucus nigra,
ha demostrado claramente que la eliminacién
por el antibidtico de la microbiota epifita de las
flores reduce mucho las emisiones y cambia la
composicion (y el aroma). Aunque se trata de
resultados preliminares, de momento apuntan
a una participacion relevante de los microorga-
nismos en una funcién tan esencial cémo es la
atraccion de los polinizadores por las plantas.

Importancia evolutiva del
holobionte

La importancia evolutiva del holobionte ha sido
defendida recientemente por Guerrero et al.
(2013) en un articulo que plantea la propuesta
tedrica a partir del analisis de un caso concreto,
el de los insectos xilofagos, y su microbiota intes-
tinal, la cudl vive alojada en bacteriocitos. En los
termes, que son insectos sociales, los procesos de
transferencia de alimentos por regurgitacion y la
coprofagia sirven para transmitir los microbios
entre individuos. Los termes obreros pueden asi
alimentar a los soldados, incapaces cuando son
adultos de masticar la madera a causa de sus man-

dibulas demasiado desarrolladas. Las bacterias
encontradas en la mayoria de termes y cucarachas
son, en muy gran parte, especializadas, no se en-
cuentran en el medio externo. La mitad son espi-
roquetas y han coevolucionado con sus huéspedes
y con los protistas que también viven en las tripas
de los termes. En el caso de los protistas, al menos
el 15% de los conocidos viven como simbiontes,
pero existen nuevos phyla diferentes de protistas
que son casi exclusivamente simbiontes. En con-
creto, los hipermastiginos sélo se encuentran en
termes y cucarachas. A la superficie de estos or-
ganismos se adhieren muchas espiroquetas. Otras
bacterias viven dentro de las células del huésped
o de los protistas (endomicrobios). Todas estas
asociaciones entre bacterias y protistas o bacterias
e insectos son muy antiguas. Aunque todavia no
se conocen muchos aspectos funcionales, si que
se sabe que la vida de los termes y las cucarachas
depende del mantenimiento de la simbiosis a tres
bandas entre procariontes, protistas e insectos.

La tesis tedrica defendida por Guerrero et al. es que el
holobionte es el ente formado por simbiogénesis, que
contiene el genoma del huésped y los genomas del
conjunto de comunidades microbianas que han coe-
volucionado con el huésped. El holobionte es someti-
do a la seleccion natural como una unidad integrada.
En el caso de los insectos, la presencia de asociaciones
simbidticas a lo largo de la mayor parte de su evolu-
cién sugiere que estas asociaciones fueron una fuerza
conductora en su diversificacion. Los autores (uno de
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los cuales era Margulis) creen que la simbiogénesis
es una alternativa a la evolucion por acumulacion de
mutaciones al azar en el paso de una especie ancestral
auna descendiente, y que apoya la teoria de los equili-
brios puntuados de Eldrege y Gould.

Muchos de los casos mencionados, y en especial los
de las microbiotas intestinales en el hombre, los ru-
miantes y los insectos, hacen realmente seductora la
idea del holobionte. La idea de que la seleccion pue-
de actuar sobre el holobionte aparecié inicialmente
bajo la forma de la teoria hologenémica (Rosenburg
et al., 2007), desarrollada en estudios sobre el coral
Oculina patagonica y el problema del blanquea-
miento debido a la infeccion por Vibrio shiloi. Se-
gun esta teoria, el objeto de la seleccion natural no
es solo el gen, ni el individuo, sino el organismo con
sus comunidades microbianas. Se vio que el coral,
en el Mediterraneo oriental, adquirié en pocos afios
resistencia a la infeccion, pero como que los corales
no tienen un sistema inmunolégico adaptativo no
se crefa posible que se produjera esta adquisicion de
resistencia si no era por via evolutiva. La hipdtesis
de Rosenburg y Zilber-Rosenburg es que lo que hi-
cieron fue alterar la composicion microbidtica y que
asi se produjo la adaptacion mas deprisa que por
mutacion y seleccion del huésped. Los cambios que
se producian en el huésped actuarian, a su vez, se-
lectivamente en el genoma de los organismos de la
microbiota (esto es evidente, puesto que el huésped
es el medio de su microbiota), de forma que seria
legitimo hablar de una seleccién del hologenoma.
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Sin embargo, Leggat et al. (2007) encontraron que
la infeccién por Vibrio no era la causa del blanquea-
miento, sino un ataque oportunista posterior, cuan-
do el coral estaba debilitado por causas ambientales.
Esto desmontaria el punto de partida de la teoria ho-
logenoémica. Otros autores consideraron que se ha-
bia subestimado la capacidad de la seleccion natural
para responder a cambios ecoldgicos. Ante las criti-
cas, los autores de la teoria hicieron una compilacion
de ejemplos de simbiosis de cdmo los microbios
podian contribuir a la adaptacion del holobionte:
fotosintesis, suministro de aminoacidos especificos,
aprovechamiento alimentario de la celulosa y otras
fibras y moléculas complicadas, uso mas eficiente de
los alimentos, sintesis de vitaminas, suministro de
nutrientes del suelo, metabolismo del carbono y del
nitrégeno, aumento de tolerancia a la salinidad yala
temperatura, estimulo del sistema inmune, camufla-
je contra depredadores, emision de sefales, etc. Pero
ya hemos visto muchos de estos ejemplos. En ellos
mismos, no demuestran la teoria, sélo son indicios
que se pueden interpretar de diferentes maneras.

Posteriormente, Palumbi et al. (2014) han hecho
experimentos de transplante cruzado del coral Acro-
pora hyacinthus, que vive en las partes superiores de
los escollos, bajo varias condiciones de temperatura.
La aclimatacion, con adquisicién de una tolerancia
a la temperatura que, por seleccion, habria reque-
rido mucho mads tiempo, se produjo en menos de
dos afos. Esta aclimatacion, aun asi, se produce por
cambios en la expresion de ciertos genes, cambios



que tendrian que ser epigenéticos. Queda por de-
mostrar que se hereden (el experimento todavia no
ha tenido tiempo de constatarlo) y que el fendmeno
se produzca en otras especies de coral. Pero si se he-
redan nos volveremos a encontrar, aparentemente,
con una adaptacion de caracteristicas lamarckianas.

Los descubrimientos que las microbiotas tienen,
en algunos casos, efectos adaptativos y sobre
las relaciones sexuales del huésped, si que posi-
blemente dan algtin apoyo a la teoria hologeno-
mica (Silverman et al., 2010; Ringo et al., 2011).
Hay que trabajar mas en esta direccion. Desde
una perspectiva coevolutiva, la idea del hologe-
noma es sugestiva y ayudaria a entender algunos
cambios adaptativos rapidos, dificiles de explicar
desde el neodarwinismo estricto. Los microbios
pueden evolucionar mas deprisa que el huésped
y hacer que este tenga un mayor potencial adap-
tativo. Naturalmente, hay que prever que también
el huésped se vaya ajustando genéticamente a los
cambios en el microbioma, por eso se puede ha-
blar de evolucién conjunta del holobionte.

Existen dos maneras de adquirir los microbiomas:
transferencia vertical (de padres a hijos, con el en-
voltorio del material genético) u horizontal (cada
individuo obtiene su microbioma del medio).
Esto es importante si consideramos la evolucion
del holobionte. En la transferencia vertical, pare-
ce mas facil admitir que la seleccion pueda actuar
sobre el holobionte como un todo.

En algunos casos de transferencia horizontal, se pue-
de alegar que existe una herencia no genética, ligada
al medio y al comportamiento de los progenitores,
hecho que quizas justifica hablar de una seleccion so-
bre el holobionte, pero es discutible. En otros casos,
hay que hablar de coevolucién en una red de espe-
cies interrelacionadas ecoldgicamente. Ahora bien,
desplazar la seleccion del individuo al holobionte no
es sino una forma de seleccién en multiples niveles,
y también podriamos decir que la seleccién actua
sobre las redes mutualistas y sobre los ecosistemas.
;Es ir demasiado lejos? Quizas si, pero en el caso del
holobionte los indicios son lo bastante interesantes
como para tratar de poner a prueba la teoria.

Segutin los promotores iniciales de la teoria hologeno-
mica, ésta comporta aspectos lamarckianos, cosa que
ha provocado rechazo y cierto desinterés por parte de
muchos investigadores, y mas considerando que no se
refieren sélo al neolamarckismo habitual, de herencia
de caracteres adquiridos. Los cambios en la composi-
cién de microorganismos les hacen pensar en la vieja
teorfa de Lamarck del uso y el desuso. Por otro lado,
si el huésped puede capturar una variedad nueva de
simbionte y pasarla a la descendencia, nos encontra-
riamos con una situacion de adquisicion de caracteres
no prevista por el neodarwinismo. El problema es, en
mi opinién, que veo un poco de doble juego en este
planteamiento. Si la seleccion actia sobre el holobion-
te, considerado como un conjunto, como un unico
sistema, no me parece muy adecuado hablar de la-
marckismo en la evolucion del huésped por separado.
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La evolucién del holobionte tendria lugar por cam-
bios en los genomas “combinados” de los microbios
y del huésped, y no encuentro nada lamarckiano en
esto sino que se trataria de un mecanismo diferente.

Los que defienden que existen varios sujetos de
evolucion, y no sélo los genes o el genotipo, tienen
una grave dificultad para convencer alos neodarwi-
nianos: no han desarrollado una teoria matematica
comparable a la que sirve de base a la genética de
poblaciones. Esto hace que, una vez expresado un
punto de vista holista, no se produzcan adelantos
significativos en el tratamiento cuantitativo de los
procesos de evolucion (sin duda, es muy dificil).
Aun asi, hemos visto que el enfoque holista esta
dando resultados aplicados muy interesantes en
medicina, y por lo tanto no se tendria que descalifi-
car radicalmente cualquier punto de vista holista ni
la posibilidad de la selecciéon a otros niveles distin-
tos del gen o del genotipo.

La defensa del paradigma es perfectamente 16-
gica y demasiado a menudo quienes lo atacan
parecen moverse por motivos que, si no son
ideoldgicos, pueden estar influenciados por la
ambicion de pasar a la historia como los que
han provocado el cambio de paradigma. Pero
cuando se constatan ejemplos como el que su-
pone la relacion entre el hombre y su micro-
biota, y otros que hemos explicado, se da uno
cuenta de que la defensa del neodarwinismo no
nos tendria que hacer cerrar los ojos a la impor-
tancia de la interaccion y la incorporacion en la
historia evolutiva. Lo que esto nos dice, en re-
sumen, es que la coexistencia de puntos de vista
diversos es inevitable y también conveniente,
por supuesto, y personalmente saco la impre-
sion de que la consideracion de los procesos de
simbiosis y de los holobiontes afiade una nueva
luz a la evolucién que no nos habria dado el es-
tudio focalizado en los genes.

| Noticias sobre Evolucién



11. Cooperacion

Demasiado a menudo, en ciencia, nos encontramos
con palabras que estan cargados de significados no
cientificos, todavia peor, de ideologia. Es el proble-
ma de emplear palabras de uso corriente. Cuando
decimos energia, fuerza, equilibrio, etc., tenemos
que redefinir estas palabras para darlos el sentido
preciso que queremos que tengan, y mejor todavia
si los podemos traducir en una férmula. Pero en
muchos casos esto no es posible, y un mismo tér-
mino es usado, incluso por cientificos, en sentidos
un poco diferentes, o bien sirve de puerta de entra-
da aideas no estrictamente cientificas y a veces con
implicaciones no deseables.

Esto pasa con la palabra cooperacion. En la vida
corriente, cooperacion nos sugiere ayuda mu-
tua voluntaria entre personas que persiguen
una misma finalidad. Obrar juntamente con
otro u otros para un mismo fin, segun la Real
Academia, y “accién colectiva que persigue
un beneficio comun”, segun el Diccionari de
PEnciclopédia Catalana, expresion mas gene-
ral, pues no hace falta que sea entre personas.
La voluntariedad tampoco aparece, pero si dice
que el beneficio tiene que ser comudn. En este
sentido, j;existe cooperacion entre las células
que forman un ser multicelular?

A medida que las células se diferencian, se es-
tablecen jerarquias entre ellas y mecanismos de
control unilaterales, asi que, si algunas quedan
subordinadas a otras, tenemos que admitir que,
mas que ilusionadas cooperantes voluntarias,
han quedado prisioneras de un sistema que las
somete... Pero vamos por partes.

Algunos autores son demasiado proclives a destacar
las relaciones entre depredador y presa. En la natura-
leza no todo es comerse los unos a los otros (garras
y colmillos) y una fria seleccion natural, sino que en
muchos procesos interviene el intercambio de favo-
res. El anarquista ruso Piotr Alekseievitx Kropotkin
fue uno de los primeros en levantar la bandera de la
importancia que tienen en la naturaleza la coopera-
cién y el mutualismo, en los inicios del siglo XX (con
su libro Ayuda mutua: un factor de evolucion). Wyn-
ne-Edwards opt6 por una linea parecida al defender
la seleccion de grupo, y ya hemos visto que Margulis
también, con el tema de la simbiosis.

Tenemos que tener presente que el darwinismo so-
cial, mucho mas cercano a Herbert Spencer que a
Darwin, tenia, y tiene, mucha aceptacion en las poli-
ticas de la derecha liberal y en lo que ahora se conoce
como ideologia “neocon”: nos dicen que las politicas
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tienen que dejar que la libre competencia permita el
triunfo de los mas aptos y elimine a los que no lo
son. Incluso, esta idea de la supervivencia de los mas
aptos sirvio de apoyo ideoldgico a quienes defen-
dian las practicas eugenésicas para la mejora de la
raza (cosa que probablemente habria horrorizado a
Spencer, y no digamos a Darwin).

Darwin habia escrito que no es la especie mas fuer-
te la que sobrevive, ni la mas lista, sino aquella que
responde mejor a los cambios. Los dinosaurios y
los mamuts se han extinguido, mientras que exis-
ten formas de vida primitiva que han cambiado
poco en tres mil millones de afios. Darwin no tenia
ninguna simpatia por Herbert Spencer, de quien,
en su Autobiografia (traduzco de mi propia traduc-
cion de esta obra al catalan) dice:

...No soy consciente de haber aprove-
chado nada de los escritos de Spen-
cer para mi propia obra. Su manera
deductiva de tratar todos los temas es
completamente opuesta a mi marco
mental. Sus conclusiones nunca me
convencieron, y una y otra vez, des-
pués de leer una de sus discusiones,
me he dicho a mi mismo: «Este seria
un buen tema para media docena de
afios de trabajo.» Sus generalizaciones
fundamentales (jque algunas personas

mente, puedan ser muy valiosas desde
un punto de vista filosofico, son de un
tipo que no me parece que pueda tener
ninguna utilidad estrictamente cienti-
fica. Es un tipo de generalizacion que
tiene mds relacion con las definiciones
que con las leyes de la naturaleza. No
ayudan a predecir qué podria pasar en
un caso particular. En todo caso, a mi
no me han sido utiles.

Fijémonos en la critica que hace a Spencer y recor-
demos lo que hemos dicho hace ya bastante capitu-
los sobre el escaso reconocimiento que hizo Darwin
de las ideas de su abuelo o de Lamarck: le debian de
parecer también generalizaciones que pedian afios
de trabajo para dar algo util. Pero no nos desviemos
mas. Las ideas de Darwin iban mucho mas alla de
la supervivencia del mas
apto, expresion ideada
por Spencer a partir de
sus lecturas de Darwin
como sindnimo de la se-
leccién natural, aunque
es cierto que Darwin la
adoptdé como metafo-
ra en una reedicion del
Origen de 1869. Pese a
ello, esta expresion es
tautoldgica y no se refie-

Fig.44. Portada de la traduccion

han comparado en importancia con
las leyes de Newton!), que, probable-
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re a la descendencia, un
punto clave en el pensa-

catalana de la Autobiografia de
Darwin, publicada por Métode.



miento evolutivo de Darwin, asi que ha sido del todo
abandonada en biologia. Ademas, la competencia
no ha sido el factor conductor de la evolucion, en la
cual ha pesado mucho mas la capacidad para ocupar
ambientes nuevos, resistir fluctuaciones frecuentes o
grandes perturbaciones, etc. Por lo tanto, el conser-
vadurismo social no puede reclamar raices cientifi-
cas darwinianas. Darwin también escribi6 que:

En la larga historia de la humanidad (y de
los animales, también), aquellos que han
aprendido a colaborar y que improvisan con
mds eficacia son los que han prevalecido.

Esta frase se refiere especialmente a los organismos
que han obtenido mas control de su medio, como
los insectos eusociales o los humanos. En los bos-
ques lluviosos tropicales, las hormigas solas pueden
representar mas de la mitad de la biomasa de todos
los animales, y los humanos se han extendido por
todo el mundo y en muchos ambientes diferentes,
modificandolos cémo han querido y eliminando a
sus depredadores u otros organismos que pudieran
competir con ellos por los recursos. Por lo tanto, pa-
rece cierto que los que han aprendido a colaborar y
actian socialmente han tenido bastante éxito.

En contra de la supervivencia del mas apto, Kro-
potkin defendia que la lucha por la vida se tenia
que entender en el sentido amplio de Darwin, no
como una pelea para quedarse con los recursos,
sino como una lucha contra todas las condiciones

naturales adversas a las especies (por ejemplo las
relacionadas con el clima, las inundaciones perio-
dicas, etc.). La aclaracién es pertinente y es una
lastima que esta propuesta no haya desplazado la
imagen mas popular y falsa del darwinismo como
una cruda y despiadada lucha por los recursos.

Es evidente que defender la cooperacion en la natu-
raleza ha sido una manera de contrarrestar las ideas
que basan el progreso evolutivo en la competencia y
en la eliminacion de los débiles por los fuertes. Pero
aqui querria rehuir los debates ideoldgicos, hasta alla
donde sea posible. Lo que se puede decir es que en
la naturaleza encontramos de todo, depredadores y
victimas, ladrones y estafadores, mutualistas y escla-
vistas, competidores y socios, y que en general todo el
mundo hace lo que puede y normalmente no se des-
vive por ayudar al préjimo: silo hace, suele ser porque
saca también un beneficio; pero aun asi, el verdadero
altruismo no queda tampoco excluido.

Se puede decir que existe “cooperacion” entre célu-
las, entre individuos o entre especies (mutualismo,
simbiosis), si entendemos cooperacion en un sentido
muy amplio. Igual que en el caso de la multicelulari-
dad, junto con la cooperacion se dan casos de control
de unos individuos sobre otros o de unas especies so-
bre otras, encontramos esclavismo, control genético
(de los endosimbiontes, de las castas de insectos, de
los trofobiontes, de plantas y animales domésticos,
etc.) y, en sociedades humanas, esclavismo, control
economico y politico-militar, etc. En relatos literarios
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y cinematogréficos distopicos (como Un mundo feliz,
de Aldous Huxley; el film Gattaca, de Andrew Niccol,
y otros muchos), también aparecen el control gené-
tico o la clonacién humana. Un primo de Darwin, él
mismo cientifico eminente, Francis Galton, fue uno
de los primeros defensores de la eugenesia, y se han
producido deplorables precedentes reales de practicas
eugenésicas en varios paises con la voluntad de “me-
jorar la raza” (y no sélo ocurrié en la Alemania nazi o
en el Japon, sino en paises democraticos como Suecia
0 los Estados Unidos).

Un tipo especial de manipulacidn genética es la clo-
nacion, que se ha intentado para producir embriones
humanos destinados a la curacién de personas enfer-
mas. Las posibilidades son muchas, a pesar de que la
clonacion presenta las dificultades demostradas en el
caso de la oveja Dolly, que se derivan de la epigenética.
Algunas de estas posibilidades son muy interesantes,
otras son bastante aterradoras, y las comisiones de
bioética tienen mucho trabajo entre manos. Una sen-
tencia reciente, en los Estados Unidos, ha prohibido
patentar genes humanos, contra los deseos de ciertas
empresas. Son temas de los cuales oiremos hablar
mucho, pero no es aqui donde los tenemos que tratar.

En la naturaleza humana, en los genes, si se quie-
re, se encuentran claves para todos estos compor-
tamientos, aunque parezcan contradictorios. Las
calificaciones morales han venido después. Asi, so-
mos cooperadores pero también somos agresivos.
Konrad Lorenz nos advertia, con razdn, que:
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La creencia que la agresiéon humana no
se basa en la adaptacion filogenética sino
en el aprendizaje supone una inmensa
subvaloracié de sus peligros.

Es igualmente cierto que la tendencia espontanea a
cooperar procede de una adaptacion filogenética pre-
via al aprendizaje, el cual puede modificar los com-
portamientos agresivos o asociativos, pero no elimi-
nar la base genética. Cuando decimos adaptaciones
filogenéticas nos referimos a unos caracteres que tie-
nen una historia evolutiva. Esta no se inicia en los hu-
manos. Todo cuanto somos procede de la naturaleza.

Sirva este preambulo para advertir al lector que
emplearé el término cooperacion sin ninguna ca-
lificacién moral, para constatar cierto tipo de rela-
ciones entre entidades (células, individuos, grupos,
sociedades), unas relaciones que contribuyen a
mantener, es decir, a hacer selectivamente exitosa,
una organizacién de un nivel mas alto. Pero esta
cooperacion no presupone ni voluntariedad, ni re-
laciones igualitarias o afectivas, ni practicamente
nada de lo que pensamos los humanos cuando se
habla de cooperacion en la vida corriente. La coo-
peracion de que hablamos implica que una accion
de alguien, célula, individuo o lo que sea, benefi-
cia a otros, y que existe reciprocidad, pero en un
contexto de conflicto. Santos y Szathmary (2009)
hablan de una situacion que plantea un dilema a
quien se encuentra involucrado en una interaccion
social. Ante el dilema, ;cuando hay que cooperar?



Cooperacion entre células

La vida ha sido exclusivamente unicelular duran-
te gran parte de su historia, y todavia la mayoria
de organismos son unicelulares. El paso a la mul-
ticelularidad es una de las grandes transiciones
evolutivas y abre camino a formas que pueden
lograr complejidades muy grandes. Este paso se
ha hecho de maneras diferentes, que a veces se
distinguen con las denominaciones de pluricelu-
lar y multicelular, pero no creo que ésta sea una
distincion particularmente util. Se pueden formar
pluricelulares por agrupacién en colonias o en
filamentos y por agregacion. Existen procariotas
y eucariotas unicelulares que forman colonias o
filamentos. La agregacion de células formando
un nuevo ente multicelular la encontramos en los
micetozoos: algunas amebas de vida auténoma, si
se encuentran en condiciones de escasez de ali-
mento, se pueden reunir en un cuerpo nico con
muchos nucleos (plasmodio) y, a veces, como es el
caso de Dictyostelium discoideum, pueden formar
pedtnculos y cuerpos fructiferos (sorocarpos, el
aspecto externo de los cuales recuerda los esporo-
carpos de los musgos), que producen esporas. El
plasmodio se puede desplazar en busca de mejo-
res condiciones. El hecho de que algunas células
se diferencien para formar esporas o un sorocar-
po muestra que, ademas de agregacion, se produ-
ce también una division de funciones.

Fig.45. Volvox sp. Foto: Frank Fox (CC BY-SA 3.0 via Wikimedia
Commons).

En la levadura de la cerveza también se origina
la multicelularidad en condiciones de escasez. Es
como si la carencia de alimentos promoviera un
tipo de mutualismo, una solidaridad ante los pro-
blemas. No hay que decir que no es una respues-
ta pensada, sino automatizada por la evolucion.
La seleccion beneficia a las células con comporta-
mientos asociativos en un medio hostil.

La multicelularidad estable ha tenido mucho éxito.
En este caso no se produce una agregacion ocasio-
nal motivada por el entorno, sino clonacion de las
células, las cudles después no se separan sino que
forman tejidos y dérganos. Esto es lo que encontra-
mos en plantas, animales y hongos. Todas las células
tienen el mismo genoma, pero durante el proceso de
desarrollo se diversifican en una serie de tipos que
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se especializan funcionalmente para hacer tareas
complementarias. Ademas de la division del traba-
jo, que hace que las células individuales se puedan
especializar en algunas funciones y desentenderse
de las otras, los multicelulares tienen la ventaja de
lograr tamafos muy grandes, que los protegen de
depredadores o que facilitan la captura de alimento,
y la de poder construir complicadas estructuras que
garantizan la dispersion, la organizacién y el control
del espacio, etc. Al mismo tiempo, los multicelulares
se ven obligados a garantizar la cohesion (adhesion)
de las células, la distribucién interna de los nutrien-
tes, el control reproductivo de cada célula para evitar
proliferaciones peligrosas, el desarrollo de sistemas
de comunicacion quimica para producir respuestas
organizadas, el desarrollo de sistemas de defensa, etc.

Muchos de los genes que intervienen en la codifica-
cién de proteinas para estas funciones proceden de
los unicelulares pero han modificado sus funciones,
ya sea directamente o mediante procesos en que in-
tervienen intercambios de exones entre genes, du-
plicacion con neofuncionalizacion o funcionamien-
to en redes génicas. Otros genes son relativamente
nuevos, propios de los multicelulares, como los Hox
de los cuales hemos hablado al tratar del desarrollo.

En todos estos casos, ;se puede decir que existe coope-
racion? Se puede, en un sentido muy genérico. Algu-
nos organismos forman colonias porque no se disper-
san después de la reproduccion. No es siempre claro
que esta caracteristica les proporcione alguna ventaja
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adaptativa. Quizas en organismos sedentarios la vida
colonial es preferible por lo que se refiere al funciona-
miento reproductivo. Algunas colonias pueden repre-
sentar una mejor defensa frente a los depredadores al
aumentar el tamafio y adquirir cubiertas protectoras
comunes: es lo que vemos en algas o bacterias que for-
man colonias en masas gelatinosas o dentro de vainas.
Parece que esto mismo le pasa al alga Volvox. Pero este
organismo quizas tiene que ser considerado como un
verdadero multicelular y no como una colonia. Pri-
mero, porque encontramos un principio de especiali-
zacion: algunas células se dedican a la reproduccién.
Por otro lado, y a diferencia de lo que sucede en Dict-
yostelium, las células separadas no sobreviven.

De lo que no se puede dudar es que los organismos
con muchas células pueden lograr tamafos muy
considerables y una mayor autonomia en relacion al
medio. La evolucién de la multicelularidad va asocia-
da a una organizacioén que se complica mucho desde
organismos como las esponjas a otros como los ver-
tebrados. Estos ultimos pueden tener algunos cente-
nares de tipos de células de formas y actividades muy
diversas (a pesar de compartir el mismo genoma),
asociadas en tejidos y 6rganos también muy diferen-
ciados (aunque las clasificaciones siempre son artifi-
ciales, se han identificado, segin Vickaryous y Hall
(2006), hasta 411 tipos de células en los humanos, las
cuales incluyen al menos 145 tipos de neuronas). Ya
he comentado que la gran diversidad de células con el
mismo genoma deriva de procesos reguladores y epi-
genéticos. Las células “cooperan” bajo una disciplina



garantizada por unos programas de desarrollo muy
establecidos y unos mecanismos de control rigurosos,
en particular de la reproduccion.

Las células que se vuelven cancerosas han roto estos
controles. Los motivos de esta “rebelion” pueden ser
variados, desde alteraciones genéticas a cambios am-
bientales (en el ambiente celular) que modifican la
regulacion génica. En la practica médica, serfa razo-
nable no pensar solamente en la destruccion de las cé-
lulas “malignas’, sino también tratar de restablecer las
condiciones ambientales en que la regulacion génica
funcionaba correctamente. Es previsible que el trata-
miento de los cdnceres avance en las dos direcciones:
cuanto mas se pueda hacer en la mejora del entorno
celular, menos agresivos tendran que ser los métodos
de lucha directa contra los tumores. Algunas terapias
actuales, ademas, ya sacan provecho de la accion de
microbios para atacar el tumor (bacilos de Koch en
estado de actividad amortiguada para tratar el cancer
de prostata, por ejemplo).

cUn paso evolutivo fdcil?

La multicelularidad no es un fendmeno unico en la
historia evolutiva, como lo es la aparicion de la célula
eucariota. Al contrario, es un paso que se ha hecho
con relativa frecuencia. Y eso que plantea problemas

que parecen complejos. Uno de ellos es el de la repro-
duccién. Pero la reproduccion sexual debié de apare-
cer antes que la multicelularidad en los eucariotas, y
seguramente la propicié. También hay que considerar
los problemas de la coordinacion, de la circulacion de
nutrientes y oxigeno, del control para evitar procesos
de multiplicacion indebida u otros. Y la diferencia-
cién acompana a la mayoria de casos de multicelula-
ridad. Para que la “cooperacion” (lo pongo entre co-
millas porque quiero dejar claro que la asociaciéon no
es voluntaria ni, necesariamente, equitativa) sea evo-
lutivamente estable, hace falta que se establezcan res-
tricciones especificas en el intercambio de recursos.
Aquellos grupos en los cuales aparezcan mutaciones
que hagan imposible la comunicacién entre indivi-
duos, se volveran menos competitivos y podrian re-
sultar eliminados por la seleccion.

Es muy dificil reconstruir los procesos evolutivos
que tuvieron lugar hace mas de 500 millones de afios
en organismos sin partes duras, pero hay un caso
que se ha podido estudiar bastante: el del alga multi-
celular Volvox, que deriva de un unicelular muy cer-
cano a Chlamydomonas. Los cambios en el genoma
y el proteoma han sido muy modestos: el genoma de
Volvox carteri es un 17% mas grande que el de Chla-
mydomonas reinhardtii y el nimero calculado de
proteinas es practicamente el mismo. Es curioso que
los genes que controlan en Volvox algunos aspectos
basicos de la multicelularidad, como que las células
se mantengan juntas, también existen en Chlamydo-
monas. El paso a la multicelularidad no debia de re-
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querir genes nuevos en cuanto a la adhesion de las
células, pero en cambio si que existen genes nuevos
que codifican para las proteinas que forman la pared
celular o la matriz extracelular.

Otra posibilidad de investigacion es rehacer el paso
a la multicelularidad en el laboratorio. Esto es justa-
mente lo que se ha hecho con un eucariota, la leva-
dura dela cerveza, Saccharomyces cerevisiae (Radclift
etal., 2012). Y no ha sido un proceso complicado ni
largo. Se cultivaron las células durante un dia en un
medio rico en que se crefa que la multicelularidad
seria adaptativa. Después, se centrifugaron los tubos.
Una vez reposada la mezcla, grupos de células se de-
positaron en el fondo, al ser mas pesadas. Se sacaron
estos grupos y se pasaron a un medio nuevo. El pro-
ceso se repitié durante sesenta dias. Los agregados
de células cldnicas (centenares) tenian al final el as-
pecto de copos de nieve esféricos. Cuando las células
se dividian, permanecian juntas.

Se ha visto que el proceso de paso a la multicelulari-
dad que se produce en este organismo puede ser pro-
movido cuando existe etanol en el medio, y que esto
provoca que una proteina conocida como Mot3 for-
me priones, los cudles alteran su estructura tridimen-
sional y propagan esta forma a otras proteinas Mot3
(Holmeset al., 2013). La situacion se puede revertir
por hipoxia. Este estudio pone de manifiesto que los
priones, de los cudles conocemos efectos patogenos
(p-e., en la enfermedad de Alzheimer), tienen, en la
levadura de la cerveza, una importante funcién epi-
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genética en la respuesta a las condiciones ambientales
para facilitar el paso a la multicelularidad. Es seguro
que se iran descubriendo otras formas de accion de
los priones en el futuro.

En el experimento, a partir de un tamafo critico
del agregado, algunas células presentaron muer-
te celular programada (apoptosis), que se puede
considerar como un sacrificio “altruista” para au-
mentar la produccion de propagulos multicelu-
lares Esto suponia un principio de “cooperacion”
y division del trabajo en el cual el interés general
dominaba sobre el particular de estas células, un
hecho caracteristico de la multicelularidad.

Asi pues, en el experimento habian aparecido muy
rapidamente, por evolucién, unos genotipos con
un nuevo ciclo de vida multicelular, con reproduc-
cién por propagulos también multicelulares y cre-
cimiento determinado, puesto que los agregados se
volvian a reproducir al llegar al tamafio de los pa-
dres. Los autores del experimento encuentran que
los 25 grupos filogenéticos diferentes donde se cree
que la multicelularidad ha evolucionado de manera
independiente todavia son pocos, vista la facilidad
de obtenerla en el laboratorio.

El lector pensara, con razén, que la mayoria de los
multicelulares tienen un organizacién mucho mas
compleja que los agregados de levadura o que Vol-
vox. Pero la diferenciacién progresiva por especia-
lizacion puede ser el fruto de largos procesos selec-



tivos. Que los primeros pasos sean relativamente
sencillos ayuda mucho a entender la reiterada apa-
ricion de la multicelularidad. Los pasos a una verda-
dera multicelularidad compleja con division de fun-
ciones, a partir de divisiones de células que después
permanecen juntas, seguramente se ha producido
unas cuantas veces, pero no veinticinco.

En estudios de desarrollo (Rokas, 2008) se ha
visto que la caja de herramientas genética para
la multicelularidad en animales la forman unos
pocos centenares de genes que pertenecen a una
docena de familias génicas implicadas en proce-
sos de adhesion, comunicacion y diferenciacion.

Cooperacion entre individuos

La cooperacion ha aparecido también a otra escala,
entre individuos multicelulares de la misma especie,
y en este caso se han repetido algunas caracteristicas
del que acabamos de ver: sacrificio altruista, division
del trabajo y especializacion de los organismos, con
diferenciacion anatémica (insectos eusociales), o so-
cial (jerarquias, clases sociales) y cultural. Esta es una
transicion diferente. También aqui el término “coope-
racion” se tiene que limpiar de ideologia. Un esclavo
podria encontrar, con razén, una tomadura de pelo
que le dijeran que coopera.

Seguramente, hay que partir de un principio muy
general: cuando varios organismos coinciden en el
tiempo y en un marco espacial relativamente aco-
tado, se pueden producir interacciones entre ellos.
Esto implica que, para cada organismo, sus vecinos
de la misma especie u otras forman parte de su me-
dio selectivo. Hay que pensar que el comportamien-
to de los unos hacia los otros, en primera instancia,
esta regido por razones de interés propio. Los otros
pueden ser fuente de alimento (presas, huéspedes) o
de peligro (depredadores, parasitos). Puede ser que
los restos de la comida de uno sean aprovechables
para otros (comensalismo). O que la interaccion
genere beneficio a las dos bandas (mutualismo).
En este caso, la seleccion puede, a veces, actuar en
el sentido de hacer las dos partes cada vez mas in-
terdependientes, hasta que sea apropiado hablar
de simbiosis. O puede ser que uno de los dos, por
razones de tamafio, de movilidad o de habilidades,
llegue a controlar al otro, ofreciéndole un habitat
pero quitandole autonomia (incorporacion como
endosimbionte, esclavismo, trofobiosis, domestica-
cién), a veces llegando al extremo de “robar” parte
del DNA del otro y apropiarselo para garantizar que
el otro sélo se reproducira y funcionara bajo su con-
trol. Algo parecido hacemos los humanos, mediante
la cultura, con plantas y animales domésticos.

La cooperacién entre individuos de la misma es-
pecie es la base de la vida social. Es probable que
las causas de la evolucion hacia la vida social ha-
yan sido variadas. Una que puede haber sido im-
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portante es la defensa contra los depredadores.
También lo puede haber sido la mejora de las
probabilidades de éxito en la captura de presas.
Se pueden encontrar muchos ejemplos de com-
portamientos colectivos en los dos casos. Y estos
comportamientos no se limitan a individuos de
una sola especie. Por ejemplo, se conocen ataques
“cooperativos” de delfines y aves para pescar: las
aves localizan bancos de peces, los delfines los
hacen subir cerca de la superficie y todos comen.
También se sabe de delfines que cooperan con
pescadores, se han estudiado casos en el sur del
Brasil, en las costas de Mauritania y con abori-
genes australianos. Esto se ha relacionado con el
comportamiento muy social de los delfines y, en
el caso del Brasil, se ha podido ver que solamente
una parte de la poblacion de delfines coopera con
los humanos y que son precisamente los indivi-
duos que también se muestran mas cooperativos
dentro de las relaciones sociales que se producen
en la poblacion de delfines. No es impensable que
la alianza entre humanos y lobos empezara de este
modo en la caza de grandes herbivoros.

Un comportamiento social cooperativo intere-
sante es el de pajaros en la defensa de los nidos.
Un trabajo reciente indica que la distribucion
geografica de los pajaros que cooperan en la
defensa de los nidos y la de los pajaros que se
comportan como los cucos, parasitando los ni-
dos de otras especies (poniendo sus huevos en
ellos) estan estrechamente correlacionadas. Los
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parasitos obtienen un cuidado mejor de los hi-
jos ocupando nidos que son defendidos social-
mente. A la vez, los defensores sociales limitan
mejor los casos de parasitismo (Feeneyet et al,,
2014). Queda por saber qué promovié inicial-
mente la cooperacion en este caso.

Ni la visién mas dura de la vida, de “garras y colmi-
llos”, ni la vision idilica de la “cooperacion” universal,
dan por si solas el cuadro completo. Este mas bien
recuerda el mundo de los negocios, en que cada cual
mira de hacer lo que mas le conviene, aprovechan-
dose de los otros o, al contrario, formando alianzas
de conveniencia. Pero un problema al cual se ha
dado muchas vueltas es el del altruismo.

cPor qué existe el altruismo?

Ya en el mundo de las células se plantea el tema
del altruismo. ;Qué hace que, en organismos
como Volvox, algunas células se especialicen
en la reproducciéon mientras las otras dejan de
reproducirse? ;Se trata de un sacrificio de los
objetivos individuales en beneficio de los co-
lectivos? Y, si lo es, ;como se explica desde el
punto de vista de la evolucidon? Las explicacio-
nes pueden ir desde el reduccionismo extremo
de la tesis del gen egoista a las que recurren a
la seleccion multinivel.



En los insectos eusociales, encontramos también el
sacrificio de la reproduccion en las hormigas o abejas
obreras o guerreras, en beneficio de las reinas, y éste
es un caso que fue objeto de mucha teoria. La explica-
cién que tuvo mas aceptacion es la seleccion de paren-
tesco, generalizada por la teorfa de Hamilton (1964)
de la inclusive fitness, es decir, del grado de adaptacion
que resulta de la suma de la capacidad de un indivi-
duo para dejar descendientes y criarlos mas el nime-
ro de equivalentes a descendientes propios que puede
dejar por el hecho de ayudar a otros individuos. La
idea subyacente es que los parientes comparten par-
te de sus genes y que ayudar a un pariente equivale a
aumentar el éxito de los genes propios. Se considera
habitualmente que el trabajo de Hamilton complet6 la
sintesis neodarwiniana, al introducir las interacciones
sociales, y lo hizo desde una perspectiva centrada en
los genes. No vamos a entrar aqui en la argumenta-
cion ni en las discusiones, ultimamente considerables,
sobre la explicacion de Hamilton.

Enlosinsectos eusociales, el comportamiento “altruis-
ta” (no reproducirse para dedicarse a otras funciones,
como proteger y alimentar a la reina) no depende de
la voluntad de los individuos, sino que les es impuesto
por cddigos genéticos o reguladores que lo determi-
nan. Y es que, en este caso, el concepto de altruismo
bioldgico, como pasa con la palabra cooperacion, no se
corresponde con el que usamos habitualmente, sino
que se refiere a una conducta que beneficia a otros en
detrimento de las posibilidades reproductivas del in-
dividuo, sin que cuente si es 0 no una conducta volun-

taria. Cuando el altruismo se hace en favor de parien-
tes, y se niega a otros individuos que, incluso, pueden
ser eliminados (esto es frecuente en insectos sociales),
es mas adecuado quizas denominarlo nepotismo.

Trivers (1971) propuso la teoria del altruismo reci-
proco, basada en la teorfa de juegos. Lo que nos dice
esta teoria es que, si dos individuos, incluso de espe-
cies diferentes, interactan reiteradamente, es posible
que se produzca un comportamiento altruista por la
expectativa de devolucion del favor por parte del otro
en algiin momento posterior. Se ha discutido silos ca-
sos de altruismo reciproco pueden ser explicados por
la via mas sencilla del mutualismo, pero en todo caso
seguimos hablando de conductas en que el altruismo
contiene objetivos egoistas. Se ayuda ahora, esperan-
do recibir ayuda reciproca en otra ocasién. En un sis-
tema social, ademas, aquel individuo que no devuelve
los favores recibira un castigo colectivo, y el que pueda
castigar al tramposo y no lo haga sera castigado a su
vez o mal visto (el pan nuestro de cada dia en las so-
ciedades humanas). La seleccion natural puede haber
contribuido a generar este tipo de relaciones, puesto
que reforzar los lazos sociales es un factor de éxito.

En una sociedad, algunos pueden romper la re-
gla general de cooperar y hacerlo con finalidades
estrictamente egoistas. Pasa un poco como en el
caso del mimetismo, en que una especie inofen-
siva adopta el aspecto de una venenosa: funciona
mientras el nimero de individuos “disfrazados”
sea un porcentaje pequefo. Una sociedad puede

Jaume Terradas |

151



152

funcionar con un tanto por ciento modesto de
ladrones y asesinos, pero por encima de algtin
umbral ya no se puede hablar de sociedad.

Por lo tanto, por lo que hace a los comportamientos
sociales la seleccion puede haber favorecido a aquellos
consistentes en apostar por una ayuda reciproca y; al
mismo tiempo, a aquellos que lleven a castigar a quie-
nes no sean colaboradores: probablemente, para que
esto funcione sdlo hace falta que se produzca un mo-
derado “ajuste” selectivo de las respuestas emociona-
les en relacion a los otros. En los humanos se pueden
obtener resultados parecidos por la via cultural. Sepa-
rar entre lo que es genético y lo que es cultural resulta
siempre dificil, puesto que suelen darse las dos cosas
a la vez. En todo caso, los comportamientos coopera-
tivos y de castigo a los insolidarios se encuentran en
otros animales, ademas de los humanos, hecho que
indica que pueden estar arraigados en procesos selec-
tivos y reforzados culturalmente.

En sociedades de vertebrados es frecuente que se en-
cuentren individuos que, aparentemente, sacrifican
sus intereses egoistas. Por ejemplo, los que, mien-
tras los otros comen, quedan al acecho y avisan de la
proximidad de depredadores, cosa que puede atraer
la atencién de los depredadores sobre ellos. Se ha
discutido que esto fuera significativo, puesto que los
avisos generan un movimiento masivo de fuga en el
que los avisadores suelen quedar camuflados, pero no
deja de ser cierto que han estado alerta en beneficio
de los companeros que, mientras tanto, comian. Al-
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gunos comportamientos que parecen altruistas pue-
den tener objetivos egoistas: ofrecer comida a otros
individuos se puede hacer para merecer los favores de
una hembra o para adquirir un rango mas alto en la
jerarquia social. Cuidar de los hijos es un sacrificio,
pero la seleccion se ha encargado de estimular este
comportamiento a través de las caracteristicas morfo-
légicas infantiles, las reacciones hormonales, etc.

Pero también existe un altruismo en el sentido fuerte,
que es dificil de encajar con las teorfas de Hamilton o
Trivers. ;Por qué algunos animales adoptan crias de
la propia especie (hecho bastante frecuente en aves y
mamiferos) o incluso otras especies (perros que adop-
tan gatos o ardillas, lobos que adoptan humanos, etc.),
o que ayudan a compafieros enfermos o heridos (ce-
taceos, licaones y otros canidos, chimpancés y bono-
bos, humanos), o incluso a animales otras especies?
Estos comportamientos no parece que tengan rela-
cién con genes egoistas. En chimpancés y humanos,
los experimentos demuestran que, estadisticamente,
los individuos muy jévenes ayudan desinteresada-
mente, y de manera espontanea, a un adulto o joven
en alguna actividad (no es menos cierto que, incluso
en los muy jovenes, se presentan también comporta-
mientos agresivos). ;Es que existe una programacion
dela cooperacion desinteresada y un aprendizaje pos-
terior de cuando se tiene que aplicar?

Asilo haria pensar el hecho de que, cuando los indivi-
duos son algo mas grandes, el que ayuden o no puede
estar condicionado por el comportamiento previo del



individuo a quien se tendria que ayudar: si éste se ha
mostrado colaborador con otros, se la ayuda, si no, se
lo castiga no ayudandolo (el principio de pagar con
la misma moneda, ojo por ojo o, como se suele de-
cir en la literatura técnica, tit for tat). Pero también es
cierto que a menudo se ayuda a personas que no se
han visto nunca antes y que no se espera volver a ver,
o que algunos individuos se resisten a que ellos mis-
mos u otros reciban tratos injustos. Una motivacion
egoista puede ser la de hacerse una reputacion que, en
el futuro, podria ser beneficiosa, pero no siempre es
seguro que esta motivacion exista. Castigar a quien no
coopera puede ser considerado altruista, puesto que a
veces tiene costes para aquel que castiga.

En las versiones mas fuertes de cooperacion, no se
espera beneficio, ni inmediato ni a la larga. Lo que
existe es una tendencia a compensar el “buen” com-
portamiento social de los otros y a castigar a quienes
rehtiyen las normas, todo esto por encima del interés
propio. La explicacion se halla, seguramente, en una
propension innata a odiar la injusticia y a valorar po-
sitivamente los “buenos” comportamientos, es decir,
en unas emociones para las cuales tenemos una pro-
pension innata. No hay que decir que todo esto no se
manifiesta de una manera directa, sino mediatizada
por las culturas. He discutido mads estas cuestiones
en otro lugar (Terradas, 2006).

El tema del altruismo en biologia estd muy rela-
cionado con el de los niveles de seleccion. Es mas
facil aceptar que en la seleccion hayan prevaleci-

do los comportamientos altruistas, incluso en el
sentido fuerte, si funciona una seleccién de grupo.
Este tema lo trataremos después, pero hacemos
aqui una breve introduccion. El contexto inicial
es, por ejemplo, el de una especie a la que le resul-
ta mas facil cazar sus presas si varios individuos
cooperan. Es una situacién habitual en algunos
peces y pajaros, en los canidos, delfines, primates,
etc. La seleccidn actua favoreciendo a los indivi-
duos que tienden a ser méas cooperadores, puesto
que les es mas facil obtener comida, reproducirse
y alimentar a las crias. El razonamiento se podria
extender a la seleccion de comportamientos al-
truistas: en un contexto cooperativo, el aumento
de toda forma de solidaridad beneficia al conjunto
del grupo y sera seleccionado positivamente.

En el decurso de la evolucion humana, transcurrido
sobre todo en poblaciones muy pequefias de caza-
dores-recolectores, el altruismo tenia muchas posi-
bilidades de favorecer al grupo. Podria ser que, en
sociedades mayores, la persistencia del altruismo sea
un fantasma de un comportamiento que era adapta-
tivo en la vida de aquellos grupos cazadores-recolec-
tores. Sea como fuere, el altruismo esta en nuestra
naturaleza tanto como el egoismo o la agresividad.
Pero esto del fantasma no me convence, porque el
fenémeno no es s6lo humano.

Plutarco ya decia que los delfines eran admirables

porque ayudaban sin esperar recompensas. Mucha
literatura popular habla de salvamentos de humanos,
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perros o focas por delfines y de algunos casos en que
intervienen otros animales. Este tipo de altruismo,
como el altruismo extremo en humanos, parece dificil
de explicar por los mecanismos hasta ahora expues-
tos. Quizas la estrategia conceptual tiene que variar.

Frans de Waals (2008) cree que los bidlogos tienden
a explicar el altruismo por la funcién y los psicologos
por la motivacion, y que quizas los bidlogos tendrian
que recuperar el punto de vista motivacional para en-
tender el altruismo. Lo que se conoce como altruis-
mo directo, es decir, en respuesta a una situacion en
la que otro sufre dolor, necesidad o angustia, parece
que, evolutivamente, aparece pronto en los pajaros
y los mamiferos, y quizas existia en otros grupos.
Segin de Waals, la percepcion del estado emocional
de otro activa en el cerebro del observador represen-
taciones compartidas y un estado empatico. En los
animales mas complejos, la empatia llega a provo-
car la preocupacién por el otro y a darse cuenta de
la perspectiva del otro, y esto tendria relacién con
la capacidad de identificar la propia imagen en un
espejo y con el tema de la imitacion y las neuronas
espejo (capacidades y mecanismos que habrian evo-
lucionado al mismo tiempo).

La dindmica del mecanismo de la empatia estaria de
acuerdo con las predicciones de la seleccion de pa-
rentesco y de la teorfa del altruismo reciproco, pero
ofreceria una explicaciéon mas entendible. La propia
empatia no solo puede mover a la ayuda, en los es-
tadios mas desarrollados, sino que resulta, ademas,
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gratificante para quienes ayudan: al ver el alivio del
otro, el observador lo comparte también. Esta expli-
cacién hace que no haga falta que la ayuda se pro-
duzca por un “célculo” de beneficios posibles en el
futuro, dificil de esperar fuera de los humanos.

Un dato interesante en este sentido procede de ex-
perimentos hechos con macacos (Macacus rhesus
0 Macaca mulata), empleando juegos del tipo del
prisionero, en que el sujeto puede recibir un zumo
de frutas o no segutin la decisiéon que tome de com-
partir o no compartir con otro (sigo el comenta-
rio de Reardon, 2014). Cuando el macaco juega
con un ordenador, nunca elige compartir, pero si
esta viendo a otro macaco como segundo jugador
la propension a compartir es mayor. La actividad
cerebral ha sido seguida en un area especifica (el
cortex cingulado anterior dorsal) y se ha descu-
bierto que ciertas neuronas predicen las acciones
de otro individuo desconocido. Un choque eléc-
trico en esta drea disminuye el deseo de cooperar.
Normalmente, sin embargo, los circuitos para la
interaccion social se imponen a la respuesta egois-
ta. Una cosa parecida pasa con la tendencia a ofre-
cer una recompensa sin tener que hacer ningun
sacrificio personal. En el cerebro del que recibe
la recompensa se activa un grupo de neuronas y
en el del que la da un grupo diferente. Este ulti-
mo sdlo tiene tendencia a hacer el ofrecimiento
si puede ver al otro individuo, pero no si se trata
de un ordenador. Todo esto se puede modificar
con drogas o estimulos eléctricos, por ejemplo la



oxitocina aumenta la sociabilidad. Desde nuestro
punto de vista, en todo caso, lo que interesa es la
importancia de la empatia en las decisiones.

El mecanismo habria evolucionado en varios pasos
que permanecen como muiiecas rusas en los anima-
les mas complejos. La empatia, como contagio emo-
cional, ha sido observada en ratas o palomas. Un
paso mas alld seria entender las razones del proble-
ma del otro y experimentar simpatia, es decir, triste-
za por lo que le pasa, y reaccionar a este sentimien-
to propio (si el otro llora, el observador también lo
hace, como pasa en los cachorros de muchos mami-
feros). Todavia un paso mas consiste en preocuparse
del otro, por ejemplo tratando de confortarlo, y esto
se da en simios, pajaros de cerebro grande, elefan-
tes, cetdceos y humanos. De aqui se puede pasar a la
ayuda con un objetivo, cosa que requiere entender el
origen del problema del otro. La argumentacién de
de Waals me parece bastante convincente.
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12. Evolucidon acompasada con el cambio ecoldogico

Adoptaré ahora (ya era hora) el punto de vista de la
ecologia. Uno de los libros mas conocidos de esta
disciplina es el de G.E. Hutchinson (1965) The Eco-
logical Theater and the Evolutionary Play (traduci-
do al castellano, véase la bibliografia). Hoy, quizas
tendriamos que insistir mas de lo que lo hacia ¢l
en las interacciones entre el drama evolutivo y el
teatro ecoldgico. Lo que pasa en evolucién es que
el teatro es rehecho por los actores a lo largo de la
obra, como en aquellos viejos films de Stan Laurel y
Oliver Hardy en que construian-destruian una casa
donde pasaba toda la historia. La idea central es
que la seleccion natural
no es un filtro constan-
te y aislado de los cam-
bios en las especies, las
especies modifican este
filtro. Las presiones se-
lectivas sobre genes y
organismos son cons-
truidas por el funciona-
miento de los organis-
mos (Post y Palkovacs,
2009). La evolucién es
un proceso que se ex-
pande continuamente
en el espacio en el que

Fig.46.George Evelyn Hutchin-
son. Foto: International Society
of Limnology (© FU via www.
limnology.org).

Fig.47. Stan Laurel y Oliver Hardy. Foto: Imsomnia Cured
Here (CC BY-SA 2.0).

opera, mediante una dinamica auto-referencial
(Goldenfeld y Woese, 2011), es decir que es un pro-
ceso histérico que tiene lugar en un espacio y en
el que las reglas del juego cambian como resultado
del mismo proceso.

Las interacciones en que los cambios ambien-
tales modifican las presiones selectivas son el
nucleo mismo de la ecologia y de la biologia
evolutivas. Las interacciones reciprocas en que
los cambios en los organismos alteran las con-
diciones ambientales son menos conocidas, a
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pesar de que son criticas para entender la evo-
lucién de la biodiversidad, la estructura de las
comunidades y la funcién de los ecosistemas.

Un concepto que esta adquiriendo gran importancia
en este sentido es el de la construccion del nicho. Un
organismo altera su medio (y los de otras especies),
y lo hace a menudo (pero no siempre) aumentan-
do sus propias probabilidades de supervivencia, por
lo menos a corto plazo. Los organismos heredan de
sus antepasados los genes, pero también heredan un
medio modificado, y las dos herencias determinan
conjuntamente el grado de adaptacion o fitness de
una poblacion y qué adaptaciones desarrollaran los
organismos para su supervivencia. Se puede hablar,
por lo tanto, de la herencia ecolégica como un as-
pecto muy importante de la evolucién.

La construcciéon de nicho es el resultado de la acti-
vidad de los organismos (eleccion del habitat, uso
de recursos, metabolismo, modificacion del espa-
cio fisico haciendo nidos, tuneles, caminos, cons-
truyendo embalses en el caso de los castores (y los
humanos), redes en el de las arafnas, modificando la
porosidad del suelo en los gusanos de tierra, acu-
mulando humus en el suelo bajo las plantas, etc.). Y
si una especie construye su nicho, quizas sin querer
construye-destruye el de otras. Las ratas aprove-
chan las cloacas que han hecho los humanos con
otros propositos y hacen de ellas uno de sus habi-
tats, como muchos animales aprovechan los cami-
nos abiertos por los elefantes. Especies no cultiva-
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das han encontrado su habitat en los cultivos o las
casas hasta el punto que ya no existen en otros lu-
gares. Los humanos alteran mucho el medio, pero
ejemplos no humanos hay muchisimos, como los
de especies que hacen nidos o guaridas (o incluso
conchas) que después otros aprovechan.

El término construccion parece que tiene una con-
notacion positiva, pero de hecho no se la tenemos
que dar porque los cambios introducidos en el en-
torno pueden tener, mas a la larga, efectos nocivos
para la propia especie y para muchas otras. Cuando
un organismo encuentra la manera de aprovechar
un nuevo recurso alimentario, también modifica
la presion selectiva sobre las propias capacidades
digestivas. Y es evidente que los cambios tienen
efectos complejos en la posterior seleccién sobre
caracteres muy diferentes: puede ser que una de-
terminada actividad, como la construcciéon de un
nido, mejore las posibilidades de apareamiento, y
a la vez aumente la proteccion frente a depreda-
dores y genere cooperacion entre los padres para
alimentar los hijos: la seleccidn actuara en todas es-
tas direcciones, las habilidades para hacer el nido,
el comportamiento de defensa, el comportamiento
complementario de la pareja, etc. Y, en cada caso,
se producen efectos inmediatos y directos pero
también efectos a mas largo plazo e indirectos, por
ejemplo a través otras especies, con resultados difi-
ciles de prever, lo que es tipico de los sistemas com-
plejos. Unos habitos ttiles pueden dejar de serlo y
convertirse en un riesgo si aparece un depredador



invasor de caracteristicas y habilidades muy dife-
rentes de los organismos de la comunidad en que
estos habitos habian evolucionado, como se ha po-
dido comprobar en las cadenas catastrdficas de ex-
tinciones de aves en islas a causa de las invasiones
por ratas, gatos o serpientes, por ejemplo.

Un precedente de la idea de construccidn de ni-
cho es el reconocimiento de especies ingenie-
ras, un tema que nuestro maestro de ecdlogos
Ramon Margalef comenté muchas veces. Se
trata de especies que modifican su entorno de
una manera muy activa, con obras fisicas. Es el
caso de los estromatolitos, las hormigas sociales
y termes, los castores, los gusanos de tierra, los
topos, los arboles o, por supuesto, los humanos,
que construyen enormes ciudades e infraes-
tructuras. Algunos ejemplos son espectacula-
res: hay termiteros y hormigueros que pueden
lograr una altura equivalente, en proporcién a
la medida de los organismos, a edificios huma-
nos de 1,5 km de altura.

Un ejemplo espléndido, aunque no tan majestuo-
s0, nos lo da el termes Psammotermes allocereus,
del desierto del Namib. Este organismo desbro-
za areas circulares de suelos arenosos comiendo
las raices de las hierbas. Los circulos, durante
mucho tiempo, se han conocido como circulos
de hadas, y sobre su origen se habia especulado
mucho. Juergens (2013) los ha estudiado a fon-
do. Los termes, al eliminar la vegetacion, crean

Fig.48. Circulos de hadas de Psammotermes allocerus, desier-
to de Namibia, en Africa. Foto: Thorsten Becker (CC BY-SA 2.0
via Wikimedia Commons).

las areas circulares donde se acumula agua por
carencia de evapotranspiracién y porque la per-
colacion a capas mas profundas es muy rapida.
Esta reserva de agua permite el crecimiento de
un circulo de plantas perennes (ausentes en los
espacios no alterados) justo en el perimetro del
area desbrozada, perimetro que esta un poco le-
vantado por la acumulacion de materiales blan-
dos y porosos hecha por los insectos.

Los termes hacen los nidos abriendo tuneles, las
paredes de los cuales revisten de tapetes de mate-
ria organica negra. Después, comen parte de las
raices de las hierbas perennes y pueden ampliar
el circulo. De este modo, se garantizan agua y co-
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mida en un medio adverso. De esta actividad se
aprovecha una muchedumbre de otras especies de
hormigas, abejas, avispas, pequefilos mamiferos y
plantas que aparecen asociadas a estos pequefios
ecosistemas. Entre las plantas hay que mencionar
una cucurbitacea (Citrullus lanatus), que hace fru-
tos que contienen mucha agua, y un arbol, Acacia
erioloba. Las dos especies arraigan dentro o muy
cerca de los circulos. Algunos animales vienen a
alimentarse de los termes, como dragones (o sea,
lagartos gecdnidos), osos hormigueros, zorros,
chacales, topos, arafias y hormigas omnivoras.
Los ecosistemas creados por los termes aumentan
mucho la biodiversidad en relacién a la de los lu-
gares vecinos y hacen posible la vida de una vege-
tacion mas desarrollada y no solo efimera.

La construccién de nicho se tendria que consi-
derar un factor de autoorganizacidén que afecta
a la evolucién. Hay que dejar de lado la vieja
idea de un ambiente subdividido en nichos pre-
tijados, cada uno de estos ocupado por la espe-
cie que en aquel momento es mas eficaz para
cada nicho. Los ecélogos nos miramos, apro-
piadamente, la evoluciéon como coevolucion
que tiene lugar dentro de redes de interacciéon
(o sea, como un fenémeno colectivo), redes en
que estas interacciones actuan sobre las tasas de
mutacién y de seleccién y que, muy probable-
mente, imponen la seleccién por la capacidad
de evolucionar, sobre todo en medios fluctuan-
tes. La construccién de nicho muestra que ver
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la evolucién como variacidén genética y selec-
cion natural es demasiado simple (Laland et al.,
1996). Sin contradecir al neodarwinismo, todo
esto sugiere que hay que ampliar el foco y con-
siderar algo mds que los genes y la genética de
poblaciones para entender la evolucidn.

La construccion de nicho puede tener alcance pla-
netario. La aparicion del oxigeno en la atmosfera,
emitido por bacterias, supuso una enorme crisis
en la historia de la vida pero permiti6 el desarrollo
de organismos aerobios. El mantenimiento de la
composicion atmosférica de la Tierra, tan diferen-
te de la de Marte o Venus, con una notable esta-
bilidad a lo largo de un par de miles de millones
de afios, es obra de los seres vivos y una buena
muestra de que la vida no sélo es objeto de selec-
cién por el medio, sino también agente de cons-
truccion del medio a una escala geoldgica. Love-
lock ha defendido, en numerosas publicaciones
(algunas editadas en castellano) y con el apoyo de
Margulis, la existencia de mecanismos regulado-
res de una fisiologia global planetaria (hipotesis
de Gaia) que controlan no s6lo la composicion at-
mosférica sino, hasta cierto punto, la temperatura.
El calentamiento global originado por el hombre
es otra muestra del alcance global que puede te-
ner la actividad de los organismos, aunque lo que
observamos en este caso no es un mecanismo de
autorregulacion, sino un riesgo de cambios autoa-
celerados que pueden poner en peligro las formas
mas complejas de vida, incluida la humana.



Eco-Evo

Algunos estudios han pasado rapidamente a ser
clasicos de la dindmica ecoevolutiva (eco-evo).
Uno de ellos (Walsh y Post, 2011) se ha hecho
sobre el clupéido anadromo norteamericano
Alosa pseudoarengus. En este pez, las poblacio-
nes que quedan aisladas por embalses dentro del
continente divergen en su morfologia de las que

contindan migrando. Como resultado, su accién
depredadora es diferente, y esto altera la selec-
cién sobre el ciclo vital, el comportamiento y
la morfologia de la presa principal, la pulga de
agua Daphnia spp. Estos experimentos demues-
tran que la divergencia genética en un organis-
mo y los impactos ecolégicos asociados alteran
el “paisaje” selectivo y promueven una serie de
cambios que se propagan en cascada por la red
trofica, porque los cambios en Daphnia, a su vez,
tienen efectos en otras especies que también se
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alimentan y en las comunidades de parasitos del
crustaceo y las de fitoplancton y microbianas de
que se alimenta la propia Daphnia.

Otro conjunto de experimentos notables son los he-
chos por David Reznick y colaboradores sobre los
famosos pececillos habituales en los acuarios tropica-
les llamados guppies (Poecilia reticulata) —veanse las
diversas publicaciones de The Guppy Project, http://
cnas.ucr.edu/guppy/publications.html-, tanto en ca-
nales artificiales como en habitats naturales. La trans-

@

Antes de la cascada, la presion
predadora es alta. Los guppies se repro-
ducen siguiendo la estrategiade lar.

Despues de 30-60 generaciones
(11 anos), los guppies transferidos se

reproducen siguiendo la estratégia de lar.

ferencia de individuos entre habitats donde existen
diferentes presiones de depredacion (en la figura, los
dos ambientes son antes y después del salto de agua),
con un seguimiento durante once afios, ha permitido
observar cambios en los ciclos de vida y en los carac-
teres que se relacionan con la seleccién r/K, como es
el caso del esfuerzo reproductivo. En los canales ar-
tificiales se ha constatado que estos cambios son ge-
néticos. Esto demuestra que las poblaciones pueden
evolucionar en escalas temporales congruentes con el
cambio ambiental, o sea bastante rapidamente.

@

Después de la cascada, la presion
predadora es baja. Los guppies se repro-
ducen siguiendo la estratégia de la k.

®

Transferencia de
individuos de la
parte bajaala
parte alta del rio.

Fig.50. Divergencia evolutiva entre poblaciones de Poecilia reticulata sometidas a diferentes presiones selectivas, segun los

resultados de The Guppy Project.
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En estudios hechos sobre sistemas depredador-
presa de rotiferos y algas (Yoshida et al., 2007)
se ha podido ver que las oscilaciones demogra-
ficas presentan desfases que son originados por
cambios evolutivos rapidos.

La accién humana estd alterando amplias zonas de
ecosistemas maduros. En los bosques lluviosos cerca-
nos a la costa meridional brasilena, un estudio recien-
te (Galetti et al., 2013) ha demostrado que la extincion
de péjaros diseminadores de semillas grandes, asocia-
da a la fragmentacion de los ecosistemas, esta provo-
cando cambios evolutivos también muy rapidos en el
sentido de una reduccién del tamano de las semillas
de la palmera Euterpe edulis, una especie considerada
clave del ecosistema. Los péjaros frugivoros disemi-
nadores incluyen varios tucanes, un tipo de pavo (Pe-
nelope superciliaris), un pajaro campana (Procnias nu-
dicollis) y un tordo (Turdus albicollis). La desaparicion
de esta fauna provoca una rapida evolucion hacia la
reduccion de tamano de los frutos de la palmera, que
se traduce en una disminucion del reclutamiento de
nuevos individuos por debilitamiento de las plantulas
nuevas, mas mortalidad, etc.; todo esto se agrava con
la aridificacion del clima.

También se ha podido ver que, en algunos sistemas
como los de Prochlorococcus estudiados por Chis-
holm y su equipo (Sullivan et al., 2008; Chisholm
obtuvo el Premio Ramén Margalef en 2013), los vi-
rus y sus huéspedes bacterianos intercambian genes
repetidamente, formando un “banco” de diversidad

genética colectivo. En situaciones como ésta, hay
que ampliar el foco sobre el sistema del genoma a
una verdadera red de intercambio de genes entre
bacterias y virus. Es posible que la red entera forme
un conjunto sometido a seleccion.

Un tema que actualmente preocupa mucho del
cambio ambiental es el de los efectos que la acidifi-
cacion de los océanos por el incremento del dioxi-
do de carbono a la atmoésfera pueda tener sobre los
organismos. Pespeni et al. (2013) han hecho expe-
rimentos con larvas procedentes de siete poblacio-
nes de un erizo de mar, Strongylocentrotus purpura-
tus. Los adultos fueron cultivados en condiciones
realistas, segiin los modelos, de concentraciones
de CO2 futuras. Las larvas no presentaron dema-
siada respuesta en su morfologia y desarrollo a las
elevadas concentraciones de CO2, pero se estudia-
ron 19.493 loci y se encontraron cambios alélicos
que afectaban a 40 clases diferentes de proteinas
relacionadas con centenares de loci, especialmen-
te en genes relacionados con la biomineralizacion,
el metabolismo de los lipidos y la homeostasis i6-
nica, que son genes activos en la construccion del
esqueleto y que interactiian con la regulacion del
pH. Esta variaciéon genética muy poco expresada
podria ser, segtin los autores, un reservorio de resi-
liencia para los cambios futuros.

El tema de las especies ingenieras no es en absolu-
to anecdotico, porque estas especies pueden ma-
nejar una cantidad especialmente importante de la
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energia disponible dentro del ecosistema. Hemos
explicado en otros lugares (Terradas, 2006; Terra-
das y Pefiuelas, 2012) que la nocién, tan repetida
en los libros elementales de ecologia, de piramide
tréfica, con los productores primarios en la base y
un ledn, una aguila o algun otro gran depredador
en la cumbre, no es demasiado acertada. Para em-
pezar, seria mas logico invertir la piramide, puesto
que cada vez queda menos energia. Y después, sin
negar el papel importante que tienen los grandes de-
predadores sobre el conjunto del sistema, habria que
poner de manifiesto que suelen ser mds importan-
tes otros elementos, en especial organismos sociales
ingenieros que son generalistas, es decir que comen
en diferentes niveles de la piramide. Los humanos y
los insectos sociales son ejemplos, y a menudo do-
minan sus ecosistemas superando en biomasa a los
otros animales. La capacidad para aprovechar tipos
de alimentos muy variados mejora con la vida social
y con el desarrollo de una gran variedad de compor-
tamientos (y por lo tanto de habilidades intelectua-
les), o sea que vida social e inteligencia pueden ser
el resultado de una constante seleccién en favor de
diversificar el uso de recursos que, uno a uno, no son
muy abundantes. Los trabajos del investigador del
CREAF Daniel Sol y colaboradores han demostra-
do que la medida del cerebro en proporcion a la del
cuerpo predice la capacidad de las especies de aves
y mamiferos para introducirse en ambientes nuevos
(Sol 2009; Sol et al., 2005, 2008, 2012) y ser invaso-
res de éxito, hecho que va ligado a la capacidad para
aprovechar recursos muy diversos.
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Plantear asi las cosas seria conveniente para situar a
los humanos en un contexto ecologico y evolutivo
apropiado al desarrollo de sociedades complejas y de
capacidades de comunicacion e inteligencia elevadas.

De todas maneras, mas que como unas piramides, las
relaciones ecoldgicas se tienen que visualizar como
unas redes muy complejas. Los estudios tedricos so-
bre dinamica de redes han adquirido una importancia
creciente en ecologia, tanto a la hora de considerar los
flujos de energia como a la hora de estudiar las relacio-
nes mutualistas entre plantas y polinizadores u otros
sistemas en que se encuentran muchos elementos en
interaccion. Jordi Bascompte, que ha sido investiga-
dor del CSIC en la Estacién Experimental de Dofiana,
en Sevilla, es uno de los mas destacados impulsores
de esta linea de trabajo sobre redes (vease Bascompte
y Luque, 2011). Parece que las redes mutualistas (p.e.,
plantas y polinizadores o dispersores de semillas) y las
antagonistas (redes de presas, depredadores y compe-
tidores) tienen organizaciones diferentes. En las redes
mutualistas, se observa que existen grupos de especies
que muestran un grado de interaccion mas fuerte, que
suelen ser plantas y animales generalistas, encajados
como nucleos en el interior de la red total (y esto se
puede repetir en una estructura de muiiecas rusas),
y que estos nucleos son mas resistentes a la pérdida
de alguna interaccion. Estos nucleos coevolutivos
pueden determinar la evoluciéon del conjunto. Los
especialistas de uno de los grupos (plantas o polini-
zadores) interactiian sobre todo con los generalistas
del otro, que son mas estables. Las interacciones son



débiles y asimétricas: si una planta depende mucho de
un animal, éste no depende mucho de la planta y vi-
ceversa. Ademds, las especies que estan emparentadas
filogenéticamente suelen interaccionar con el mismo
conjunto de especies.

La organizacion encajada hace a la red mas resistente,
pero una perturbacion fuerte puede hacer que la ex-
tincion afecte en alud a especies emparentadas, por su
posicion similar dentro de la red. Este punto puede ser
relevante para entender los procesos de variaciones
taxonomicas repentinas. Por otro lado, las caracteris-
ticas de una especie de uno de los grupos favorecen la
convergencia en caracteres complementarios de espe-
cies del otro grupo (una planta con corola larga hace
que se produzca una seleccion en favor de insectos de
trompa larga de diferentes especies). Por un lado, las
especies que polinizan la misma planta compiten por
el mismo recurso pero, por otro lado, contribuyen a
favorecer la abundancia de la planta y esto disminuye
la competencia, de forma que este tipo de estructuras
asociativas permite elevadas diversidades. Plantas con
flores e insectos son dos grupos con mucha diversi-
dad. En cambio, si una interaccion se hace muy fuerte,
la diversidad puede disminuir.

Las redes antagonistas serian menos cohesivas
que las mutualistas. Parece que estan constitui-
das por grupos de especies que interaccionan
en un proceso coevolutivo del tipo carrera de
armamentos (o modelo de Tom y Jerry), pero
los diferentes grupos estan bastante aislados los

unos de los otros. Esto no quiere decir que no
pueda haber, en algunos casos, estructuras en-
cajadas. Este es un tema en el que todavia hay
mucho camino por correr.

Evolucion y sucesion ecoldgica:
las ideas de R. Margalef

Creo que, en un libro sobre evolucién hecho por
un ecdlogo catalan, no puede faltar una revision
sobre las ideas de Ramdén Margalef en relacion a
este tema, que son muy originales y quizas no han
recibido toda la atencién que merecen. Margalef
fue un verdadero naturalista, en el sentido en que
lo han sido Darwin, G.E. Hutchinson o E.O. Wil-
son. Consideraba todas las manifestaciones de la
naturaleza con una curiosidad inagotable. Esto le
proporciond un inmenso bagaje de conocimien-
tos sacados de la observacion y el trabajo de cam-
po, sobre todo en limnologia y ecologia marina,
pero también en algunos grupos de organismos
terrestres, que completaba con experimentos y
modelos. Al mismo tiempo, trataba siempre de
recorrer el camino entre aquello que es particular
y aparentemente anecdético y lo que es general:
era un teorizador, interesado por la fisica, la qui-
mica, la teoria de la informacion o la de juegos.
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Margalef empez6 a publicar en revistas espafiolas en
1943. Se interes6 pronto por la evolucion, y, a pesar
de que toco aspectos diversos, en sus propuestas te6-
ricas casi siempre la relacioné con la sucesion ecolo-
gica. El afo 1958 ya hizo una comunicacién en el XV
Congreso de Zoologia, en Londres, que pas6 desa-
percibida y que recuperd diez anos
después en su Perspectives in Ecolo-
gical Theory que publicé en Prince-
ton. En sus trabajos se encuentran
muchos comentarios interesantes
sobre varios aspectos evolutivos,
pero también algo mas. Margalef es-
bozo (en contacto con los hermanos
Odum vy otros ecélogos destacados
de las décadas entre 1950 y 1980)
una teoria de las relaciones entre
evolucion y ecologia que creo que

Margalef partia de un gran interés por la termo-
dinamica. Veia la organizacion de la complejidad
bioldgica y ecoldgica regida por el establecimiento
de conexiones o acoplamientos entre sistemas mas
disipativos y otros mas eficientes y conservativos
que se autoorganizaban mejor. En estos acopla-

J

mientos, parte de la energia de los
primeros alimentaba el funciona-
miento de los segundos, como en
la relacion entre el sistema digesti-
vo y el nervioso, entre la presa y el
depredador o entre las sociedades
poco desarrolladas y las ricas. Estos
sistemas acoplados no se basaban
solamente en los flujos metabdlicos
de energia y materiales: se produ-
cia también un aprovechamiento
de flujos exosomaticos (como el

ha sido poco explorada posterior-
mente, seguramente debido al cam-
bio de paradigma que se produjo en
ecologia a los inicios de 1980 en una
direccién mas reduccionista.

El hecho es que hoy tenemos un volumen muy
considerable de trabajos que relacionan ecologia
y evolucion desde muchos puntos de vista, pero
sufrimos una clara carencia de teoria unificadora.
Quizas valdria la pena reconsiderar el esfuerzo teo-
rico de Margalef y explorar a fondo las posibilida-
des. Es facil descubrir que no pocas de sus ideas
son todavia de indudable actualidad.
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Fig.51. Ramon Margalef, el gran ma-
estro catalan de la ecologia. Foto:
Departamento de Ecologia de la UB
(® FU via www.ub.edu).

agua evapotranspirada que sube
nutrientes a las hojas o como los
combustibles que los humanos
usan para desplazarse o desplazar
materiales), y la generacion de ar-
tefactos exosomaticos (desde las madrigueras y ni-
dos a las autopistas, los ordenadores o las protesis).
Margalef decia que cualquier disipacion de energia
deja detras suyo un aumento de informacién. Esto
se acerca a una formulacion que ha sido considera-
da por algunos como la “cuarta ley” de la Termodi-
namica: en todo proceso real es imposible disipar
una cantidad de energfa en un tiempo finito sin
crear ninguna estructura, ni que sea efimera.



Margalef (1962) buscé una conexioén entre estas
ideas y las de la teoria de sistemas generales de von
Bertalanfly. Presentaba la evolucion como acumula-
cién de informacion e historia y hablaba de circui-
tos recurrentes que permiten la persistencia de la
informacion en los sistemas disipativos: decia que
se superponen nuevos subsistemas con mas infor-
macion que “esclavizan” a los anteriores. Afiadir un
nivel tréfico superior a un sistema supone, en efecto,
“rejuvenecer” o acelerar los niveles inferiores, explo-
tados por el nuevo. El sistema deviene, en conjunto,
mas estable. Aparece aqui una vision jerarquizada de
la construccion de la complejidad ecoldgica.

Establecidas las bases de una organizacién jerarquica
de la complejidad a partir de la termodinamica, Mar-
galef se interrogaba sobre la diversidad prodigiosa
de la naturaleza y de cdmo aparecia en las diferentes
comunidades, es decir, en los diferentes tipos de eco-
sistemas. También aqui la termodindmica y la teoria
de la informacién podian aportar algo. La diversidad
se relacionaba con la complejidad y el grado de orga-
nizacién, y esto implicaba orden o entropia. En esta
linea, Margalef propuso una medida de la diversidad
que empleaba la formula de Brillouin para la entropia,
equivalente ala de Shannon para la informacion. Pero,
ademas de encontrar una medida apropiada de la di-
versidad, lo que Margalef queria era entender las rela-
ciones entre sistemas menos y mas diversos, porque
esto ligaba con lo que hemos dicho antes de cémo se
organiza la complejidad con acoplamientos entre sis-
temas mas disipativos y otros mas autoorganizativos.

De manera regular, los primeros presentaban menos
diversidad, con una distribucion de abundancias de
las especies muy desigual, y los segundos mas diver-
sidad y distribucién de abundancias mas equilibrada.

;Y como eran las especies en los dos tipos de siste-
mas? Eugene Odum y Margalef elaboraron tablas de
atributos que otros autores completaron en diferentes
aspectos. Sefialaban diferencias en la duracién de la
vida (mas corta y mas larga respectivamente), la me-
dida del cuerpo, la produccion de descendientes, la
esperanza de vida de estos, etc. También observaban
diferencias entre los dos tipos de sistemas considera-
dos en conjunto mediante parametros macroscopicos
como las producciones bruta y neta, la respiracién o
la relacién produccion/biomasa. Margalef explico, en
un grafico conocido, como el mandala del plancton,
los cambios en las especies dominantes que se produ-
cen durante los procesos de sucesion en los lagos de
aguas templadas a lo largo del afo. Los atributos de
las especies dominantes en cada fase se relacionan con
un gradiente perturbacion-estabilidad de este medio.

Por lo tanto, las condiciones del medio y sus varia-
ciones temporales locales no informan solamente
de las caracteristicas de las especies, sino incluso de
su manera de evolucionar (selecciéon r-K). En base
al comportamiento poblacional en ecosistemas de
los dos tipos, uno mas disipativo y el otro mas au-
toorganizativo, se podia advertir que en los prime-
ros las especies estaban sometidas a una seleccion
de tipo r y en los segundos a una de tipo K. Este fue
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un aspecto al que Margalef dedicé mucha atencion.
Todavia hoy el tema de las selecciones de tipos r y
K aparece en trabajos muy importantes de eco-evo.

A principios de la década de 1960, y seguramente
antes, Margalef (1962a, 1962b) ya habia relaciona-
do los dos tipos de sistemas de que estamos hablan-
do con los extremos de un proceso de sucesion.
Todas las sucesiones avanzan hacia la minima di-
sipacién de energia posible. Las presiones de selec-
cion asociadas a la sucesion presentan la tendencia
general a reducir el flujo de energia y a aumentar
la complicacion y la homeostasis (Margalef, 1974).
En general, aumentan las propiedades asociadas a
la madurez, entre otras las que tienen que ver con
relaciones muy complicadas y sutiles entre especies
(cripsis, mimetismo, etc.).

Por supuesto, las sucesiones no son eternas y, de
vez en cuando, se acaban o se produce un reinicio
catastrofico: se vuelve a un punto anterior en que
existe mas disipacion de energia y predomina la
seleccion de tipo r.

Y aqui Margalef introdujo una idea clave, la de la
adherencia entre los procesos de sucesion y de evo-
lucién. La evolucion es siempre coevolucion, y siem-
pre tiene lugar en el marco de ecosistemas, pero es-
tos ecosistemas son dindmicos, estan en constante
cambio sucesional (adelante, en un proceso lento de
construccion, o atras, en una regresiéon a menudo re-
pentina). Entonces, el cambio sucesional empuja la
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evolucion de las especies o tira de ella (1968, 1997).
Margalef hablaba de un mecanismo vis a fergo, una
especie de cinta transportadora de la sucesién que
introduce cierta direccionalidad en la evolucion: esto
explica que diferentes lineas filogenéticas progresen
en paralelo, aunque a ritmos diversos. Margalef ha-
bl inicialmente de una especie de ortogenia, aunque
a continuacién reconocié que quizds era mejor no
emplear este término, y de hecho lo abandon¢ en sus
publicaciones posteriores. Habia que evitar la con-
fusion con el finalismo. En efecto, no se trata de que
las especies sigan una especie de programa dirigido
a unos objetivos finales, sino que el teatro ecoldgico,
cambiando en una direccion, arrastra y hasta cierto
punto orienta la evolucion de las especies. La orienta,
pero no la determina totalmente.

Las especies pueden saltar de unos ecosistemas a
otros si las condiciones no les son bastante favora-
bles, y mantenerse en estadios sucesionales iniciales
en lugar de “adaptarse” a condiciones mas madu-
ras. Pero si se mantienen en la cinta transportadora
de la sucesion, y en un medio constante, muestran
una tendencia ineludible a que la plasticidad del
desarrollo ante el medio disminuya y se produce
una canalizacién hacia la autorregulacion del de-
sarrollo, hacia una ontogénesis mas determinada
y una fenogénesis que pierde sentido adaptativo.
Las posibilidades evolutivas se cierran y sélo se
puede salir por neotenia y algiin otro mecanismo
mas raro. Los ambientes heterogéneos favorecen la
plasticidad en especies pequenas y de vida corta.



A partir de este planteamiento, Margalef reinterpre-
taba la teoria de los equilibrios puntuados diciendo
que el cambio evolutivo significativo se produce so-
bre todo en coincidencia con acontecimientos mayo-
res de la especiacion por ramificacion —que estarian
mas cercanos a los estadios iniciales de la sucesiones
ecologicas- y estd, en cambio, mucho menos ligado
a los productos evolutivos de los estadios avanzados
de la sucesion (creo que, con acierto, evitaba el de-
bate entre microevolucién y macroevolucién). Los
medios fluctuantes o que han sufrido cambios im-
portantes recientes podrian ser oportunidades para
la evolucién, y las innovaciones se propagarian hacia
los lugares mas estables. En estos, se ve una tenden-
cia a alargar la duracién de la vida y a aumentar la
medida del cuerpo, con modificaciones sélo de de-
talle, de especializacion, mientras que la especiacion
por ramificacion se darfa mas en situaciones compa-
rables a los primeros estadios sucesionales.

Quizas vale la pena observar que Margalef situaba la
accion selectiva no tanto en el individuo ni, por su-
puesto, en los genes, sino en la poblacién y, finalmen-
te, en la especie: en la historia de la especie “se hacen
sumables’, decia, los actos de seleccion realizados en
diferentes momentos y lugares (Margalef, 1962a).

En suma, para Margalef las propiedades del eco-
sistema dependen de los organismos que lo com-
ponen, pero la evolucidon de estos esta controlada
por un proceso de autoorganizacion Asi, apuntaba
hacia un proceso multinivel complejo en el ecosis-

tema entero, un planteamiento muy poco ortodoxo
para la época, y todavia hoy. En sistemas mas ma-
duros, encontramos una tasa de renovaciéon mas
lenta y un incremento de la interdependencia (in-
tercambio de sustancias ectocrinas, especies mas
estenofagas, desde la alimentacion por filtrado no
selectivo hasta la captura selectiva, etc.).

Maynard-Smith reclamaba una teoria de los ecosis-
temas en que las especies evolucionen por seleccion
natural. Margalef no estaba de acuerdo. Decia: por su-
puesto que evolucionan por seleccion natural, pero el
contexto define quién pasara la prueba. Y el contexto
cambia a lo largo del proceso histdrico de la sucesion.
Lo que proponia es poner la sucesion en el centro de
la reflexion ecologico-evolutiva, hacer hincapié en el
teatro ecoldgico hutchinsoniano, pero considerando,
como ya hemos explicado, que este no es un marco fi-
jado sino dinamico, porque esta en constante proceso
autoorganitzativo. No son sélo las especies las que se
autoorganizan evolucionando, lo hacen en un marco
que es también autoorganitzativo y que impone orien-
taciones y restricciones a las especies.

Pensaba Margalef que la complejidad ecoldgica no
se genera naturalmente por seleccion, tal y cémo se
aplica este concepto a las especies, pero la comple-
jidad, y el retraso en la tasa de renovacion y otras
propiedades que se alteran de manera sistematica en
el curso de la sucesion, establecen el entorno aniso-
tropico dentro del cual juega la evolucion. La regu-
laridad mas importante es la alternancia entre perio-
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dos de cambio rapido, catastrdficos, y periodos de
cambio lento, constructivos. Se producen perturba-
ciones de todos los tamaios, y encontraba una regu-
laridad que, una vez explicada, parece evidente: las
mas pequefias son muy frecuentes, las muy grandes
cada vez mas raras (Margalef, 1986), o sea que, en el
espectro de perturbaciones, la frecuencia se correla-
ciona inversamente con su magnitud o intensidad.
El Big Bang se puede considerar una perturbacién
enorme y Unica en nuestro universo. Las perturba-
ciones muy grandes (caidas de meteoritos, episodios
de mucha actividad volcanica, liberacion repentina
de gases del fondo del mar, por ejemplo) han provo-
cado grandes extinciones, pero son fenémenos de-
masiado raros y las especies no pueden evolucionar
para defenderse. En cambio, las perturbaciones que
tienen lugar con frecuencias del orden del afio o del
dia si que actian selectivamente y generan respues-
tas adaptativas. En todo caso, “el proceso construc-
tivo es lento, en cambio no es posible desmontar de
manera pausada lo construido” (Margalef, 1997).

La posicion del hombre dentro de la naturaleza inte-
resaba mucho a Margalef. El hombre tiene un efecto
“rejuvenecedor’, es decir, provoca una regresion del
conjunto de la biosfera (como pasa cuando se anade
un nivel tréfico superior en un ecosistema). En 1973,
escribio un capitulo para un libro editado por Sioli
en Friburgo sobre la teoria ecolédgica y la prediccion
en el estudio de la interaccién entre el hombre y el
resto de la biosfera, que reincidia en este tema y lo
trataba con mas extension. Empezaba tratando el lu-
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gar del hombre en la teoria ecoldgica. Naturalmente,
la postura de Margalef no era antropocéntrica. Des-
tacaba que el hombre moderno hace un uso enorme
de energia no alimentaria y que hay que hablar de un
metabolismo externo o cultural, pero también insis-
tia en que el exometabolismo se encuentra en todos
los otros organismos en menor o mayor medida.

El tema del exometabolismo llevaba a la importan-
cia del transporte horizontal, la tendencia humana
a agregarse en ciudades y los efectos del retorno en
forma de contaminantes. Margalef se adentré en
las consecuencias politicas y econdmicas del incre-
mento del metabolismo total (mas poblaciéon y mas
consumo de energia per capita) y compard paises
desarrollados con paises pobres. Sus planteamien-
tos sobre metabolismo interno y externo son ilu-
minadores y bastante conocidos, y también lo son
los que hizo sobre la importancia de la diversidad.

Margalef pensaba que los modelos de que se
disponia para la dinamica de poblaciones no
podian dar cuenta de estas complejidades. La
ortodoxia neodarwiniana no le resultaba sa-
tisfactoria, aunque reconocia que le costaba
imaginar una aproximacion légica mucho mas
abierta (Margalef, 1997). Probablemente, le ha-
bria gustado el planteamiento de Goldenfeld y
Woese (2011), segun el cual la evolucién es un
proceso en que las reglas cambian en funcion
del estado y la historia del sistema, es decir, que
es autorreferencial, y que este tipo de procesos



todavia no han sido estudiados por la fisica. Le
habria gustado porque, en el fondo, era su plan-
teamiento desde hacia décadas.

Uno de los intentos que hizo de abrir la perspecti-
va de la evolucion mas alld de la genética fue fijarse
en como se vehicula la informacién hacia el futuro.
Margalef hablaba de tres canales de informacion: el
genético, el ecoldgico y el del comportamiento (don-
de incluia la cultura). También esto era una anticipa-
cién a la propuesta de Jablonka y Lamb de 2005 de
cuatro dimensiones en la evolucion. Ellas hablan de
cuatro tipos de herencia, la genética, la epigenética, la
del comportamiento (cada generacién modifica con
su comportamiento el medio y estas modificaciones
las heredan las generaciones siguientes) y la simboli-
ca (en esencia, cultural). La propuesta de Jablonka y
Lamb introduce la epigenética, cuyo boom Margalef
no llegé a vivir, pero olvida lamentablemente la he-
rencia ecolégica. Esta es una buena prueba de que
el pensamiento evolutivo moderno no ha asimilado
todavia del todo el punto de vista ecoldgico, pero
pienso que, cuando lo haga, tendra que incorporar
necesariamente la idea de la conexion entre dindmi-
ca evolutiva y sucesional y que las anticipaciones de
Margalef se mostraran, una vez mas, ttiles.

Los experimentos que he comentado sobre
los guppies y otros organismos ponen de ma-
nifiesto cambios evolutivos en los “atributos
sucesionales” que son casi sincrénicos con los
cambios ambientales, un hecho que ha tardado

en ser generalmente admitido. Se crefa que la
evolucion requeria una escala de tiempo siem-
pre mucho mas larga que la de la sucesion y
se ignoraban los casos frecuentes en que no
es asi. Esto refuerza el interés de las ideas de
Margalef 'y, en particular, la propuesta que hizo
de aprovechar las alteraciones producidas en
el medio por la acciéon humana, como la cons-
truccion de infraestructuras, para analizar las
consecuencias eco-evolutivas.

Nuevos hallazgos de diversidad

A lo largo de las ultimas décadas se han produ-
cido muchos descubrimientos de organismos y
ecosistemas enteros con formas de vida peculia-
res. Esto abre nuevos campos a la investigacion
evolutiva. Son ejemplos significativos los sistemas
de los respiraderos oceanicos basados en la qui-
mica de los sulfuros, los de plataformas submari-
nas dependientes del metano, los ecosistemas de
ambientes extremos, los cadaveres de cetdceos en
descomposicion, los ecosistemas bentonicos an-
tarticos dependientes de las algas que crecen en
la base del hielo superficial, la enorme cantidad
de procariotas con clorofila que realizan el 30% de
la produccién primaria de los océanos (Prochlo-
rococcus) en las aguas libres marinas, descubierta
el 1988 por Sally Chisholm vy, el ultimo de estos

Jaume Terradas | 171



172

1 um

Fig.52. Picomonas judraskeda. A) Microscopio de contraste dife-
rencial; B) Fluorescencia y contraste de fase superpuestos: Nucleo
(en azul) y mitrocondria (en rojo); C) Imagen SEM; D) Seccion longitu-
dinal de la célula en el plano de los flagelos, visto desde la izquierda
de la célula; E) Reconstruccion de la célula en un modelo 3D. AF =
Flagelo anterior, AP = Parte anterior de la célula, Cl = Hendidura que
separa las partes anterior y posterior de la célula, G = Aparato de
Golgi, M = Mitocondria, MB = Microcuerpo, N= Nucleo, P = Cuerpo
digestivo posterior, PF = Flagelo posterior, PP = Parte posterior de
la célula, tr1 = Region proximal de transicion al flagelo, tr2 = Regidn
distal de transicion al flagelo, V = Cisterna vacuolar. Imagenes: Ra-
mkumar Seenivasan, Nicole Sausen, Linda K. Medlin y Michael Me-
lkonian - doi:10.1371/journal.pone.0059565. PLoS ONE (CC BY 2.5 via
Wikimedia Commons).
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descubrimientos, de momento, los llamados Pi-
c0zoos, eucariotas muy pequenos, de 2-3 um, que
son dominantes en los ecosistemas acuaticos. Ya
se conocia la existencia de cantidades inmensas
de picoeucariotas desde 2001, un grupo de los
cuales, encontrado el 2007 y llamados picobilifi-
tos, se caracterizan para tener ficobilina, pero se
crefa que eran fotosintetizadores. Este grupo se
calculaba que podia representar el 30% de la bio-
masa planctonica en aguas tropicales superficia-
les. También se encontraban evidencias en otros
océanos. Lo cierto es que no tienen cloroplastos y
que parecen ser heterotrofos.

Los picoeucariotas no se podian cultivar, pero se tenia
una idea de su diversidad gracias al uso de la metage-
ndmica o la metatranscriptomica. El primero de estos
organismos que se ha podido finalmente cultivar es
Picomonas judraskeda, que se mueve de una manera
muy peculiar (un salto adelante, seguido de un arras-
tre y un progreso rapido con dos flagelos) y come co-
loides en particulas de <120 npu y no bacterias.

Vive en el Mar del Norte, en zonas litorales su-
perficiales, y esta formado por una célula dividida
en dos partes practicamente hemisféricas, con el
aparato alimentario (vacuolas y vesiculas) en una
y el nucleo, la mitocondria (unica) y los aparatos
de locomocion en la otra (Seenivasan et al., 2013).
Las dos partes estan separadas por una gran va-
cuola cisterna. Los autores han definido con esta
especie un nuevo phylum.



Las caracteristicas de los ecosistemas que viven a poca
profundidad bajo el banco de hielo antartico son simi-
lares a las que tenian muchos ecosistemas benténicos
eocénicos hasta hace unos 33 millones de afios, en los
inicios del oligoceno. Su persistencia es probablemen-
te consecuencia de la formacién de la gran corriente
que rodea la Antartida y el fuerte enfriamiento, que
habrian mantenido aislados a estos ecosistemas ahora
excepcionales (J. M. Gili, com. pers.). Los descubri-
mientos de nuevos ecosistemas no alteran las teorias
evolutivas. Aun asi, cada uno de estos ofrece nuevas
posibilidades de investigacion para ponerlas a prueba
y amplian el potencial para establecer filogenias que
nos ayuden a entender los procesos evolutivos.
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13. Evolucion bioldgica y cultural

Ampliar la vision de la evolucion

Todos los paradigmas que dominan en un
determinado tema cientifico son a la vez una
manera de estructurar las ideas y orientar la
investigacion e, inevitablemente, una barrera a
la entrada de nuevas ideas. El neodarwinismo
no es una excepcion. Ha hecho contribuciones
esenciales al progreso de la comprension de
los procesos evolutivos, pero ha mirado con
mucha desconfianza los resultados que pare-
cian no ajustarse bien a la teoria. El gran re-
traso con que se aceptaron las aportaciones de
Barbara McClintock o de Lynn Margulis son
ejemplos de este efecto (y no sé si es casual
que fueran mujeres las autoras o esto también
fue una barrera anadida). La ortodoxia es una
guia, pero también un freno. No es especial-
mente positivo que todo el mundo quiera re-
ventar el paradigma, pero tampoco que se
defienda dogmaticamente, rechazando de en-
trada toda aparente desviacion. Y las dos cosas
han sido pasando (y ya digo que era inevitable)
en los debates sobre cuestiones que afectan la
manera de entender la evolucidn.

En su continua polémica con los neodarwinianos,
Margulis desplazaba el protagonismo del genoma
a los organismos y de la relacion depredador-presa
al mutualismo y la cooperacion. Es indudable que
existia un trasfondo ideoldgico, y que Margulis con-
sideraba reaccionarios y reduccionistas a sus rivales
neodarwinianos, y siguié en lucha con ellos hasta el
final. Estos, a su vez, consideraron de manera muy
despectiva las propuestas de Margulis, que tuvo mu-
chas dificultades para publicar su trabajo sobre el ori-
gen de la célula eucariota (rechazado previamente por
dieciséis revistas) y su primer libro. Incluso una vez
consensuada la teorfa endosimbidtica serial, continud
siendo vista con mucha desconfianza por numerosos
defensores de la ortodoxia, y la inmensa importancia
de esta teorfa no es en muchos casos suficientemente
destacada en libros y revisiones.

Por supuesto, los neodarwinianos pueden argumentar
que muchas especies han evolucionado sin que haya
intervenido ninguin proceso de simbiosis, al menos en
teoria. Pero lo que vamos viendo es que la simbiosis
es casi ubicua, y que otros procesos, como la transfe-
rencia horizontal de genes o el parasitismo, también,
de manera muy frecuente, dan lugar a incorporacio-
nes en los genomas de los huéspedes, de forma que la
mutacion y otros cambios endégenos no son ni mu-
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cho menos las tnicas fuentes de innovacion. No me
parece logico que los tratados evolutivos se muestren
negligentes sobre la importancia de la simbiosis, que
puede haber sido decisiva en algunas grandes transi-
ciones evolutivas. Es un ejemplo de cdmo la ortodoxia
puede resultar en una ceguera parcial.

Yo propondria ver la evolucién, de una manera
general, como un proceso de cambio de la mate-
ria (Terradas, 2006). Inicialmente, este proceso
esta dominado por procesos de incorporacion o
desintegracion (particulas, atomos, moléculas).
Después, la evolucidon bioldgica se produce en
varios niveles, en un contexto ecoldgico de redes
de interaccion, en que se producen cambios am-
bientales impuestos desde fuera del ecosistema,
en forma de perturbaciones de medida y dura-
cién muy variables, las grandes poco frecuentes,
las pequefias mucho, y también modificaciones
del ambiente generadas por los propios organis-
mos (construccién de nichos). Los mecanismos
innovadores no se basan solamente en los cam-
bios espontaneos o inducidos en el DNA, sino
también en multiples formas de incorporacion
a e interaccién en un genoma que es complejo,
jerarquico y modular, formado por piezas que
interactian no sin conflictos, puesto que pueden
tener “intereses” diferentes, y que existe en un
entorno celular con el cudl también interactda,
y en un entorno ecosistémico. En la interaccion
con este entorno, pueden haber transferencias
génicas (hecho que debia de ser mucho mas fre-
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cuente en la evolucion precelular pero que nunca
ha desaparecido del todo, y aqui la importancia
de los virus es considerable), asi como agentes
mutagenos y efectos sobre las condiciones del
ambiente celular, la epigenética, etc.

La idea del gen como una particula elemental
en la estructura del genoma, que codifica para
una proteina especifica, se ha abandonado.
Esta visién atomista del gen es falsa. El geno-
ma tiene muchos elementos genéticos moviles,
mas o menos integrados, y los genes son sis-
temas complejos que estan condicionados por
seflales que llegan desde su entorno celular y
ecologico y desde genes no necesariamente
contiguos. Sobre esto, Gould (2001, citado por
Goldenfeld y Woese) escribio:

El colapso de la doctrina un gen-una protei-
na, y de la unidireccionalidad causal desde
los codigos de bases al todo elaborado, mar-
can el fracaso del reduccionismo para explicar
el sistema complejo de la biologia. La clave

de la complejidad no son mds genes sino mds
combinaciones e interacciones generadas por
menos unidades de cédigo...

Esto ultimo esta confirmado por la observacién de
que el nimero de genes codificantes crece poco, y
en cambio una parte creciente del genoma tiene
funciones reguladoras, a las que se anaden las del
epigenoma. Los estudios sobre el desarrollo y el



funcionamiento de la célula muestran que existen
una serie de cddigos superpuestos, de los cuales
el genético es el primero, mads basico, pero que los
demads también intervienen de manera decisiva.

El tema de la unidireccionalidad se refiere al “dog-
ma central’, que no ha sido desmentido. Sin em-
bargo, la formulaciéon de Gould es acertada si en
lugar de pensar estrictamente en las secuencias,
como Crick, aceptamos que los cddigos de bases
modelan las proteinas pero que la acciéon del DNA
esta sometida a muchas regulaciones desde otras
moléculas, aunque no alteren las secuencias. El
genoma es un sistema de interaccién, mas rigida-
mente estructurado que un ecosistema, sin duda,
pero donde siguen siendo posibles las sorpresas,
no sdlo por “errores” sino por un cierto grado in-
terno de autonomia de las partes y por las respues-
tas inesperadas que éstas pueden dar a alteracio-
nes del medio celular o externo. También acierta
Gould, en mi opinion, al poner el acento sobre el
término interacciéon como hizo antes Mayr (véa-
se Gould, 2004). Hay que considerar, ademas, el
hecho de que el genoma, el transcriptoma, el pro-
teoma y el epigenoma contienen una variabilidad
escondida, no expresada, a la que se puede recu-
rrir cuando las condiciones ambientales lo hagan
ventajoso, sin necesidad de esperar innovaciones:
existen recursos para hacer frente a cambios rapi-
dos. Ademas, en la evolucién tal como la describo,
como un proceso que afecta a la materia y ala vida,
intervienen herencias no genéticas.

Fig.53. Eva Jablonka. Foto: Association for Contextual Behavioral
Science, ACBS (© FU via www.contextualscience.org).

Herencias de varios tipos

Las innovaciones son objeto de seleccion, pero la
herencia no es exclusivamente genética, es tam-
bién epigenética, de comportamiento, ecologica y
cultural (afado la ecoldgica, derivada de la cons-
truccion de nicho, a las consideradas por Jablonka
y Lamb, 2005). La “cooperacion” es anterior a la
vida pluricelular y a la vida social. Vaidya et al.,
(2012) han demostrado que fragmentos de RNA
pueden formar hiperciclos cataliticos coopera-
tivos y autorreproductivos, que evolucionan con
éxito frente a los hiperciclos no cooperativos. La
cooperacion entre moléculas pequefias de RNA
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conduciria a la formaciéon de RNAs mas largos y
complejos. Esto implicaria que es posible que, an-
tes de la existencia de las células, en los origenes
del metabolismo en ambientes confinados, exis-
tieran ya “cooperacion” y seleccion de grupo.

Posteriormente, vino la evolucién del sistema de
herencia biologica (primero, el RNA, probable-
mente evolucionado a partir de moléculas con ca-
pacidad para reproducirse en agua, y seguramente
asociado a proteinas primitivas, después el DNA
codificador (parece que el RNA y el DNA sélo
funcionan dentro de las células, y por tanto debian
aparecer después de éstas o de algun tipo de pro-
tocélulas), luego el DNA regulador y mas tarde el
epigenoma, muy desarrollado a partir de la apari-
cion delos eucariotas). EI DNA tiene el cédigo para
construir las proteinas y, a su vez, el RNA sigue in-
teractuando con éste, como habra hecho desde que
comenzaron a coexistir, de maneras bastante mas
complicadas de lo que se pensaba hace un par de
décadas. Mientras, se producian incorporaciones
de genes ajenos y procesos de simbiosis y coevolu-
cion. En todo caso, se produjo evolucién quimica
antes del DNA y no sabemos si también bioldgica,
aunque es muy posible. Y probablemente es dificil
establecer fronteras entre la evolucién quimica y la
bioldgica, como se deduce de la consideracion de
los virus (que se reproducen pero no tienen meta-
bolismo). En mi opinidn, pensar la evolucion sélo
a partir de los genes y no como un proceso mas
amplio es demasiado restrictivo.
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Nuevas formas de cooperacion permitieron el paso
de organismos unicelulares a pluricelulares, éstos
siempre asociados a simbiontes y parasitos, y luego
los pasos a formas coloniales y sociales, estas en cier-
tos casos capaces de generar cultura (Terradas 2006,
2007; Terradas y Pefiuelas, 2009). Sin embargo, para
los que defienden la importancia de la cooperacion
para el futuro de nuestras sociedades, seria impor-
tante que entendieran que en nuestra herencia en-
contramos una base para la cooperacion en el senti-
do bioldgico y, en casos limitados, para un altruismo
fuerte; pero que sera mejor que nos fiemos de la
construccion de instituciones que favorezcan la coo-
peracion que de lo que llevamos en los genes, donde
también se encuentran bases para comportamientos
agresivos. Si queremos paz, debemos construir me-
canismos que reduzcan los conflictos.

Para terminar este apartado, quiero dejar bien claro
que la evolucién cultural es algo que se produce den-
tro de la evolucion bioldgica, asi como ésta se produ-
ce dentro de la evolucion de la materia en el cosmos,
y ésta es la tesis basica de todo este capitulo.

Cultura en los otros animales

Entendemos por cultura el conjunto de cono-
cimientos y conductas que los animales apren-
den de los demas, normalmente de individuos



Fig.54. Aunque la cultura no es exclusiva de los primates, es en
este grupo donde nos resulta mas facil de reconocer. Los maca-
cos japoneses (Macaca fuscata) que viven en el centro de Japon,
han apredido a paliar las dificultades del invierno calentandose en
aguas termales. En la isla de Koshima, en el ano 1953, un indivi-
duo de esta especie llamado Imo lavé una patata sucia de tierraen
el mary, seguramente, la encontré mas sabrosa por el efecto de la
sal. Desde entonces repitid la operacion también con las patatas
limpias y, hoy en dia, toda la poblacién ha adquirido este compor-
tamiento. Foto: Douglas Scott (CC BY-NC 2.0 via Flickr).

de la misma especie, 0 que aceptan como una
norma vigente dentro del colectivo al que per-
tenecen. Para que se produzca la transmision de
informacion cultural es necesario que los indi-
viduos vivan tiempo suficiente para hacer los
procesos de aprendizaje y aplicarlos, y eviden-
temente también es necesario que haya bastan-
te interaccion social. Este tipo de procesos han
sido observados muchas veces en mamiferos,
especialmente en primates y cetdceos, y en aves,
pero también se sabe de casos (muy modestos)
confirmados en peces e insectos.

Los comportamientos aprendidos por la via cultural
pueden quedar restringidos a poblaciones locales de
una especie, de modo que cada especie presenta una
diversidad cultural mas o menos grande. En simios
y monos, se ha visto que los individuos que se in-
tegran de nuevo en un grupo muestran una fuerte
tendencia a adquirir los comportamientos del grupo
y a abandonar los que tenian antes de la integracion.

El aprendizaje es transmisidon cultural y cons-
tituye una forma de herencia en tanto que los
hijos aprenden de los padres, los jovenes de los
viejos. La aceptacion de los comportamientos de
grupo es, probablemente, una tendencia innata
que refuerza la cohesion social. A pesar de este
conformismo, las innovaciones que demuestran
ser funcionales se propagan facilmente dentro
del grupo, como el caso del habito de limpiar
los boniatos con agua, descrito inicialmente
por Kawamura en los macacos japoneses y di-
vulgado por Frans de Waal, sobre todo en un
libro fascinante que se ha traducido al castella-
no como El simio y el aprendiz de sushi: reflexio-
nes de un primatologia sobre la cultura (2002).
Cuando hay vida social y transmisién cultural,
es importante que los individuos dispongan de
diversidad de sefales para comunicarse (aun-
que la comunicacidn, en cierto sentido amplio,
se da en muchos organismos no sociales, por
ejemplo mediante sefiales olfativas o visuales
con variedad de funciones). En los casos mas
elaborados, aparecen formas de lenguaje.
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Seleccion a niveles muiltiples

La aparicion de la vida social es un cambio tras-
cendente en la historia de la evolucién, una de las
transiciones principales mencionadas por Maynard-
Smith y Szathmary. En este campo, también se han
producido debates significativos. Desde Platdn, al
menos, las colonias de hormigas y abejas han sido
consideradas por algunos como individuos o algin
tipo de superorganismo. D.S. Wilson (no confundir
con E.O. Wilson, el gran sociobidlogo que también
es defensor de la seleccion de grupo) y Sober (1989)
definieron el superorganismo como “una coleccién
de criaturas individuales que, en conjunto, poseen
la organizacion funcional implicita en la defini-

Seleccidn entre
genes dentro de
un individuo

Seleccidn entre
individuos dentro
de un grup

Seleccién entre
grupos dentro de
una poblacién

R L
iE A

Fig.55. Seleccion en diversos niveles.
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cién formal de organismo” D.S Wilson y E. Sober
(1989) propusieron que la seleccién podia actuar a
nivel de superorganismo. Hacian revivir la idea, ya
vieja, de que grupos y comunidades poseian propie-
dades de organizacion funcional comparables a las
de los organismos individuales. Para estos autores,
la seleccion a la escala del individuo se basa en una
contradiccion 1dgica, al tratar los genes dentro del
individuo de manera diferente que los individuos
dentro del grupo o las especies dentro de las comu-
nidades, y critican que los evolucionistas tiendan a
ver la seleccién en diferentes niveles como si diera
pie a teorias competitivas en las que, si una es verda-
dera, las otras deben ser falsas. Para Wilson y Sober,
individuos, grupos o especies deben ser considera-
dos organismos y, por tanto, objetos de seleccion.

La seleccion en sociedades de insectos no funcio-
naria solo a la escala de los individuos, sino tam-
bién a la de la colonia. Un argumento en favor del
superorganismo es el siguiente. En los animales, el
metabolismo crece con una tasa igual a % de la tasa
de crecimiento de la masa del cuerpo (ley de Klei-
ber). Pues bien, Waters et al., (2010) han demos-
trado que, en colonias reales de la hormiga Pogo-
nomyrmex californicus, el metabolismo crece segtin
esta misma ley, mientras que en agregados de indi-
viduos que no son colonias verdaderas la relacion
es 1/1. Esto confirmaria que la colonia se comporta,
en sentido metabolico, como un tnico organismo.
Holldobler y E.O. Wilson (2008) han definido el
término superorganismo como “la colonia de indi-



viduos autoorganizada por la divisién del trabajo y
unida por un sistema cerrado de comunicacion.” El
tema del superorganismo va estrechamente ligado
a la seleccion de grupo y a multiples niveles.

He dicho que el problema clasico en este con-
texto es tratar de explicar los comportamientos
altruistas ya que, dentro de un grupo, en princi-
pio los individuos egoistas tienen ventajas, pero
en los organismos con una organizacién social
compleja, como los insectos sociales, la evolu-
cién ha dado lugar a la diferenciaciéon de castas,
y también a que muchos individuos no se repro-
duzcan y destinen sus esfuerzos a contribuir a la
reproduccidn de algunos individuos especializa-
dos. La explicacién (inclusive fitness) dada por
Hamilton (1964), a la que ya nos hemos referido,
sobre la base de la seleccion por parentesco, y
adoptada como parte del paradigma neodarwi-
nista, ha sido cuestionada recientemente por
Nowak et al., (2010), que consideran que, ade-
mas de la seleccion sobre los individuos, funcio-
na la selecciéon de grupo, una idea anticipada por
Darwin, que la menciona en The Descent of Man
y en Selection in Relation to Sex, y por Weissman
(1903), y replanteada con fuerza por Wynne-
Edwards en Animal dispersion in relation to so-
cial behaviour (1962), pero que nunca ha sido
bien aceptada por el neodarwinismo: en esencia,
viene a decir que, si dos grupos compiten, aquel
grupo en el que los individuos son mas solida-
rios y menos egoistas tiene una ventaja selectiva.

El altruismo se explicaria desde el punto de vista
adaptativo como un resultado de la seleccion natural
que permite sobrevivir y reproducirse con mas éxi-
to en aquellos grupos de individuos que cooperan
entre ellos en la busqueda de alimentos y la defensa,
es decir, dentro de procesos de seleccion de grupo.
Esto, a pesar de que la seleccion en el ambito indivi-
dual tiende a favorecer a los individuos que sdlo se
preocupan de si mismos. La teoria implica simple-
mente que las tasas selectivas a nivel de grupo son
mas grandes que las que actian en la escala indi-
vidual. E.O. Wilson (2012) ha desarrollado el tema
posteriormente al trabajo de Nowak et al., del que
es coautor. Para Wilson, en la evolucién eusocial, la
seleccién de grupo es la fuerza que une poderosa-
mente, la seleccién individual la que separa y la de

Fig.56. Edward Osborne Wilson. Foto: Jim Harrison — PLoS (CC
BY 2.5 via Wikimedia Commons).
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parentesco puede atar o separar segin los casos,
pero es mas débil, y de hecho el parentesco cercano
puede ser mas una consecuencia que la causa de la
eusocialidad (Wilson y Holldobler, 2005). La critica
de la seleccion de parentesco por Nowack et al. y por
Wilson (2005, 2010, 2012) ha sido rechazada enér-
gicamente por numerosos expertos neodarwinianos
que creen que Wilson nunca ha entendido demasia-
do bien cémo funciona este proceso. El debate no
nos interesa aqui especialmente, pero si nos queda-
remos ain un momento con la seleccién de grupo.

Se ha discutido mucho sobre los modelos matemati-
cos y no matematicos propuestos por los defensores
de la seleccion de grupo, pero no se ha logrado dema-
siado consenso. Hay que resaltar, sin embargo, que,
si existe seleccion de grupo, pueden haber conflictos
entre los intereses del grupo y los del individuo. Los
argumentos basados en la seleccion a escala de los ge-
nes, como lo hace Dawkins cuando habla de los genes
egoistas, pueden esgrimir que, si los comportamien-
tos sociales, la cooperacion y el altruismo benefician
la supervivencia de los genes, seran seleccionados sin
tener en cuenta los intereses de los individuos, pero
les resulta dificil explicar por qué no podria haber al
mismo tiempo seleccién de grupo. Es evidente que la
seleccién de grupo no puede funcionar siempre, en
todas las especies, sino que esta limitada a aquellas que
tienen vida social y; por tanto, en las que encontramos
individuos ligados por unas relaciones especialmen-
te intensas, sean o no de parentesco. Pero, de hecho,
como ya hemos discutido, muchos organismos tienen
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comportamientos sociales de diferente grado, asi que
es posible que no se trate de un tema menor, y no lo
serfa en ningun caso aunque solo fuera porque nues-
tra propia especie, precisamente, es social.

La idea de procesos selectivos a escalas diver-
sas, diferentes del gen o del individuo, no se li-
mita al caso de los grupos sino que ha sido su-
gerida para genotipos, poblaciones, especies,
grupos de especies o ecosistemas, y para todo
ellos al mismo tiempo (Margalef, 1974). Se ha-
bla de selecciéon en multiples niveles, una no-
cion sobre la que se ha escrito bastante. La han
tratado ampliamente, entre otros, los libros
de Jablonka y Lamb (2005) y de Samir Okas-
ha (2006), otro autor que insiste también en la
importancia de la cooperacién en los procesos
evolutivos. Como hemos visto con la selec-
cién de grupo, si la seleccidén funciona simul-
taneamente en varias escalas, estaremos ante
procesos mucho mas complejos que los que se
pueden abordar desde la genética de poblacio-
nes, ya que podrian darse tasas de selecciéon
diferentes, y tal vez de sentido contrario, en
los diversos niveles. Y, si ésta es la situacion,
estariamos obligados a reconocer que una vi-
sion demasiado centrada en los genes podria
dificultar la comprensién de la importancia de
otros niveles sobre los que también actuaria la
seleccién y, por tanto, la comprension misma
del proceso evolutivo. Pero, ;podemos imagi-
nar una seleccion a la escala del ecosistema?



No parece impensable, pero tampoco demasiado
claro. Dado que siempre la evolucién es coevolucion,
podrian existir conjuntos de especies que se comple-
mentaran con mas eficacia que otros conjuntos en
un determinado medio. Sin embargo, parece que
esto nos lleva a las antiguas discusiones sobre el con-
cepto de comunidad entre el holismo de Clements y
el individualismo de Gleason. Los estudios realiza-
dos sobre el comportamiento de las “comunidades”
de plantas en los periodos postglaciales demostra-
ron que las diferentes especies respondian de ma-
nera individual a los cambios: si el hielo avanzaba o
retrocedia, la distribucion geografica de las especies
seguia este movimiento, pero no era una reaccion
‘en comunidad’, sino que cada especie actuaba por
libre, y las comunidades se desintegraban y recons-
truian con diversas composiciones en funcion de es-
tas respuestas individuales. El debate entre Clements
y Gleason se decant6 claramente hacia el segundo
concepto: las comunidades de plantas son reuniones
ocasionales de especies que tienen requerimientos
proximos pero actuan de manera individual.

El problema de fondo que nos planteamos con
la selecciéon a escala del ecosistema, de todos
modos, no es el mantenimiento del ecosistema
como entidad con una composicién fija: apun-
ta hacia otras cuestiones que tienen relacién con
el metabolismo material y energético y no tanto
con la composicidon especifica. Si el funciona-
miento metabdlico global del ecosistema altera
aquellas condiciones del medio a escala regio-

nal y global que son favorables al conjunto de
componentes del ecosistema, éste no se podra
mantener. Pero los ecosistemas pueden mostrar
propiedades de regulacion. Lenton (1998) da el
ejemplo de las selvas lluviosas amazdnicas que,
mediante un alto nivel de circulacién hidrica,
mantienen las condiciones de humedad y de re-
tencidn y reciclaje de nutrientes que les permiten
subsistir. Cuando se elimina demasiada parte del
bosque, el sistema de regulacion hidrica colapsa,
el suelo superficial se elimina o se empobrece en
nutrientes (formacion de costras lateriticas) y el
ecosistema se convierte en un desierto semiari-
do. Los bosques boreales, por su color oscuro,
tienden a calentarse en relacién a las zonas ve-
cinas, aunque la temperatura sigue siendo sub-
optima, pero si se produce un calentamiento cli-
matico hay una retroalimentacién positiva con
el color oscuro de la vegetacion y se amplifica la
tendencia al calentamiento. Esto puede llevar a
la expansidon de estos ecosistemas (siempre que
se disponga de agua suficiente). Lenton conclu-
ye que la regulacion ambiental puede emerger a
escalas que van desde el individuo a la biosfe-
ra, y la selecciéon natural debe formar parte del
sistema de autorregulacion planetaria. El lector
ya habra deducido que Lenton es un defensor de
la teoria de Gaia. Para muchos neodarwinianos,
esto equivale a una descalificacion. Sin embargo,
no es inverosimil que la existencia de procesos
retroactivos sea inevitable desde el momento en
que los organismos construyen su nicho y estan
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limitados por el medio. La teoria de Gaia viene a
ser una proyeccion planetaria de las propiedades
de regulacion emergentes en sistemas complejos.
;Coémo se puede discutir todo esto de una mane-
ra mas rigurosa y sin ideas preconcebidas?

En el primer articulo del primer volumen de la pres-
tigiosa revista Annual Review of Ecology and Systema-
tics, aparecido en 1970, Richard Lewontin se enfrentd
con la cuestion de la seleccion a multiples niveles. Para
él, la existencia de seleccion sobre una “poblacion de
unidades” de un determinado nivel de organizacién
biolégica requiere tres propiedades: que la poblacion
presente una variacion fenotipica, que las diferentes
variantes tengan diferentes grados de adaptacion (fit-
ness) y que el grado de adaptacion se pueda heredar. Y
llegaba a la conclusion de que no era probable que los
niveles mas altos, como es el caso de los ecosistemas,
tuvieran heredabilidad del grado de adaptacion.

Los estudios que se realizaron sobre seleccién
de grupo indicaron, en cambio, que se producia
una respuesta evolutiva bastante rdpida (Good-
night y Stevens, 1997), mas rapida que en el am-
bito individual. La explicacién podria ser que, en
grupos, la varianza tiene una componente mas,
que es la resultante de las interacciones de base
genética entre individuos.

Unos primeros experimentos con comunidades mi-

crobianas de muchas especies y miles de individuos
(Swenson et al., 2000) mostraron una respuesta evo-
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lutiva a escala ecosistémica a un proceso de selec-
cién artificial. A escala ecosistémica, ademas de las
varianzas genéticas entre los individuos y entre los
grupos, existen las debidas a interacciones de base
genética entre especies y los cambios en la composi-
cién especifica. Haria falta ain mds investigacion en
este ambito para poder sacar conclusiones solidas,
pero estos experimentos abren un camino.

;Qué pasa con la heredabilidad? En los individuos
ya sabemos que esta, ligada a los genes. A escala
de comunidad, la heredabilidad, si existe, debera
ser en comunidades pequefias y muy integradas
(Goodnight, 2000). Loreau (2010) cree que, en
ecosistemas, el grado de adaptacion de los organis-
mos que forman parte de ellos depende del com-
portamiento colectivo y que la seleccién natural
opera entre organismos de diferentes ecosistemas,
eligiendo los conjuntos de especies que funcionen
mejor, pero deben darse algunos requisitos: que
las especies interaccionen durante un tiempo su-
ficientemente largo y que las interacciones entre
especies estén muy localizadas. Su opinién es que
una seleccién puramente a nivel de ecosistemas es
improbable en la naturaleza, pero que vale la pena
considerarla porque representa un extremo de un
continuo que se extiende desde la seleccion a nivel
individual y la de grupo a la de ecosistema.

Estos argumentos me parecen débiles, pero hay que
admitir dificultades objetivas. Un ecosistema no es
un objeto definido, sino algo que define el estudio-



s0. Quizas la cuestién deberia abordarse en otros
términos. La seleccion puede favorecer simulta-
neamente un conjunto de caracteres en especies
diferentes que contribuyen a crear un cierto tipo de
metabolismo del sistema, unas condiciones y unas
redes de relaciones. La seleccién no trabaja nunca
sobre poblaciones aisladas, sino que lo hace sobre
poblaciones de diferentes especies a la vez. En este
sentido, hipotéticamente, podria haber seleccion
sobre propiedades colectivas (produccion primaria,
tasa de reciclaje de nutrientes, etc.). Si hay seleccion
a nivel de ecosistemas, deberiamos verla desde esta
perspectiva, que se propicien propiedades funcio-
nales colectivas y no desde la de unos entes bien
delimitados que compiten por el mismo espacio.
De todos modos, en mi opinidn, la aproximacion
mejor es la propuesta por Margalef de relacionar
evolucién y sucesion. Ante unas condiciones am-
bientales que fluctiian en variables importantes, la
seleccion actuia sobre las especies segtin una ten-
dencia similar. Es, efectivamente, dudoso que de
ello se pueda decir seleccion a nivel de ecosistemas.

También se ha hablado de la seleccién a escala de
las especies. Podria actuar, por ejemplo, cuando
coexisten unas especies con una fuerte variabili-
dad entre poblaciones y otras mds homogéneas,
y las primeras se muestran mds resilientes ante
plagas o perturbaciones. Entonces, la seleccion
implicaria un proceso diferente al que solemos
entender por seleccion dentro de las especies,
pero quedamos en el terreno de las hipotesis.

Las sociedades mixtas y la cultura

En algunas especies sociales aparecieron comporta-
mientos culturales. Por otra parte, en algunas espe-
cies que formaban sociedades uniespecificas y tenian
una fuerte actividad de modificacion del entorno se
paso a las sociedades mixtas (Terradas, 2006), que
quiza seria mds apropiado considerar como ecosis-
temas construidos por una especie social principal,
con especies simbiontes, comensales, esclavas, para-
sitas y otras asociadas externamente de manera mas
0 menos oportunista, y con un uso creciente de los
materiales inertes del entorno para construcciones
(nidos, etc.) y; en ocasiones, de instrumentos. En los
humanos, la evolucion cultural se ha expandido de
manera extraordinaria a partir de la aparicion del
lenguaje y el pensamiento simbolicos y ha generado
en el camino todo tipo de artefactos.

Mientras que la existencia de formas iniciales de cul-
tura en muchas especies ha tenido poca repercusion
en su evolucion bioldgica, en los humanos la cultura
se ha convertido no sélo en una via no genética de
herencia sino, inevitablemente, en una fuerza muy
importante en la construccién de nichos y en el com-
portamiento, una fuerza que actuia sobre la seleccion
Y, por tanto, sobre la evolucion biolégica humana y
de muchas otras especies. Sin embargo, si es cierto
que la innovacién cultural es importante, no olvi-
demos que actta en el mismo sentido que siempre
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lo ha hecho la construccién de nicho: sin cultura, o
con muy pocas manifestaciones culturales, los orga-
nismos siempre han modificado el medio y las tasas
de seleccion en ellos y en los demas. La cultura solo
amplifica las posibilidades.

La cultura proviene de la evolucién bioldgica, pero
los mecanismos evolutivos de la cultura son diferen-
tes, y sin duda tienen aspectos claramente lamarc-
kianos. Con la cultura, el conocimiento acumulado
y el uso de herramientas y recursos, se adquiere un
gran poder para modificar el medio y las presiones
selectivas. Esto permite la enorme expansion demo-
grafica humana y la creacién de ecosistemas enteros
dominados por humanos (la agricultura y la ganade-
ria son ejemplos y, desde la segunda mitad del siglo
XX, se habla de ingenieria ecoldgica, basada en la
capacidad humana de producir nuevos ecosistemas
con usos mejorados de los recursos), pero al mismo
tiempo la construccion de nichos que hacemos alte-
ra la composicion de la atmosfera, se acidifican los
océanos y se reduce la biodiversidad por la destruc-
cién y simplificacién de hébitats.

Como antes han hecho otras especies o conjuntos
de especies (pensemos, por ejemplo, en la modifi-
cacion de la atmosfera por la vida microbiana o en
los procesos de construccion de suelo), en nuestra
construccion de nicho los humanos podemos estar
beneficiandonos de condiciones del medio alteradas
localmente en interés propio, pero también, por el
alcance que la enorme cantidad de energia movili-
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zada da a nuestras acciones, podemos acabar pro-
vocando efectos globales adversos para la propia
vida y para la de la mayoria de los animales grandes.
La comprension de los procesos evolutivos, y sobre
todo coevolutivos, entre biologia, medio y cultura es
indispensable para orientarnos hacia modos de vida
compatibles con el mantenimiento de los sistemas
complejos biologicos y culturales.

Coevolucion biologia—cultura

Encontramos muchos ejemplos de la coevo-
lucién entre la cultura humana y la biologia,
la nuestra, la de nuestra microbiota y la de los
organismos que habitan los ecosistemas que ge-
neramos, como los agroecosistemas o los eco-
sistemas urbanos. Un caso es el siguiente: se ha
podido demostrar que la microbiota de la boca
humana sufrié un empobrecimiento muy gran-
de en diversidad cuando se inici¢ la agricultura.
El aumento de azucares y la acidificacion favo-
recieron a Streptococcus mutans (causante de ca-
ries) y a Porphyromonas gingivalis (causante de la
piorrea) desde hace unos 10.000 afos. S. mutans
presenta unos 73 genes que no estdn en otras
bacterias y que parecen implicados en el meta-
bolismo del azucar y la resistencia a pH bajos y
estrés oxidativo (Gibbons, 2013).



Los cambios evolutivos son experimentados por to-
dos los organismos que viven en agroecosistemas y en
sistemas urbanos, sea por seleccion artificial (cultivos,
ganado, aves de corral, animales domésticos, etc.) o
por seleccién natural en organismos que construyen
sus nichos en los habitats antropdgenos, como las ma-
las hierbas, palomas, pececillos de plata, ratas, etc. El
aumento de resistencia a los antibiéticos en microbios
y a los insecticidas en mosquitos (que son eucariotas
multicelulares mucho mas complejos) son buenos
ejemplos de coevolucion cultura-genética. También
encontramos cambios biolégicos en el hombre, como
la relacion entre la malaria y la expansion de la anemia
falciforme que, a pesar de ser resultado de un cambio
genético de efectos nocivos, tiene la ventaja de confe-
rir mayor resistencia a la malaria.

Quizas uno de los ejemplos mas evidentes de coe-
volucién nos lo proporciona la relaciéon entre el
hombre y el perro. Los humanos han domesticado
un buen nimero de especies de animales y plan-
tas, pero parece claro que la primera fue el lobo
gris (Canis lupus) o alguna especie muy cercana ya
extinguida, y que en este proceso apareci6 por se-
leccion artificial una nueva especie que llamamos
perro (Canis canis), hoy diversificada en un gran
namero de razas. Hay que decir que muchas de es-
tas razas son relativamente recientes, han aparecido
en los ultimos 150 afios, pero algunas son mucho
mas antiguas, y los inicios de la domesticacion se
pierden en las nubes del pasado. Hasta ahora, las
evidencias arqueoldgicas mas remotas de la presen-

Fig.57. Hombre y perro representados en una pintura rupestre.
Foto: Alessandro Passaré — Fondazione Passaré (CC BY-SA 3.0
via Wikimedia Commons).

cia de perros junto a humanos parecen ser las de la
cueva de Goyet, en Bélgica, con una antigiiedad de
31.700 afios. Thalmann et al. (2013) han hecho un
estudio del ADN mitocondrial de canidos de Eura-
sia y América que pone de manifiesto el parentesco
de todos los perros con canidos europeos antiguos
o modernos y sugiere que la domesticacion, hecha
por cazadores-recolectores europeos, tuvo lugar
entre hace 32.100 y 18.800 afios. Aprovecho para
rendir homenaje a Xavier Domingo (a quien tuve
el honor de dirigirle la tesis, conjuntamente con el
también aflorado Josep Egozcue), que particip6 en
este estudio, publicado por desgracia bastante des-
pués de su muerte por cancer a los cuarenta afios
(casi al mismo tiempo y del mismo tipo de cancer
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de cuello que Egozcue). Otro estudio (Friedmann
et al., 2014), con participacion de investigadores
del CSIC y la Universidad Pompeu Fabra, amplia
los limites entre 34.000 y 9000 afios, en todo caso
antes del origen de la agricultura, y reafirma que los
perros tienen mas parentesco entre ellos que con
el lobo, por mas que después de la domesticacion
se ha seguido produciendo alguna mezcla entre pe-
rros y lobos. Este trabajo deja abierta la posibilidad
mencionada de que los perros no deriven directa-
mente de los lobos actuales sino de alguna especie
hermana ya extinguida.

Se puede pensar que la evolucion del perro es sélo
producto de la seleccion artificial, pero no es exac-
tamente asi. Se ha producido coevolucion y lo que
podriamos llamar evolucién paralela. Se ha cons-
tatado por ejemplo, que tanto los humanos como
los perros han sido sometidos a seleccion natural
para digerir el almidén, lo que hicieron los dos de
la misma manera, multiplicando los genes que de-
terminan la produccion de las amilasas en relacion
a los que tienen los lobos y los otros primates. Se
trata de un cambio esencial para la adaptacién a la
vida agricola, pues permite aprovechar alimentos
alternativos a la fruta y las proteinas, y es intere-
sante mencionar que este cambio no se ha dado en
aquellas razas de perros que no viven en socieda-
des agricolas, como el husky siberiano o el dingo.
Esta evolucién no es propiamente coevolucion en
el sentido de una adaptacién mutua, sino evolucion
de adaptacion paralela a una dieta compartida.
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Es evidente que, al asociarse, las dos especies han
compartido formas de alimentacién y habitats. En
los origenes, lobos y humanos probablemente esta-
blecieron una relacion mutualista ligada al hecho de
ser ambas especies sociales y cazadoras. Es casi seguro
que los humanos, al adoptar un modo de vida liga-
da a la gestion de los rebafos salvajes de herbivoros,
aprendieron de los lobos estrategias de caza y de coo-
peracion que los lobos habian desarrollado mucho
mas que los primates no humanos y que los felinos.
Algunos creen (Schleidt y Shalter, 2003) que, al apren-
der cooperacion de los lobos, también “aprendimos
ética’, aprendimos a ayudar a los demads y a compartir
la comida. Al copiar la manera de vivir de los lobos,
los humanos habrian evolucionado, biolégica y cul-
turalmente, hacia sociedades con mas tendencia a la
cooperacion de la que tienen muchos otros primates.
Tal vez, pero, mas que “aprendizaje” ético, se trata de
otro caso de evolucion paralela. Mientras, los lobos
también evolucionaron en su comportamiento y su
morfologia y fisiologia para adaptarse a la conviven-
cia con los humanos. Estudios comparativos han de-
mostrado que la “inteligencia social” (reconocimiento
de cada individuo del grupo, capacidad para prever
sus acciones, organizacion jerarquica) es mayor en el
perro que en ningun otro animal, salvo los humanos.
Parte de esta inteligencia ya la tenian los lobos, parte
la han adquirido los perros a lo largo de procesos evo-
lutivos en asociacion mutualista con humanos. Mi in-
terpretacion es que la formacion de asociaciones entre
humanos y perros para gestionar los recursos que su-



ponian los grandes rebafios produjo un proceso coe-
volutivo en red que afecté a la evolucion no sélo de las
dos especies mencionadas sino también de otras, des-
de los herbivoros a los parasitos, en la construccion de
un nuevo sistema de relaciones ecolégicas, como un
primer paso hacia las sociedades mixtas que tienen a
nuestra especie como vertebradora principal.

La evolucion humana se acelera

Mucha gente piensa que la evoluciéon humana se ha
detenido y que el cambio ahora es sdlo cultural. No
es cierto. Hawks et al. (2007) estudiaron la acelera-
cién del cambio evolutivo asociada al incremento
del tamano de las poblaciones en los humanos, que
tiene mucha relacién con los cambios culturales, con
resultados bastante espectaculares. Sus conclusiones
indican que esta aceleracion ha sido muy grande
en los ultimos 40.000 afos. Richerson et al. (2010)
también insisten en los actuales procesos de selec-
cién que experimentamos en los ambientes nuevos
generados culturalmente, sobre todo desde la in-
troduccion de la agricultura y la ganaderia, que han
persistido a lo largo de muchas generaciones.

Sabemos que se han producido cambios en alelos
relacionados con las dietas ricas en almidén vege-
tal, con la tolerancia a la lactosa (en algunas pobla-

ciones) y con las enfermedades epidémicas, pero
también se han visto en muchos otros genes, y la
tendencia sigue en las sociedades modernas. Tam-
bién se ha comprobado que los humanos han visto
modificado su sistema inmune como resultado de
la seleccion impuesta por las epidemias: un estu-
dio realizado por investigadores del Instituto de
Biologia Evolutiva, la Universidad Pompeu Fabra
y el CSIC sobre rumanos y gitanos europeos lo ha
demostrado en el caso de la peste negra (el trabajo
se publicara en linea, en la revista PNAS).

De muchos de los cambios genéticos que se han
observado todavia no se sabe qué efectos tienen,
y tal vez no los tienen, pero pueden ser conse-
cuencia de la modificacion de las presiones se-
lectivas en los nuevos nichos construidos. Este
es un campo que empieza a recibir atencién y a
aportar novedades de un gran interés. Situando
debidamente las relaciones entre cultura huma-
na y cambio evolutivo en el marco general de la
construccion de nichos, podemos avanzar en la
comprension de la evolucion.

;De qué manera la cultura afecta a la evolucién?
Como en cualquier alteracion ambiental, ante un
cambio cultural ciertos individuos pueden mos-
trarse mas efectivos y tener mas probabilidades
de sobrevivir y dejar descendientes. Ciertos au-
tores han defendido que la herencia cultural es
tan importante en el hombre que la bioldgica
ya casi no tiene papel, pero ésta es una posicion
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mas ideoldgica que cientifica y ha sido amplia-
mente rebatida por la evidencia de la informa-
cién genética, no sélo acerca de las variaciones
individuales en caracteres desde anatémicos a
psicolégicos, sino, de manera mas interesante,
en las predisposiciones innatas colectivas de la
especie para desarrollar las mismas actividades
culturales, ya que ponen de manifiesto que, en
humanos, no se puede separar la cultura de su
base bioldgica. Es mas razonable, seguramente,
fijarse en los procesos coevolutivos entre biolo-
gia y cultura, entendiendo la cultura como una
informacion compartida (Lalanda et al., 1996).

La cultura de los humanos afecta a la eleccién de
pareja, la supervivencia de los nifios (recordemos
la practica del infanticidio, en algunos casos eli-
minando nifias para controlar la demografia), las
relaciones entre poblaciones (desde la “coopera-
cién” que representan los intercambios comercia-
les a los conflictos que pueden derivar en mortali-
dades elevadas en ciertas clases de edad, seguidos
o no de booms de natalidad), etc. De manera in-
directa, la cultura incide en la construccion de ni-
cho, modificando el medio fisicoquimico, y éste
tiene una accion selectiva que, en ocasiones, pue-
de ser totalmente imprevista. El medio es dema-
siado complejo para poder decir que dirigimos
nuestra evoluciéon mediante la cultura: la causa-
mos, en parte, por nuestra especifica manera de
construir nicho, en la que la cultura tiene un gran
peso, pero no la dirigimos.
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La cultura, motor de evolucion

Los organismos obtienen informacién a nivel de
especie por la via genética mediante seleccion, a
nivel individual para procesos de aprendizaje fisio-
légico (por ejemplo, el sistema inmune) o compor-
tamental (la mente) y, a escala de grupo o sociedad,
por la via de la imitacién y la cultura. La informa-
cion obtenida a nivel individual o social se transmi-
te en parte entre generaciones para la construccion
de nicho, y el legado que ello supone, y en mayor
proporcion por la transmision cultural fijada en el
lenguaje oral y escrito, el arte, etc. (aprendizaje).
Mientras que la informacion genética se transmi-
te de padres a hijos, las otras dos pueden hacerlo
entre individuos o grupos sociales sin parentesco.
Pero la capacidad para mantener estas dos otras
vias de transmision de informacion se basa en me-
canismos codificados genéticamente y la via cultu-
ral requiere la existencia de las otras dos previas.

Poblaciones humanas diferentes de la misma es-
pecie pueden divergir como resultado de muta-
ciones seleccionadas en medios algo diferentes,
pero también lo pueden hacer por haber desarro-
llado comportamientos o invenciones culturales
propios, que han aplicado a distintas construc-
ciones de nichos, recibiendo, en retroaccion, una
seleccion también diferente. O sea que el inicio
de la diversificacion puede encontrarse tanto en



diferencias en los medios como en la aparicion
de diferencias genéticas o culturales y en el cam-
bio consecuente de la accion sobre el entorno y
sobre las tasas de seleccion.

Si partimos de dos poblaciones humanas y supo-
nemos que, en una de ellas, se produce el invento
del cultivo de alguna planta productora de grano,
la modificacién del entorno y de la dieta se tradu-
cird en cambios de comportamiento y en el me-
tabolismo digestivo. Si afiadimos el invento de la
coccidn, esta poblaciéon tendra unas necesidades
bastante menores que la primera de invertir ener-
gia en obtener y digerir los alimentos. Otra po-
blacion puede desarrollar técnicas de tratamiento
para enfermedades genéticas, permitiendo que
individuos que llevan mutaciones perjudiciales
lleguen a vivir y dejar descendientes. O sea que
los cambios pueden ir en direcciones “positivas”
o “negativas” (o ser neutros, claro) desde el punto
de vista estricto de la adaptacion genética.

Los cambios de comportamiento y culturales pue-
den, por la via de la construccion de nichos, cam-
biar las tasas selectivas, en muchos casos aceleran-
dolas, y, como que la propagacion de este tipo de
cambios es rapida, la poblacion afectada puede cre-
cer muy deprisa. Ahora bien, el tamafio de la po-
blacion, por si sola, también es un factor de acelera-
cion de la evolucion bioldgica. La globalizacion, en
cambio, implica menos aislamiento y hace un poco
mas improbable la divergencia evolutiva.

Muy a menudo, la construccién de nichos tiende a
contrarrestar factores ambientales adversos: las casas
o cuevas nos aislan parcialmente de un clima dificil.
Esto seguramente nos ahorra tener que evolucio-
nar bioloégicamente para adaptarnos y nos permite
especializarnos menos. Sin embargo, se sabe que
las poblaciones humanas en lugares muy frios ha-
bian desarrollado protecciones de grasa notables (es
el caso de los fueguinos). Hoy, esto no pasaria con
igual intensidad porque las fluctuaciones ambienta-
les se amortiguan culturalmente. Por otra parte, los
humanos han sido seleccionados para aumentar la
transmision de informacion de padres a hijos en un
ambiente cada vez mas controlado. Esto implica una
evolucion hacia una creciente estabilidad social y fa-
vorece la acumulacién de informacion cultural. Lo
que actua es, creo, una seleccion biologica de grupo
que favorece la cohesion y una seleccion cultural que
lo refuerza, promoviendo el interés general o, dema-
siado a menudo, el de los individuos dominantes.

La tendencia a creer en explicaciones religiosas o
experimentar sentimientos de este tipo es cohe-
sionadora y puede haber sido favorecida selectiva-
mente. Las imagenes de cerebros en actividad, en
situaciones experimentales, muestran diferencias
notorias entre personas religiosas y otras que no lo
son, y se ha demostrado que existe una predisposi-
cién innata a las creencias sobrenaturales en mu-
chas personas. Como las religiones tienden a pro-
pugnar los beneficios de la reproduccion, aunque
los cambios culturales, sobre todo relacionados con
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el papel de la mujer, puedan funcionar en sentido
contrario, ahora mismo se espera que las proximas
décadas conozcan una expansion de la religiosidad
y de las creencias en fendmenos paranormales.

cEs la cultura la cima de la
evolucion?

La pregunta no puede tener una respuesta afirmativa.
En la evolucion no existe progreso, sélo cambio. La
evolucion no debe verse como un arbol con el hom-
bre en el apice superior, sino como un arbusto muy
ramificado, no piramidal. El hombre y su cultura son
uno de los muchos experimentos evolutivos. Para no-
sotros, claro, es el mas interesante, pero no es el objeti-
vo de la evolucién, porque ésta no tiene objetivo.

La evolucion cultural, a pesar de sus lazos con la
bioldgica, es evidente que no tiene las mismas cons-
tricciones que ella: se basa en la transmision de “ca-
racteres” adquiridos y, a menudo, esta orientada por
objetivos finales. Se trata de una innovacién que se
ha ido gestando en la evolucién de un buen nimero
de grupos y que ha “explotado” en nuestra especie. Es
pronto para entender cudl es el balance del “invento”
de la cultura en el conjunto de la evolucion. Para la
especie humana ha supuesto posibilidades inmensas
de traducir mas y mas recursos en mas y mas bio-
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masa humana. El inconveniente es que, cudnto mas
forzamos las capacidades del medio para mantener
humanos, mds vulnerables somos a fluctuaciones
grandes y repentinas de este medio. La cultura ha
acelerado algunos procesos de evolucién biologica
humana y, al mismo tiempo, esta frenando otros (las
actividades relacionadas con la salud tienden a limi-
tar los efectos de la seleccién natural).

El hecho de que la actividad de construccion de ni-
cho de los humanos abarque ya, en algunos aspec-
tos, el conjunto de la biosfera tiene enormes reper-
cusiones sobre ecosistemas y especies de todo tipo.
Esto haria recomendable que orientaramos la cons-
truccién de nicho con una mayor sabiduria, con una
ingenieria ecoldgica prudente, pero los conflictos de
intereses y la complejidad de los conocimientos ne-
cesarios pero, en buena parte, no disponibles, lo ha-
cen dificil. Y quizas también lo hace dificil el hecho
de que el comportamiento humano probablemente
no esté adaptado a la consideracion de sistemas de
duraciéon y amplitud grandes en relacion con la vida
individual y con la red familiar-tribal de relaciones, a
la hora de tomar decisiones. E.O. Wilson (com. pers.)
cree que seguramente los humanos sélo reacciona-
riamos de forma colectiva solidaria, dejando de lado
los intereses particulares de grupos y naciones, ante
un enemigo externo extraterrestre o después de que
un problema global (crisis biosférica) se dejara sentir
de una manera dolorosa y fuera imposible de com-
batir sin pactos globales. Esto lo expres6 mas como
una esperanza que como una creencia firme.



Manipulacion cultural de la vida

Los humanos han manipulado culturalmente no
sdlo los ecosistemas sino la biologia y la misma evo-
lucién. En primer lugar, mediante la seleccion artifi-
cial de plantas y animales domésticos. Ya hemos ha-
blado del caso de los perros y que los perros pueden
haber coevolucionado con los humanos mucho mas
tiempo de lo que se crefa, cuando quiza seguian a
los humanos como carrofieros (o al revés...). A es-
cala genética, los genes seleccionados positivamente
durante la domesticacion de los perros se relacionan
mucho con la lista de genes seleccionados positiva-
mente en humanos y esta evolucion paralela es mas
clara en genes que tienen que ver con la digestion, el
metabolismo, los procesos neuroldgicos y el cancer
(Wang et al.,, 2012). Hemos seguido interviniendo
mediante higiene y medicina en las tasas de mortali-
dad o empleando técnicas de reproduccion asistida y
modificacion genética de los organismos.

El creciente dominio de nuevas técnicas de la genéti-
ca, la epigenética y la biologia molecular, asi como los
nuevos materiales y procesos de ingenierfa comienza
ahacer posible la “construccién” de érganos e, incluso,
de seres vivos de disefio. Es lo que se conoce como
biologia de sintesis, que retine biologfa e ingenierfa.
Los interesados pueden encontrar mas informacion
en de Rosnay y Papillon (2010). Desde 2000, se han
construido virus en el laboratorio. Ya se han fabrica-

do genomas procariotas nuevos, como el desarrollado
por Craig Venter y sus colaboradores en 2008: toma-
ron el genoma de una bacteria, le afadieron genes y
sacaron otros. Este genoma tiene millones de pares de
bases y en 2010 lo trasplantaron a una célula de una
especie cercana a la que se le habia quitado todo el ge-
noma. Después hicieron que se dividiera y llamaron al
nuevo ser vivo Mycoplasma laboratorium. Claro que
partieron de DNA preexistente, pero el camino de la
biologia sintética estd abierto. También se ha fabricado
un cromosoma en el laboratorio (véase Science online
http://scim.ag/Annaluru y el comentario de Gibson y
Craig Venter en Nature 509: 168-169). Ronald Davis
(de la University School of Medicine in California, en
Stanford) propuso hace diez afos la construccién de
cromosomas artificiales de levadura (un eucariota)
para instalarlos en una célula. Jef Boeke, que trabaja
en Nueva York, tiene en marcha este proyecto con la
colaboracién de muchos otros centros. Naturalmente,
manipular los genomas sacando y anadiendo mate-
rial genético y viendo los resultados es un aprendizaje
magnifico sobre el funcionamiento del genoma.

La construccion de una célula implicaria conside-
rar, ademas del programa que constituye el DNA,
también el epiprograma. El programa se podria
hacer, en teoria, incluso modificando el codigo ge-
nético y las bases empleadas en el DNA: ya se ha
cultivado con éxito E. coli con un alfabeto genético
modificado, con seis bases, incorporando dos nu-
cledtidos hidrofébicos llamados d5SICSTP y dNa-
MTP (Malyshev et al., 2014): la bacteria asi forma-
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da es capaz de propagarse de manera estable. Esto
quiere decir que, en lugar de los veinte aminoacidos
que se pueden hacer a partir de las cuatro bases del
RNA, con las seis bases del RNA modificado seria
posible disponer de 172 aminoacidos para la cons-
truccion de proteinas... Aunque que el tema estd en
panales, plantea unas posibilidades que se apartan
de lo que sabemos sobre la universal estructura de
las cuatro bases del DNA. Se pueden hacer DNAs
diferentes, con mas o con otras bases, aunque no
sabemos gran cosa sobre los resultados, y nuevas
proteinas que pueden servir para producir nuevos
farmacos (y quizas nuevos contaminantes). El epi-
programa todavia no es tan conocido, pero tam-
bién podria ser manipulado. Las posibilidades de
estas tecnologias para avanzar en la comprension

Fig.58. Mano artificial del projecto LifeHand 2. Foto: Unviersidad
Campus Bio-Medico di Roma (CC BY-NC-SA 2.0 via Flickr).

| Noticias sobre Evolucién

de los mecanismos que hacen funcionar las célu-
las (con las aplicaciones médicas, agricolas y otras
que se pueden empezar a imaginar) son extraordi-
narias. Si incluso se hace posible experimentar con
otras bases en el DNA, como deciamos, se podrian
formar nucledtidos inexistentes en la naturaleza vy,
a partir de estos nuevos aminodacidos y enzimas,
quizas formas de vida radicalmente diferentes de
las que conocemos, que empezarian a evolucio-
nar por su cuenta. No son pequefios, sin embargo,
los riesgos que virus y organismos manipulados o
completamente nuevos expandan por accidente, o
intencionadamente, con fines bélicos o criminales.

La ingenieria que mezcla bacterias y materiales
especiales también esta en marcha. Un equipo de
Massachussets ha reprogramado el genoma de Es-
cherichia coli para que, combinadas las bacterias
con materiales apropiados, se puedan construir
circuitos electrénicos y dispositivos Opticos. Por
ejemplo, las bacterias hacen biofilmes incluyendo
ciertas fibras, y el conjunto se comporta como un
buen conductor utilizando nanoparticulas de oro
afiadidas por los experimentadores. La esperanza
de estos es que los dispositivos que incluyen micro-
bios puedan auto-repararse (Service, 2014).

Dejando de lado a los microorganismos, tam-
bién se abre la posibilidad de modificar nuestro
propio cuerpo. Las protesis son productos cultu-
rales: el hombre modifica el propio cuerpo (y el
de algunos animales) y, en algunos casos, mejora



las prestaciones (un camino que parece que tie-
ne mucho futuro), pero lo hace por via cultural y
no genética. Algunas proétesis son muy antiguas.
La primera vez que aparecen unas gafas, un tipo
de protesis Optica, en un retrato es en una pintura
del siglo XIII. Bastantes protesis son mecanicas,
pero también se emplean dispensadores de medi-
camentos insertados en el cuerpo que vienen a ser
protesis quimicas. No esta excluido que se pue-
da llegar a modificar la genética por una accién
cultural (modificacion del DNA) o su expresion
(manipulacién epigenética). En la domesticacion,
hace miles de afios que el hombre, mediante una
accién cultural (seleccion artificial, transgénicos,
etc.), modifica la genética de otras especies. Tam-
bién practica otras formas de alteracion bioldgica,
como los injertos en plantas cultivadas.

La carrera para fabricar érganos artificiales hu-
manos estd ya bastante lanzada, y no me refiero
a robots o mecanismos artificiales incluidos en el
cuerpo (los ciberhumanos ya existen, Oscar Pisto-
rius es quizas un ejemplo célebre, hoy tristemente
por el asunto en juicio del asesinato u homicidio
de su compaiiera), aunque por este lado también
se avanza mucho (por ejemplo, implantacion de
marcapasos cerebrales en la lucha contra el Al-
zheimer), sino a 6rganos de sintesis obtenidos por
biotecnologia a partir de células del paciente, y
con la ayuda de estructuras poliméricas biodegra-
dables de sintesis (por ejemplo poliglicoles, copo-
limeros, etc.) o de origen natural (colageno, algi-

natos, etc.) como matrices para obtener la forma
y tamafio deseado, en las que se puedan insertar
las células. Los tejidos cartilaginosos articulares
lesionados, los huesos, incluso los nervios, pue-
den ser objeto de técnicas de esta ingenieria de los
tejidos. En 2008, en la Universidad de Minnesota,
ya se hizo que un corazdén bioartificial latiera un
tiempo. Ahora se trabaja en la aplicacion de dis-
positivos flexibles con electrodos que se pueden
integrar en los tejidos humanos para resolver pro-
blemas cardiacos o cerebrales (arritmias, temblo-
res debidos al Parkinson) y en los 6rganos senso-
riales (oido, en este caso hasta percibir registros
imposibles para los humanos normales). Estos
dispositivos se fabrican con impresion 3D. La piel
artificial es otro objetivo en esta linea. El tema ba-
sico es que la electrénica puede llegar a interactuar
no solo a escala macroscdpica sino con las células
individuales, con microcableado ultra fino, lo que
puede permitir en el futuro avanzar en el control
del funcionamiento de 6rganos dafiados y en la
comprension de las causas del mal funcionamien-
to y su correccion. Algunos dispositivos flexibles
son capaces de “cicatrizar”. Ya no se puede dudar
de que el futuro de los ordenadores pasa también
por la aplicacion de dispositivos microelectroni-
cos flexibles. En la construccion de nicho se pro-
duciran cambios importantes, como puede ser por
ejemplo el uso de biofilmes (ecosistemas micro-
bianos en capas muy finas que pueden contribuir
a modificar el metabolismo global del sistema ur-
bano) en el recubrimiento de los edificios.
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Las aplicaciones médicas no generan rechazo,
pero los estudios que las hacen posibles se aden-
tran en caminos que pueden plantear problemas.
Podremos modificar el genoma humano para
hacernos mas resistentes a ciertas enfermedades,
pero quizas también para hacernos mas amisto-
sos 0 mas dociles. El amansamiento humano fue
un objetivo primordial de la educaciéon humanis-
ta (con la idea optimista de que leyendo a los cla-
sicos seremos mejores personas). Hoy seria un
proyecto periclitado segun comenta, en El par-
que zooldgico humano, el fildsofo Sloterdijk (por
cierto, uno de los muy pocos filésofos que tienen
en cuenta el cambio radical que supone que los
humanos tomemos el control sobre nuestra re-
produccidn, y no me refiero aqui a cuestiones de
ética). Pero este amansamiento se podria inten-
tar por la via de la manipulacion biogenética, lo
que resulta harto inquietante. Cada dia se tienen
mas conocimientos sobre técnicas de manipu-
lacién de nuestra biologia, por ejemplo la crea-
cién sintética de acidos nucleicos esféricos por
nanotecnologia que, por su resistencia a ataques

enzimaticos, pueden servir como vehiculos para
introducir elementos de terapia génica (www.
youtube.com/watch/v=YxRQ1-MI24g). ; Podria-
mos dirigir nuestra evolucién? Probablemente.
;Hacia donde? ;Quién tomaria las decisiones?
Preguntas dificiles de responder. ;Hay que de-
tener esta investigacién, aunque sea frenando
importantes progresos médicos? ;Se puede de-
tener? Son temas sobre los que el debate ético y
politico esta servido.

Lo dejaré aqui, con la constatacion de que la cultu-
ra es un motor cada vez mas potente en términos
ambientales y evolutivos y que los humanos tene-
mos una propension a hacer de aprendices de bru-
jo. Estamos dispuestos a alterar la genética de otros
organismos y la nuestra, y también la epigenética, y
a modificar el ambiente a escala global. Los posibles
beneficios son enormes. Sin embargo, con nuestra
incapacidad hasta ahora demostrada de evitar que
los poderosos hagan uso de los conocimientos de
que disponemos para sus propios fines, es seguro
que los riesgos también son muy considerables.

| Noticias sobre Evolucién



14. Consideraciones finales

La evolucidn es un proceso que genera la comple-
jidad y diversidad de la materia y de la vida. Re-
quiere innovacién y un constante juego de com-
binaciones. La vida esta formada por sistemas
discontinuos de tamafo y duraciéon variable que
se pueden, a veces, fusionar o encajar unos dentro
de otros, que interactian, que nacen se reprodu-
cen y mueren. Todo esto se hace a caballo de un
gradiente termodinamico de energia endo- y exo-
somatica, con el uso de materiales existentes en
el medio. Mientras, los sistemas vivos acumulan
informacién de muchas maneras.

Para reproducirse, han tenido que generar me-
canismos de transmisién de informacion espe-
cificos, que han pasado por varios estadios hasta
llegar a complejos moleculares. El cédigo basico
esta actualmente confiado, en todos los seres vivos
que se conocen, a una molécula muy estable, el
DNA, que se encuentra en los eucariotas, envuel-
ta en histonas y muy plegada. Secuencias de este
DNA pueden, a través de moléculas mediadoras
de RNA, ordenar la construcciéon de muchas pro-
teinas. Sin embargo, el DNA estd a su vez regulado
por procesos celulares que pueden alterar la po-
sicién de las secuencias y la geometria tridimen-
sional del complejo DNA/cromatina, modificar

la actividad de partes del DNA para la fijacion de
radicales como el metilo o modificacion de las co-
las de las histonas o por la accion de RNAs no co-
dificadores, etc. Estos procesos estan influencia-
dos por el ambiente de las células (en especial, el
proteoma) y por el entorno en general, y se puede
hablar de una serie de c6digos superpuestos que
determinan los pasos desde la secuencia de bases
del DNA al fenotipo finalmente expresado.

La biologia molecular ha establecido que el paso de
informacion secuencial va siempre del DNA hacia
las proteinas y no al revés, pero la regulacion de
este paso no se hace, en parte, directamente desde
el DNA sino desde la célula (radicales, RNA, pro-
teinas). Sin alterar sustancialmente el DNA, por la
via de la regulacion, es sin embargo posible modi-
ficar el fenotipo e influenciar indirectamente las
generaciones posteriores (aunque no tenemos una
vision clara de la frecuencia y de la persistencia de
este tipo de cambios). El dictado de los genes esta
modulado de maneras muy complicadas, desde el
propio genoma y desde el epigenoma y la célula.
Por ello, un mismo genoma puede generar fenoti-
pos muy diferentes, como ocurre en la diferencia-
cion celular durante el desarrollo. La participacion,
en la configuracion de los caracteres fenotipicos, de
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un numero que a menudo es elevado de genes, y
de todas estas modulaciones, hace que rara vez se
pueda predecir con certeza la aparicion de enfer-
medades, caracteres o comportamientos, aunque la
composicion génica sea bien conocida. El tiempo
de las ideas simples sobre el determinismo genéti-
co ha pasado a la historia, a pesar de que los genes
sigan siendo muy importantes. Nuestra ignorancia
es todavia muy grande, de hecho, cuanto mas sa-
bemos, mas territorios desconocidos descubrimos.

Los sistemas vivos interactian constantemente
con el entorno, tanto si se trata de energia y mate-
riales inorgdnicos como si se trata de otros siste-
mas vivos, siempre pasando por el filtro de la se-
leccion natural. Cualquier cambio que produzca
una ventaja selectiva sera admitido. Es posible que
la seleccion, sobre todo en medios muy fluctuan-
tes, también haya favorecido a aquellos sistemas
que tienden a presentar muy a menudo cambios,
ya que esto aumenta las probabilidades de que
se presenten formas mas adaptadas a las nuevas
condiciones. Los medios fluctuantes, o los que
han sido alterados fuertemente, pueden ser mas
facilmente centros de origen de innovaciones evo-
lutivas (ramificaciones), mientras que los medios
estables dan lugar a tendencias persistentes a largo
plazo y modificaciones de detalle. La evolucion se
desarrolla en el marco del ecosistema, que es, a su
vez, un sistema que se autoorganiza y que influye
sobre la forma en que evolucionan las especies,
como anticipé Margalef.

| Noticias sobre Evolucién

En el interior de los genomas se acumula la infor-
macion codificante, pero también existe material
que normalmente no codifica y que, sin embargo,
puede constituir una reserva de variacion que se
active ante determinadas nuevas condiciones. Esto
puede permitir respuestas mas rapidas a los cam-
bios. También las alteraciones epigenéticas, de ser
transmitidas a la descendencia, podrian suponer
una capacidad de adaptacion rapida.

Las interacciones entre sistemas vivos pueden supo-
ner que unos se aprovechen de los otros (depredador-
presa), pero también que se produzca cooperacion y,
de manera nada infrecuente, endosimbiosis o endo-
parasitismo, hasta el extremo de que los genomas de
los dos sistemas se modifiquen y, a menudo, partes del
uno se integren en el otro, ya sean secuencias muy pe-
quefias 0 mas grandes. La adquisicion de simbiontes
y la interaccién con parasitos condicionan de manera
importante la evolucion de los huéspedes y al revés y,
a veces, permiten la adquisicion de conjuntos de ha-
bilidades muy ventajosas. El conjunto de huésped y
comunidad microbiana asociada forma el holobionte,
un sistema con mayor capacidad para aprovechar re-
cursos. El concepto de holobionte puede abrir nuevas
perspectivas en la comprension de la evolucion y en
las aplicaciones médicas y agro-ganaderas.

El debate sobre la posibilidad de “rehacer”, por técni-
cas de clonacién o ingenieria genética, especies que
se han extinguido (lo que se conoce como desex-
tincion) pone de manifiesto que “otros niveles” por



encima del molecular y genético han participado en
la evolucion de estas especies y esto plantearia difi-
cultades a los proyectos de revivirlas. Los problemas
de salud de la oveja Dolly ya mostraron que la clo-
nacion no tenfa en cuenta la epigenética. Los indi-
viduos reconstruidos no tendrian la epigenética de
sus antecesores, ni tampoco el microbioma, ni qui-
za el medio (muchos organismos se han extinguido
como consecuencia de la alteracion de su habitat),
ni ninguna herencia de comportamiento o cultural.
Todo esto es parte de la evolucion.

El proceso evolutivo es el tinico proceso fisico autor-
referencial que conocemos. Esto quiere decir quealo
largo de la historia estd constantemente modificando
las reglas del juego en funcién de lo que ha pasado
antes. Sabemos que, de esta manera, es capaz de ge-
nerar una inmensa variedad y complejidad. El juego
de combinaciones e integraciones en estructuras fun-
cionales cada vez mas complejas hace que la seleccion
actue simultaneamente en varios niveles, y se pueden
producir conflictos cuando existe contradiccion entre
las ventajas a un nivel (por ejemplo, el individuo) y a
otro distinto (pe, el grupo). Muchos fenémenos, por
no decir todos, en evolucion, son colectivos.

La teoria neodarwiniana, basada en la genética
de poblaciones, sigue siendo capaz de darnos una
buena explicacién de cdmo se producen gran par-
te de los fendmenos evolutivos elementales, como
la aparicién de un caracter nuevo ventajoso. Sin
embargo, también es cierto que deberia incorpo-

rar muchos hechos que eran desconocidos hace
setenta afos y que, si no la derriban definitivamen-
te, si reclaman una vision abierta. Hay un esfuerzo
para seguir integrando, en una teoria evo-devo, la
genética de poblaciones con lo que sabemos de la
estructura y funcionamiento del genoma y de su
regulacion en el ambito celular, y de lo que se co-
noce del desarrollo. Y hay que progresar en lo que
se conoce como eco-evo-devo, integrando tam-
bién el funcionamiento de la coevolucién en re-
des ecoldgicas y la adherencia margalefiana entre
evolucidn y sucesion, a fin de construir una teoria
evolutiva mas satisfactoria y comprensiva. Es bas-
tante claro que el aparato matematico de la gené-
tica de poblaciones no puede trabajar con mas de
dos o tres elementos a la vez, lo que limita mucho
el estudio a casos elementales. No puede enfren-
tarse a cambios evolutivos en cascada, como los
que suelen producirse en los sistemas ecologicos.
Los estudios sobre redes ecoldgicas estan gene-
rando nuevas aproximaciones cuantitativas que
pueden ser de interés. De momento, no sabemos
como se pueden hacer estas integraciones, la fisi-
ca de los sistemas evolutivos esta por hacer, como
han afirmado Goldenfeld y Woese (2011). Lo que
sabemos es que es indispensable realizarlas para
progresar en todos los campos de la biologia, in-
cluidas las aplicaciones agricolas, médicas y otras.

En definitiva, creo interpretar, de todo lo que he

ido exponiendo, que uno de los problemas de la
comprension de la evolucion reside en que hay que
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combinar la idea de la capacidad intrinseca de cam-
bio, de innovacion, en los organismos con el hecho
de que viven en un mundo de interacciones y de
estructuras jerdrquicas. Vayamos por partes. La
secuencia de la explicacién neodarwiniana clasica,
en esquema, es: 1) el genoma contiene informa-
cién para construir el fenotipo; 2) el genoma puede
cambiar por diferentes “errores” en la reproduccion
del DNA; 3) los cambios genotipicos pueden tener
consecuencias fenotipicas, y 4) los nuevos fenoti-
pos dejaran o no descendientes fértiles y seran so-
metidos al filtro de la seleccion natural.

Ahora bien, este esquema, sin duda muy simplificado,
deja un poco de lado algunas complicaciones que son
importantes. El genoma reside dentro de la célula. En
la célula, interaccionan el DNA y el RNA, las protei-
nas, etc. Por lo tanto, no tenemos un determinismo
univoco del fenotipo por el genotipo. El genotipo en
el estadio 1, ademas, puede ser condicionado epige-
néticamente, como resultado de la interaccion entre
genoma y otros componentes celulares, o puede ser
alterado por elementos del medio externo (transfe-
rencias génicas desde otros organismos, simbiosis,
parasitismo, etc.). El genoma también puede cambiar
en el estadio 2, como resultado de las interacciones
con el medio celular o externo. La expresion del geno-
tipo en fenotipos en el estadio 3 vendra condicionada
por las interacciones entre genotipo y componentes
celulares, y ello en diferentes niveles del fenotipo, des-
de el metabolismo celular al desarrollo, a la fisiologia,
la morfologia o el comportamiento. Finalmente, los
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cambios fenotipicos interactuaran con el medio fisi-
co y bidtico, y esto de maneras diferentes: los nuevos
fenotipos alteraran el medio, generando un nuevo
marco de interacciones, y construyendo un nicho, y
el medio modificado actuard como filtro selectivo,
dejando o no que los nuevos fenotipos persistan. La
evolucion estara constrefida por la historia evolutiva
precedente de cada especie y por condiciones que de-
penden del conjunto del ecosistema.

Si vemos las cosas desde esta perspectiva nos da-
mos cuenta de que quizas el neodarwinismo tiene
un sesgo histérico demasiado atomista-determi-
nista (que se expresaba en la ecuacién un gen-una
enzima, ya desfasada) y de que las interacciones
adquieren un papel claramente decisivo en la mar-
cha del proceso de la evolucion. Y quizas se puede
responder, ademas, a la pregunta de por qué se pro-
duce evolucion, por qué los seres vivos no han per-
manecido en un estado estacionario, por ejemplo
pequenas células o una lamina tnica de tejido fo-
tosintetizador. Esta pregunta no se responde facil-
mente si sélo se consideran los cambios de origen
intrinseco (mutaciones, transposiciones, etc.) o los
cambios ajenos a la vida generados en el medio ex-
terno. En un medio constante, los cambios intrin-
secos promoverian una evolucion de corto recorri-
do, no existiria ningtin motivo para ir complicando
las estructuras. En un medio cambiante, tampoco
se ve ninguna razén para producir estructuras
complicadas: podrian desarrollarse formas relati-
vamente simples que alternaran estadios mas o me-



nos productivos o resistentes. La mejor explicacion
de la tendencia de la evolucion a la complejidad es
que la evolucion es un proceso interactivo (compe-
tencia, mutualismo, etc.) y de incorporacion, en el
seno de sistemas ecoldgicos autoorganizativos.

La caracteristica mas notable de los seres vivos
es que interaccionan con otros seres vivos y con
el medio fisico-quimico. Lo hacen a escala del
genotipo y a escala del fenotipo. Darwin decia
que la evolucién es descendencia con cambio.
Esto parece igualmente valido hoy, pero si este
proceso ha dado lugar a la fantastica variedad
y complejidad de formas de vida que observa-
mos (y a las que atin no conocemos o que han

desaparecido, que son muchas) es porque la
interaccién constante genera modificaciones
en todos los niveles, desde la informacién ge-
nética al “paisaje” selectivo (otras especies, re-
cursos, etc.) que, segun los casos, dan ventaja
a formas mas complejas o mas simples, dentro
de las posibilidades limitadas por las estructu-
ras preexistentes en cada momento, y ello en un
espacio muy heterogéneo y en secuencias tem-
porales afectadas por la contingencia. Es decir,
que entender la evolucién exige reconocer que
los juegos de interaccion que se dan en muchos
niveles tienen mucha mas importancia que la
que les ha sido normalmente concedida por una
visidn excesivamente focalizada en el genoma.
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El progreso de los conocimientos en biologia mole-
cular, gendmica y epigenética, en biologia del desa-
rrollo, en microbiologia, en ecologia y ciencias del
comportamiento y en muchos otros campos aporta
un alud de informaciones relacionadas con la evo-
lucién. La nocién de los genes como un collar de
perlas en la cadena de DNA, emitiendo 6rdenes de
manera unidireccional para construir las proteinas,
ha pasado a la historia. La omnipresencia de fené-
menos como la simbiosis apunta a mecanismos de
adquisicién de paquetes enteros de genes capaces
de permitir nuevas funciones, dificiles de integrar
en la genética de poblaciones.

Puede ser que la seleccion actte en niveles supe-
riores a los de los genes y el individuo, tal vez en
los de los grupos u otros. Para algunos cientificos
destacados, el paradigma imperante desde hace se-
tenta anos, la Sintesis Moderna o Neodarwinismo,
no puede integrar muchos nuevos conocimientos
y la evolucién va mucho mas alla de procesos de
mutacion y selecciéon. Muchos otros defienden el
paradigma, pero resulta evidente que cada dia nos
enteramos de descubrimientos fascinantes que la
teoria ha de asumir. Este libro es un esfuerzo por
fotografiar la situacién y prepararnos para com-
prender y seguir las novedades en un campo que es
clave para todas las disciplinas bioldgicas.
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