En la actualidad, los estudios de las interacciones biolégicas
son un elemento central de la Ecologia y la Evolucién

La Coevolucion

Ehrlich ¥ Raven en 1964 sobre la

coevolucién entre plantas y anima-
les, se ha generado un gran interés por los
estudios de las interacciones biolbgicas
buscando sus posibles historias evoluti-
vas. Este interés ha abarcado prictica-
mente todos los grupos de plantas (desde
algas hasta angiospermas) y animales
(desde protozoarios hasta vertebrados),
pasando por algunos grupos de bacterias.
Asimismo, las evidencias publicadas pro-
ceden de fuentes tan diversas como los
estudios sobre la historia natural de. las
interacciones hasta revisiones paleonto-
Iégicas sobre ¢l posible acoplamiento en-
tre grupos taxondmicos que actualmente
interactian.’

D esde que se publicd ¢l trabajo de

Sin embargo, esta expansidn e interés
sobre los estudios coevelutivos ha origi-
nado un abuso del término coevolucidn,
aparejando cualquier interaccidn biold-
gica con este término o sugiriendo que
cualquier caracteristica que aparentemen-
te jucga un papel importante en una inte-
raccidn es el resultado directo de las pre-
siones selectivas que operan entre los
interactuantes.

Por otra parte, en los (ltimos afios se
han postulado nuevas hipdtesis sobre los
mecanismos que operan en la evolucidén
de las especies. Estos nuevos postulados
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han criticado de tal forma el cuerpo tebri-
co de la Teoria Sintética de la Evolucidn
que incluso se ha llegado a proponer la
necesidad de una nueva sintesis. Esta cri-
tica abarca desde conceptos tan acepta-
dos dentro de la literatura biolGgica co-
mo la adaptacién y la seleccién natural
hasta nuevas interpretaciones sobre la
macroevolucidn.?

Indudablemente estas nuevas proposi-
ciones, asi como ¢l abuso del término
coevolucidn, hacen necesario replantear
¢l significado del mismo. Por esta razdn,
en el presente articulo se intenta plantear
¢l significado de la coevolucidn a través
de desarrollar las restricciones o limita-
ciones en el uso de este concepto.

En primer término, s¢ discuten algunas
definiciones que han servido como marco
para circunscribir el término de coevolu-
cidn. En segundo lugar se describen al-
gunos ejemplos, tratando de ilustrar las
diferentes fuentes que alimentan las evi-
dencias empiricas, desde casos a nivel
bioguimico hasta paleontolégicos. En
tercer lugar, se plantean las restricciones
que s¢ deben considerar al elaborar con-
ceptualizaciones sobre la evolucidn de las
interacciones bioldgicas, asi como algu-
nas conclusiones generales sobre las
mismas.

{QUE ES COEVOLUCION?

Probablemente ¢l primer trabajo donde
se plantea ¢l término coevolucién como
mecanismo explicativo para una interac-
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cidn bioldgica es ¢l publicado por Ehrlich
v Raven en 1964, en donde utilizan este
rmino para sugerr cOmo es qué mari-
posas (de la superfamilia Papilionoidea)
han evolucionado conjrntamente con
plantas de diversas familias tasondmicas,
De este trabajo se pucde extraer como
definicidén de coevolucién, la evolucién
conjunta de dos o mis taxa que tienen
relaciones ecolbgicas estrechas, sininter-
cambio de genes., y cuvas presiones selecti-
vas operan reciprocamentc originando
con esto que la evolucién de cada taxdén
sea dependiente del otro. Indudablemen-
te este trabajo. va considerado clisico
dentro de la literatura de las interaccio-
nes biolégicas, ha servido como punto de
referencia a casi cualquier estudioso de
¢s1os temas. Sin embargo ¢s importante
scfialar que este estudio no plantea expli-
citamente la definicidn de coevolucidn, v
por otra parte €] tipo de situacidn que se
plantea es una evolucidn de grandes gru-
pos ¥ Ao necesariamente la evolucidn
conjunta cntre dos especies exclusiva-
mente.

En un intento por aclarar o precisar ¢l
términe coevolucién, varios autores han
planteado sus propias definiciones. Una

de las més aceptadas es la propuesta por
Janzen’ en 1980, quien dice que **...puede
definirse como un cambio evolutivo en
una caracteristica de los individuos de
una poblacidn en respuesta a una carac-
teristica de los individuos de una segunda
poblacidn, seguida por una respuesta
evolutiva de la segunda poblacidn a un
cambio de la primera™. Esta definicién
presenta tres particularidades: a) especi-
ficidad entre los interactuantes: b) reci-
procidad entre las presiones selectivas
que operan ¢ntre los componentes de la
interaccién, y ¢) simultaneidad temporal
en la evolucidn de ambos interactuantes.
Esta definicién, en mi opinién, peca de
reduccionista ¥y, como s¢ va a tratar de
demostrar posteriormente. dificil de sos-
tener cuando se trata de reconstruir una
situacidn coevolutiva.

Otra definicidn un poco més general es
la propuesta por Roughgarden (1976),
quien define coevolucidn como .. la
evolucién en la que la adecuacidn de cada
genotipo depende de las densidades po-
blacionales v la composicibn genética de
las especies en si mismas y de las especies
con las que interactian”, Esta definicién
méds amplia resulta interesante por sefia-

lar explicitamente la influencia de la inte-
raccion en el componente adecuacional.
Esto ¢s, para que ocurra coevolucidn debe
existir un efecto en la reproduccitin, so-
brevivencia y/o crecimiento diferencial
en los componentes de la interaccidn.

Otra definicidn que resulta interesante
es la propuesta por Futuyma y Slatkinen
1983, quienes sefialan que **...¢] estudio
de la coevolucifn es ¢l andlisis de cam-
bios genélicos que pucden suceder en dos
o mis especies ecoldgicamente interac-
tzantes ¥ el andlisis de si los cambios
esperados se realizan...”. Esta defimcidn
sugiere como campo de estudio el andlisis
de las posibilidades de reconstruccién de
las historias cocvolutivas, siendoésta una
definicidn més cuidadosa,

Sin embargo ninguna de las definicio-
nes planteadas escapa a las condiciones
de especificidad, reciprocidad y simula-
neidad, que reducen en gran medida ¢l
concepto de cocvolucidn. De esta mane-
ra, $i nosotros relajamos algunas de estas
condiciones tendremos las siguientes de-
finiciones. Por ejemplo, si relajamos la
condicién de especificidad nos encontra-
mos ¢on una situacidn més general en

CIENCIAS O revista de difusidon © 1986




donde la evolucibn de una caracteristica
particular en una o més especics depende
de la evolucién de otras caracteristicasen
Varnas especies lambién. Por ejemplo en
los eswudios de la interaccién entre ani-
males frugivoros-dispersores y plantas,
vanas de las caracteristicas de los frutos
s¢ acoplan a los requerimientos de varias
e3pecies de animales y dificilmente existe
un 8fusie perfecio entre una especie de
planta y una de un animal. Igualmente
ocurre, por ejemplo, en las interacciones
entre plantas y herbivoros en donde en
muchas ocasiones se aduce que los com-
puestos quimicos que presentan las plan-
tas son mecanismos de defensa contra
herbivoros especificos, cuando en reali-
dad juegan un papel de tamizadores en
contra de varios tipos de herbivoros. De
5108 casos podemos desprender dos afir-
maciones. En primer término, no todas
las caracteristicas que pueden ser impor-
tantes para los componentes de una inte-
raccién son resultado directo de la misma,
NG que también podemos pensar que
son resultado de varios interactuantes ¢
incluso hay que pensar en la posibilidad
de que son producto de otras presiones
selectivas (por ejemplo condiciones am-
bientales, etc.). En segundo lugar, pode-
mos encontrar casos ¢n donde efectiva-
mente hay un acoplamiento entre dos
mitcractuantes, pero no hay que olvidar
que e$ta observacidn la estamos haciendo
m TIEMPO ECOLOGICO y no geo-

En la reconstruccién de estos casos se
ha utilizado un concepto muy manejado
en el estudio de la ecologia de las comuni-
dades. que es ¢l concepto de los gremios
ecolégicos. Este término se ha utilizado
PAara caracterizar organismos que juegan
la misma funcidn ecoldgica en una co-
munidad, que incluso pueden correspon-
der a diferentes grupos taxondmicos.
Esta situacién de relajamiento de la con-
dicibn de la especificidad es lo que se¢ ha
denominado COEVOLUCION DIFU-
SA, que probablemente sea ¢l tipo de

evolucién conjunta més comiin en la na-
turaleza,

No hay que confundir este fenémeno
con los patrones que s¢ han utilizado en
los estudios macroevolutivos para expli-
car fenémenos de convergencia, parale-
lismos, divergencias, etc.

LA COEVOLUCION, ;UY PROBLEMA
DE ABSTRACCION?

Siempre que tratamos de reconstruir la
historia evolutiva de un fenémeno lo te-
nfMmos que realizar de forma inferencial.
Esto se vuelve particularmente complica-
do cuando se trata de una historia coevo-

FIGURA |

a) Componente A l'.‘ompuﬁtn-le 1]
{ herviboros) iPlantas)
b) Los herbivoros influyen en la Adecwacidn
de las plantas (reproduccibn, sobrevivencia,
crecimiento, ¢tc.)
Las plantas de tal manera que amor-

tiguan los efectos de los herbivoros (defensa
quimica, Msica. temporales, espaciales, eic.)
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Los herbivoros presentan caracteristicas que
contrarrestan las respuestas de las plantas
{pautas conductuales. fisioldgicas, etc.)
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Otras espuestas (especializacién,
generalizacidn, etc.)
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lutiva, ya que tenemos que acoplar la
evolucidn de dos o mis componentes en
una secuencia logica de procesos en don-
de cada interactuante presenta vanos ti-
pos de respuestas. En términos les
csla secuencia pucde ser lbgica pero no
necesariamente real. Este tipo de razona-
mientos puede llegar al extremo de pen-
sar que en lugar de coevolucidn tenemos
que pensar en una evolucidn secuencial b

Con base en la Figura | tratemos de
ilustrar lo mencionado anteriormente.
Vamos a considerar una situacidén hipo-
tética en la que analizaremos una
interaccibn ecolbgica, por ¢jemplo entre
herbivoros y plantas.” En primera instan-
cia tendriamos una compleja red de rela-
ciones entre ambos componentes ( ver Fi-
gura la) en donde dificilmente podriamos
discriminar la importancia entre los dife-
rentes componentes que conforman esta
red. Sin embargo, al hacer observaciones
alrededor de esta interaccién podemos
encontrar las siguientes situaciones (ver
Figura 1b). Que los herbivoros influyan

en la adecuacidn de las plantas, ya seaen
su capacidad reproductiva, en su sobrevi-
vencia o crecimiento diferencial.? Igual-
mente podemos encontrar NUMErosos
casos en donde se ha demostrado que las
plantas presentan mecanismos que amor-
tigden la influencia de los herbivoros va
sea a través de los llamados mecanismos
de defensa. Entre éstos podemos mencio-
nar la defensa quimica, defensa fisica,
mecanismos de escape temporales v espa-
ciales € incluso casos en donde una rela-
cidn de tipo mutualista (por ejemplo la
asociacién entre plantas y hormigas) pue-
de funcionar simultineamente como de-
fensa en contra de otros herbivoros.

Por otra parte, también existen casos en
donde los animales presentan mecanis-
mos fisioldgicos o conductuales para su-
perar estas barreras impuestas por las
plantas. Uno de los mecanismos mejor
conocidos son las llamadas oxidasas y
reductasas de funcidbn maltiple que pre-
sentan insectos de diversas familias para
asimilar o eliminar compuestos 1&xicos.
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Las plantas, a su vez, se ha demostrado
que pucden presentar diversificacion en
sus componentes de defensa quimica o
incluso combinar diversos mecanismos
para contrarrestar ¢l efecto de los herbi-
voros. [gualmente, los herbivoros pue-
den presentar diferentes grados de espe-
cializacién que les permitan utilizar otros
recursos, ete.

De esta manera, lo que aparentemente
es una secuencia de causalidades y efec-
tos, realmente representa la discrimina-
cién de los principales factores que ocu-
rren en este tipo de interacciones ( Figura
Ic). Siendo esto cierto, la pregunta que se
nos abre es: jcémo podemos reconstruir
una historia coevolutiva con base en este
tipo de evidencias? Veamos algunos ca-
508 ya considerados ¢ldsicos dentro de la
literatura evolutiva y analicemos en cada
caso los puntos medulares que nos permi-
ten reconstruir una teoria coevolutiva,

(CUANDO ES COEVOLUCION?
Coevolucidn quimica

Recientemente se ha enfatizado la impor-
tancia de la composicidbn quimica en la
interaccidn entre plantas vy animales."?
Indudablemente el estudio de los produc-
fos naturales ha sido cultivado desde
tiempos remotos por sus propiedades cu-
rativas ¥ alucinégenas que han sido fuen-
te de inspiracién en los mitos ¥ tradicio-
nes Je culturas ancestrales en todo el
mundo. Porcjemplo, los extractos quimi-
cos del epend Firala sp., conocidos alca-
loides, han sido utilizados por grupos
indigenas del Amazonas como remedios
curativos o contra los malos espiritus en
los viajes o cacerias de los miembros de
las tribus. Igualmente es muy conocida la

CUMARINA

8. Comarinag
b. I-H-I-h:nupirln-l-m

FURANOCUMARINA LINEAR

£3 1.4 a5

a Psoralen _
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HIDROXICUMARINA
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Figura 2. Tipos estructurales bdsicos de cumarina

utilizacién del peyote entre los tarahuma-
ras, o ¢l toloache Darura sp. entre diver-
so0s grupos en ¢l mundo, ete.

Esta informacion empirica es la que ha
proporcionado en gran medida los prin-
cipios de la farmacologia moderna. En
relacibn a las interacciones biolbgicas.
los metabelitos secundarios han sido se-
fialados como componentes importantes
en la defensa de las plantas en contra de
sus enemtigos naturales. La mayoria de los
estudios han tratado de demostrar los
efectos de componentes quimicos especi-
ficos en contra de herbivoros o patgenos
igualmente especificos.'’ Sin embargo, si
consideramos que estos componentes
quimicos son presiones de seleccidn ya su
vez sujetos de seleccidn dada la estrecha
relacién con sus interactuantes, debemos
de suponer que han sufrido una cierta
evolucidn y ésta de alguna manera deberd
manifestarse al analizar la composicién y
distribucidn de algiin grupo quimico. Es-
te razonamicnto es de hecho el planteado
en ¢l trabajo original de Ehrlich v Raven
en 1964 ¥ retomando por M. Berenbaum
en 1980." Esta investigadora estudié las
plantas de la familia Umberlliferae, tanto
de su composicidn quimica como de los
herbivoros asociados a especies con dife-
rente composicion quimica. En particu-
lar las plantas de las umbeliferas presen-
tan un grupo quimico conocido como
cumarinas. Estas presentan por lo menos
4 grupos derivados (ver Figura 2) cuya
tinica diferencia es un radical quimico, y
lo més curioso de este grupo es que se ha
demostrado que ¢l grado de toxicidad de
cada grupo derivado se va incrementan-
do a medida que ¢l compuesto es mis
complejo. ¥ a su vez esta complejidad se
encuentra asociada exclusivamente con
plantas de esta familia.

A reserva de que ¢s necesario mayor

nimero de evidencias especificas para co-
nocer las propiedades de estos compo-
nentes quimicos, es indudable que este
¢jemplo suministra una explicacién preli-
minar muy adecuada con la teoria clisica
evolutiva. Segln esto, si la dnica diferen-
cia entre los diversos derivados quimicos
¢s un radical, es de suponer que para que
esto ocurra es suficiente un cambio mi-
nimo para que se¢ realice dicha diferencia-
cidn, De tal manera que la suposicidon de
una mutacién y su ulterior expansion en
la poblacidén por recombinacién génica
seria una hip&tesis muy confiable. Es de
esperarse que este cambio que ofrece una
ventaja en términos de defensa se fije por
seleccidn natural.

(COEVOLUCION ENTRE MEDIO-
ORGANISMOS-MAS ORGANISMOS?

Uno de los casos mejor documentados en
la literatura es ¢l estudio entre ardillas
depredadoras del género Tamiasciurus y
semillas de drboles de pinos Pinus contor-
ta en el Ocste de los Estados Unidos." Se
estudiaron dos localidades situadas al Es-
te y al Oeste de una cadena montafiosa, la
cual se encuentra influida por el efecto
local de sombra de lluvia orogréfica que
determina en gran medida las caracteris-
ticas climdticas de cada localidad. La lo-
calidad del Este es una zona seca con
fuegos peribdicos y la poblacién de P.
contorta es muy abundante. Los conos de
estos drboles presentan el fendmeno de la
serofinia (los conos permanecen cerrados
por varios afios después de madurar), lo
cual esth estrechamente relacionado con
los mecanismos de dipersion de las semi-
llas. Pero a su ver, ocasiona que la dispo-
nibilidad de semillas en los drboles se
presente por periodos prolongados de
tiempo, por lo cual permanecen expues-
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tos al ataque de los depredadores. Dentro
de €stos 3¢ ha encontrado que Tamiagsciu-
rus douglasii es ¢l mis importante y, aun-
que su preferencia alimenticia es por
semillas de Pseudotsuga douglasii por las
caracteristicas fenoldgicas de esta especic
{penicdos sin produccidn de semillas), se
ha observado que depende en gran medi-
da de las semillas de P. conrorta, Contra-
riamente a esto, en la localidad del Oeste
las poblaciones de P. conforta son mis
pequefias, no son serotinicas v presentan
como caracteristica reproductiva afios de
mucha produccién de semillas y periodos
sin produccidn de semillas, ocasionando
con ¢sto que las poblaciones de ardillas
scan poco estables.

Al hacer la comparacién entre conos
de los pinos de las dos localidades, se ha
observado que los conos de las poblacio-
nes del Este presentan un mayor grosor
en la cubierta de las semillas y un menor
namero de semillas por cono. Curiosa-
mente las ardillas de esta localidad pre-
sentan una musculatura mandibular més
desarrollada y una configuracién cranea-
na distinta a las de la localidad del Oeste.
Con base en estas observaciones se puede
¢laborar una secuencia evolutiva como se
mue¢stra en la Figura 1.

En este estudio también se presentan
otras observaciones como la distribucién
de conos en los drboles de pinos, el gasto
energético de los depredadores, el esfuer-
zo reproductivo de las especies de drbo-
les, la fenologia de los pinos, etc., que son
utilizados por el autor para reforzar su
interpretacidn. Ademds se menciona que
esta posible coevolucidén entre ardillas v

pinos s¢ inicid en la ¢ra Cenozoica duran-
te el Paleoceno-Eoceno, momento en el
que ¢oinciden la apancion de los géneros
modernos de pinos y los roedores y otros
mamiferos placentados herbivoros.

Ademis de la amplia documentacidn
que presenta este estudio, ¢s importante
destacar ¢l énfasis sobre un factor denso-
independiente como factor desencadena-
dor de una historia cocvolutiva.

JOOEVOLUCION DE UNA
COMUNIDAD?

Gilbert (1975)" presenta un modelo cua-
litativo’ vy empirico donde documenta en
pnmera instancia la iméraccrdbn mutua-
lista entre mariposas del género Helico-
mius ¥ plantas de los géneros Passiffora.
Anguria y Gurania; y, en segundo térmi-
no, la influencia de esta interaccibn a
nivel individual, poblacional y comunita-
rio de este sistema de interacciones entre
especies. Las especies de las Passiflora
son las inicas plantas hospederas de las
larvas de estas mariposas. La mayoria de
las especies reportadas (mds de 350 espe-
cies) son enredaderas tropicales que des-
pliegan una variacién notoria en las esti-
pulas y en las formas de las hojas, tanto
intra como interespecificamente {ver Fi-
gura 4). Localmente, son poblaciones
que s¢ presentan con una baja densidad
poblacional ¥ con una diversidad que no
sobrepasa el 5% del total de especies.
Estas presentan un rango de compuestos
quimicos { principalmente glucdsidos cia-
nogénicos y alcaloides) que han sido in-
terpretados como defensa en contra de
depredadores, pero que las especies de
mariposas heliconidos han desarrollado
un alto grade de especificidad con las
pasifloras que pueden superar estas ba-
rreras quimicas. La mayoria de las espe-
cies de Passiflora presentan glindulas
con nectarios extraflorales sobre distin-
tas estructuras (hojas, peciolos, estipulas,
bricteas) que mantienen a ciertos hime-

napteros, los cuales han sido considera-
dos como otro mecanismo de defensa en
contra de herbivoros y patdgenos.

Las mariposas del género Heliconius
son especies que se distribuyen comiin-
mente en bosques neotropicales v en los
estadios larvarios se alimentan de las ho-
jas de Passiffora, v se piensa que logran
incorporar a sus lejidos los compuestos
secundarios que presentan las plantas, lo
que les confiere en la etapa adulta un
cierto grado de impalatibilidad en contra
de sus depredadores. S¢ han reportado
aproximadamente 45 especies de Helico-
mius. que se especializacada unadeellasa
un subconjunto de especies de Passiffora
en un hdbitat dado, presentdndose en es-
tos habitats una correspondencia entre la
diversidad de plantas con la de las mari-
posas. Estos patrones de interaccién tie-
nen su explicacidn dltima en las relacio-
nes ¢oevolutivas entre Passiffora y Heli-
conius. Sin embargo. ¢l comportamiento
de las poblaciones de mariposas es tan
complejo que estas interacciones ¥ sus
consecuencias no sblo se explican porco-
evolucion quimica, sino también se inclu-
ven patrones conductuales.

El nimero de plantas que pueden ser
utilizadas por los adultos de las maripo-
sas ¢ muy amplio. 5in embargo sc ha
observado que especies de dos enredade-
ras Angurig vy Gurania son con las que ha
coevolucionado. Al igual que en el caso
de Passiflora, estos géneros presentan
una diversidad consistente de localidad
en localidad. La mayoria de las especies
de Anguria (29 especies) y Gurania (73
especies) son dioicas v las poblaciones
naturales presentan una mayor propor-
ciébn de individuos masculinos. La inte-
raccién mutualista entre adultos de Hefi-
conius y Anguria-Gurania radica en que el
primero sirve como un vector de polini-
zacidn (de las especies dioicas) ¥ las plan-
tas presentan néctar ¥ polen que suminis-
tran alimento a las mariposas.
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Figura 4. Variacidén en la forma de las hojas entie especies simpitricas de
Fassiflora de las localidades de Trinidad. Costa Rica, Costa Rica, México v

Texas {levendo de arriba hacia abajo).

De esta manera se sugiere que la subco-
munidad de larvas de Heliconius - Passi-
flora - adultos de Heliconius - Anguria -
Gurania han coevolucionado influyendo
en la diversidad de especies de las comu-

nidades locales en las que se han desarro-
llado.

(QUE PASA CON LOS FOSILES?

Con un enfoque mids general, Stebbins
(1981)"" presenta algunas ideas sobre la
posible coevolucion entre algunos grupos
de mamiferos vy especies de pastos a lo
largo de la Era Cenozoica. Se presentan
datos paleontoldgicos sobre estrucluras
de plantas (pastos). de mamiferos, regis-
tros climiticos y geoldgicos, ademéas de la
distribucion geogrifica de los organismos
en cuestibn,

Se sugiere que en ¢l Paleoceno(hace 65
millones de afios) existian sdlo mamife-
ros con hibitos ramoneadores. En el Eo-
ceno{hace 55 millones de afios) se presen-
tan los primeros registros sobre dientes
hipsodontos del orden de los notoungu-
lados v los primeros registros de cristales
de opalina que se conoce se derivaron de
las células epidérmicas de las hojas de
ciertos pastos. Durante el Oligoceno (ha-
ce 35 millones de afios) se da la diversifi-
cacidn y especializacion de los notoungu-
lados para vivir en las sabanas abiertas,
aungue no s¢ han encontrado registros
que muestren una diversificacion similar
en las especies de pastos. Entre el Mioce-
no (hace 25 millones de afios) v el Plioce-
no (hace 12 millones de afios) hay una
diversificacidn notoria de mamiferos en
general v se presentan algunos registros
de cristales de silice de algunas especies
de pastos. Finalmente, en el Pleistocenc
(hace 3 millones de afios) se sugiere que
después de las glaciaciones, los grupos de
mamiferos herbivoros de América del

Norte se vieron alterados por la introduc-
cidn o inmigracion de otros mamiferos
{como el borrego y el bisonte) de Eurasia,
los cuales ocasionaron una mayor inten-
sidad en los patrones de herbivoria sobre
algunas de las especies de pastos. Curio-
samenie ¢n esta época se registran pastos
que se consideran mas resistentes a las
presiones del pastoreo.

Con base en este tipo de evidencias se
sugiere que pueden establecerse ciertos
patrones coevolutivos entre estos dos
grupos de organismos a través del tiempo
geolégico (Ver Tabla I).

De esta.-forma, podemos observar que
al hablar de coevolucidon estamos hacien-
do referencia tanto a la evolucidn especi-
fica entre dos especies, dos géneros, dos
famihas, etc., ¢ incluso de varios taxa si-
multincamente. Esta gencralizacidn nos
conduce a un problema conceptual sobre
los niveles en los que se lleva a cabo (o
potencialmente se llevaria a cabo) esta
evolucidén conjunta. Preguntas como jqué
niveles de complejidad son necesarios pa-
ra poder establecer la coevolucibn?, jes
posible la coevolucidn a nivel de especies?
ide géneros?, ;de familias?, jexiste la co-
evolucidn de las comunidades?, ;son los
mismos mecanismos evolutivos los que
actidan a diferentes niveles?, etc. {esto se
discutird en otro articulo).

Indudablemente que los ejemplos men-
cionados conllevan detrds una gran can-
tidad de informacién que respalda s6li-
damente. no s6lo los casos mencionados
sing muchos otros, que nos harian pensar
que efectivamente existe la coevolucitn
como un hecho, como un fendmeno real
pero que probablemente en sus extensio-
nes, en muchas de sus interpretaciones y
sobre todo al reconstruir una historia co-
evolutiva de manera logica estemos brin-
cando de un nivel de andlisis a otro,
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Por otra parte, s notorio en la literatu-
ra de las interacciones la falta de eviden-
cias sobre la genética de las mismas, que
de alguna manera refuerce o dilucide
la dind mica de las relaciones biolégicas.'

RESTRICCIONES A LA TEORIA
COEVOLUTIVA

En esta seccién se analizardn algunas de
las restricciones asociadas al andlisis e
interpretacién de la teoria coevolutiva.
Estas restricciones se enfocarin de mane-
ra general tratando de mostrar las limita-
ciones a nivel geolbgico, ecolégico, gené-
tico y conceptual. Esto dltimo con el afdn
de incorporar varias de las criticas al Neo-
darwinismo'® sobre todo lo concerniente
a la critica al Programa Adaptacionista
propuesto; retomando las preguntas so-
bre los niveles ¥ jerarquias de complejidad
bioldgica como elementos fundamentales
en la interpretacidn evolucionista en con-
tra de las ideas gradualistas y reduccio-
nistas en Biologia.*®

RESTRICCIONES GEQLOGICAS
(HISTORICAS)

I. Tasas evolutivas diferenciales.
Comanmente al definir coevolucitn. uno
de los criterios establecidos es la simulta-

neidad de los interactuantes. Esto & in-
discutible si analizamos las interacciones
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desde una perspectiva ecolbgica. pero si
analizamos esta misma situacidn con una
visidn histbérica nos encontramos con las
siguientes situaciones.

Diversos intentos por acoplar geolgi-
camente la aparicidn de dos grupos de
organimos, han sido utilizados para ha-
blar de coevolucidn. Uno de estos intentos
<5 ¢l caso mencionado anteriormente pa-
ra fundamentar la evolucién conjunta en-
tre mamiferos-herbivoros y pastos duran-
te ¢l Cenozoico. Otros intentos se han
realizado al hablar de insectos y plantas
durante el Carbonifero?. Generalmente
este tipo de evidencias se aceptan como se
aceptarian las evidencias paleontolégicas:
sin mucha discusidn, esto es, asumiendo
que los fésiles son los hechos de la evolu-
cidn. :

Sin embargo, si analizamos con mayor
cuidado esta fuente de informacién no
encontramos con varios problemas. Un
primer punto, es considerar las tasas evo-
lutivas de los organismos, que en la ma-
yoria de los casos son diferentes. Por
eiemplo, si analizamos la evolucién de
plantas e insectos durante el Carbénifero
es indudable que las 1asas de cambio de
los insectos son mds altas que las de las
plantas. Esto tiene que ver con las longe-
vidades y tiempos generacionales de am-
bos componentes. Esto no es linicamente
un problema de riempo sino de las presio-
nes selectivas reciprocas (criterio de reci-
procidad en la definicién de coevolucibn)
que pucdan cjercer estos interactuantes
durante sus vidas. Un &rbol cuya longevi-
dad puede ser de varios cientos de aflos,
puede igualmente estar sujeto a las pre-
siones selectivas de varios grupos de or-

ganismos (de diferentes taxa) en tan sblo
una generacién, mientras que varios gru-
pos de insectos (u otros taxa) estardn in-
teractuando con un solo organismo du-
rante varias generaciones. Aqui se pre-
senta un desfase en la evolucidbn mutua
entre dos componentes que generalmente
s¢ asume que coevelucionaron.

2. "El sindrome del anacronismo”’

Ortra de las fuentes de error en ¢l andlisis
coevolutivo es cuando tratamos de inter-

pretar una curacteristica. En la mayoria
de los casos es una prictica comiin aso-
ciar la funcidn o la estructura de una
caracteristica con un atributo adaptati-
vo, Janzen y Martin en 1982,* analizan-
do las caracteristicas de los frutos de una
selva baja estacional en Costa Rica, con-
cluyen que muchos de los tipos de frutos

predominantes en estas zonas presentan |

tales sindromes de dispersién que no se
acoplan con los dispersores vertebrados
actuales que coexisten en estas localida-
des. Analizando con detalle la historia
faunistica de esta localidad y especulan-
do sobre los posibles organismos que pu-
dieran jugar el papel de dispersores llegan
a la idea de que posiblemente las caracte-
risticas de los frutos actuales son el pro-
ducto de la interaccidn en el pasado con
los grandes mamiferos del Pleistoceno (en
particular con los mastodontes). De esta
manera se enfatiza que caracteristicas que
vemos actualmente son resultado de inte-
racciones del pasado y que las interaccio-
nes actuales no son més que el acoplamiento
ecolbgico, posiblemente circunstancial,
que estdn conformando una nueva fase
de desarrollo cuyos resultados evolutivos
o coevolutivos nos son desconocidos.

TABLA 1. Coeroluciia rutre mamifercs y pastos con base e ¢l reglstre fésil

MTLLONES EPOCA MAMTFEROS PLANTAS
DE 4R0x% {PASTOR
&3 Paleneena Ungalndon primitivon Mo hay regisiros
Ramoneadons
DHenies sin medificacionss
k- | Botns Maiuspoladon [ Archerolyracsds, Oepatinas derivadas
Hotshugpeder | e obluley cpiddrmacan
Rt adore e pasbod
| Opocrns Chvarrufascetn de psboungebeds Pacos FegriToe
[hpntrs. hgruodomfon Cebmeron Sripe v Phalanis
{ramas beresngbesl
b Mimorno Ungudadons. {cabalios ¥ “antikopes™) Rcon regimrcs de Mneios
Mrrrehippur sdapiada a paseorear de la b Stipas
Con extruciary comphria
del eamalie ¥ coments
adificagiones ¢a L patk
T Plicoeno Duversficmosien de bos cahallon | Vasipen Hepriaro de mupvos pladre
Npadippprion. Hhpparivs. Phokppa) de pastos, Crasape, Neiiedla, .
et debrn mim el icacnin,
Elengacebn de Liv palii
L] Pl ocrss Tnemigrastn de Beonde, Borrdgos Chrma ik Andropogoness.
Recienas [He fhivodcm mby “desinactivoa™) Pansceas, Chlonadss 18
Paitod “sus resitemes™ 8 fonrdpro
como Bountfons, Skl
(STERBINS 1981}

RESTRICCIONES ECOLOGICAS

1. La keterageneidad ambiental

Una de las vanables asociadas a un estu-
dio ecolégico es la condicién medio am-
biental. Este componente generalmente
5 muy y realmente cualquier
localidad estd conformada por un mosai-
co de condiciones microambientales que
definen igualmente una serie de microhd-
bitats potencialmente ocupable por va-
rias especies. Esta situacién determinaen
muchas ocasiones cierta impredecibilidad
de un régimen microclimético, originan-
do una indeterminacién al asociarlo con
la dindmica de un organismo.

Un ejemplo es el caso de la relacion
planta-frugivoro-dispersor en la cual se
atribuye que puede existir un ajuste entre
las caracteristicas de los frutos de las
plantas y los organismos frugivoros que
se alimentan de los mismos. Generalmen-
te la calidad nutricional de la pulpa, el
nimero de semillas por fruto. el tamaiio
de los mismos, el sistema reproductivo de
las plantas, la produccidn de frutos, etc.,
e han mencionado como atributos resul-
tantes como producto de la interaccidn
con sus frugivoros. La relacién inmediata
que se asume es que esta seleccidén de los
frutos tiene una compensacidn con la dis-
persidn, siendo este fendmeno favorable
para las plantas. Este beneficio se asocia
con la ventaja para las plantas cuando las
semillas son dispersadas en sitios favera-
bles pard las mismas, garantizando el po-
sible establecimiento de esta especie. Sin
embargo la pregunta que se abre es: jreal-
mente existe tal determinacién medioam-
blantal (sitios adecuados para estableci-
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miento) asociados con ¢l comporiamiento
de los animales dispersores? Una primera
consideracién que hay que analizar es la
heterogencidad ambiental de una locali-
dad. Este mosaico de condiciones micro-
climéticas, junto con los requerimientos
ecofisiolbgicos de las semillas en una si-
tuacién particular, hace que sea poco pro-
bable que exista cabalmente esta supues-
ta ventaja para las plantas al ser dispersa-
das. La determinacién biolégica pierde
cierto sentido y la variabilidad o incerti-
dumbre cobra mayor sentido, haciendo
que la posible coevolucién pierda consis-
tencia.

2. El efecto de los gremios y coevolucidn
difusa

En la primera seccién de este trabajo se
menciond lo que ocurre cuando relaja-
mos la condicién de especificidad, esto
es, se eslablece la situacién en donde son
varios los interactuantes (en términos del
nimero de especies) los que realmente
estdn determinando las relaciones biols-
gicas. Esto conforma una situacidn en la
que las interacciones especificas se pier-
den, en términos generales, y s¢ deberia
establecer una nueva dinimica a nivel de
grupos ecoldgicos. Aparentemente ésta
es una situacién que se presenta comin-
mente en la naturaleza, pero cuva dind-
mica no ha sido estudiada. El punto es si
realmente puede existir un acoplamiento
evolutivo entre tantos grupos (tanto de
plantas como de animales) y dar lugara
una serie de convergencias morfolgicas,
conductuales, etc. Més bien ¢l razonamien-
to que deberfamos seguir es considerar
que, como resultado de la evolucion de las
especies de manera independiente han lle-
gado a conformar una serie de estructu-
ras que funcionalmente han convergido
{con su variabilidad asociada) por presio-
nes selectivas e historias evolutivas cuyos
origenes son totalmente diferentes.

3. Interacciones de orden superior

Otra de las situaciones que debemos
considerar al hablar de coevolucibn es
qué un par de interactuanteés nunca se
encuentran aislados. Por el contrario,
siempre se encueniran inmersos en una
matriz de relaciones que en muchas oca-
siones es dificil establecer la bilateralidad
de una sola interaccidn. Esta siluacidn
nos determina que una poblacidn de una
especie se encuentra interactuando con
muchas otras especies ¥ que probable-
mente varias de las caracteristicas morfo-
l6gicas, fisiolégicas, etc. que presentan
¢stos organismos son producto de la inte-
raccién con otros componentes orgéni-
€Os ¥ no necesariamente con el supuesto
coevolucionador.
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La existencia de mis interacciones que
especies biologicas nos restringe fuerte-
mente las evaluaciones del componente
adecuacional en términos de sus causali-
dades. Esto es, el valor final de la adecua-
cidn promedio de una poblacién se podré
obtener por métodos tradicionales, sélo
que si lo analizamos desde el punto de
vista de sus interacciones biolégicas ten-
dremos que descomponer esta medida
adecuacional de tal forma que nos refleja
el peso relativo de cada una de las posi-
bles interacciones. De esta forma el peso
de un polinizador. de un dispersor, de un
herbivoro, de un frugivoro, de un parédsi-
to, de un competidor, etc. en la adecua-
cibn final, tendria que descomponerse
para conocer qué relaciones son las mas
relevantes. Incluso no sélo es una especie
por interaccidn, sino que de hecho exis-
ten varias en cada una de ellas.

Aun asi es importante no olvidar que
las caracteristicas que presenta un orga-
nismo pueden ser resultado de patrones
de desarrollo ontogenéticos, porsus rela-
ciones alométricas o incluso como resul-
tado de respuestas ecofisiolégicas (ver

més adelante).

Una reflexidn que hay que hacer en
este punto s que no necesariamente la
suma de una serie de interacciones nos da
como resultado la estructuracién de una
comunidad que ha evolucionado conjun-
tamente. Probablemente la SINTESIS.
en su connotacién més amplia, nos dard
los indicadores de qué es una comunidad
dindmica o la coevolucidn de miltiples
componentes, o le evolucidn confunta de
OFganismos inmersos en niveles de comple-
jidad especificos (esto se desarrollard en
otro trabajo).

4. Especializacidn local

La mayoria de los trabajos en los que se
habla de la coevolucion de una interac-
cidn especifica se presentan datos para
una localidad o comunidad especifica {en
términos geogrificos). El punto aqui es
que, si estamos pensando en coevolucién,
tenemos que considerar que la distribu-
cibn geogrifica de las especies (de ambos
componentes de la interaccién) es mis
amplia y que seguramente en otras locali-
dades estas mismas especies estardin inte-
ractuando con otras especies. Entonces
tendremos que mostrar una coincidencia
distribucional entre los supuestos coevo-
fucionadoresy por supuesto demostrar
que las dindmicas de las interacciones son
similares en todas las localidades del ran-
go geogrifico.

En una seccidn anterior habiamos vis-
to que existe una gran heterogencidad

ambienial en una localidad particular,
indudablemente en un rango geogrifico
mayor esta heterogeneidad se incremen-
tard. Ademds de esta variable existen
otros factores que pueden estar influyen-
do en la determinacién de la llamada es-
pecializacidn local. Entre éstos tenemos:
la diversidad de especies tanto espacial
como temporalmente, conductas especi-
ficas, variabilidad genética de las espe-
cies, competencia entre los mismos, pa-
trones de calidad y abundancia de las
especies, elc.

Con base en la especializacién local,
tedricamente lo que estamos viendo, mas
que un proceso de coevolucidn, seriauno
de especiacion alopdtrica.

RESTRICCIONES GENETICAS

|. Pleiotropia

En la determinacién genética de las ca-
racteristicas estructurales existen diversos
mecanismos que hacen posible la confor-
macidn de un fenotipo. Estos mecanis-
mos han permitido conocer la no-lineari-
dad del genotipo-fenotipo.

La pleiotropia o los genes pleiotrépi-
cos son aquéllos que influyen en la deter-
minacién de mds de una caracteristica.
Este efecto fenotipico miltiple de los ale-
los ha sido demostrado ampliamente y se
piensa que, dada la mutua dependencia
de todos los estadios de desarrollo del
crecimiento de un organismo, la mayoria
de los genes afectan a més de una caracte-
ristica.




La implicacién de esto ¢n términos de
la discusién sobre la coevolucidn es que.
para que se lleve a cabo una modificacién
de un cardcter por presiones sclectivas de
un interactor bioldgico, ésta podré lener
repercusiones en otros caracteres, los
cuales no necesariamente presentan una
correlacidn con ¢l interactor correspon-
diente.

2. Epistasis

Contrariamente existen caracteristicas
fenotipicas que son determinadas por va-
rios genes, lo cual define que a pesar de
que una caracteristica esté siendo afecta-
da, su base genética puede que no se alte-
re o que requiera de una presién a otros
niveles para que pueda tener una repercu-
sion en el genotipo.

3. Procesox cromosdmices

En el estudio de los mecanismos genéti-
cos las modificaciones a nivel cromoso-
mico juegan un papel muy importante.
Para todos son bien conocidas las llama-
das mutaciones o aberraciones cromosh-
micas. que consisien en rearreglos de
fragmentos de cromosomas CoOmo ocurre
con las inversiones, traslocaciones, dele-
ciones ¥ duplicaciones, o de multiplica-
cién de cromosomas como ¢s el caso de
las aneuploidias o poliploidias. Cuando
se analiza el significado evolutivo de estas
maodificaciones cromosdmicas se ha ale-
gado su posible papel en el mantenimien-
to de los polimorfismos genéticos® y en
los modos de especiacion, particularmen-
te en el modelo estasipdtrico.® Para el
caso del mantenimiento de la variabili-
dad genética, representa un mecanismo
conservador que se ha supuesto que pre-
serva genes que determinan paguetes de
caracteristicas que son benéficas al orga-
nismo portador de las mismas. Se ha lle-
gado incluso a denominar a este fendme-

72

no como supergenes, a pesar de que no
necesariamente existe una fundamenta-
cidn de éstos. Pero el punto a discusidnen
relacién con la problemética de la coeviu-
cidn es que. suponiendo que sea vilido ¢l
papel de los rearreglos cromosdmicos, las
presiones seleclivas que se requeririan de-
berian ser considerables para que puedan
existir modificaciones sustanciales para
que un par de organismos interactien y
coevolucionen.

Estas tres restricciones genéticas nos
establecen fuertes limitaciones en prime-
ra instancia al programa adaptativo y por
ende a la extensidn de esic programa a la
teoria coevolutiva.

4, Flufo génico

Sobre ¢l papel del flujo génico en las po-
blaciones naturales se han establecido de
manera general dos tipos de evidencias
que en gran medida definen problemas
conceptuales importantes dentro de la
teoria de la evolucion, Uno de éstos es
sobre la discusion de la valider de la espe-
ciacién alopdtrica en relacidn a la espe-
ciacidn simpdtrica.*® En relacién con la
coevolucidn, la existencia o no del flujo
génico también es muy importante. En
una localidad particular, la existencia del
flujo génico determinaria en gran medida
que 1a especializacidn local fuera mini-
ma, originando una cehesidn de la espe-
cie. incrementando las posibilidades de
continuar interactuando y eventualmen-
e coevelircionar con sus interaclores.
Pero si el Mujo génico entre las pablacio-
nes fuera minimo, conduciria a establecer
especializaciones locales que limitarian la
cocvolucion de las especies (ver seccidn
sobre las restricciones ecoldgicas), ¢ in-
crementaria las posibilidades de diferen-
ciacidn intraespecifica.

5. Deriva génica

En los dltimos afios se ha e¢laborado una
nueva leoria sobre los mecanismos gque
rigen la evolucidbn molecular. Esta fue
propuesta por Kimura (1982)* v King
y Jukes (1969)"" denomindndola La teo-
rfa neutra de la evolucidn molecular, Es-
ta enfatiza que la mayoria de los cam-
bios que rigen a nivel molecular se levan
a cabo por procesos de deriva génica mis
que por procesos de seleccidn natural v
adaptacidn. Esto ha sido ampliamente
documentado v cada vez es mis aceptada
esta nueva hipdiesis entre los estudiosos
de la evolucion. 51 pensamaos en su rela-
cidn con la coevolucidn nos damos cuen-
ta que si los cambios en las poblaciones
aparecen por procesos aleatorios, el posi-
ble acoplamiento de la evolucidn conjun-
ta puede aparecer COMO uUN Proceso co-

incidental mas que una historia coevo-
lutiva.

El esclarecimiento y documentacidn de
estas dos Gltimas restricciones permitirin
una mejor discusidn sobre sus posibles
papeles en la coevolucidn. Indudable-
mente ambos fendmenos apuntan como
fuertes restrictores de una concepcidn de-
terminista y en cierta medida gradualista,
no sélo de la coevolucidn sino de una
concepcidn general sobre la evolucidn.

6. Restricciones funcionales

El estudio de la embriologia desde un
punto de vista evolutivo ha permitido
relomar viejas ideas vy concepciones sobre
el papel del desarrollo embrionario en la
determinacidn de las caracteristicas feno-
tipicas de los organismos. Estas van des-
de explorar el papel de pequeilas modifi-
caciones durante la ontogenia hasta la
relacidén ontogenia-filogenia. ™

Nuevamente e un campo de estudio
que requicre todavia de muchas eviden-
cias, pero lo que es cierto es que se empie-
za a demostrar que un solo cambio du-
rante ¢l desarrollo puede traer efectos en
forma de cascada que repercuten de ma-
nera drdstica en el fenotipo.?® De ser
cierto esto, consideraciones de tipo gra-
duahistas se ven fuertemente cnticadas v
las resoluciones coevolutivas también se
verin himitadas.

CONSIDERACIONES FINALES

De esta manera podemos ver que hablar
de coevolucién presenta una serie de con-
notaciones que es importante considerar.
Una primera conclusibén que podemos
derivar es que no toda interaccidn biolb-
gica, cualquiera que ella sea, es sindnimo
de coevolucién, Ademds se requiere de
una documentacidn sdlida para poder in-
vocar la coevolucidn,

Por otra parte. el concepto de coevolu-
<idn estd fuertemente aparejado con una
idea gradualista y adaptativa casi en su
totalidad. Como hemos tratado de sefia-
lar, estas ideas han sido seriamente cues-
tionadas. por lo que hay que ser suma-
mente cuidadosos al aplicar conceptos
¢omo adaptacién v coevolucidn, Esto,
desde luego. no niega la posibilidad de
que puedan haber procesos graduales en
¢l mundio bioldgico. Lo que hay que te-
ner en CUEnta es que vivimos en un mun-
do mas nco én posibilidades v patrones
de cambio evolutivo.

En esta discusidn son todavia varias las
ideas que se requiere desarrollar para po-
der llegar a conclusiones més elaboradas.

e
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Esto se desarrollard en otro trabajo, pero
quisiera plantear algunas de cllas a mane-
ra de apunte final.

Especial atencidén merece ¢l problema
sobre cudles son los niveles sobre los que
s¢ desarrolla la evolucidn de los orgamis-
mos. Indiscutiblemente, la metodologia
de estudio de jos fendmenos bioldgicos ¢s
un punto de discusidn muy recurrido en
los dltimos afios. Esta discusién ha per-
mitido avanzar en esclarccer, criticar y
eliminar viejos dogmas que se considera-
ban centrales de la teoria evolutiva con-
tempordnea, ¥ a su vez ha planteado
ideas muy brillantes sobre cémo real-
mente evolucionan los organismos. [deas
sobre la jerarquizacién bioldgica, los me-
canismos especiflicos, mecanismos como
seleccidn de especies, elc., servirdn como
base en la construccidn de una nueva
sintesis.

Dentro de esta discusién es muy im-
portante ¢l considerar la posible elimina-
cibn de conceptos fiuncionales v plantear
conceptos que reflejen cabalmente los
procesos bioldgicos que estamos estu-
diando. Uno de los conceptos mas criti-
cados ha sido el de adaptacidn y se pro-
pone €l de construccidn como alternalti-
va.’® La pregunta es: jno deberia ocurrnir
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actian? Ciencias (revista de difusién)
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raccibn entre herbivoros y plantas
por ser éste el campo de estudio del
autor.

Ver Rosenthal, G. A. & D, H. Janzen
(eds.) 1979. Herbivores: Their Inter-
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Schultes, R.E. & A. Hoffmann. 1982.
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