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El concepto de coevolucion planteado por Odum! define a este proceso
en el marco de una seleccion natural reciproca entre dos 0 mas grupos
de organismos, entre los cuales se generan estrechas relaciones
ecologicas, mas no se produce ningun intercambio de informacion
genética. Este tema provoca polémica en la actualidad, puesto que
algunas corrientes cientificas apoyan su existencia® ® (y respaldan
su opinién con bases genéticas explicativas® ¢), mientras que otras
posturas —como la de Jolivet—°® mas bien lo ponen en duda.

La coevolucion se define como un proceso de seleccién natural
reciproca, pero es también un proceso de seleccion que depende de la
frecuencia de los alelos; es decir, la fuerza con la que actlia la seleccion
natural se expresa mediante una funcion matematica de la frecuencia
de los grupos alélicos involucrados. Ademas, la seleccion natural no se
debe considerar separada de los procesos ecolégicos, ya que mediante
las diferentes interacciones ecoldgicas sucede el proceso de seleccién,
el cual refuerza las formas mejor adaptadas y elimina a las de menor
eficacia bioldgica.

En esta revision se toma como referencia las distintas teorias y
mecanismos relativos al tema y se ofrece un panorama general de los
aspectos genéticos —correlacionandolos con los ecolégicos— involucra-
dos en el proceso de coevolucion en plantas.



TENDENCIAS Y PROBLEMATICAS ACTUALES

DE LA TEORIA DE COEVOLUCION

Actualmente todavia se debate el concepto de coevolucion y
su aplicabilidad en la naturaleza.® Dicha teoria ha sido inves-
tigada en varios niveles, desde los virus hasta organismos
eucariotas mas complejos, como artrdpodos y angiospermas.®
® Sin embargo, la discusion continuard mientras no quede
claro el trasfondo genético del tema ni se perciba de manera
objetiva su interrelacion con los procesos ecoldgicos (aun-
que muchas veces éstos parezcan confusos y provoguen
subjetividades de interpretacion por parte de las diferentes
corrientes cientificas).

Si bien muchos estudios han aportado pruebas significa-
tivas de que existe una interaccion de este tipo entre dos o
mas organismos,'®™ otros estudios han mostrado evidencias
experimentales que sugieren que no hay una asociacién
verdadera entre los fenémenos observados,®'” sino que
simplemente son eventos aleatorios inespecificos. Sea cual
sea la posicién que se adopte, es innegable que existe algun
mecanismo de seleccion reciproca entre los organismos, se
denomine o no coevolucion.
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BASES GENERALES DEL PROCESO COEVOLUTIVO

La idea de una evolucion paralela y coordinada la planted
por primera vez Darwin'® en su libro E/ origen de las especies
(1859), a partir de la relacion de polinizacion y alimentacion
que observd entre algunas orquideas y los abejorros. La idea
fue plasmada en dicho texto hace mas de cien afios, pero
el concepto de coevolucion no se implementd oficialmente
sino hasta mucho tiempo después. Odum!'lo definié como la
seleccion reciproca entre dos 0 mas especies estrechamente
relacionadas pero sin intercambio genético.

En los Ultimos afios se han efectuado muchas investiga-
ciones relacionadas con la coevolucién, fundamentalmente
con el afan de validarla -0 rechazarla- como teoria y parte
de la evolucion. En 1965, Ehrlich y Raven' acufiaron este
término dentro de la biologia moderna con base en el estudio
que realizaron sobre mariposas y plantas. Sobre esa base
conceptual fueron muchos los autores que a su vez analizaron
el proceso de coevolucion.

El proceso coevolutivo y sus implicaciones fueron es-
tudiados con mayor énfasis en las plantas, por la evidente
interaccion especifica que tienen con otros organismos como,
por ejemplo, los insectos. En este sentido, investigadores de
renombre, como Dodson? —quien observd que el 50% de las
especies de orquideas conocidas se asocian con insectos—,
contribuyeron notablemente al conocimiento que hoy en dia
tenemos sobre el tema.

PROCESOS Y MODELOS GENETICOS DE LA COEVOLUCION

La coevolucidn se ha investigado desde hace varias décadas
en el aspecto ecoldgico, sin embargo, son pocos los estudios



genéticos que se han efectuado al respecto. El analisis de
la genética de la coevolucion es un requisito fundamental para
comprender este tipo de interacciones; por ello, en los (ltimos
afios ha adquirido mayor importancia y se han realizado varios
estudios enfocados a delimitar un marco referencial que expli-
que -0, por lo menos, trate de explicar— el proceso coevolutivo
desde el punto de vista genético y molecular.

El proceso coevolutivo incluye una serie de cambios
reciprocos producidos en dos 0 mas poblaciones no consan-
guineas, de las cuales una actia como factor de seleccion
de la otra y viceversa, en una sucesion de adaptaciones.® En
este sentido, la coevolucion se empieza a entender en térmi-
nos de genética; se interpreta entonces como una seleccion
efectuada a nivel de fenotipo bajo diferentes aspectos del
contexto evolutivo, y éste a su vez se percibe como resultado
de dicha seleccion.*

Volviendo a lo planteado por Darwin,™ la teoria de la selec-
cion natural considera dos elementos fundamentales: la sobre-
vivencia y la reproduccion, parametros que, combinados, hoy
en dia se conocen como eficacia bioldgica. Las interacciones
entre los organismos se miden en términos de cambio de la
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eficacia biologica;? una interaccion negativa reduce la eficacia
bioldgica de la parte afectada o de ambas, y de la misma
manera, una interaccion positiva la favorece.

El punto de partida para el estudio genético de la coevo-
lucién fue el modelo “gen por gen”,? en el cual se considera
por separado cada caracteristica dentro de la coevolucion.
Este modelo fue muy dtil para comenzar a desarrollar las
propuestas de coevolucion en genética, y ayudd a dilucidar
el papel protagénico de la seleccién natural en este proceso.
Sin embargo, este modelo se tornd rapidamente obsoleto,
porque resulta evidente que una interaccion coevolutiva no
es el producto del cambio de un gen o de unos cuantos genes
aislados, sino de un pool génico cuyas partes interactlian entre
si y también con factores extrinsecos.

Feeny?' realiza un interesante planteamiento mediante
el modelo multigénico, que llevé a cuestionar el modelo de
“gen por gen” de Thompson. Feeny explica la coevolucion
en términos bioquimicos, donde las sustancias quimicas
organicas e inorganicas son las que actian como mensajeros
y condicionan un cambio coordinado entre las poblaciones. Si
bien en los procesos de coevolucion no existe un intercambio
de material genético entre las partes involucradas (de acuerdo
ala definicion de Odum), los numerosos estudios de filogenia
que se han efectuado entre poblaciones que se cree han




coevolucionado hasta el estado fenotipico actual (estado
climax), mostraron que estan estrechamente relacionadas,
haciéndose evidente esta asociacion en los cladogramas
generados por diferentes andlisis.™ 722 2 Feeny?' propone
que el mecanismo de interaccion entre las distintas partes
es meramente bioquimico. Para fundamentar su propuesta,
ofrece como ejemplo la interaccion de plantas e insectos en
condiciones de herbivoria, donde la planta es afectada nega-
tivamente por el herbivoro (o el parasito, en algunos casos),
lo cual reduce su eficacia bioldgica; esto obliga a la planta a
cambiar su metabolismo y a producir quimicos toxicos para
los atacantes, frente a los cuales éstos reaccionan y se reduce
la eficacia biolégica de la poblacion, pero una fraccion de
mutantes son resistentes a tales téxicos y son los que resultan
seleccionados favorablemente.® 2

Se plantea que la interaccidn a nivel quimico provoca una
asociacion cada vez mas estrecha entre las partes involucra-
das, y a partir de ello se distinguen interacciones quimicas
de niveles primario y secundario. Las interacciones de nivel
primario son aquellas que influyen directamente en la eficacia
bioldgica de la parte contraria, y las de nivel secundario las
que influyen indirectamente (como la atraccion de enemigos
naturales del predador™). Este proceso genera paulatinamente
mayor especificidad, de ahi que no es extrafio que los insectos
participantes en un proceso de este tipo sean monofagicos u
oligofagicos.® El componente bioquimico de la interaccidn pue-
de ocurrir en dos niveles: primero, a nivel de reconocimiento
del hospedero y, segundo, a nivel de sustancias venenosas.
La parte contraria es capaz de reaccionar en estos dos ni-
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veles, adquiriendo resistencia o por medio de estrategias de
desintoxicacion, sin embargo, un “ataque” quimico muy fuerte
puede ocasionar la ruptura del proceso coevolutivo.?'

La teorfa bioquimica de la coevolucion considera que la
mutacion y la recombinacion genética son los factores prepon-
derantes de adaptacion y seleccion, a corto y mediano plazo;
asimismo, plantea que tales factores propician la seleccion
reciproca al crear “islas quimicamente defendidas”?' las
cuales se entienden como grupos discretos de poblaciones
bioquimicamente “compatibles”, que pueden interrelacionarse
sin verse afectadas por la barrera de los quimicos de defensa.
Esta teoria ademas propone que una mayor competencia
y territorialismo? entre los individuos de una de las partes,
producira una mayor especificidad en la relacion coevolutiva;
sin embargo, el grado de asociacién depende de la relacion
costo-beneficio para ambas poblaciones.

Si bien la teoria bioquimica da muchas luces sobre el me-
canismo molecular de la coevolucidn, no explica la dinamica
del proceso en términos genéticos logicos. Para comprender
bien el proceso que ocurre a nivel genético, también tiene que
tomarse en cuenta el factor biogeografico. Para ser participes
en un proceso coevolutivo, las poblaciones forzosamente
deben coincidir en un mismo ambito geogréfico; a su vez,
el entorno debe ofrecer las condiciones adecuadas para
propiciar una geografia en mosaico® la cual genera, por su
parte, algo parecido a un aislamiento geografico necesario
para desencadenar la coespeciacion. A partir de lo anterior,
se distingue la asociacién por descendencia y la asociacion
por colonizacion.? En la asociacion por descendencia, la
historia natural de las especies involucradas coincide en un
ambito espacio-temporal, mientras que en la asociacién por
colonizacion, no.

La posibilidad de una coevolucion entre dos 0 mas espe-
cies esta limitada por el ambito geografico® relacionado con la
diversidad de especies,?y se ha observado que este proceso
-al menos inicialmente- tiene un comportamiento similar al
de la deriva genética; ésta causa una fuerte fluctuacion de las
frecuencias génicas (puesto que es un proceso de seleccion
dependiente de la frecuencia de los alelos), que a la larga tien-
de a reducir el lastre génico de las poblaciones y ocasiona el
establecimiento de polimorfismos discretos intrapoblaciones,
es decir, se reduce la variacion. Ambas partes se ven afecta-
das por una especializacion por seleccion.® A este fendmeno



de reduccion de variacion asociado a la seleccion se le co-
noce como paradoja de la variacion,* puesto que la seleccion
normalmente tiende a aumentar o, por lo menos, a mantener
la variacion, pero en este caso la variacion se reduce por la
presion selectiva del conjunto. Las respuestas coevolutivas
entre los organismos involucrados son bidireccionales, van
de AaBydeBaA2y generan una “estrategia evolutiva
estable”? relacionada con la optimizacién de la interaccion
para aumentar al maximo la eficacia bioldgica.

PAPEL DE LA SELECCION NATURAL EN EL

PROCESO COEVOLUTIVO

La seleccion natural es una fuerza que no puede mejorar inde-
finidamente a las especies y, de igual manera, su intervencion
en los procesos coevolutivos conduce a una cumbre o punto
de equilibrio estable (que en ecologia se conoce como estado
climax). Pero éste es un equilibrio dinamico (en constante
cambio), puesto que la capacidad de respuesta de la evolucion
se ve limitada por factores de coaccion funcional. En ellos, un
caracter depende del otro y generan combinaciones incompa-
tibles de cambio, las cuales retardan o anulan el proceso de
adaptacion. En el caso de la coevolucion, la seleccion actiia
con los mismos parametros sobre todas las partes.*

Se puede entender de diferente manera el papel de la
seleccion en el proceso coevolutivo, de acuerdo al “blanco”
sobre el que ésta actlia. Para este efecto se reconocen varios
niveles de accion de la seleccion natural:

» Seleccion individual: es la que se realiza al nivel de la
eficacia de cada individuo (especie), aporta al incremento
gradual de mejoras, y busca la clspide de la superficie adap-
tativa (conjunto de adaptaciones que llevan a una maxima
eficacia bioldgica).

* Seleccion de grupo: es la que actta al nivel de un
conjunto de individuos relacionados y toma en cuenta los fend-
menos de migracion, extincion, fijacion de alelos, etcétera.

* Seleccion de especies: funciona al nivel de procesos de
extincion y especiacion causados por las diferentes respues-
tas de la contraparte coevolutiva.

* Seleccién de ecosistemas: las asociaciones de las po-
blaciones en ecosistemas reducen la probabilidad de extincion
y aumentan la de dispersion, ya que las especies se benefician
reciprocamente dentro de la homeostasis del ecosistema. Se

a
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considera al ecosistema como un “superorganismo” hecho
de especies mutuamente coadaptadas que le confieren mas
ventajas en relacién con las especies individuales.

La coevolucion se basa, entonces, en un proceso de
seleccién de grupo —ya sea al nivel de grupos pequefios,
de especies o0 de ecosistemas-y forma una organizacion mas
compleja que hace frente a la seleccién de los componentes
de manera conjunta.

El efecto de la seleccién entre un grupo de poblaciones
relacionadas se puede medir por medio de las tasas de cam-
bio morfoldgico y las tasas de cambio taxonémico. Las tasas
de cambio morfolégico (o fenotipo) son las mas usadas por su
directa relacién a la adaptacion; sin embargo, la mayoria de
los problemas con los que ha tropezado la ecologia —cuando
pretende explicar la coevolucién- surgieron por basarse
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exclusivamente en ese parametro, y no se habia encontrado
explicaciones logicas para muchos casos porque no se cono-
cia el trasfondo genético de la interaccion.*

INTERRELACION GENETICA-ECOLOGIA EN LA COEVOLUCION

Por los modelos vistos anteriormente y el razonamiento l6gico
efectuado con base en ellos, se ha demostrado que no es
posible separar el aspecto genético de la ecologia ni el eco-
légico de la genética, pues ambos componentes establecen
una interrelacion muy estrecha que se manifiesta a nivel de
fenotipos y de interacciones ecoldgicas. Por ello, estos dos
factores no son susceptibles de ser analizados aisladamente
ni considerados por separado. Bajo esta Optica, se deben
tomar en cuenta los siguientes criterios:

* En coevolucion no se puede hablar de un componente do-
minado y un componente dominante, pues ambos participan de
igual forma en el proceso, aunque con respuestas diferentes.

* El proceso de coevolucion no responde a adaptaciones
lamarkianas (adaptaciones dirigidas); el mecanismo genético se
sustenta en la mutacién y cambio aleatorio, y solamente los cam-
bios ecoldgicamente benéficos (en relacion con la respuesta de la
otra poblacion coevolucionante) seran los que definan el camino
hacia un estado mas favorable (entendido tanto en funcién al
balance costo-beneficio, como a la eficacia bioldgica).

* La coevolucion no sucede a nivel de genes ni de células
ni siquiera de individuos, sino a nivel de poblaciones e involucra
atodos los factores genéticos y ecoldgicos de las mismas.

* La genética y la ecologia pueden entenderse bajo un
modelo de causa y efecto.

CONCLUSIONES

Si bien el proceso de coevolucién como mecanismo para la
especiacion —e incluso como parte de la evolucion- sigue
siendo cuestionado y discutido por las diferentes corrientes
de cientificos, en la actualidad existe un mayor respaldo a
esta teoria gracias a la genética.

El proceso de coevolucion representa un caso complejo
de seleccion natural reciproca y dependiente de la frecuencia
génica entre dos 0 mas poblaciones. Es un proceso aleatorio
y ecolégicamente muy complicado, pero no es un proceso
obligatorio en la naturaleza.

Se han planteado varias teorias y desarrollado distintos
modelos para tratar de explicar la coevolucion en funcion
de genes (el modelo gen por gen y el modelo multigénico) y
con relacion a interacciones bioguimicas. Cada uno de estos
modelos por si solo no abarca la verdadera dimension del
proceso coevolutivo, pero una interrelacion entre ellos puede
proporcionar una buena aproximacion.

El papel de la genética en la coevolucion debe ser consi-
derado conjuntamente con el aspecto ecolégico, puesto que
la vinculacion entre estas dos disciplinas es muy estrecha y
permite entender el contexto de este fenémeno.
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