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RESUMEN: El debate de las unidades o niveles de seleccion concierne la pregunta acerca del tipo de sistemas bioldgicos que
son lo suficientemente estables como para que parte de su evolucién sea resultado del proceso de seleccién natural actuando a
su nivel. Tradicionalmente, el debate ha concernido al menos dos preguntas diferentes, aunque relacionadas: la pregunta por el
nivel en el cual se da la interaccién con el ambiente (qué entidad acttia como interactor), y la pregunta por el nivel en que ocu-
rre la reproduccién (qué entidad acttia como replicador o reproductor). En los tltimos afios, bislogos y filésofos han discutido
un nuevo aspecto de este debate, a saber: la posibilidad de que ciertos consorcios de multiples especies formados por un hospe-
dero y su microbioma (holobiontes/hologenomas) puedan actuar como una unidad de seleccién. Dicha tesis, no obstante, no ha
estado exenta de critica, ya que es dudoso que tales consorcios puedan reunir las condiciones requeridas para alcanzar el grado
de estabilidad suficiente que permitirfa que actuasen como unidades de seleccién. El presente articulo tiene como objetivo exa-
minar sistemdticamente tales criticas y defender la tesis de que el holobionte/hologenoma puede actuar como un nivel de selec-
cién genuino tanto en la forma de interactor como en la forma de reproductor. Para ello, se argumentard que el microbioma debe
caracterizarse en términos funcionales, en vez de en términos taxondmicos.

PALABRAS CLAVE: niveles/unidades de seleccién; seleccién natural; interactor; reproductor; hologenoma; microbiota;
teorfa de la evolucion.

ABSTRACT: The units or levels of selection debate concerns the question of what kind of biological systems are stable enough that
part of their evolution is a result of the process of natural selection acting at their level. Traditionally, the debate has concerned at least
two different, though related, questions: the question of the level at which interaction with the environment occurs (which entity acts
as an interactor), and the question of the level at which reproduction occurs (which entity acts as a replicator or reproducer). In re-
cent years, biologists and philosophers have discussed a new aspect of this debate, namely the possibility that certain multi-species con-

e
sortia_formed by a host and its microbiome (holobionts/ hologenomes) may act as a unit of selection. This thesis, however, has not

been without criticism, as it is doubtful that such consortia could meet the conditions required to achieve the degree of stability that
would allow them to experience natural selection. The purpose of this paper is to systematically examine such criticisms and to de-
fend the thesis that the holobiont/hologenome can act as a genuine level of selection both in the form of an interactor and in the form
of a xeproducer. To do so, it will be argued that the microbiome should be characterized in functional rather than taxonomic terms.
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La seleccién natural es el mecanismo evolutivo, originalmente descrito por Darwin, que
produce que los organismos bioldgicos se adapten a su ambiente. El mecanismo funciona
en virtud del hecho de que aquellos rasgos fenotipicos que aumentan la aptitud o eficacia
bioldgica de sus portadores en un determinado ambiente, incrementardn su presencia en
la poblacién hasta alcanzar una situacién de equilibrio éptimo, toda vez que los rasgos en
cuestién sean heredables (Lewontin, 1970; Lloyd, 1994; Ginnobili, 2010: 49; Gildenhuys,
2019). La seleccién natural es, por tanto, un proceso que resulta de la conexion sistemdtica
que existe entre ciertos rasgos fenotipicos y la eficacia diferencial 7ayor que dichos rasgos
confieren a sus portadores en la poblacion. En virtud de tal conexion, esos rasgos se vuelven
predominantes y, en consecuencia, se alcanza un equilibrio a nivel poblacién que hace que
tales rasgos se fijen, predominen, o alcancen un cierto nivel de estabilidad.!

Formulada de este modo, la teoria de la seleccién natural da lugar a una serie de pre-
guntas de cardcter tanto bioldgico como filos6fico: cémo determinar los limites de la po-
blacién, cémo entender el concepto de eficacia o aptitud bioldgica, en qué casos cabe hablar
de heredabilidad, etc. Una de tales preguntas es la relativa a cémo deben caracterizarse los
portadores de los rasgos fenotipicos que experimentan la seleccion natural. ;Son los propios
genes? ;Los gametos? ¢Los organismos pluricelulares (animales, plantas, etc.)? ¢Las colo-
nias en el caso de organismos que forman castas y tienen especificidad reproductiva (ciertas
hormigas, abejas, etc.)? Responder a una dimension especifica de dicha pregunta, habitual-
mente presentada bajo la ribrica de «pregunta sobre las unidades o niveles de seleccion
(Okasha, 2006; Godfrey-Smith, 2009; Diéguez, 2012; Lloyd, 2017a; Ginnobili, 2018),?
constituird el objetivo de este trabajo. En concreto, este trabajo se preguntard acerca de la
posibilidad de si algunos consorcios de organismos de multiples especies (multispecies sys-
tems/ consortia) pueden considerarse portadores de rasgos susceptibles de evolucionar por
seleccién natural. Los consorcios en que centraré la cuestion serdn los holobiontes, sistemas
formados por un hospedero (animal o planta) mas su microbioma simbidtico (Margulis,
1990, 1991; Rohwer et al., 2002).

Recientemente, un grupo de bidlogos y filésofos ha argumentado, bajo el marco del
llamado concepto de evolucion hologendmica, que tales consorcios pueden experimentar se-
leccién natural y, por tanto, evolucionar de acuerdo con las dindmicas evolutivas original-
mente descritas por Darwin (Zilber-Rosenberg & Rosenberg, 2008; Dupré & O’Malley,
2009; Dupré, 2012; Rosenberg & Zilber-Rosenberg, 2013, 2018; Gilbert ez al., 2012;
Diaz, 2015; Cerqueda-Garcia & Falcén, 2016; Theis ez 4/., 2016; Lloyd, 2017b). No obs-
tante, tal visién ha sido criticada severamente debido a que es dudoso que la totalidad de
los organismos que constituyen un holobionte sean lo suficientemente estables tanto in-
tra- como trans-generacionalmente como para constituir una totalidad lo suficientemente
coherente que pueda clasificarse como unidad de seleccion (Booth, 2014; Moran & Sloan,

! Hay diferentes condiciones y diferentes tipos de equilibrio que pueden resultar de un proceso de selec-

ci6n natural, no solamente la fijacién del rasgo fenotipico entre todos los portadores del rasgo en la po-
blaciéon. Muchos de tales equilibrios dependen de condiciones especificas sobre los patrones de expre-
sion y/o heredabilidad del rasgo. Examinarlo esté fuera del alcance de este trabajo. Se pueden encontrar
revisiones interesantes en Sober (1993), Okasha (2006), Godfrey-Smith (2009), Frank (2011), o Dié-
guez (2012).

Utilizaré los términos «nivel de seleccién» y «unidad de seleccién» de manera intercambiable, pues
es la convencién general en biologia y filosofia de la biologfa. Para otro criterio véase Brandon (1988).
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2015; Douglas & Werren, 2016; Skillings, 2016; Hurst, 2017; Stencel & Proszwska, 2017;
Bourrat & Griffiths, 2018). Esto ha generado un debate de naturaleza tanto filoséfica como
bioldgica, dando lugar a cuestiones filoséficas de indole muy diversa. Esto incluye cuestio-
nes sobre si los holobiontes son realmente unidades de seleccién vy, de serlo, si son tanto in-
teractores como reproductores. Asi como si es posible caracterizar rasgos a nivel del holo-
bionte/hologenoma, y/o predicar de algunos de tales rasgos que constituyen adaptaciones a
nivel del holobionte/hologenoma (mas bien que a nivel de los organismos que los compo-
nen).

En esta linea, en este trabajo argumentaré la tesis restringida de que los holobiontes
son unidades de seleccién tanto en su forma de interactor como en su forma de reproduc-
tor, si el microbioma se define de forma funcional —de acuerdo con la idea de «estabilidad
de rasgos» (stability of traits) defendida en Sudrez & Trivino (2019) y Sudrez (2020)—, en
vez de en forma taxon6mica.

La estructura del articulo serd la siguiente: en la primera seccién explicaré el problema
de las unidades de seleccion, poniendo el énfasis en que la pregunta por las unidades de se-
leccidon puede hacer tanto referencia a la pregunta por la unidad de interaccién como a la
pregunta por la unidad de reproduccién. En la seccién 2, explicaré el concepto hologend-
mico de evolucién. En la seccién 3, mostraré la debilidad de los argumentos que niegan que
los holobiontes sean interactores, y argumentaré que la tesis de que son unidades de interac-
cién en ciertos sistemas bioldgicos es perfectamente compatible con lo evidencia empirica
existente, si esta se interpreta desde la perspectiva de la estabilidad de rasgos. En la seccién 4
haré lo mismo, pero desde la perspectiva del reproductor. Finalmente, presentaré las con-
clusiones del trabajo.

1. Eldebate de las unidades de seleccion

Aunque el problema de las unidades de seleccién se encuentra esbozado en los trabajos del
propio Darwin —especialmente en E/ origen del hombre y la seleccion en relacidn al sexo
(1874), aunque ya aparecen algunas menciones en E/ origen de las especies (1859), ver Gin-
nobili (2018, pp. 166-178)—, el origen del debate acerca de qué entidades satisfacen las
condiciones para ser una unidad de seleccién se atribuye habitualmente a Lewontin (1970),
en su trabajo «Las unidades de seleccién», y su formalizacién matemdtica mas elaborada
a Price (1970, 1972) (ver Okasha, 2006, cap. 1; Luque, 2017, 2018). Veamos lo que dicen
ambos autores sobre la seleccién natural, y como se relacionan sus ideas. Sea p un rasgo fe-
notipico concreto de los individuos de una poblacién P, p, el valor del rasgo en el individuo
ien P, w, la eficacia absoluta (absolute fitness) del individuo i en P, w la eficacia promedio
(average fitness) de los individuos en P, y / la heredabilidad del rasgo.? En este contexto, se
afirma que habr4 seleccién natural® entre los individuos de P siempre que:

3> El término «individuo» se usard como biolégicamente neutral, como «forma de organizacién», pu-
diendo sustituirse en casos concretos por gen, gameto, organismo, colonia, holobionte, etc. Toda la for-
mulacién que ahora sigue, por tanto, debe entenderse como aplicable a varias formas de organizacién
bioldgica.

Noétese que hablo de seleccidn natural, no de evolucion por seleccién natural. Ambos fenémenos son dife-
rentes, como explicaré después en esta misma seccion.
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(a) Haya diferencias fenotipicas entre ellos, Var (p,) > 0;

(b) Dichas diferencias fenotipicas estén relacionadas sistemiticamente a diferencias con
respecto a la eficacia biolégica, Cov (w, p) # 05

(c) Dichas diferencias fenotipicas sean heredables, 5 > 0.5

Las afirmaciones (a) — (c) describen el esqueleto «légico» ¢ de la seleccién natural, es
decir, las condiciones minimas que deben darse para que esta ocurra. A partir de dicho
esqueleto, Lewontin argumentaba que es esperable observar los efectos de la seleccion
natural en diferentes niveles o formas de organizacién de la jerarquia bioldgica: genes,
gametos, organismos, colonias, comunidades e, incluso, ecosisternas (Lewontin, 1970:
p- 15). Lo tnico que se requiere es que tal forma de organizacion bioldgica sea lo suficien-
temente estable como para que la variacion continua de su fenotipo o de la base genética
del mismo no haga imposible que se pueda seleccionar algo —lo que se recoge en (3)—
asi como lo suficientemente inestable como para que pueda surgir cierta variacion fenoti-
pica que haga que algunos miembros de la poblacién sean ligeramente diferentes de otros
y por tanto la seleccidon natural tenga material donde seleccionar —tal como se recoge
en (1) (Clarke, 2013)—. De satisfacerse ambos requisitos, aquellos rasgos ligados a la efi-
cacia biolégica de dicha forma de organizacién se veran afectados por el proceso de selec-
ci6én natural.

Asimismo, dicho esqueleto es la base sobre la que se introduce la matematizacién
de la seleccién natural debida a Price —conocida habitualmente como «ecuacién de
Price»—7 que se utiliza para cuantificar la variacién de rasgos fenotipicos concretos,
Ap,en P:

(1) Ap=hCov(w,p)/w+E(w,Ap)/w

El primer término del lado derecho de (1), 4 Cov (w, p,) / w, representa la covarianza entre
los valores del rasgo en la poblacién y las correspondientes eficacias, es decir, la variacion del
valor medio del rasgo p en P atribuible al efecto de la seleccion natural. El segundo término,
E (w,Ap,) / w, representa el valor esperado de lo que cambiaria el valor medio del rasgo p
en P si no hubiera ningtin efecto debido a la seleccién natural, es decir, el cambio en el va-
lor medio de p en P debido tnicamente a la existencia de sesgos de transmisién (por ejemplo:
transmisién imperfecta, mutaciones, etc.).

En el trabajo original aqui citado, Lewontin afirmaba que la eficacia bioldgica es lo que tiene que ser
heredable. Sin embargo, eso es erréneo, como el propio Lewontin observé (1985: p. 76). Lo que debe
ser heredable es el rasgo fenotipico, no la eficacia bioldgica conferida por el rasgo. Ver también Go-
dfrey-Smith (2009), Gildenhuys (2019).

«Ldgico», en tanto que Lewontin no presupone ningrin mecanismo que deba canalizar fendmenos ta-
les como la heredabilidad, o el modo en que deben expresarse las diferencias fenotipicas (Okasha, 2006;
Clarke, 2013).

Técnicamente, lo que aqui se presenta es la ecuacién de Price en su versién de la teorfa de la seleccion
multinivel (MLS), pues de ella se sigue la discusién de las unidades de seleccién de manera directa.
Otra posible manera de estudiar el problema es la teorfa de la seleccién de tipos (kin selection) desarro-
llada por Hamilton (Sober & Wilson, 1998; Goodnight, 2005, 2015; Okasha, 2014; Kramer & Meu-
nier, 2016). Esta tltima teorfa, ademds, aunque matemdticamente equivalente a MLS, es causalmente
inadecuada para captar el fenédmeno de la evolucién hologenémica (Okasha, 2014; Diaz, 2015). Por

~

eso, ignoraré esa opcion aqui.
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En vista de (1), pueden deducirse las siguientes observaciones:

(a)

(b)

Habrd seleccion natural entre los individuos de una poblacién cuando y solo
cuando 4 Cov (w, p,) > 0.8 Dicho de otro modo, existiré seleccién natural en favor
de un rasgo fenotipico heredable si y solo si hay una asociacién causal entre la efica-
cia w, de los individuos que portan el rasgo, y el rasgo concreto.

Que la seleccion natural esté ddndose en una poblacién P no implica necesaria-
mente que haya evolucidn por seleccion natural en P, ya que sus efectos se anula-
ran cuando » Cov (wi, pi) =E (wi, Api); en estos casos, habra seleccién natural si se
cumple la condicién (a), pero no se observara evolucion por seleccién natural.”

En adelante, por tanto, me centraré unicamente en el primer término del lado derecho de
la ecuacion de Price, # Cov (w, p,) / w, al hablar de seleccion natural, ya que de ella se des-
prende la discusién ontolégica —es decir, qué tipos de unidades de seleccidon existen—

acerca de los niveles de seleccién (Okasha, 2006; Lloyd, 2017a).

1.1. LA DISTINCION ENTRE UNIDADES DE SELECCION COMO INTERACTORES
Y COMO REPRODUCTORES

Los filésofos de la biologia han distinguido entre dos tipos de unidades o niveles de selec-
cién: los interactores y los reproductores.!® Tal distincidn se sustenta en la combinacién de
la estructura de la seleccién natural presentada en la seccién previa con dos observaciones
fundamentales sobre el mundo bioldgico:

8

(a)

(b)

En la naturaleza, los individuos bioldgicos no aparecen habitualmente aislados,
sino relacionados entre si en grupos de interaccidn con efectos sobre su efica-
cia bioldgica esperada (fitness-affecting interactions) (Sober & Wilson, 1998) (Fi-
gural).

En la naturaleza parecen existir diferentes grados de cohesién entre grupos de indi-
viduos, y parece que la evolucién ha hecho que ciertos grupos de individuos previa-
mente existentes pierdan parte de su independencia reproductiva al formar grupos
a una escala superior de la jerarquia biolégica —por ejemplo, en especies con divi-
sidn del trabajo reproductivo como los organismos eusociales, o como los organis-
mos pluricelulares (Buss, 1987; Maynard-Smith & Szathmiry, 1995; Calcott &
Sterelny, 2011; Moreno & Mossio, 2015)—.

En realidad, también habra seleccidn natural, pero contra el rasgo en vez de a su favor, si

b Cov (wi, pi) < 0. Por cuestiones de parsimonia, no he considerado esta posibilidad aqui. Gracias a un
revisor an6nimo por esta observacion.

Este ultimo punto es técnicamente més complicado, ya que podria argumentarse que si hay evolucion

por seleccion natural, que es precisamente lo que causa que la distribucién del rasgo en la poblacién
no cambie pese al sesgo de transmision contra el rasgo (Vrba and Gould, 1986; Maynard-Smith, 1987,
1991). Dejaremos este caso al margen.

Aunque originalmente se hablaba de replicadores y no de reproductores, en especial a raiz de los tra-
bajos de Dawkins (1976) y Hull (1980, 1988), el concepto de replicador ha sido sustituido por el de
reproductor o individuo Darwiniano en discusiones mds recientes (Griesemer 2000; Godfrey-Smith
2009; Lloyd 2017a). No es este el lugar de explicar las razones para tal cambio de nomenclatura.
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Figura 1

Grupo de individuos (representados por los circulos blancos y negros) interactuando de una manera
tal que afecta a su eficacia reproductiva esperada si fueran individuos independientes (derecha, bajo la
clipse punteada), en contraste con un grupo de individuos que no interacttia en maneras que afectan a

su eficacia (izquierda, encerrados en un rectangulo).

Las flechas representan de manera abstracta tales interacciones, cuya especificacion biolégica queda

siempre abierta a investigacion empirica.

De la combinacién de (a) y (b), junto con la observaciéon de que las interacciones entre or-
ganismos con efectos sobre la eficacia bioldgica esperada de los mismos tienen cardcter gra-
dual, se sigue que:

(c) Es probable que la pérdida de la capacidad reproductiva y su delegacion en otras
entidades haya ocurrido de forma gradual, como consecuencia de la evolucién de
interacciones con efectos sobre la eficacia bioldgica esperada entre individuos pre-
viamente independientes.

Esto nos lleva a la observacién de que hay al menos dos maneras de entender el concepto de
heredabilidad y, en consecuencia, al menos dos tipos de unidades de seleccién ontoldgica-
mente diferentes (Figura 2):1!

11 El hecho de que me refiera a ellos como interactores y reproductores se debe a que quiero enfatizar el
cardcter ontoldgico de la distincién. No obstante, la distincién corresponde a lo que en la teorfa de la se-
leccién multinivel se denominan teoria seleccién multinivel 1 (MLS1) y teoria seleccién multinivel 2
(MLS2), respectivamente (Damuth & Heisler, 1988; Okasha, 2006; Lloyd, 2017a). Como es bien sa-
bido, si la distincién se traza en términos de MLS1/MLS2 se sucle decir que en MLS1 la unidad focal
es el individuo y como cambia la distribucion de los tipos de individuos transgeneracionalmente, mien-
tras que en MLS2 la unidad focal es el grupo y, por tanto, el interés es en ver cémo los grupos actan
como progenitores de otros grupos.
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Figura 2

Dos maneras de entender la heredabilidad, donde las flechas negras representan eventos reproductivos.
A laizquierda, un grupo de individuos interactuando de una manera tal que afecta a su eficacia
reproductiva esperada si fueran individuos independientes (interactor) dando lugar a una nueva
distribucién de particulas en la poblacién global tras un evento reproductivo. A la derecha, un grupo de
individuos actuando como reproductor, es decir, dando lugar a otros grupos de individuos con la misma
estructura bioldgica que el progenitor.

(Interactores) Grupos de individuos (o particulas) relativamente estables y con fronteras més
o menos definidas que interacttian entre si y con el ambiente de forma tal que su eficacia biolégica
esperada —entendida como su reproduccion— es diferente de la que cada una de tales particulas
tendria si actuase en solitario. En los interactores, la heredabilidad se predica de cada uno de los
individuos que componen el grupo, pero no de los grupos, pues son los primeros los que forman li-
najes progenitor-descendiente.

(Reproductores) Grupos que forman linajes progenitor-descendiente y, por tanto, de los que
se predica la heredabilidad de manera directa. Dichos linajes progenitor-descendiente dan lugar a
una similitud directa entre progenitores y descendientes; es decir, la similitud debida a parte de la
variacion fenotipica de los descendientes se debe a ser descendientes de sus progenitores y no de
otros progenitores en la poblacién —ver ecuacién (1)—.

Esta distincion se aplica a diferentes niveles de la organizacién bioldgica, para los que se
puede afirmar incluso que son a la vez un reproductor y un interactor con respecto a dife-
rentes rasgos. Una manera de entender esto de forma menos abstracta es pensando en el
caso de los organismos pluricelulares. Un organismo pluricelular, como el ser humano, es
un interactor con respecto a su material genético, pues la reproduccion de este depende
en tltimo término de la supervivencia y capacidad para encontrar pareja reproductiva de
aquel. Esto causa que la reproduccion de nuestro propio material genético sea diferente
a como lo seria si no dependiese de la supervivencia y reproduccién humana para asegu-
rar su propia supervivencia. Al mismo tiempo, se puede considerar que los seres huma-
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nos somos reproductores, pues formamos linajes de progenitor-descendiente en virtud de
nuestra capacidad de transmitir nuestras células sexuales. Una demostracion de que so-
mos reproductores es que han evolucionado varios mecanismos bioldgicos (el sistema in-
munoldgico, la separacién entre células sexuales y células somaticas, etc.) para garantizar
que la seleccién natural que actta entre los genes de nuestras células sométicas no cancele
la seleccién natural a través de diferentes generaciones humanas (Godfrey-Smith, 2009;
Clarke, 2013; Sterner, 2015; Stencel, 2016). En consecuencia, esto hace que la evolucién
de ciertos rasgos fenotipicos humanos dependa de nuestro cardcter tanto como interacto-
res como reproductores. N6tese, por tanto, que la distincidn entre interactores y repro-
ductores no es categérica y absoluta —como pensaban Dawkins y Hull, quienes acufia-
ron la distincidn—, sino relativa a los rasgos cuya evolucién se ha de explicar, y de forma
gradual.

Otra forma de expresar la misma distincién entre interactores y reproductores, que serd
relevante para lo que diré después, es la siguiente. Imaginemos un escenario en que existen
individuos 7 con capacidad reproductiva y grupos de dichos individuos £ que se forman por
mecanismos de afinidad bioldgica de cierto tipo. En dicho escenario, y utilizando lo que ha-
bia presentado en la ecuacién (1), caben tres posibilidades:

(2) Cov (wi’pi) =1; Cov (w/e’pk) =0
(3) Cov(w,p,) =0; Cov (w,p,) =1
(4) 1>Cov(w,p,)>0;1>Cov(w,p,)>0

Es decir, que todo el proceso selectivo tenga lugar a nivel individual y nada al nivel del
grupo (2), que todo el proceso selectivo ocurra a nivel del grupo y nada al nivel del indi-
viduo (3), o que se dé una situacién intermedia (4). En la situacién (2) se dice que el indi-
viduo es un reproductor; en la situacién (3), el grupo es el reproductor; por tltimo, en la
situacion (4) se dice que el individuo es un reproductor y el grupo un interactor.!? La evolu-
cién de mecanismos concretos (separacion entre células somdticas y células sexuales, sistema
inmunoldgico, existencia de un cuello de botella en el proceso de desarrollo, mecanismos
estables de adquisicién horizontal de microorganismos, etc.) que cancelen o reduzcan los
efectos de la seleccién individual en favor de la seleccién a nivel del grupo es una condicién
necesaria para que pueda la situacién intermedia descrita por (4) (Godfrey-Smith, 2009;
Clarke, 2014; Sterner, 2015).

Esto explica que el debate sobre las unidades de seleccién sea muchas veces un debate
sobre causalidad, lo cual le da precisamente relevancia filoséfica (Okasha, 2006): ¢es tal
o cual forma de organizacién lo suficientemente estable y lo suficientemente inestable
como para que la seleccidn natural pueda actuar sobre ella? ¢De qué depende que lo sea
o no? ;Cudles son los mecanismos bioldgicos que permiten alcanzar el minimo grado de
estabilidad necesario para que una forma de organizacién sea un interactor? Y un repro-
ductor?

12 Esto es técnicamente algo méds complicado, pues en la situacién (4) también pueden analizarse propie-
dades del grupo que lo hagan comportarse como reproductor, cuando se lo analiza en el contexto de
competicién con otros grupos. Esto serd apropiado para estudiar determinados rasgos del grupo, cuya
variacion transgeneracional dependa del carcter del grupo como reproductor. Esta observacion serd
especialmente relevante en la seccién 4. Véase también Wade (2016), Lloyd (2017a) y Sudrez & Sten-
cel (2020).
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Hechas estas aclaraciones solo cabe afadir las siguientes observaciones:

(a) En los procesos de seleccién natural habra siempre interactores y reproductores,
y esos dos niveles ontoldgicos no tienen por qué estar necesariamente anidados
—a un mismo interactor pueden corresponder varios reproductores, una entidad
puede ser a la vez reproductor e interactor, etc.

(b) Parte de la tarea de los bidlogos consistird en averiguar en qué nivel ha ocurrido o
estd ocurriendo la seleccién natural de manera tal que haya llevado o esté llevando
a que ciertos rasgos alcancen un equilibrio estable en la poblacién.

(c) Parte de la tarea de los bi6logos evolucionistas consistird en entender c6mo repro-
ductores previamente independientes pueden agruparse, perder su independencia
reproductiva y evolucionar en entidades a un nivel jerarquico superior.

2. El concepto de evolucion hologendmica

El debate sobre las unidades de seleccién ha adquirido una dimensién especialmente re-
levante en los ultimos afios debido a la discusién acerca del cardcter potencial de los holo-
biontes como unidades de seleccién. Un holobionte es una forma de organizacién biolé-
gica que resulta de la asociacién entre un organismo pluricelular (animal o planta), en el rol
de hospedero, junto con su microbioma simbiético (Margulis, 1990, 1991; Rohwer ez 4L,
2002).13 El microbioma se refiere al conjunto de microorganismos (fundamentalmente
bacterias, pero también hongos, virus, etc.) que cohabitan simbidticamente junto con las
células del organismo pluricelular (Marchesi & Ravel, 2015). La evolucién en las técnicas
de deteccién de microorganismos durante las dos tltimas décadas ha revelado que los orga-
nismos pluricelulares conviven con un numero elevadisimo de microorganismos simbiéti-
cos, en algunos casos (como el humano) tan numeroso como las propias células somaticas
(McFall-Ngai ez al., 2013; McFall-Ngai, 2015; Bosch & Miller, 2016).

A la anterior observacién cabe afadir una serie de apreciaciones sobre el importante
papel que tienen ciertos microorganismos al codificar algunos rasgos fenotipicos expresa-
dos por sus hospederos pluricelulares. Algunos ejemplos muy discutidos en la literatura in-
cluyen el caso del calamar hawaiano (Euprymna scolopes) y su simbionte primario, Vibrio
fischeri, responsable de la luminiscencia de su hospedero; los corales y sus simbiontes, in-
cluyendo la famosa zooxantella, responsable de su coloracién; el caso del ganado bobino y
su microbiota intestinal, responsable de su capacidad para digerir celulosa; o el caso de los
murciélagos vampiros, cuyo microbioma codifica la mayor parte de los genes que le permi-
ten digerir la sangre. No es este el lugar de hacer una revisién exhaustiva de tales casos, pero
la evidencia que indica que existe una conexion entre el microbioma y ciertos fenotipos
de sus hospederos es abrumadora (para una revisién, ver Guerrero ¢ al., 2013; Lavagnino
et al., 2014; Lynch & Hsiao, 2019). Asimismo, existe abundante evidencia que documenta
que los fenotipos codificados por el microbioma afectan sustancialmente la eficacia biolé-

13 El concepto de «simbiosis» que se utilizard en este trabajo es, en consonancia con el concepto utili-
zado por los defensores del concepto hologenémico de evolucidn, neutral con respecto al caricter be-
neficioso (mutualismo), neutral (comensalismo) o perjudicial (parasitismo) de la asociacién. En este
sentido, se sigue la definicién originalmente propuesta por de Bary (1879).
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gica del hospedero —y se sigue précticamente de la afirmacion anterior, toda vez que los fe-
notipos codificados por el microbioma suelen ser adaptaciones muy complejas, que podrian
caracterizarse como ingenieriles, siguiendo la nomenclatura de Lloyd (1994; en prensa). No
obstante, como argumentaré detalladamente en la seccidn 3, la existencia de esta evidenciay
la afirmacién de que los holobiontes son unidades de seleccion son dos tesis diferentes, aun-
que relacionadas.

Finalmente, existe innumerable evidencia que sugiere la existencia de ciertos canales o
mecanismos que hacen posible la transmisién de los microorganismos que componen el mi-
crobioma de un hospedero progenitor a sus descendientes. Por ejemplo, los simbiontes de
las células eucariotas se transmiten por herencia citoplasmdtica; los insectos transmiten sus
endosimbiontes primarios verticalmente a través de sus bacteriocitos; algunos insectos (ter-
mitas) y mamiferos (koalas) transmiten sus simbiontes a través de sus sistemas de alimenta-
cién (coprofagia); a través del canal de parto, en el caso de muchas especies de mamiferos;
por medio de adquisicién ambiental; etc. (Zilber-Rosenberg & Rosenberg, 2008; Bright &
Bulgheresi, 2010; Gilbert, 2014; Gilbert & Chiu, 2015). Sin embargo, como mostraré en la
seccidn 4, esta evidencia, aunque aparentemente persuasiva, puede enmascarar un error que
harfa injustificado inferir que los holobiontes son unidades de seleccién. O, dicho de otro
modo, mostrar que hay ciertos mecanismos de transmisién del microbioma, aun cuando in-
crementa la probabilidad de que los holobiontes actien como un nivel de seleccién, no lo
implica necesariamente, pues COmo veremos se requieren condiciones mas estrictas.

Dado que la caracterizacion tradicional de las unidades de seleccién establece que una
forma de organizacion bioldgica es una unidad de seleccién cuando muestra diferencias he-
redables en eficacia ligadas a rasgos fenotipicos, y dadas las observaciones previas sobre los
holobiontes, los bilogos Zilber-Rosenberg y Rosenberg propusieron hace ya més de una
década el concepto o teoria hologenémica de la evolucién. Dicha «teorfa» estipula que el
holobionte debiera ser considerado una unidad de seleccién —«la unidad de seleccidn s
fundamental», en palabras de Dupré & O’Malley (2009: p. 14, el énfasis es mio)— con su
hologenoma actuando como reproductor (Zilber-Rosenberg & Rosenberg, 2008; Rosen-
berg & Zilber-Rosenberg, 2013, 2018).14

Resulta necesario en este punto esclarecer qué es el hologenoma. Si el holobionte se de-
fine como la unidad ecoldgica formada por un hospedero pluricelular (animal, planta) y to-
dos los microorganismos que componen su microbioma, el hologenoma se define como la
totalidad de la informacién genética que esta codificada en el holobionte. Es decir, como la
totalidad compuesta por el genoma del hospedero y el genoma de todos los microorganis-
mos del microbioma.

La hipétesis ha sido ampliada, reformulada y defendida por diferentes investigadores
desde que fuera originalmente descrita por Zilber-Rosenberg y Rosenberg. Entre los filé-
sofos, cabe destacar el pionero trabajo de Dupré & O’Malley (2009), los trabajos més re-
cientes de Lloyd (2017b; Lloyd & Wade, 2019), y los trabajos de Sudrez & Trivifio (2019,
20205 Sudrez, 2020). No es este lugar de entrar a valorar las diferentes propuestas especi-
ficas sobre el concepto hologenémico de evolucién. Simplemente hay que sefialar que el
desacuerdo radica fundamentalmente en la delimitacion de los microorganismos que in-

14 Para entender los pormenores del origen histdrico del concepto hologendmico de evolucién, ver Sudrez
(2018) y Baedke ez 4/. (2020).
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tegran el holobionte (Figura 3). Para algunos autores, el holobionte estd constituido por
el hospedero mis la totalidad de su microbioma caracterizado taxonémicamente, inclu-
yendo microorganismos transitorios (e.g. Zilber-Rosenberg & Rosenberg, 2008; Gilbert
et al., 2012, 2017; Rosenberg & Zilber-Rosenberg, 2013; Bordenstein & Theis, 2015;
Theis ez al., 2016). Para otros, en cambio, la parte del microbioma que constituye una uni-
dad de seleccién junto con el hospedero seria el conjunto de microorganismos taxonémica-
mente delimitados y que muestra un patrén de divergencia filogenética —denominado pa-
trén filosimbidtico (phylosymbiosis)— con el hospedero (e.g. Brucker & Bordenstein, 2012,
2013a, 2013b; Brooks ez al., 2016). Un tercer grupo de autores defiende que el factor més
relevante es la persistencia de la asociacién simbidtica durante la vida del hospedero y, por
tanto, la parte del microbioma que constituye el holobionte como unidad de seleccidn se re-
duciria a los microorganismos residentes —al margen de si muestra o no un patrén de di-
vergencia filosimbidtica con el hospedero— (e.g. Roughgarden ez 4/, 2018; Lloyd, 2017b;
Rosenberg & Zilber-Rosenberg, 2018; Lloyd & Wade, 2019; Roughgarden, 2020). Fi-
nalmente, un grupo creciente de investigadores defiende que la parte del microbioma que
constituye el holobionte como nivel de seleccion es la parte funcional o genética, més bien
que taxonémica (e.g. Taxis ez al., 2015; Doolittle & Booth, 2017; Lemenceau ez al., 2018;
Sudrez & Trivifo, 2019; Suarez, 2020).15

Figura 3
Delimitacién de los componentes de holobionte/hologenoma. El debate estd en determinar los
criterios bioldgicos para trazar la linea que decide los componentes de microbioma que se consideran

constitutivos del holobionte/hologenoma de aquellos que no.
De Brucker & Bordenstein (2013a: p. 261, Fig. 1).

Hasta ahora, se ha presentado la evidencia empirica que sugiere que serfa posible considerar
el holobionte/hologenoma como una unidad de seleccién, pero no se ha explicado de ma-
nera exhaustiva cudles serfan las implicaciones de tal hipdtesis, ni cémo debe concebirse. En
las siguientes secciones, pues, se argumentard que el holobionte/hologenoma es un nivel de

15 Para una revisién completa de estas alternativas y sus similitudes/diferencias, ver Sudrez (2018).
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seleccién tanto en su forma de interactor —ecuacién (2)— como en su forma de reproduc-
tor —ecuacién (3)— al menos para algunos taxones de animales y de plantas, y se detalla-
ran algunas de las implicaciones bioldgicas de dicha hipétesis. En virtud de tal elaboracién,
argumentaré, el concepto hologendmico de evolucidn estd perfectamente justificado ez una
forma restringida.

3. El holobionte/hologenoma como interactor

Como dije en la seccién 1.1., la clave para que un grupo de organismos pueda considerarse un
interactor es que los organismos estén relacionados entre si y con el ambiente de forma tal que
su eficacia bioldgica esperada —entendida como su reproduccion— sea diferente de la que
cada uno de tales individuos tendrfa si actuase en solitario (Sober & Wilson, 1998; Okasha,
2006; Lloyd, 2017a). La clave, por tanto, es justificar que eso ocurre de hecho en el holobionte.

Algunos autores criticos con el concepto hologenémico de evolucién argumentan que tal
condicidn no se da salvo en muy raras ocasiones, y nunca para la totalidad del microbioma,
sino a lo sumo para una o dos especies (Moran & Sloan, 2015; Douglas & Werren, 2016; Que-
ller & Strassmann, 2016; Skillings, 2016).1¢ Su argumento es mds o menos el siguiente: por un
lado, aunque cabe atribuir efectos fenotipicos aparentemente impresionantes al microbioma,
no cabe inferir de tales observaciones el hecho de que /z totalidad del microbioma codifique ta-
les rasgos. La tarea del bidlogo es mas bien descubrir qué especie o especies estin causando tales
efectos fenotipicos. Recurrir a la totalidad del microbioma es una imprecisién que puede indu-
cir a confusion y, sobre todo, a no detectar el agente causal real del efecto fenotipico. Puesto de
otro modo: del hecho de que organismos pluricelulares con su microbioma expresen un carac-
ter fenotipico (ver Lynch & Hsiao, 2019 para ejemplos) no se infiere que todo el microbioma
sea la base genética que codifica dicho caricter, sino que dicho cardcter debe estar codificado
por un microorganismo de una especie concreta, del que si cabria argumentar —si la unién en-
tre hospedero y simbionte satisface otros criterios— que constituye un interactor junto con su
hospedero (ver también Chandler & Turelli, 2014; Bourrat & Griffiths, 2018).

Pero el argumento no se agota ahi. Moran & Sloan (2015) y Douglas & Werren (2016)
van un paso mds alld y critican lo que ellos perciben como un enorme error en la concep-
cién hologenémica de la evolucién. En su visién, ninguno de los argumentos presentados
por los defensores de la hipdtesis logra demostrar que el microbioma sea algo mas que un
mero ambiente al que se adapta o se ha adaptado su hospedero, siendo este dltimo el verda-
dero interactor. Este argumento constituye una critica muy sdlida al concepto hologend-
mico de evolucién, y requiere entenderse bien. Lo que Moran & Sloan (2015) y Douglas
& Werren (2016) estan tratando de mostrar es que toda la evidencia acerca del papel del
microbioma en el desarrollo de su hospedero o en su funcionamiento, toda la informacién
acerca de los patrones paralelos de divergencia filogenética (filosimbiosis), o incluso sobre
la intimidad de las asociaciones entre hospederos y sus microbiomas son perfectamente ex-

16 Cabe destacar que tanto Moran, como Werren y como Douglas son destacados investigadores de los
efectos simbidticos sobre sistemas animales (e.g. Moran, 2006; Werren ¢t al., 2008; Douglas, 2010),
por lo que su critica al cardcter del hologenoma como nivel de selecciéon no estd hecha desde una pers-
pectiva abiertamente critica con el posible carcter evolutivo de la simbiosis.
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plicables como patrones de co-diversificacion ecoldgica entre diferentes especies que evolucionan
de manera independiente. Los efectos observados en el hospedero serfan, en consecuencia,
los efectos habituales de la adaptacion del hospedero a cualquier tipo de ambiente. Pero ca-
rece de sentido argumentar que se trata de efectos derivados del hecho de que el hospedero
y su microbioma se relacionan entre si de forma tal que su eficacia biol6gica esperada —en-
tendida como su reproduccién— es diferente de la que cada una de tales particulas tendria
si actuase en solitario. Todos estos procesos son, en consecuencia, evolutivos solo de manera
aparente, pues en realidad en la mayoria de los casos resultan de los efectos 7o evolutivos de
filtracién ecoldgica (ecological filtering)V, cosa que es fécil de mostrar al apreciar que la ma-
yor parte de microorganismos que conforman el holobionte también pueden vivir libre-
mente (Moran & Sloan, 2015, p. 4, Fig. 1).

Este punto puede ilustrarse con un ejemplo que, aunque no exactamente equivalente,
es suficientemente satisfactorio para ver la critica con claridad. El argumento ha sido elabo-
rado por Bourrat & Griffiths (2018) como critica a los argumentos empleados para defen-
der el concepto hologenémico de evolucion.!® Su argumento se desarrolla como sigue: es
bien sabido que las propiedades de muchos animales han evolucionado a su estado actual
debido a que el campo gravitatorio terrestre vale aproximadamente 9,8 ms2. Si el campo
gravitatorio tuviese un valor diferente, es probable que los organismos tuvieran un fenotipo
diferente, bien sea porque habrian evolucionado de maneras diferentes, o porque su pro-
ceso de desarrollo los hubiera llevado a expresar caracteristicas distintas (e.g. extremidades
exageradamente mds largas). En este sentido, el campo gravitatorio terrestre parece jugar
un papel anélogo para ciertos taxones animales al que juegan muchos microorganismos del
microbioma. Por tanto, cabria concluir que los hospederos, junto con el campo gravitatorio,
constituyen un unico nivel de seleccidén como interactor. Pero eso es absurdo o, en su de-
fecto, es totalmente contrario a la practica bioldgica. Luego, bajo el mismo tipo de razona-
miento, se llega a la conclusion de que tampoco cabe considerar a los microorganismos del
microbioma parte de un tnico interactor junto con su hospedero.

Aunque estos argumentos son persuasivos y ez parte correctos, enmascaran un equi-
voco, a saber: que los procesos de adaptacion a ambientes no genéticos o abiéticos siguen la
misma dindmica que los procesos de adaptacién a ambientes genéticos o bidticos. Diferen-
tes autores han argumcntado que esto No €s Correcto (Drown et al., 2013; Drown & Wade,

17 Los procesos de filtracidn ecoldgica se producen cuando un organismo elige por razones meramente
oportunisticas (es decir, no ligadas a la historia de selecciones previas de los organismos de su linaje)
ciertos factores bidticos de entre aquellos que tiene a su disposicion en el ambiente. Estos procesos con-
trastan con los casos de filtracién evolutiva, en que la eleccion se debe principalmente a factores histé-
rico-genéticos que han sido heredados de los progenitores. Parte de la tarea en biologia consiste en de-
terminar qué comportamientos o rasgos son resultados de la historia evolutiva del linaje, y cudles son
resultados de la mera oportunidad que se le ofrece a los organismos.

Es sorprendente observar que Griffiths sea coautor del trabajo con Bourrat, ya en que en trabajos an-
teriores habia utilizado exactamente el mismo ejemplo para argumentar que la totalidad del sistema de
desarrollo (developmental system) de un organismo —incluidos elementos abidticos del ambiente—
deberfan considerarse parte de la unidad de seleccién (Griffiths & Gray, 1994, 1997; Griffiths &
Hochman, 2015). Es mas, el propio Griffiths, en comunicacién personal, admite que no ve problemas
en considerar la totalidad del sistema de desarrollo —incluido el microbioma— como unidad de selec-
cién.
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2014; Stencel & Proszewska, 2017; Osmanovic et al., 2018; Suarez & Trivifo, 2019; Tri-
vifio & Sudrez, 2020), aunque quienes mejor han expresado esta idea han sido Lloyd &
Wade (2019) vy, por tanto, expondré sus argumentos aqui. El razonamiento es bastante
simple: cuando una determinada forma genética —pongamos por caso, los alelos que co-
difican un determinado fenotipo— evoluciona hacia el equilibrio estable en que los vemos
hoy como consecuencia de un efecto ambiental no genético (e.g. el campo gravitatorio), su
evolucidn no afecta en modo alguno a la distribucion del efecto ambiental no genético que
causé su evoluciéon. O, dicho de manera menos abstracta, la evolucién de nuestras extre-
midades hasta alcanzar la longitud que tienen hoy dia no afecté en modo alguno al campo
gravitacional terrestre, que fue siempre de 9,8 ms2, antes de la evolucién de nuestras extre-
midades, durante su proceso de evolucidn, y tras su evolucion. La direccién de la «flechax
causal es clara.

Esto ultimo puede verse matemdticamente de un modo muy sencillo, en conexién con la
ecuacién (1) (lo que sigue viene de Lloyd & Wade, 2019, pp. 155-156, y a su vez de Drown
et al., 2013; Drown & Wade, 2014). Sea 2, un rasgo en un hospedero que incrementa su efi-
cacia en un factor s en un ambiente £, pero que es neutral en un ambiente £,. Supongamos
que f, representa la frecuencia de £, e imaginemos que el hospedero est4 distribuido azarosa-
mente en los diferentes ambientes. Siendo esto asi, y asumiendo que no existe sesgo de trans-
mision, el rasgo p, incrementara transgeneracionalmente de acuerdo con la férmula:

(5) Ap,=(s) @) Up,)/ W hospedero

Donde W popeders TFEPTESENTA la eficacia biolégica media del hospedero, 1 + sf;p,. De aqui se
deduce que p, incrementard su presencia en la poblacién P siempre que £, > 0, mientras que
no evolucionard en caso contrario. Es importante ademds senalar que p, tardara tanto o més
en incrementar su presencia en P cuanto menor sea f,. Pero lo més importante de este caso
es que lo que incremente p, es causalmente irrelevante para f,, cuya presencia se mantendrd
inalterada o, si varia, lo hara por otros factores diferentes al incremento de p,."

Considérese ahora una situacién distinta, en la que el hospedero se adapta a un am-
biente genético, como puede ser la presencia de un simbionte. Sea ahora p el rasgo del mi-
crobio que incrementa la eficacia del hospedero en un factor s. Supongamos que entre hospe-
dero y microbio existe una relacién epistdtica que hace que ambos se estimulen mutuamente
en su proceso selectivo. Sea pues ¢ el factor selectivo que incrementa la frecuencia de p
cuando este se encuentra en presencia de p,. Supongamos que el hospedero y los microbios se
asocian de manera azarosa —es decir, no hay afinidades selectivas— en tal escenario. La va-
riacién en la frecuencia de p,y de p, vendrd dada por el siguiente par de ecuaciones:

(6) Aph = (Spm) (ph) (]—ph) / wbmpedem

(7) Apm = <tpb) (Pm) (1_pm) / wmifrobz‘a
Donde W)edro TEPTESENTR la eficacia biolégica media del hospedero, 1 +sp p,,yw, . .. re-
presenta la eficacia bioldgica media del microbio, 1 + #p,p . En este escenario, a diferencia

de lo que ocurria en el escenario representado en (5), la frecuencia de los ambientes genéti-
cos entrard en una dindmica de reforzamiento mutuo (runaway) que hard que ambos «am-

19 Naturalmente, este modelo asume que no hay efectos derivados de la construccién de nicho (niche
construction), o que, de existir, son despreciables. Acéptese esa asuncién por parsimonia.
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bientes» se hagan mas abundantes de forma reciproca. Este escenario, por tanto, repre-
senta perfectamente una situacion en que la asociacion entre hospedero y microbio puede, y
debe, considerarse un interactor, de acuerdo con la definicién que he introducido en la sec-
cién 1.1. Nétese, ademads, que el proceso de reforzamiento mutuo al que he hecho alusion se
produce pese a la inexistencia de afinidades selectivas entre hospedero y microbio. Esto sugiere
que estas no son bioldgicamente previas a que estas asociaciones puedan ser consideradas
interactores, sino mds bien al revés. Lo que este argumento presupone, en cambio, es la exis-
tencia de cierto grado de epistasis entre hospedero y microbio, elemento cuya necesidad se
prueba también en otros modelos (Bourrat, 2019).2°

Lo que el argumento de Lloyd & Wade prueba, pues, es que la adaptacion a ambien-
tes abidticos no es isomorfa desde el punto de vista evolutivo a la adaptacién a ambien-
tes genéticos, puesto que solo en la segunda, pero no en la primera, pueden darse relacio-
nes epistdticas que alteren la naturaleza del proceso. Por tanto, el argumento de Moran &
Sloan (2015) y Douglas & Werren (2016) no es estrictamente valido, y mucho menos lo es
el elaborado por Bourrat & Griffiths (2018). Ahora bien, creo que Lloyd & Wade (2019)
no han sabido apreciar en su totalidad la fuerza del argumento contrario a la idea de que el
holobionte sea una unidad de seleccién como interactor. Asi pues, su argumento, aunque
esencialmente correcto, no da cuenta de una de las objeciones principales elaborados por
los criticos del concepto hologendémico de evolucidn, a saber: que aun cuando los procesos
de adaptacién a ambientes bi6ticos y abidticos no sean isomorfos, hay una diferencia sus-
tancial entre el proceso que experimenta el hospedero y el que experimentan los simbiontes
que hace que la situacién no sea equivalente para ambos. Esto es claro cuando se aprecia que
la mayor parte de los microorganismos que forman el microbioma de un hospedero de una
especie determinada pueden convivir con diferentes hospederos, asi como vivir libremente
(Sudrez & Stencel, 2020). Asimismo, en caso de muerte de su hospedero, pueden migrar a
otros hospederos, no viéndose su eficacia biol6gica alterada en ningn sentido, aun cuando
existan las interacciones epistaticas de las que Lloyd & Wade hablan. Al ser esto asi, el argu-
mento de Lloyd & Wade, aunque esencialmente vilido, pierde mucha fuerza, ya que no es
para nada claro que la eficacia bioldgica esperada de los simbiontes sea diferente de la efica-
cia que cada uno de ellos tendria si actuase en solitario que, recordemos, era la clave para de-
fender que una forma de organizacion bioldgica constituye un interactor.!

Toda esta discusion hace que nos encontremos, pues, con un dilema: por un lado, hay
que dar cuenta de la diferencia entre el caso del holobionte y el caso de la adaptaciéon a un

20 La presuncion segtn la cual hospedero y simbiontes interactiian epistaticamente es legitima en vista
del tipo de relacién bioldgica existente entre ambos, tal y como he descrito en la seccién 2 (ver Gue-
rrero et al., 2013: Lavagnino et al,, 2014; Lynch & Hsiao, 2019). Tal relacién, de hecho, ha llevado a
algunos autores a defender la consideracién del holobionte/hologenoma como un individuo bioldgico
en diferentes sentidos: inmunolégico (Pradeu, 2010, 2016, 2020; Gilbert & Tauber, 2016), fisiolégico
(Dupré & O’Malley, 2009; Godfrey-Smith, 2013), etc. Al margen de la validez de estas otras formas no
evolutivas de describir la individualidad biolégica, lo que es relevante desde una perspectiva evolutiva es
que todos estos casos sugieren la existencia de una relacién epistatica entre hospedero y simbionte. Por
consiguiente, la asuncién del modelo de Lloyd & Wade no puede decirse que sea gratuita, o una mera
posibilidad teérica, sino que estd completamente justificada empiricamente.

Posiblemente tampoco la del hospedero, pero eso es més discutible dado que no se conocen hospederos
sin simbiontes en la naturaleza. Ignoraré, por tanto, esa posibilidad.

2
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ambiente abiético; por otro, hay que dar cuenta de la objecién de que no parece haber efec-
tos diferenciales notorios sobre la eficacia esperada de los simbiontes, pese a existir tales
efectos en la direccion del hospedero.

3.1. EL MODELO DE LA ESTABILIDAD DE RASGOS

Una manera de resolver el dilema anterior es adoptar la perspectiva de la estabilidad de ras-
gos recientemente elaborada por Sudrez (2020), y primeramente esbozado en Sudrez & Tri-
vifio (2019). Dicha perspectiva se asienta en las siguientes observaciones empiricas:

(a) Las bacterias intercambian genes de manera frecuente en el proceso habitualmente
conocido como transferencia genética horizontal (HGT, por sus siglas en inglés);

(b) Dicho intercambio se incrementa cuando su nicho es un microbioma dentro de un
hospedero;

(c) Una misma especie o taxén de bacterias puede ser soporte genético de multiples
grupos funcionales, por lo que es equivoco asociar el grupo taxondmico a la fun-
cién o funciones que este pueda codificar;

(d) El microbioma presenta habitualmente redundancia funcional, es decir, diferen-
tes especies bacterias codifican los mismos rasgos fenotipicos —produciendo, por
ejemplo, los mismos metabolitos y portando los mismos genes—;

(e) Aunque la composicién taxondmica del microbioma de un determinado hospe-
dero varie sustancialmente, su composicion funcional se mantiene relativamente
estable.

(f) La composicion genética del hospedero es mucho mds estable que la composicién
genética de su microbioma, debido a condiciones especificas de los organismos eu-
cari6ticos que hacen que su genoma muestre menor variabilidad intra y transgene-
racional.

Sobre la base de estas observaciones, Sudrez (2020) elabora el siguiente argumento: el ho-
lobionte/hologenoma tiene una parte relativamente robusta (el hospedero), cuya compo-
sicién genética se mantiene relativamente invariante dentro de una misma generacién y
transgeneracionalmente, y una parte mas variable, el microbioma. Dicho microbioma debe
caracterizarse de forma funcional, haciendo referencia a los grupos genéticos que estén co-
dificados por los microorganismos del microbioma, pero no de forma taxondmica (Sudrez,
2016). Esto da lugar a una imagen del holobionte/hologenoma més como un genoma ex-
tendido que como un holo-genoma, imagen que contrasta con el resto de hipétesis de evolu-
cién hologendémica (Figura 4).

En virtud de esto, se argumenta que la clave de los procesos de seleccién hologenémica
es que los microorganismos que componen el microbioma intercambian de manera libre
ciertos componentes genéticos, lo que lleva a un crecimiento exponencial de la base genética
de aquellos rasgos que benefician al hospedero. Dicho crecimiento exponencial se produce,
precisamente, por el intercambio relativamente libre de genes que se da entre las diferentes
especies de microorganismos que componen el microbioma, asi como a los propios proce-
sos selectivos dentro del microbioma (Figura 5). Esto lleva a que el hospedero no necesite
incorporar esa base genética en su genoma y, por tanto, genomas relativamente poco adap-
tados a ciertos ambientes abidticos puedan sobrevivir pese a los obstaculos ambientales que
tienen que afrontar.
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Figura 4

Comparacién de modelos estindar de evolucién hologendmica (izquierda) con el modelo de la
estabilidad de rasgos (derecha). Las flechas representan relaciones simbidticas. Nétese que en el segundo
los limites del holobionte estan caracterizados funcionalmente. De Sudrez (2020, pp. 15-16, Fig.4-5).

Figura S

Ejemplificacién del modelo de estabilidad de rasgos durante la ontogenia (t1-t2) de un hospedero.
La linea punteada en t2 representa un evento de HGT que hace que la frecuencia de la base genética
del rasgo asociado a la eficacia del hospedero aumente ez otros linajes de microbios. De Suérez
(2020: p. 19, Fig, 6).
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Expresemos esta idea de otra forma, a saber: explicando cémo el modelo de la estabilidad
de rasgos reformularia los argumentos de Lloyd & Wade (2019) en favor de considerar el ho-
lobionte como interactor. Esta reformulacién tiene especial interés, pues sirve para resolver la
objecién planteada por Moran & Sloan (2015) que, como dije, Lloyd & Wade (2019) no ha-
bian logrado solucionar de manera satisfactoria. El argumento de Lloyd & Wade (2019) se
basaba en que el ambiente génico bacteriano incrementaria de acuerdo con lo descrito en la
ecuacion (7). Pero en realidad, esto no es exacto, pues los autores lo ligaban a la eficacia biols-
gica del microbio que portaba los genes en interaccion genética epistatica con ciertos genes del
hospedero. Lo que ocurre, mas bien, es que tales genes del microbio tenderdn a diseminarse a
otros microbios del microbioma. Y esto es asi precisamente por razones estrictamente evoluti-
vas, pues si ocurriese lo que Lloyd & Wade (2019) suponen se generarfan constantemente las
peligrosas «madrigueras evolutivas» (evolutionary rabbit hole) descritas por Bennet & Moran
(2015). Una madriguera evolutiva ocurre cuando dos linajes (un hospedero y un simbionte)
que comparten beneficios simbidticos mutuos se unen dando lugar a simbiosis obligatorias
con herencia vertical directa. En esos casos, ambos linajes se vuelven evolutivamente codepen-
dientes, lo que genera dindmicas poco esperables que incluyen fenémenos como la reduccion
genomica extrema en los simbiontes. El peligro de estas madrigueras es que, en tltimo tér-
mino, acaban por reducir el nicho ecolégico de ambas especies. Esto hace que sean més vulne-
rables a sufrir una extincién mutua de lo que lo serfan si viviesen como linajes independientes.
Dicho de otro modo: asociaciones que inicialmente ampliaban sustancialmente el contenido
genético de ambas especies, y por tanto su adaptabilidad, se transforman en su contrario con
el consiguiente riesgo evolutivo para ambos linajes. En consecuencia, no se espera que la evolu-
ci6én favorezca este tipo de asociaciones, lo cual ademds se observa de forma empirica en dife-
rentes sistemas bioldgicos, incluyendo los casos explicados en la seccién 2.

Ahora bien, el tipo de evolucién que se da en el holobionte/hologenoma, segun el mo-
delo de la estabilidad de rasgos, permite que los microorganismos (y sus hospederos) ob-
tengan el beneficio de vivir en el microbioma sin tener que pagar los costes evolutivos genera-
dos por las madrigueras evolutivas. Esto se debe al hecho de que la estructura bioldgica que
se crea posibilita la aceleracién de la HGT entre los linajes del microbioma, generando una
redundancia funcional que no viene acompanada del secuestro de linajes de simbiontes. Se
obtienen, pues, los beneficios de una asociacion simbidtica temprana sin los riesgos de ex-
tenderla evolutivamente.

El interés de introducir el concepto hologenémico de evolucién reside, por tanto, en
explicar de manera adaptativa todos los procesos que ocurren dentro del microbioma, y
que llevan al incremento de la eficacia bioldgica esperada —entendida como su reproduc-
cién— de la base genética que codifica rasgos beneficiosos para el hospedero, y del propio
hospedero, siempre que este tltimo tenga éxito en incentivar dichos efectos (Rudman ez 4/,
2019; Roughgarden, 2020; Henry & Ayroles, 2020). Estos efectos quedarian sin explica-
cién adaptativa de no aceptarse la tesis de que el holobionte/hologenoma es un interactor.??

22 Naturalmente, cabria argumentar que esta manera de entender la evolucion hologenémica presupone
una vision adaptacionista de la evolucién, la cual es cuestionable y ha sido criticada persuasivamente
por diferentes autores (Lloyd, 2015, en prensa). Ahora bien, esa critica serfa solamente correcta toda
vez que se asuma que todo rasgo holobiéntico debe ser una adapracién, cosa que el modelo de estabili-
dad de rasgos no presupone. El modelo de estabilidad de rasgos se presenta para dar cuenta de algunos
rasgos, no de todos los rasgos.
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Asimismo, el hecho de que los microbios que codifican rasgos fenotipicos beneficiosos para
su hospedero puedan vivir en otros nichos quedaria inadecuadamente explicado si no se
adopta el modelo de estabilidad de rasgos, pues darfa la impresién de que, en efecto, no hay
nivel de seleccién actuando a nivel del holobionte/hologenoma —ya que si son particulares
a una sola especie de microbio, que también puede vivir en otros nichos, la base genética de
tales rasgos habria sido seleccionada para ese microbio, y no para el holobionte/hologeno-
ma.”?

Una consecuencia importantisima del modelo de la estabilidad de rasgos es que la con-
cepcion hologendmica de la evolucién lleva a hacer una distincion radical entre procesos
simbidticos hospedero-simbionte que llevan a la coespeciacion (células eucaridticas, 4fidos
y B. aphidicola, etc.) y procesos que llevan a la coevolucidn entre el hospedero y una serie de
rasgos cuya base genética es intercambiable entre diferentes especies de microrganismos. Notese
que este ultimo fenémeno es especifico de la evolucién hologenémica, pues no se trata de
una coevolucion al uso —como la descrita por Lloyd & Wade—, sino que va més alld, hasta
el punto de, como argumentaré, que se pueda considerar al holobionte/hologenoma como
reproductor.

4. El holobionte/hologenoma como reproductor

Falta ahora argumentar cudles son las condiciones bajo las que el holobionte/hologenoma po-
dria considerarse un reproductor. Recordemos que una forma de organizacién bioldgica es
un reproductor solo si existe heredabilidad a su nivel especifico y, en consecuencia, puede ha-
blarse de la existencia de linajes progenitor-descendiente. Es decir, si & Cov (w, p,) # 0, a su
nivel especifico. Gran parte de los argumentos contra la concepcion hologenémica de la evo-
lucién se asientan, de hecho, en esta observacion, a saber: que no existe mecanismo alguno
que garantice que los holobiontes formen linajes y, por tanto, incluso aunque en ocasiones se
pueda hablar de su papel como interactores, es imposible afirmar que son reproductores.

La importancia de esta critica es sustancial, ya que de ser correcta minarfa por completo
el leitmotiv de la concepcidon hologendmica de la evolucién, tal cual fue presentado origi-
nalmente. Recordemos que la razén por la que se introduce es explicar el origen de ciertas
adaptaciones en los hospederos gue no se pueden explicar recurriendo tinicamente a la infor-
macidn genética contenida en su genoma. Pero mostrar que los holobiontes/hologenomas
son interactores dificilmente muestra esto, como también aceptan los defensores del con-
cepto hologenémico de evolucidn (Sudrez, 2018, 2020; Lloyd & Wade 2019). Es necesario
probar, ademds, que los cambios genéticos del microbioma duran el tiempo suficiente como
para que esas adaptaciones perduren. Para que esto ocurra, los holobiontes/hologenomas
tienen que formar linajes de progenitor-descendiente, es decir, ser reproductores —o, de
otro modo, la heredabilidad debe predicarse de los holobiontes/hologenomas como grupo,
no de las partes que los componen; ver ecuacién (2).

Diferentes autores han elaborado argumentos en contra de la tesis de que el holo-
bionte/hologenoma es un reproductor (Godfrey-Smith, 2015; Moran & Sloan, 2015;

2 Aunque presentado en tono epistemolégico, nétese que el argumento es estrictamente onzoldgico, pues
se trata de determinar donde, como y con qué intensidad tiene lugar la seleccion natural.
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Douglas & Werren, 2016; Skillings, 2016; Hurst, 2017), pero tal vez la versién més elabo-
rada de la critica se encuentra en Stencel & Wloch-Salamon (2018), por lo que me limitaré
a exponer su argumentacion.

De acuerdo con Stencel & Wloch-Salamon el criterio principal para determinar si un
colectivo de multiples especies es un reproductor —al que ellos se refieren como individuo
Darwiniano, siguiendo a Godfrey-Smith (2009)— consiste en probar que los diferentes in-
dividuos que constituyen el colectivo son incapaces de reproducirse de manera auténoma.
Dicho de otro modo: habria que mostrar que el tinico modo en que cada una de las par-
tes que constituyen el grupo o colectivo se reproduce es por medio de la creacién de nuevos
grupos o colectivos. En el caso en que la interaccidn se produce entre organismos de dife-
rentes especies, esto ocurre en ciertas asociaciones binarias entre hospederos y simbiontes,
situaciones a las que Queller (2000) se ha referido con el nombre de «transiciones iguali-
tarias» (egalitarian transitions) en individualidad biolégica. Ejemplos de tales asociacio-
nes incluyen el origen de la célula eucariota por secuestro de organismos de vida libre que
evolucionan en mitocondrias, o el origen de muchos endosimbiontes en ciertos insectos (la
asociacion entre 4fidos y Buchnera aphidicola es tal vez el caso més estudiado). Fuera de es-
tos casos, que podemos considerar excepcionales, este tipo de transiciones no se observan:
los microorganismos habitualmente preservan su capacidad de reproducirse y, de hecho, ha-
bitualmente se reproducen al margen de su hospedero** Esto es cierto para pricticamente
todos los microorganismos que constituyen el microbioma de un holobionte/hologenoma
y, por tanto, es incorrecto afirmar que se trate de un reproductor, segin Stencel & Wloch-
Salamon (2018).

El argumento de Stencel & Wloch-Salamon (2018) concierne fundamentalmente al
momento en el cual puede decirse que la seleccién natural que opera a un nivel IV, apan-
talla/cancela todo posible efecto de la seleccion natural N, ,, entendidos ambos niveles de
manera jerdrquica. De otro modo, cudndo es posible decir que la seleccién actuante a los
niveles inferiores no anula los efectos de la seleccién actuante a niveles superiores. La tinica
manera en que se cree que esto puedo ocurrir entre dos especies diferentes es por el proceso
denominado «fidelidad de compafifa» (partner fidelity). Es decir, cuando dos linajes con-
cretos se asocian de manera transgeneracionalmente estable, con una conexidn estricta en-
tre los genotipos. Es decir, que la reproduccién del primero esté siempre condicionada a la
reproduccién del segundo y viceversa, y que ambos linajes coocurran siempre juntos (Dou-
glas & Werren, 2016).2 Este requisito es algo fundamental, como confirman algunos mo-
delos genéticos (van Vliet & Doebeli, 2019). La tinica manera de que esto ocurra es que
evolucione algin mecanismo de transmision vertical de los simbiontes junto con su hospe-
dero —secuestro del linaje— o que se genere algin mecanismo de adquisicién horizontal
que garantice que ambos linajes coocurran siempre.?

24 Técnicamente, esto es mas complicado, porque tanto los orgénulos en la célula eucariota como los en-
dosimbiontes en muchos insectos azin conservan los genes que controlan su reproduccién. Lo que ocurre
es que su reproduccion lleva a la muerte si su hospedero no se reproduce también y ellos son transferi-
dos al nuevo hospedero.

% Es interesante comprobar que este requisito también era exigido por Zilber-Rosenberg & Rosenberg
(2008, p. 726), aunque posteriormente relajan dicho criterio.

26 Estrictamente hablando, no es preciso afirmar que la transmisién vertical y la adquisicién horizontal
lleven al mismo tipo de reproductor, lo que ha llevado a Lloyd & Wade (2019) a distinguir entre los
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El argumento de Stencel & Wloch-Salamon no es incorrecto, especialmente si alguien
mantiene que el holobionte/hologenoma es la unidad de seleccién primaria —como hacen,
por ejemplo, Zilber-Rosenberg & Rosenberg (2008), Dupré & O’Malley (2009, p. 15), o
Gilbert et al. (2012)—. No obstante, su razonamiento enmascara una pequefia confusién,
a saber: que el marco correcto para pensar el concepto de reproductor es el de las «tran-
siciones mayores en la evolucién» (major transitions in evolution) de Maynard-Smith &
Szathmdry (1995). Pero dicho marco presupone que un nuevo nivel de seleccién solo puede
evolucionar cuando la ecuacién (3) es verdadera (aunque cf. Clarke, 2014, 2016), es decir:

(3) Cov(w,p,)=0;Cov(w,p,) =1

Desde luego, Stencel & Wloch-Salamon (2018) tienen razén que la seleccién en el nivel su-
perior serd mdximamente efectiva cuando (3) se satisface, porque toda la seleccién a nivel in-
ferior queda apantallada/cancelada. Pero se equivocan al afirmar que esa es la tnica situa-
cién en que la seleccién al nivel del holobionte/hologenoma es eficiente a nivel adaptativo.
Basta que » Cov (w, p,) # 0, donde £ es el grupo o, lo que es lo mismo, que la ecuacion (4)
sea verdadera. Esto es:

(4) 1>Cov(w,p,)>0;1>Cov(w,p,)>0

Notese que esta critica afecta una de las asunciones fundamentales de los quienes niegan
la validez del concepto hologenémico de evolucidn, a saber: que la transmision vertical del
microbioma es esencial para conceptualizar el holobionte/hologenoma como reproductor.
Dicha asuncién, de hecho, ha sido asumida incluso por defensores del concepto hologené-
mico de evolucién, tales como Lloyd & Wade (2019). Estos autores, en consonancia parcial
con los criticos, consideran que un holobionte/hologenoma serd un reproductor siempre
que el grado de transmision vertical sea no nulo. Es decir, si al menos uno de los microor-
ganismos del microbioma se transmite verticalmente, el holobionte/hologenoma es, para
Lloyd & Wade (2019), un reproductor. La diferencia de Lloyd & Wade con los criticos
del concepto hologendmico de evolucidn estriba en que a los primeros les basta con que un
solo microorganismo se transmita verticalmente para predicar el cardcter del holobionte/
hologenoma como reproductor, cosa que los segundos niegan en rotundo. Pero, como
he apuntado con mi critica, y contradiciento tanto a los criticos como a Lloyd & Wade
(2019), la transmisién vertical de los microorganismos no es estrictamente necesaria siez-
prey cuando haya algiin otro mecanismo de adquisicion horizontal que garantice que la here-
dabilidad a nivel del holobionte sea no nula (ver también Veigl ez al., 2019; Sudrez, 2020).
Asimismo, y para apuntalar mi critica a Lloyd & Wade (2019), la existencia de transmisién
vertical no es ni siquiera estrictamente suficiente en ciertas ocasiones, pues como enfatizan
los criticos de la aplicacién del concepto de reproductor al holobionte/hologenoma, se ne-
cesitan condiciones més estrictas (ver también 4.1.). Lloyd & Wade (2019), por tanto, fa-
llan en su argumentacion a la hora de defender que el holobionte es un reproductor.

Otro sesgo que subyace tanto a la critica de Stencel & Wloch-Salamon (2018), como
a la réplica de Lloyd & Wade (2019), es que ambos presuponen que lo que debe heredarse

conceptos de exholobionte (transmisién vertical/mutualismo y coespeciacion), demibionte (adquisicion
horizontal de organismos de vida libre/mutualismo sin coespeciacién) y holobionte (neutral entre am-
bos conceptos). Ignoraré estas dificultades en este trabajo.
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verticalmente para hablar del holobionte/hologenoma como reproductor son los taxones
o especies bacterianas. Es mds, en el caso de Stencel & Wloch-Salamon la critica es incluso
mds seria: no es solo que deban transmitirse verticalmente junto con el hospedero, sino gue
no deben existir en vida libre —o, dicho de otro modo, no debe ser posible que aquellos mi-
croorganismos que viven en el hospedero puedan potencialmente residir en otros nichos.
Estas dos condiciones, como es obvio, resultan innecesarias si uno adopta la perspectiva
funcional (modelo de estabilidad de rasgos) para caracterizar los constituyentes del micro-
bioma en el holobionte/hologenoma que se ha defendido en la seccién 3.1.

4.1. EXTENDIENDO EL MODELO DE LA ESTABILIDAD DE RASGOS AL HOLOBIONTE/
HOLOGENOMA COMO REPRODUCTOR

En la seccién 3.1. argumenté que el modelo de la estabilidad de rasgos suponia: primero,
que la base genética de los rasgos del microbioma que incrementaban la eficacia biolégica
del hospedero incrementaria su frecuencia en la poblacién; segundo, que aquellos hospede-
ros que favorecfan fendmenos tales como HGT y redundancia funcional de las bases gené-
ticas de tales rasgos también incrementarian su frecuencia en la poblacién. Ahora bien, no
he argumentado atin que esto llevard a ciertos efectos acumulativos a nivel del holobionte/
hologenoma. Por tanto, el modelo de estabilidad de rasgos es tan pobre como el resto de los
modelos del holobionte/hologenoma a la hora de dar cuenta de la existencia de adaptacio-
nes hologendmicas. Es necesario pues especificar posibles mecanismos que muestren que
existe una cierta afinidad —heredabilidad— a nivel del holobionte/hologenoma que per-
mita hablar de linajes progenitor-descendiente a su nivel especifico.

Sin embargo, es importante matizar un punto. En las secciones 2 y 4 dije que la argu-
mentacion en favor del rol del holobionte/hologenoma no puede consistir sencillamente
en ilustrar posibles mecanismos que garanticen la herencia de microorganismos, ni siquiera
cuando estos involucran casos como la transmisién vertical. Ahora estamos en condicio-
nes de ver por qué. Si de lo que se trata al introducir el concepto de reproductor es captar
linajes genuinos en que puedan surgir adaptaciones, entonces tenemos que probar que ta-
les mecanismos de herencia son realmente tales, y no meras circunstancias que llevan acci-
dentalmente a la coocurrencia transgeneracional de hospedero y simbiontes (Sudrez & Tri-
vifio, 2020). Dicho de otro modo, hay que mostrar que tales mecanismos, o bien son ellos
mismos resultado de la seleccion del holobionte/hologenoma como grupo, o bien dan lugar
a adaptaciones a nivel del grupo que no existirfan si no hubiese holobionte/hologenoma.
Si no probamos de algin modo que esto tltimo es asi estariamos confundiendo lo que
Ariew & Lewontin (2004) denominan reproduccion de (reproduction of) con reproduccién
por (reproduction by) o, dicho de otro modo, casualidad con causalidad. La pregunta, por
tanto, es: 1) ¢hay casos que justifiquen la afirmacién de que el holobionte/hologenoma es
un reproductor? Y, en caso afirmativo: 2) ¢cudles son las condiciones especificas que permi-
ten apreciar que el holobionte/hologenoma es un reproductor?

La respuesta a 1) es que si, aunque con matices; a saber: el concepto hologenémico
—en la versién de estabilidad de rasgos que se defiende aqui— no pretende defender que la
totalidad de rasgos de un hospedero tienen origen hologenémico, ni tampoco que todos los
hospederos han sido necesariamente reproductores en su versién de holobiontes/hologe-
nomas. Es obvio tanto que algunos rasgos estaran controlados por los genes transmitido en
el genoma del hospedero (por ejemplo, el color de ojos), como que no todas las especies de
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animales tienen por qué portar adaptaciones hologenémicas. La hipdtesis del hologenoma
explica el origen y mantenimiento de algunos rasgos, en algunos linajes de animales y plan-
tas. Identificar cudles son esos rasgos y cudles son los linajes requiere determinar las condi-
ciones bioldgicas especificas para caracterizar al holobionte como reproductor, y por tanto
requiere responder previamente a la segunda pregunta.

A nivel puramente teérico, el holobionte/hologenoma serd un reproductor
siempre que, siendo # un elemento de una poblacién de holobiontes/hologenomas,
h Cov (w,, p,) # 0. Es decir, siempre que la seleccion natural actuante al nivel foca/ del ho-
lobionte/hologenoma sea no nula, lo cual requiere una covarianza positiva entre los rasgos
hologendmicos y la eficacia hologendmica (entendida como capacidad de formar nuevos
holobiontes/hologenomas), més un grado de heredabilidad, entendida en sentido amplio
(ver seccién 2), no nulo. Nétese que el concepto de heredabilidad expresado en este caso no
se refiere al mero control de la composicién del microbioma por parte del hospedero, sino
al grado de similitud global de ciertos rasgos fenotipicos del holobionte/hologenoma a tra-
vés de las diferentes generaciones de holobiontes/hologenomas (para una discusién, ver van
Opstal & Bordenstein, 2015).

Asi expuesta, esta condicién no es en cambio biolégicamente informativa. Para que lo
sea, debe darse el paso de explicar lo que se requiere a nivel biolégico (Figura 6). En este tl-
timo nivel se requieren tres elementos para poder hablar de linajes de holobiontes/hologe-
nomas, de acuerdo con el criterio de estabilidad de rasgos:

(a) Laevolucion de rasgos en el microbioma cuya base genética tiene su eficacia conec-
tada (fizness aligned) al hospedero y solo al hospedero, a pesar de expresarse fenotipi-
camente a través de los microbios que portan los genes que codifican el rasgo.

(b) La evolucién de rasgos en el hospedero directamente ligados a garantizar la estabili-
dad transgeneracional de esos rasgos codificados por el microbioma, pero no nece-
sariamente de los taxones que los portan —recordemos que esos rasgos pueden ser
compartidos por varios taxones como se explica en la seccién 3.1—.

(c) El establecimiento de epistasis genéticas entre los linajes de hospederos y las ba-
ses genéticas de los rasgos codificados por el microbioma que incrementan la efica-
cia bidlogica del hospedero mediante el incremento de la propia eficacia bioldgica de
las bases genéticas de los rasgos del microbioma, pero no la de los linajes de microbios
que las portan.

Expliquemos las razones de introducir (a)-(c) de manera mas detallada. (a) se introduce
para determinar que la base genética del rasgo que evoluciona sea en efecto un rasgo del li-
naje hologendmico, y no del linaje del microbio. De otro modo, si el rasgo genético que
evoluciona en el microbioma fuese selectivamente ventajoso para el microbio en cualquier
ambiente, entonces se trata de una adaptacién del microbio, no del hologenoma. La base
genética de los rasgos del holobionte/hologenoma como reproductor tienen que desapa-
recer —o evolucionar con una fuerza selectiva s = 0— de la poblacién de microrganismos
cuando estos no se asocian con la especie (o especies) de hospederos para la que ha evolu-
cionado. (b) se introduce para garantizar que existan afinidades selectivas entre ciertos hos-
pederos y bases genéticas del microbioma, determinadas estas tltimas funcionalmente en
vez de taxonémicamente (Taxis e# /., 2015; Sudrez, 2016; Lemanceau ez al., 2018). Nétese
que las afinidades selectivas entre hospedero y microbioma funcional son solamente exigi-
das desde la perspectiva del reproductor, pero no desde la perspectiva del interactor, como
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lo demuestra el hecho de que en el modelo presentado en la seccidn 3 presupone que las
asociaciones son azarosas. Por tltimo, la introduccién de (c) hace referencia a el modo en
que tiene lugar la coevolucion en los holobiontes/hologenomas, tal como expliqué anterior-
mente (ver Figura 5).

Figura 6

Ejemplificacion del holobionte/hologenoma como reproductor de acuerdo con el modelo de
estabilidad de rasgos. Lo que se requiere es que los rasgos que evolucionan en los microorganismos
generen afinidades con ciertos tipos de hospederos, de una forma tal que se puedan reconocer
linajes. En la figura, los rasgos representados en negro generan afinidad con los hospederos
gris claro, y los blancos con los hospederos gris oscuro. Esto hace que, transgeneracionalmente,
la estructura poblacional sea tal que las afinidades generen una divergencia cada vez mayor entre
hospederos gris claro y hospederos gris oscuro. Nétese que esto no se debe a la transmision vertical
de microorganismos con los rasgos negros y/o blancos, pues se presupone que los hospederos
seleccionan sus microorganismos de una poblacién global de particulas. La adquisicién es por tanto
horizontal, pero con afinidad selectiva.
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Se dir4, por tanto, que un holobionte/hologenoma es un reproductor segtin el modelo
de la estabilidad de rasgos cuando hay al menos algiin mecanismo bioldgico que posibilita
la satisfaccion de (a)-(c). Revisar tales mecanismos estarfa fuera del alcance de este trabajo,
toda vez que son ademds multiplemente realizables en diferentes taxones bioldgicos, pero
baste mencionar casos como los rasgos especificos que han evolucionado para posibilitar la
dieta hematéfaga en murciélagos vampiros (Mendoza ez al., 2018; Sudrez, 2020); los ras-
gos que han evolucionado para posibilitar la dieta herbivora en ciertos rumiantes (Gilbert,
2019; Chiu & Gilbert, 2019); la evolucién de mecanismos especificos de reconocimiento
en los hospederos, incluyendo mecanismos de reconocimiento inmunoldgico (Chiu &
Eberl, 2016; Greslehner, en prensa); etc.

Veamos cémo (a)-(c) se satisfacen en el caso de la evolucién de la hematofagia en mur-
ciélagos vampiros. Para cllo, seguiré la argumentacién elaborada en Sudrez (2020) y Sui-
rez & Trivifio (2020), basada fundamentalmente en el trabajo de Mendoza ez a/. (2018). La
pregunta estructural que los autores se plantean es la siguiente: ;cé6mo es posible que solo
tres taxones de murciélagos, de entre todos los taxones de murciélagos y de entre todos los
taxones de mamiferos, hayan evolucionado para tener una dieta estrictamente hematéfaga?
La importancia de la pregunta se sustenta en dos observaciones: (1) que una dieta estric-
tamente hematéfaga plantea serios retos a nivel fenotipico; es decir, una dieta hematéfaga
requiere de adaptaciones muy sofisticadas a nivel renal, hepético, inmunoldgico, o morfo-
l6gico que son bastante exclusivos de esta forma de vida; (2) que el genoma de los murcié-
lagos vampiros es funcionalmente muy pobre; es decir, no contiene los grupos funcionales
que le permiten solucionar los retos fenotipicos planteados por la propia dieta. El problema
fundamental, por tanto, es que (1) y (2) no encajan entre si, pues es por un lado claro que
los murciélagos poseen las adaptaciones que permiten la hematofagia, y es por otro lado
claro que no las poseen «intrinsicamente», es decir, en su genoma. Ante tamafo problema,
Mendoza et al. (2018) teorizan la posibilidad de que parte de dichas adaptaciones estén co-
dificadas en el microbioma, hipétesis que arroja resultados positivos en vista de un andlisis
funcional del microbioma de los murciélagos. Esto les lleva a concluir que los murciélagos
hematéfagos son una unidad de seleccién en tanto que holobiontes/hologenomas.

Ahora bien, ;qué es exactamente lo que observan, y cémo deben encajarse las obser-
vaciones entre si para dar solidez a la hipdtesis de que el murciélago hematéfago en tanto
que holobionte/hologenoma es una unidad de seleccién como reproductor? El analisis de
Sudrez (2020) y Sudrez & Trivino (2020) encaja tales piezas. Por un lado, Mendoza e al.
(2018) han observado que la composicién taxondmica del microbioma de los murciélagos
hematéfagos no es sustancialmente diferente de la composicion taxondmica de otros mur-
ciélagos no hematéfagos (insectivoros, carnivoros, etc.). O, dicho de otro modo, los mismos
taxones o especies bacterianas que componen el microbioma de los murciélagos hematéfa-
gos componen el microbioma de los murciélagos no hematdfagos. En cambio, la divergencia
funcional es sustantiva. Lo que Sudrez (2020) argumenta en vista de esto, y basindose en la
distincion entre el concepto de especie bacteriana usado en filogenética y el analisis bacte-
riano en términos funcionales que se usa en los estudios simbidticos (Sudrez, 2016), es que
la afinidad en términos de eficacia bioldgica se produce entre la base genética que codifica
los grupos funcionales de los rasgos del microbioma ligados a esquivar los retos fenotipi-
cos de la dieta hematéfaga, y el propio hospedero —es decir, la hipdtesis (a) expresada al co-
mienzo de esta seccidon—.
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En segundo lugar, Mendoza ez al. (2018) observan que existe una presion selectiva para
ciertos grupos funcionales dentro del microbioma de los murciélagos hematéfagos, pero
no dentro del microbioma de los murciélagos no hematéfagos. Dicha presion selectiva no
afecta, en cambio, a los taxones o especies bacterianas que portan la base genética de los ras-
gos, sino tinicamente a tales bases genéticas. Esto lleva a Sudrez (2020) a argumentar la exis-
tencia de una afinidad epistdtica entre rasgos del hospedero y grupos funcionales del mi-
crobioma que, precisamente, y como teorizaban Lloyd & Wade (ver seccién 3), lleva a una
retroalimentacién del proceso evolutivo —es decir, la hipétesis (c) introducida al comienzo
de esta seccién—.

Finalmente, el andlisis inmunolégico de los murciélagos vampiros muestra afinidades
selectivas por microorganismos con ciertos grupos funcionales, las cuales se manifiestan en
diferentes momentos del proceso de desarrollo (Sudrez 2020). Es decir, la adquisicion del
microbioma no es vertical, sino horizontal. Ahora bien, tampoco es «gratuita», o, en tér-
minos técnicos, mero resultado de un proceso de filtracion ecolégica (ver nota 26), sino que
se trata de un proceso selectivo para el que han evolucionado adaptaciones concretas a nivel
del genoma de los murciélagos hematéfagos —esto es, la hipdtesis (b) introducida al inicio
de esta seccién—.

De este andlisis cabe concluir que estos elementos son suficientes para justificar tanto
que algunos holobiontes/hologenomas son reproductores, asi como que ciertas adaptacio-
nes han evolucionado a su nivel especifico, y no a nivel del hospedero o de los microbios
que portan dichos genes (ver Sudrez & Trivifio, 2020 para més ¢jemplos). Queda abierto
a investigacién empirica determinar cudles satisfacen estas condiciones, hasta qué punto lo
hacen, cudles pueden ser los diferentes mecanismos especificos que han evolucionado para
ello, etc. Pero nada de esto es nuevo en biologia —en contra de lo que algunos criticos del
papel del holobionte/hologenoma como unidad de seleccién argumentan— en que précti-
camente toda la investigacién es altamente especifica para cada linaje bioldgico, el cual ha-
bra seguido sus propios patrones o pautas evolutivos.

Por tltimo, es importante sefialar que la heredabilidad en los holobiontes/hologe-
nomas no serd nunca tan perfecta como la que ocurre en organismos que se dividen por
mecanismos de replicacién o divisién binaria (e.g. microrganismos), ni tampoco como
la de aquellos que lo hacen por mecanismos de herencia mendeliana. Al contrario, como
argumenta Diaz (2015), en el caso de asociaciones simbidticas serd siempre necesario es-
tudiar los dos niveles de seleccion, pues ambos acttian simultdneamente. O, para decirlo
de otro modo, no cabe entender la evolucién de los holobiontes/hologenomas desde la
perspectiva de las transiciones mayores en la evolucion, tal como ya he argumentado en
la seccién 4. Por tanto, la combinacién de MLS1 y MLS2 —es decir, de la perspectiva del
interactor y la del reproductor— serd siempre necesaria para entender estas dindmicas
evolutivas.

S. Conclusion
En este trabajo he argumentado que la evidencia empirica actual en favor de la conside-
racién del holobionte/hologenoma como unidad de seleccién es sélida y, de manera res-

tringida, sirve para apoyar tanto la tesis de que el holobionte/hologenoma es un interactor
como un reproductor. En el proceso de elaborar mi posicién, he analizado diferentes argu-
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mentos que se habian desarrollado para rechazar que el holobionte/hologenoma fuera un
interactor, asi como un reproductor, y he mostrado qué aspectos de los argumentos favo-
rables a la tesis de que el holobionte/hologenoma es un nivel de seleccién en ambos senti-
dos son vilidos y cudles no. Al final, he defendido que el modelo que define al microbioma
en términos funcionales y no taxonémicos, denominado modelo de estabilidad de rasgos,
constituye la elaboracién mds sélida del papel del holobionte/hologenoma como interac-
tor. Asimismo, he extendido el modelo al concepto de reproductor, argumentando que el
modelo de estabilidad de rasgos da cuenta del establecimiento de linajes de progenitor-des-
cendiente a nivel del holobionte/hologenoma. En conclusién, el modelo de estabilidad de
rasgos se ha defendido como la mejor manera de capturar el modo en que actta la seleccién
natural a nivel del holobionte/hologenoma y, por tanto, de captar sus posibles efectos evo-
lutivos. Queda por ver cé6mo aplicar dicho modelo a sistemas bioldgicos concretos para asi
poder evaluar su grado de adecuacién empirica, asi como el grado de eficacia de la seleccion
natural a niveles inferiores como disruptiva de la evolucién hologenédmica.
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