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“En efecto, dado que afirman que en todas las cosas la naturaleza aspira a lo mejor, y que es
mejor ser que no ser, pero es imposible que el ser esté presente en todas las cosas debido a lo
muy lejos que se encuentran del principio, el dios consumo el universo en el unico modo que
le restaba, haciendo ininterrumpida la generacion. Pues asi el ser puede poseer el mayor
grado de consistencia, gracias a que el perpetuo producirse de la generacion es lo mas cercano
que hay a la sustancia.”

ARISTOTELES. Acerca de la generacion y la corrupcion. 336b 25-31

“Hay un pacto entre los de Regio y los de Locride, en virtud del cual pueden pasar los unos al
territorio de los otros y cultivar unos la tierra de los otros. Mas las cigarras de ambos
territorios no estan de acuerdo con ellos, puesto que la cigarra de Locride es absolutamente
muda en Regio, y lo mismo, la de Regio en Locride. Ni yo ni ningun otro, a menos que sea un
Jantancioso, sabe cual es la causa de este intercambio. Solo lo sabe, oh moradores de Regio y
Logride, la Naturaleza. Hay un rio que separa ambos territorios, pero sus orillas estan solo a
un pletro de distancia, y, sin embargo, estos insectos no pasan de un territorio a otro. Y en
Cefalenia hay un rio que causa la fertilidad y la infertilidad de las cigarras.”

CLAUDIO ELIANO. Historia de los Animales Libro V-9

“7Cudl es la premisa de esta teoria? Que una particularidad es algo que existe por si mismo.
Pensemos en algun animal: tiene las caracteristicas de la especie, de sus congéneres. Una
particularidad accidental se suma a esas caracteristicas comunes, sin modificar el resto. Es
como un punto pequerio que se modifica, que se enriquece en el animal. Pero /podemos
suponer que las cosas se dan de esa manera? ;No es acaso evidente, sefiores, que en un animal
toda particularidad nueva implica un cambio general y radical de la vitalidad entera?
Pensemos en una flor que siempre ha sido blanca una especie de flor siempre blanca. Un buen
dia aparece una flor del mismo genero pero roja. ;Sera que la naturaleza tomo un pincel y
simplemente paso una capa de color en lo que antes era una flor blanca? Evidentemente, no.
No es algo que se agrega, que se suma, a las caracteristicas preexistentes. Esta flor nueva
debe ser roja, en cierta forma, hasta la raiz. El color debe haberla penetrado: es una
modificacion evidentemente profunda de su vitalidad."

HENRI BERGSON. Historia de la idea del tiempo, 2018:58

“El tiempo es realmente la cuarta dimension de los organismos vivos. Entra como una parte
en la constitucion de un tejido. Las colonias de células, u organismos, son eventos que
progresivamente se desdoblan a si mismos. Tienen que estudiarse como una historia. Un tejido
consiste en una sociedad de organismos complejos que no responden de manera instantanea
a los cambios del medioambiente. La extension temporal de un tejido es tan importante como
su existencia espacial.”

ALEXIS CARREL. 1931:295

“Muchas de las dificultades de la biologia surgen de la necesidad de pensar simultaneamente
en varias escalas de tiempo. Si pensamos demasiado exclusivamente en la escala de tiempo
molecular, seremos guiados al materialismo mecanicista. Si pensamos exclusivamente en la
escala evolucionaria, seremos conducidos a una exagerada teleologia (...). Cuando pensar en
nuestra escala de tiempo favorita ya no nos ayuda, empezamos a hablar de misterios
insolubles.”

J. B .S. HALDANE. El tiempo en la biologia, 1965:11-30
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ABSTRACT

In the present research, temporary niches are defined according to the hypothesis of
their biological production (Temporary Niche Construction Hypothesis). The concept of
temporal niche allows us to understand the dynamics of biological communities.
Temporal niches contribute evolutionarily to the coexistence, production, and
maintenance of organismal diversity. Thus, the concept of temporal niche is fundamental
to describe, understand and integrate phylogenetic, ontogenetic and synecological
processes. To correctly use the theoretical potential of the temporal niche concept, as well
as to understand the evolutionary process of its construction, I suggest it is necessary to
attend to the functional (symbiotic) and temporal (phenological) relationships that are
actualized and converge at the level of biological communities (synecology). For this
purpose, the "standard representation" of evolution is insufficient and can lead to errors
in the substantiation of the most relevant processes. It must therefore be replaced by a
broader representation. I will call this new evolutionary representation "Synecological
Representation”. I argue that to consolidate the synecological representation it is
necessary to revise fundamental philosophical concepts in biology such as continuity,
persistence, causality, identity, and biological similarity considering the most relevant
theoretical contributions of evolutionary biology after the New Synthesis. The result is
an evolutionary representation that focuses on the processes of cooperation, coordination
and synchronization deployed by biological communities. From this more holistic and
global perspective, organisms structure their ecological and evolutionary dynamics
through the construction of their synecological environments, modifying not only
physicochemical relationships, as fundamentally happens in the traditional framework of
the theory of niche construction (TNC); but, above all, modifying symbiotic and
phenological relationships. In short, the proposal developed here describes a broader
evolutionary dynamic than is usually considered, with three fundamental attributes:

synecological, symbiotic and phenological.



RESUMEN

En la presente investigacion se definen los nichos temporales de acuerdo con la
hipotesis de su produccion bioldgica (Hipotesis de la Construccion de Nichos Temporales).
El concepto de nicho temporal permite entender la dindmica de las comunidades
bioldgicas. Los nichos temporales contribuyen evolutivamente a la coexistencia, la
produccion y el mantenimiento de la diversidad de los organismos (Venail ef al. 2011; Tan
et al. 2013; Maia-Carneiro & Rocha 2021). Asi, el concepto de nicho temporal es
fundamental para describir, entender e integrar procesos filogenéticos, ontogenéticos y
sinecoldgicos. Se propone que para utilizar correctamente el potencial tedrico del concepto
de nicho temporal, asi como para entender el proceso evolutivo de su construccion es
necesario atender a las relaciones funcionales (simbioticas) y temporales (fenologicas) que
se actualizan y convergen en el ambito de las comunidades bioldgicas (sinecologia). Para
ello la “representacion estdndar” de la evolucidon resulta insuficiente y puede llevar a
cometer errores de fundamentacion de los procesos més relevantes. Debe sustituirse, en
consecuencia, por una representacion mas amplia. Llamaré a esta nueva representacion
evolutiva “Representacion Sinecologica”. Defiendo que para consolidar la representacion
sinecoldgica es necesario revisar conceptos filosoficos fundamentales en biologia como
continuidad, persistencia, causalidad, identidad y semejanza bioldgica considerando los
aportes tedricos mas relevantes de la biologia evolutiva posterior a la Nueva Sintesis. El
resultado es una representacion evolutiva que se centra en los procesos de cooperacion,
coordinacion y sincronizacion desplegados por las comunidades bioldgicas. Desde esta
perspectiva mas holista y global, los organismos estructuran el dinamismo ecoldgico y
evolutivo mediante la construccidon de sus entornos sinecoldgicos, modificando no solo
relaciones fisicoquimicas, como fundamentalmente sucede en el marco tradicional de la
teoria de construccion de nichos (TNC); si no, ante todo, modificando relaciones
simbioticas y fenologicas. En definitiva, la propuesta aqui desarrollada describe una
dindmica evolutiva mas amplia de la que se considera habitualmente, con tres atributos

fundamentales: sinecoldgica, simbiotica 'y fenoldgica.



1 REPRESENTACION SINECOLOGICA DE LA TEORIA EVOLUTIVA

Son dulces las audibles melodias, mas aun
las inauditas;
Sigan entonces los suaves juncos silvando

(...).

JOHN KEATS !

Se presenta aqui el Programa de Investigacion Sinecologico-Evolutivo. Este programa
de investigacion estd fundamentado sobre una representacion novedosa de la evolucion
bioldgica: la Representacion Sinecologica de la Teoria Evolutiva (RSTE). La RSTE
describe y busca explicar los procesos evolutivos en el seno de las comunidades bioldgicas
mediante actividades que estructuran el Sistema Sinecoldgico integrando asi ecologia y
evolucion. En contraste, pero no en oposicion a la Representacion Estandar de la Teoria
evolutiva (RETE) adopto el conjunto de cuatro marcos conceptuales no integrados de modo
consistente ni en la genética ni en la ecologia de poblaciones. Cada uno de estos marcos
conceptuales expone una agenda de preguntas sin resolver que requieren de un cambio de
perspectiva tanto en lo que concierne al problema de la individualidad biologica como en
lo que ataiie al asunto de la causalidad evolutiva. Sugiero que estos marcos conceptuales
antes que adaptarse a la genética y la ecologia de poblaciones —tal y como se tiende a sugerir
desde una Sintesis Extendida en Evolucién— deben de conciliar entre si un arreglo tedrico
que les otorgue relativa independencia como para fundar un nuevo programa de
investigacion en evolucion y ecologia coexistente con y no reducido a el programa
adaptacionista. El acuerdo entre estos marcos conceptuales mencionados es lo que se
denomina aqui Representacion sinecologica de la Teoria Evolutiva. La estructura de este
acuerdo es lo que se llama Programa de Investigacion Sinecologico-Evolutivo. Es
importante dejar constancia, en cuanto antes, de que me moveré en un ambito ontoldgico
y metodologico pluralista que recomienda la posibilidad de eleccion entre distintos
programas de investigacion cuyas representaciones de la teoria evolutiva estan de acuerdo
con el agregado de preguntas que cada una de ellas considera relevantes dado cierto
conjunto de intereses. A lo largo de este capitulo definiré dos puntos fundamentales de la

representacion sinecologica de la teoria evolutiva: En primer lugar (vid. 1.1) sefialaré a la

! “Heard melodies are sweet, but those unheard / Are sweeter; therefore, ye soft pipes, play on; / Not to the
sensual ear, but, more endear'd, / Pipe to the spirit ditties of no tone: / (...)” Keats, J. (1819). Ode on a Grecian
Urn.



Sinecologia como marco conceptual fundamental que permite considerar de modo
conjunto evolucidn y ecologia mediante los procesos de construccion de nichos. Son estos
los procesos que estructuran acuerdos simbioticos y fenologicos. En segundo lugar (vid.
1.2) ofreceré¢ la agenda de preguntas que impulsa esta investigacion y responderé al
panorama evolutivo actual planteando aquello que se definird como imperativos
sinecologicos, necesarios para describir los aspectos fenologicos de la construccion de
nichos. Finalmente, en fercer lugar (vid. 1.3) propondré que existe una estructura
sinecoldgica en la que es posible estudiar el proceso de estructuracion de estos acuerdos

simbidticos y fenologicos: el Metaholobionte Sinecologico.



1.1 Representacion sinecoldgica y construccion de nichos

Sefialaré a la Sinecologia como marco conceptual fundamental que permite considerar
de modo conjunto procesos evolutivos y ecologicos mediante las actividades de
construccion de nichos. Empezaré (vid. 1.1.1) haciendo un recorrido sobre la metafora
“reversible” de los organismos como comunidades bioldgicas, mediante el concepto de
holobionte, a la vez que exploraré el concepto de comunidad biolégica como organismo —
mediante la definicion del metaholobionte sinecologico—. El uso adecuado de esta metafora
requiere entender las relaciones sinecoldgicas desde una perspectiva procesal que nos
previene del mecanicismo, la teleologia y el esencialismo. Asi mismo, la RSTE permitiria
centrar esta investigacion en las relaciones sinecoldgicas y no en las mereoldgicas y
genealogicas. A partir de aqui (vid. 1.1.2) se ira reformulando la Teoria de Construccion
de Nichos (TCN). En su version estandar la TCN no permite entender la construccion en
un sentido mas amplio que aquel definido por actividades paradigmaticas de construccion
de nichos, las cuales se miden con arreglo al nicho adaptativo y a la modificacion de
aspectos fisicoquimicos del nicho poblacional. Asi, la perspectiva sinecologica ofrece una
metafora para la “construccion” de nichos a nivel comunitario. La pertinencia de esta
metafora ha de evaluarse principalmente por rasgos bioldgicos que implican cierta
dificultad al momento de definirse como rasgos homologos como los acuerdos simbidticos
y los ritmos biologicos. Finalmente, haré algunas distinciones necesarias entre la
representacion sinecologica y las representaciones estandar de las teorias evolutiva (vid.
1.1.3) y ecologica (vid. 1.1.4) a fin de justificar la pertinencia de la RSTE conforme al
objetivo de esta investigacion: Definir el proceso evolutivo como la estructuracion de las
comunidades de organismos coexistentes mediante la produccion de acuerdos

cooperativos, coordinados y sincronizados.



1.1.1. La construcciéon de una metafora: La metafora sinecologica para la

representacion evolutiva

El organicismo ha superado la metafora del viviente-maquina. Ninguno de los niveles
fundamentales de organizacion biologica (células, organos u organismos) estan
compuestos y disefiados al modo de un instrumento artificial, o son siquiera cosas cuya
persistencia real sea comparable con la persistencia del nombre que las define?. Tras
décadas de descubrimientos y reflexiones tedricas podemos afirmar que plantas y animales
nunca hemos sido individuos biologicos (Gilbert et al. 2012) susceptibles, en tanto que
tales, de ser estudiados como unidades entitativas que establecen vinculos de interaccion
simple. Las nociones bioldgicas de unidad (anatémica, embrioldgica, fisiologica, genética,
inmune o evolutiva) refieren actualmente mds bien a una comunidad de comunidades
bioldgicas anidadas en estructuras holobiontes (Gr. d)og todos; P1dg vida). Esta reflexion
sobre la individualidad de los organismos tiene largo alcance y empieza, asi mismo, a
arrojar luz sobre la organizacion de las comunidades ecoldgicas. Las comunidades se
estructuran como sistemas de interacciones ecoevolutivas en las que los holobiontes
persisten anidados en una matriz microbioldgica. En ella, los limites entre desarrollo,
evolucion y ecologia son reversibles pues hacen difusa la dualidad tedrica entre medio
ambiente y organismo. No siendo adecuado definir organismos o comunidades como
unidades conformadas por mecanismos simples, hemos de renunciar al mecanicismo.
Mecanicismo, teleologia y esencialismo van de la mano. Estos criterios pormenorizan la
reciprocidad y la co- determinacion de la totalidad de los procesos bioldgicos, asi como su
temporalidad activa (cf. Bergson 1907, 1934; Whitehead 1917, 1919, 1920, 1925, 1929;
Woodger 1929a, 1929b, 1930a,1930b, 1931; Levins & Lewontin 1985; Dupré &
Nicholson 2018).

Las relaciones mereoldgicas (relaciones entre las partes y sus todos) son deficientes
para definir la dialéctica entre las partes constitutivas y el todo constituido si destacan
exclusivamente las relaciones entre partes materiales y complejos mecdnicos segiin planes
de disefio. Son los procesos los que estructuran jerarquias. Se ordenan en el espacio
mediante acoplamientos cuasi- mecanicos de las partes estabilizadas de un proceso, pero

ante todo, se ordenan en un paisaje ecoldgico mediante acuerdos funcionales auto-

2 Nominalismo en el sentido filosdfico de que no existirian propiedades universales.



sostenidos y sincronizaciones espontaneas (cf. Sumpter 2006; Varlet et al. 2020) que
otorgan persistencia dindmica a la estructura organica (cf- Russell 1930; Woodger 1929;
Waddington 1957). Los organismos (su metabolismo y desarrollo), las relaciones entre
estos y sus entornos, asi como el mismo evento evolutivo, comparten rasgos que facilitan
su definicion procesal. En un sentido ontolégico, las entidades o “cosas” dependen de la
existencia de los procesos (cf: Dupré & Guttinger 2016; Dupré & Nicholson 2018). Los

procesos son mas _fundamentales que las cosas.

993 <« LRI

Entidades como “genes ortélogos™, “rasgos homoélogos”, “individuos darwinianos”,
“poblaciones mayrianas” o “nichos adaptativos” dependen de la existencia de procesos
como metabolismo, desarrollo, construccion de nichos, herencias ecologicas y desde
luego, del proceso mismo de la evolucion adaptativa. Por ello el mecanicismo ha resultado
limitado a la hora de atender a la naturaleza misma de estos procesos. Es logico adoptar,
en consecuencia, la idea alternativa. “Si resulta que el proceso es realmente el concepto
correcto para dar sentido a la naturaleza, entonces esta es una buena razon para esperar que

la naturaleza se componga ontologicamente de procesos.™

Sin embargo, la Representacion Estandarizada de la Teoria Evolutiva (RETE) sitGa
su nivel de interés en los rasgos biologicos de unidades entitativas de analisis. Un rasgo
morfoldgico en relacion de homologia, por ejemplo, establece una relacion de semejanza
solo posible mediante una suposicion doble. Supone la realidad discreta de dichos rasgos
en sendos organismos, asi como la realidad discreta de los clados a los cuales los
organismos pertenecen. En el mapa anatdmico de un organismo las partes permanecen
separadas y externas entre si. Siguiendo estos mismos principios, en el mapa filogenético,
los clados divergen y pueden distinguirse. Lo que en el andlisis anatdomico-morfoldgico se
distingue como una parte en relacion con la totalidad del cuerpo, un paso mas adelante, en
el analisis filogenético, se distingue como una relacion de semejanza conforme al uso de

hipétesis de homologia’® y en relacion con la totalidad del clado.

3 Genes homologos que fueron separados por especiacion. Los genes paralogos, por otra parte, son genes
homoélogos que fueron separados por duplicacion de genes. (cf- Koonin 2005).

4 “If it turns out that process is indeed the right concept to make sense of nature, then this is as good a reason
as we can expect for taking nature to be ontologically composed of process.” Dupré & Nicholson 2018:4

5 Hipotesis sobre el origen comun de un rasgo bioldgico semejante entre especies distintas.



Las homologias son consideradas “unidades morfolégicas-embriologicas,
taxondmicas y evolutivas”®. Los rasgos homologos sufren una doble accion del anélisis: la
primera accidn es anatomica, la segunda filogenética. A partir de aqui, mediante la nocion
de homologia’, la relacion entre partes y todos (relaciones mereolégicas) es subsumida por
la relacion entre antecesores y descendientes (relaciones genealégicas). Ambos tipos de
relaciones —concomitantes al ejercicio de la separacion de las partes de sus todos— excluyen
por completo un tercer tipo de relaciones: las relaciones sinecologicas. Esta exclusion de
las relaciones sinecoldgicas en la RETE no es una consecuencia de, sino una condicion
para su propio desarrollo. Por el contrario, los organismos no son reconocidos aqui
exclusivamente o de un modo prioritario como entidades discretas en el seno de sus acervos
genéticos poblacionales. De un modo muy distinto aqui se reconoce a los organismos como
persistencias mas o menos estables, reciprocas y ritmicas que desarrollan su ciclo vital en
el seno de sus comunidades biologicas. En la comunidad biologica los elementos y los
productos que se identifican individualmente como entidades son persistencias
momentaneas dentro de un sistema de procesos anidados que se expresan mediante

funciones y ritmos gradientes, no mediante mecanismos centralizados.

El esfuerzo explicativo no apunta a rastrear los linajes de rasgos morfogenéticos
aislados o a representarse el cambio evolutivo exclusivamente en términos de mutacion
genética, deriva y seleccion. El esfuerzo sera aqui dedicado a comprender la estructuracion
Sfuncional y temporal de la comunidad biologica. Algo mas parecido a una tarea fisioldgica
y menos a una tarea filogenética. Una labor semejante en mayor grado a una descripcion
“metabolica” y “del desarrollo” e indudablemente distinta a una descripcion “anatomica”

de las comunidades biologicas.

La Representacion Sinecologica de la Teoria evolutiva (RSTE) consiste en
representar la teoria evolutiva como un conjunto de marcos conceptuales o programas de
investigacion que aspiran a comprender la produccion biologica de un agregado de
relaciones temporales (nichos temporales) y funcionales (nichos sinecoldgicos) que
facilitan y promueven la coexistencia de los organismos en una unidad organica —

ecoldgica, a la vez que evolutiva— denominada aqui Metaholobionte Sinecoldgico.

6 ¢(...) homologues are important morphological-developmental, taxonomic, and evolutionary units.”

Brigandt & Griffiths 2007: 634
7 Bsto es, la relacion de semejanza de una unidad bioldgica debida a una relacion de comun ascendencia.



“Estamos en medio de un cambio de paradigma en biologia™®. “Un momento en el que
se estan produciendo cambios fundamentales en el pensamiento en las ciencias de la vida™
y es necesario afinar nuestros mejores conceptos bioldgicos (cf. McFall-Ngai ef al. 2013;
Theis et al. 2016; Lim & Bordenstein 2020). Aqui se intentara proporcionar razonamientos,
justificaciones e imagenes que puedan fundamentar la concrecion de una metéafora vivaz
en reemplazo de otra ya taxidermizada (la metafora del viviente-méaquina). Mas que aportar
datos esta metafora facilita —en el programa de investigacion que hace uso de ella— la
integracion un nuevo marco teérico para la interpretacion de datos que se han acumulado
(cf. Gilbert 2019). Se trata de una metafora organica que se impone rotundamente sobre la
metafora mecdnica en evoluciéon (Oyama 1985; Nijhout 1990; West-Eberhard 2003), la
cual consiste en entender a las comunidades biologicas como unidades organicas cuyo
metabolismo y desarrollo configura el ecosistema mediante la produccion de nichos. Las
comunidades se organizan como holobiontes, 0 mas precisamente, como metaholobiontes

sinecologicos: sistemas de organismos que permiten el analisis de procesos ecoevolutivos

tal y como se configuran a escala de una comunidad biologica.

Asi mismo, el nivel sinecoldgico actia como un limite para definir dindmicamente la
relacion entre procesos involucrados en el metabolismo, desarrollo, etologia, construccion
y herencia de nichos, fenologia y evolucion adaptativa. El limite a partir del cual no existen
procesos evolutivos por un lado y procesos ecologicos por otro. Si bien me referiré a este
ambito como una unidad de eventos sinecoldgicos, esta no es una composicion de los
organismos que la constituyen. De ser asi, incurririamos nuevamente en una relacion
mereologica comun de partes y todos mecanicos siendo los holobiontes partes acopladas
del metaholobionte sinecoldgico. Por el contrario, cada uno de estos elementos simbidticos
recapitula, a su vez, la funcionalidad del sistema total. Es decir, que a cambio de que el
metaholobionte sinecoldgico sea la sintesis de todos los simbiontes son estos —siendo ellos
mismos comunidades de organismos— los que permiten analizar la estructura de la
comunidad sinecoldgica. Lo crucial es la estructura sinecoldgica constituida por las
relaciones funcionales dindmicas (relaciones simbidticas) que se desarrollan mediante un

ritmo de ejecucion reciproca (relaciones fenoldgicas). No se trata de relaciones meramente

8 “We are in the midst of a paradigm change in biology: animals and plants can no longer be considered
individuals, but rather holobionts, each of which is an independent biological entity and an independent level
of selection in evolution.” Rosenberg & Zilber-Rosenberg 2014:169

9 “(...) fundamental shifts in thinking are occurring in the life sciences, but when the metaphorical ground
has not yet settled under our feet.” Bosch & Miller 2016:1



espaciales en una estructura rigida. Por lo tanto, tampoco podran ser rigidos los conceptos
y criterios de individuacion biologica. Estando cada elemento en reciprocidad funcional y
temporal con la totalidad de la comunidad biologica, la unidad del sistema sinecologico es

la misma ejecucion funcional y temporal de la estructura.

La teoria holobionte proporciona un marco teérico para el estudio de las interacciones
huésped-simbionte (Zilber-Rosenberg & Rosenberg 2008; Theis et al. 2016; Lee et al.
2019). Dada la complejidad de los procesos ecoevolutivos integrales entre ecologia
microbiana y sinecologia funcional (Vanlnsberghe et al. 2020; Rainey & Quistad 2020;
Kohl 2020), es necesario disponer de un marco conceptual que facilite una interpretacion

unitaria del contexto en el que estas relaciones simbidticas se desarrollan.

Algunos estudios recientes (Vannier 2017; Vannier et al. 2019) ponen énfasis en la
necesidad de extender el concepto de holobionte para incluir redes de organismos clonales
que intercambian y comparten comunidades de microrganismos a lo largo del desarrollo
de sus comunidades bioldgicas. En plantas, por ejemplo, procesos involucrados en la
herencia horizontal, la hibridacion y la herencia pseudovertical de completas comunidades
de microrganismos entre generaciones de hospedadores vegetales ha llevado a postular el
concepto de Metaholobionte. La extension del concepto de holobionte al de
metaholobionte resulta fundamental para comprender la estructura y la evolucion de estas
redes funcionales y especificamente —segiin aqui se propone— reflexionar sobre los
acuerdos (Lat. ac- cordare juntar, sincronizar corazones) en el despliegue de tales
ejecuciones. Debido a la naturaleza quimérica de la mayoria de los genomas (Syvanen &
Ducore 2010) —y dada la profunda intervencion del medio ambiente en la expresion
fenotipica de los organismos— es casi imposible establecer una simetria entre genes,
proteinas, funciones y linajes. Adhiriéndome a esta incipiente corriente de pensamiento
bioldgico, pero generalizdndola a la totalidad de las comunidades bioldgicas, y no solo a
las comunidades de plantas clonales'®, emprendo esta investigacion con el objetivo de
entender los caracteres simbioticos (funcionales) y ritmicos (fenoldgicos) que se producen

en el desarrollo del Metaholobionte sinecologico.

10 Tal ha sido la expectativa declarada por Vannier et al. (2019:1): “This paper, which coins the meta-
holobiont concept, is expected to stimulate discussion and to be applied beyond the context of networked
clonal plants (...).”



El metaholobionte sinecologico es una comunidad bioldgica que puede entenderse
como un anidamiento de asociaciones simbioticas de holobiontes en el que cada proceso
contribuye a la construccion de los nichos y a la generacion de esquemas temporales sobre
los que discurren los procesos ecoevolutivos. Esta vision conjunta de la comunidad como
organismo y del metaorganismo como unidad ecoevolutiva permite las siguientes

generalizaciones:

a) En tanto que totalidades organicas, las comunidades biologicas pueden

desarrollarse, metabolizar, modificar su habitat y evolucionar reciprocamente.

b) En tanto que organismos interdependientes y coexistentes, las comunidades
biologicas regulan su participacion conjunta en la ejecucion de un todo simbidtico

ritmicamente integrado: el ecosistema.

Gran parte del esfuerzo dedicado en esta disertacion consiste en estudiar un cierto tipo
de procesos fundamentales en el desarrollo del metaholobionte sinecoldgico: los procesos

que desencadenan en la construccion de los nichos sinecoldgicos y fenologicos.
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1.1.2. Una metéfora para la construccion: La metafora sinecoldgica para la

construccion de nichos

Sin una representacion sinecologica de la evolucion la Teoria de la Construccion de
Nichos (TCN) es impotente para madurar su potencial conceptual originario (Waddington
1959; Lewontin 1983; Odling-Smee 1988) e incorporarse en el marco de una descripcion
evolutiva que no excluya por defecto los procesos ecoevolutivos que se desarrollan desde

el punto de vista de la ecologia de las comunidades.

Se requiere aqui un cambio conceptual para afrontar problemas como la estructuracion
de los ciclos biologicos y las variaciones e innovaciones evolutivas en un contexto
sinecologico o fenologico. Incluso si la TCN acentta las “caracteristicas inusuales de las
poblaciones” y revela “resultados no triviales” del paisaje fenotipico en relacién con el
ritmo de su estructuracion'!, estos productos tedricos tendran poco provecho si se asimilan
con descripciones estandarizadas e interpretaciones meramente adaptacionistas como
sucede con la Sintesis Moderna en Evolucion (SME). Incluso si los componentes
conceptuales de la construccion de nichos estan implicitos en varios modelos estdndar de
la genética de poblaciones (Odling-Smee 2010), estos, persistiendo en la linea de la
“perspectiva heredada” (Uller & Helanterd 2019) no hacen el mejor uso teodrico de los
mismos. Esto es aplicable a modelos evolutivos como el de los fenotipos extendidos
(Dawkins 1982, 2004), la seleccion de habitat (Hanski & Singer 2001), los modelos de
coevolucion (Thompson 1994; 2006) y coevolucion difusa (Thompson 2005; Haloin &
Strauss 2008), etc. Tampoco sorprende que la Ingenieria del ecosistema (Jones et al. 1994,
1997) conceptualice la problematica de un modo muy distinto a como lo hace la teoria de
la construccion de nichos (Odling-Smee et al. 1996, 2003). Después de todo, estos modelos
se disefian con arreglo al “punto de vista del gen” y desconocen o pormenorizan causas
evolutivas ambientales y canales de herencia no genéticos. Sorprende, no obstante, que
estos componentes conceptuales se desperdicien también dentro del mismo marco de la
TCN. Cuando se imponen enfoques selectivos (Scott-Phillips et al. 2014) en la TCN,

muchos elementos de esta —tiles para incorporar causas ambientales en la evolucion o

!l “BEyolutionary biologists can recognize such models as a form of trait coevolution, but with the unusual
feature that traits expressed in ancestors affect selection on contemporary populations. The resulting
dynamics reveal non-trivial results with respect to, for example, the time it takes for a population to adapt
and the frequency of genotypes and phenotypes at evolutionary equilibrium.” Uller & Helanterd 2019: 356
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procesos no genéticos de herencia— pierden su potencialidad y se desarrollan con las
limitaciones del marco estdndar. Sorprende, mas aun, que desde la interpretacion del
desarrollo la construccion de nichos resulte limitada para explicar variaciones distintas de
rasgos morfogenéticos que operan en los niveles de organizacién sinecoldgica y
determinan causalmente en el desarrollo extendido de los organismos, es decir, el
desarrollo de ciclos vitales que se extienden mas alla de una linea ontogenética individual.
Casos p. ¢j. en los que la ruta migratoria de una poblacion de mariposas toma multiples
generaciones de organismos para completarse, o el desarrollo de habitats de super-

organismos como los son termiteros, colmenas y arrecifes.

Estas perspectivas contrarrestan, en efecto, el externalismo (Godfrey-Smith 1996) y
la unidireccionalidad causal de la evolucion (Chase & Lebold 2003; Griffiths & Gray
2004; Lland & Sterlny 2006), a la vez que implican en el proceso a una pluralidad de
canales de herencia. Sin embargo, no son capaces de atender a la produccion de las
potencialidades evolutivas que van transformando la estructura haciendo presentes en el
despliegue de los ciclos vitales a los ritmos sinecoldgicos. Incluso en el estudio de los
metaholobiontes se ha desatendido a los nichos temporales (Lee et al. 2019). La solucion
no parece consistir en ampliar la representacion estdndar de la evolucidn, sino proponer

una representacion alternativa.

Hasta ahora una Sintesis Extendida en Evolucion (SEE) solo ha significado la
extension de una vieja estructura tedrica (dos Reis er al. 2020) en la que no puede
desarrollarse una sinecologia acorde a su agenda de preguntas evolutivas. Més que
extender la estructura de la representacion evolucionista actual resulta adecuado
fundamentar sinecologicamente un Programa de Investigacion Cientifico (PIC)"
alternativo, novedoso y coexistente. Un programa de investigacion cientifica con su propia
representacion de la teoria evolutiva que aspira a colaborar con otros Programas de
Investigacion, como por ejemplo: la teoria sintética de la evolucion (Michod 1981; Pievani
2012), la teoria celular (c¢f. Gonzalez Recio 1990), la biogeografia historica (Craw &
Weston 1984). Programas de investigacion ecoldgica como la demoecologia (Peters 1988),
la ecologia historica (Balée 2006), la teoria de sistemas o las dinamicas del no equilibrio
(Zimmerer 2000). O programas de investigacion especializados como la nematologia

(Schomaker & Been 1998), la parasitologia (Denegri 2008; Scioscia ef al. 2016; Orensanz

12 La expresion se origina en Lakatos (1968, 1978, 2007). Para una exposicion, véase Suarez (2019 cap. 6).
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& Denegri 2017), el estudio de los priones (Pidone 2005) o el fitoplacton marino (Nunes-
Neto et al. 2009).

En modo alguno la RSTE es planteada aqui en oposicion de la RETE o pretende con
ella un falso dilema (Tomi¢ 2013). La mesa (de la ciencia) esta puesta para todas las
disciplinas de la evolucion, el desarrollo y la ecologia’’. En ella pueden participar una
pluralidad de enfoques disciplinarios, sin que a cambio de obtener su lugar deban renunciar
a sus propias suposiciones metodologicas, ontologicas o incluso metafisicas, es decir,
renunciar al “nucleo central” de sus respectivos programas de investigacion (Lakatos
1968, 1978, 2007). En los términos que aqui se plantea, la Representacion Sinecoldgica de
la Teoria Evolutiva (RETE) tiene como nucleo de su Programa de Investigacion
Sinecologico-Evolutivo un conjunto de marcos conceptuales (vid. 1.2.2) que apuntan a
entender el dinamismo de la estructura ecoevolutiva en la que se despliegan las funciones
simbioticas y las sincronizaciones fenoldgicas de comunidades de organismos holobiontes.
Este nacleo afronta el cambio progresivo de las agendas de preguntas abiertas en
programas de investigacion actuales en evolucion y ecologia (cf. Uller & Helanterd 2019).
Los marcos conceptuales vigentes, en respuesta a estas agendas emergentes, pueden y
deben revisarse. No se quiere aqui ampliar la estructura de una representacion evolutiva
cuyo programa de investigacion fundamental —el Programa de Investigacion Estandar de
la Biologia Evolutiva— atiende casi exclusivamente a niveles de explicacion que
conciernen a niveles de organizacion biologica distintos de las comunidades biologicas (p.
ej. genes, poblaciones o clados). De hacerlo dilatariamos también el ejercicio de la
heuristica positiva que permite a aquel “dirigir la flecha refutadora de la prueba empirica
lejos del nucleo central” (Sudrez 2019:22). No se quiere aqui acceder al nucleo del
programa de investigacion heredado o intentar modificarlo por la via de la refutacion
empirica; sino todo lo contrario, aspiro a que coexista con el programa alternativo
propuesto y mediante este interpretar muchos casos bioldgicos que no tienen cabida en su

agenda estandar de preguntas.

Los marcos conceptuales sinecologicos fundamentales para nuestro entendimiento de
la dindmica evolutiva no pueden simplemente afiadirse a la periferia de un programa que

ha constituido y robustecido su poder explicativo, precisamente, al darles a estos una

2

13 Parafrasis del verso de Wald Whitman: “This is the meal equally set ...” cuya traduccion seria: “Esta es
la mesa puesta para todos... ” Whitman W. (1885). Hojas de hierba. Traduccion de Borges J. L. editorial
Lumen. Barcelona (1991).
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importancia nula o secundaria. Se propone una representacion de la evolucion biologica
capaz de asumir el sentido sinecoldgico de marcos conceptuales como la ecologia

microbiana, la teoria holobionte, la construccion y herencia de nichos, y la fenologia.

Asi mismo, aunque muchos ejemplos biologicos son presentados como datos
andmalos por los defensores de nuevos marcos conceptuales (p. ¢j. la construccion de
nichos de desarrollo), estos no son considerados por los defensores de la RETE como
anomalias verdaderas, sino en todo caso, como ‘“sorprendentes descubrimientos de
procesos que pueden explicarse mediante el marco actual de la teoria evolutiva”'4. No
pudiendo demostrarse empiricamente la existencia de anomalias inequivocas, y en
consecuencia, no habiendo necesidad de un remplazo conceptual por falsificacion, es
natural que las perspectivas alternativas no se perciban como necesarias e incluso, si, como
redundantes (cf. Uller & Helanterd 2019). Por ello es preciso recurrir al pluralismo
(Mitchell & Dietrich 2006) metodologico y poner “menos énfasis en las anomalias y mas
en el proceso subyacente a los cambios progresivos de problemas” pues “la falsificacion

»15 El cambio

por si sola es una representaciéon pobre de cémo funciona la ciencia
progresivo de la agenda de preguntas —que supone el desarrollo de un programa de
investigacion—amplia necesariamente la estructura de esta para dar cabida a nuevos marcos
conceptuales. Sin embargo, solo se ampliara hasta el limite en el que estos nuevos marcos
conceptuales se vean impedidos de desarrollarse por si mismos al estar comprometidos con
las asunciones del niicleo duro del programa vigente (cf. Lakatos 2007). Aqui también, mas
que una estructura desplegable parece ser un proceso orgéanico y resulta util figurarselo
como la gemacion por el cual una bacteria se escinde, o como el proceso por el cual una
colmena de abejas se divide. La nueva bacteria o colmena no refutan a sus originarias, sino

que de hecho, coexisten con ellas y las amplian. Una caracteristica fundamental del cambio

cientifico es la coexistencia de marcos conceptuales multiples.

4 “Qver the past decades, the niche construction literature has grown to encompass many taxonomically
diverse examples like the earthworms and, as a consequence, evolutionary biologists today are much more
aware of the breadth and extent of niche construction in nature (...). Nevertheless, the examples do not appear
to generally be considered true anomalies for evolutionary theory, but rather as surprising discoveries of
phenomena already known to exist elsewhere (for example, in humans).” Uller & Helanterd 2019:367

15 “In the absence of empirical demonstration of an unambiguous anomaly, especially scientists who expect
that conceptual frameworks are replaced through falsification may not perceive the need for alternative
perspectives. (...). One problem with these responses is that, as a theory of scientific change,

falsification alone is a poor representation of how science works. ” Idem.

14



Este es un aspecto constructivo por el que programas de investigacion rivales pueden
dialogar y conseguir éxitos reales en el desarrollo de una teoria cientifica (cf. Uller &
Helanterd 2019). Todos los aspectos de los sistemas complejos solo pueden entenderse a

través de multiples metodologias (cf. Norgaard 1989).

Conocemos el procedimiento para explicar la actualidad de los organismos como un
mecanismo ensamblado. En esa maquinaria se distinguen unas partes de otras, asi como
sus relaciones espaciales. Es posible distinguir, del mismo modo, una explicacion causal
“lineal” (Susser 1977; Thompson 2003; Archetti 2015) para tales disposiciones (Lat. dis-
separacion multiple; positus puesto; -cion accidn y efecto) o arreglos espaciales en funcion
de los compromisos que cada parte ejerce con la totalidad del mecanismo seglin la funcion
seleccionada para cada caso. Pero ;como hemos de distinguir el cimulo de temporalidades
ciclicas en las que anida un holobionte? Un rasgo morfoldgico o un caracter genético son
entes u objetos, pero ;/qué tipo de entes u objetos son un ciimulo de ritmos? ;Donde estan
aqui para el sinec6logo las lineas punteadas que guian con tan buen margen de certidumbre

las manos del anatomista o del sistematico molecular?

Necesitamos una nueva representacion para nuestras teorias evolutivas y ecologicas
que tomen las explicaciones adaptativas como puntos de partida, pero no como una meta.
Programas de investigacion con los cuales sea posible describir los procesos que configuran
evolutivamente, por ejemplo, el “interactoma etologico” o “los paisajes acusticos” de
selvas tropicales o arrecifes coralinos. Ejerciendo estos programas de investigacion
atenderemos a las causas reciprocas que configuran y que son configuradas por la
interaccion simbiotica de organismos pluricelulares, comunidades microbianas y sustratos
fisicoquimicos del paisaje adaptativo y sinecologico. Asi mismo, seremos capaces de

atender a la variedad de eventos de herencia ecologica que estructuran la evolucion.

(Cuales son las razones por las cuales los sistemas sinecologicos se explican en el

nivel de los sistemas genéticos y poblacionales?

Se pueden estudiar las causas historicas de este desarrollo intelectual de la biologia.
Instrumentos epistémicos fundamentales en evolucion (p. ej. concepto de homologia) han
sido disefiados sobre asunciones ontoldgicas esencialistas y compromisos metodologicos
mecanicistas. La biologia evolutiva y la ecologia comunitaria no se hallan integradas, sino

que mas bien, cada una de ellas aspira a caracterizar dos estructuras de naturaleza distinta:
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la estructura filogenética que se despliega en un tiempo geologico y la estructura
Sfuncional que se despliega en un tiempo ecoldgico. Existe una brecha espacial y temporal
dificil de cerrar (cf. Webb et al. 2002). Muchas cuestiones biologicas relevantes para la
vida de los organismos en nuestro planeta se desarrollan en el transcurso de los dias o las
estaciones. Por ello el “tiempo profundo” —aquel en el que se define la escala del tiempo
evolutivo— “es tan dificil de asimilar”, hasta el punto de que “se configura como un
obstaculo para nuestro entendimiento” (Gould 1987:20-21). La incapacidad de Ia
perspectiva evolutiva actual para atender a la estructura temporal al nivel de las
comunidades bioldgicas no obedece a una omision justificada que se ejecuta a posteriori;
sino mas bien, a una limitaciéon que se adopta originariamente y de partida en la
representacion estandar. Asi, la representacion misma demuestra ser no aplicable para
atender con rigor a otro tipo (no morfoldgico u homologable) de regularidades biologicas

interactivas como los ritmos biologicos, los ciclos vitales o las fenologias.

El resultado es una ciencia espacializada de la forma y de la funcién (Prigogine 1994:
22; cf. Recio 2004:190), que desatiende a los procesos mismos de transformacién. Si la
teoria darwiniana de la evolucion fue el epitome cientifico del transformismo al “liberar a
la biologia de los principios de orden geométrico” (Recio 2004:190); la teoria genética de
las poblaciones ha actuado como el resorte que la ha devuelto al orden para beneficio de
los gedmetras (cf- Bergson 1907). Vinculado de esta manera a los presupuestos
ontoldgicos, epistemologicos y metodoldgicos de la representacion estandar, la vision de
la construccion de nichos es apenas distinguible de una descripcion simplificada,
meramente alélica y “espacializada” de los nichos ecoldgicos en relacion con dindmicas
poblacionales ecoevolutivas (Pelletier ef al. 2009). jEstamos verdaderamente obligados a

referir el constructivismo de los nichos a la construccion de nichos adaptativos?

Sin importar el potencial tedrico de la Construccion de Nichos, esta ha resultado en
muchos casos relegada (Pelletier et al. 2009; Travis et al. 2014), trivializada (Gupta et al.
2017) e incluso enfaticamente rechazada (Dawkins 2004; Haig 2007; Dickins & Rahman
2012; Scott-Phillips et al. 2014; Wray et al. 2014). En tltima instancia, el andlisis evolutivo
de las estructuras bioldgicas (sean estas cromosomas, organismos, poblaciones o clados)
prescinde de la descripcion de su estructuras temporales y de sus relaciones dinamicas
multi- nivel (Archetti 2015). Esta exclusion de la dimension del tiempo sinecolégico

empobrece nuestra comprension de los procesos evolutivos.
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Por las mismas razones, campos teoricos insospechadamente valiosos para el
conocimiento de la evolucién como la fenologia y la bioclimatologia se mantienen en
posiciones marginales en la representacion estandar de la evolucion. La fenologia ha sido
tradicionalmente considerada, aunque no actualmente, como una disciplina meramente
descriptiva sin relevancia evolutiva. En tanto que los aspectos climaticos se mantienen

causalmente disociados de la accion biologica.

Es evidente que en estas condiciones resulta imposible caracterizar evolutivamente el
paisaje temporal en el que se estructuran las comunidades bioldgicas. Para poder explicar
los procesos que modelan los ritmos de ejecucion sinecoldgica, asi como para verificar sus
consecuencias evolutivas en este nivel de organizacidon, es necesario disponer de
fundamentos conceptuales apropiados para una vision efectivamente temporal y organica
del ecosistema. No sorprende que una hipotesis sobre la produccion biologica de los

nichos temporales, hasta ahora, no haya sido pronunciada'®.

Muchas dificultades conceptuales pueden desaparecer desde una perspectiva
ontologica procesal (Dupré & Guttinger 2016; Dupré & Nicholson 2018). Muchas
incognitas evolutivas pueden enfrentarse e incluso resolverse si se consideran los ciclos
vitales como el fundamento evolutivo de los organismos (Fusco 2019; DiFrisco 2019).
Discrepancias conceptuales entre biologia del desarrollo, genética de poblaciones y
ecologia de las comunidades pueden evitarse si consideramos a la evolucion como la
alteracion de esos ciclos vitales a través del tiempo (Bonner 1965) y en el contexto de
relaciones de coexistencia. Es posible que mejoremos nuestro entendimiento de la
evolucion si, asi mismo, entendemos la herencia como una serie de procesos que posibilitan
la interaccion dindmica entre los ciclos bioldgicos y el desarrollo de los organismos
(Bonner 1958) y la interaccion entre los ciclos bioldgicos y los ciclos del medioambiente

(Schwartz 2013).

Sobre esta valiosisima base conceptual se afladen aqui tres consideraciones que
reclaman una innovacion en nuestro modo de representar la teoria de la evolucion. En
primer lugar los fendmenos biologicos pueden comprenderse mejor sobre la base de una
serie de preguntas (Tinbergen 1963) que se corresponden con distintos niveles de analisis

(Sherman 1988; Reeve & Sherman 1993). Las hipdtesis que se plantean en sus niveles

16 No obstante, se han descrito varios trabajos sobre todo en los afios recientes respecto de los nichos
adaptativos temporales, varios de los cuales se citan a lo largo de la presente disertacion.
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respectivos no abordan un mismo problema, por lo tanto, no se excluyen competitivamente
sino que coexisten (Sherman 1988). La investigacion de los fendmenos biologicos requiere
de una “estratigrafia erotética” (Mitchell & Dietrich 2006) en la que seamos capaces de
distinguir niveles de organizacién biologica y en cada uno de ellos distintas agendas de
preguntas con las cuales podemos tener una imagen de como crecen y se escinden (por
gemacion) las representaciones de una teoria cientifica que son capaces de coexistir. En
segundo lugar conviene reconocer que procesos de convergencia y coexistencia
fundamentan la heterogeneidad de las comunidades bioldgicas mediante la produccion de
nichos funcionales y temporales!’. Finalmente, en tercer lugar se hace necesario admitir
que en la construccion bioldgica del entorno las comunidades difuminan la distincion

espacial y temporal entre el medioambiente, clima, meteorologia y organismos.

Como resultado de esta secuencia de consideraciones se sigue que: En el seno de su
comunidad biologica los organismos no solo modifican su medioambiente fisico selectivo
v la estructura simbiotica sinecologica; sino que ademas, los organismos contribuyen a

diseriar su “medio ambiente temporal ”.

Este modo de persistencia por el cual los organismos coexisten en su comunidad
bioldgica es causa, a la vez que consecuencia, de su evolucion. El conjunto de todas las
presiones selectivas son una de las consecuencias evolutivas de que los organismos habiten,
actlien, construyan nichos y evolucionen reciprocamente en sus comunidades bioldgicas y

no son solamente causas de tales comportamientos.

En este sentido, la carencia de una teoria de la construccioén de nichos temporales es
una importante limitacion de nuestra representacion evolutiva y no meramente un lujo o un
divertimento teorico o filoséfico. Conocemos bien un paisaje adaptativo, pero ignoramos
los paisajes temporales sobre los que discurren las adaptaciones biologicas. Este es el
asunto central de la presente disertacion: Se postula la necesidad de una representacion
sinecologica de la teoria evolutiva que permita entender los nichos temporales tomando
como base la hipotesis de su produccion biologica. Ante todo, la investigacion que aqui se
desarrolla reclama una representacion efectivamente temporal de la biologia, a la vez que

una representacion efectivamente ecologica de la evolucion.

17 Aumentando el almacenamiento de la covariancia fenotipo-adaptacion tal como indica la teoria de la
construccion de nichos.
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Es necesario asumir las consecuencias tedricas para la ciencia de un universo bioldgico
efectivamente temporalizado. El “horizonte” de la temporalizacion del universo
vislumbrado por la ciencia fisica desde los inicios del siglo XIX (Recio 2004), debe
consolidarse en las ciencias bioldgicas como un “campo de sintesis conceptual” entre
ecologia, desarrollo y evolucion. Se considera aqui que este campo solo es posible
atendiendo a procesos simbidticos, fenolodgicos y sinecoldgicos pues en las agendas de
preguntas de estas disciplinas la co- operatividad, la coordinacién y la sincronizacion de
los procesos ciclicos en el ecosistema son causas fundamentales para la evolucion. De este
modo, los problemas evolutivos se han de plantear ecolégicamente mediante la descripcion
de relaciones causales y ciclicas “reciprocamente continuas”™ (cf. Archetti 2015:106,111).
Los cambios evolutivamente relevantes desde la perspectiva sinecologica no estan
definidos por cosas que varian ni relaciones espaciales entre partes intercambiables, sino
por cambios de ritmos de ejecucion funcional en la dindmica de las comunidades biologicas
cuyas consecuencias evolutivas son transversales a todos los niveles de la organizacion

sinecoldgica.
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1.1.3. Sinecologia y Representacion Estandar de la Teoria Evolutiva

La sinecologia o estudio ecoldgico de las comunidades bioldgicas no ha sido integrada
en la representacion estandar de la teoria evolutiva (RETE), debido a que esta tltima se
fundamenta en tres elementos teéricos que excluyen a las relaciones temporales y
reciprocamente funcionales del panorama ecoevolutivo: /) “pensamiento poblacional”
(cf- Mayr 1959); 2) pensamiento homologico (cf. Ereshefsky 2012); y 3) ecologia
newtoniana'® (cf. Boucher 1985; 1998). Asi mismo, las comunidades biologicas han sido
abordadas con un instrumental epistémico adecuado para el estudio evolutivo de: a)
“individuos darwinianos” (cf. Godfrey-Smith 2011)'°, b) “poblaciones mendelianas” (cf.

Wright 1931), y ¢) especies mayrianas (cf. Mayr 1942; Dobzhansky 1970).

Por otra parte, la RETE ha impuesto sobre la ecologia de las comunidades dos modelos
generales de segregacion espacial operativas a distintas escalas: i) e/ modelo de
especializacion ecologica y “exclusion competitiva” para escalas de tiempo ecoldgicas y
microevolutivas (Morowitz 2004) y ii) el modelo de especiacion alopdtrica’’ (Mayr 1957)
para escalas de tiempo geoldgicas y macro- evolutivas. En definitiva, los elementos
paradigmaticos de las agendas evolutiva y ecoldgica se han fusionado en una agenda
estandarizada de cuestiones poblacionales que indagan casi exclusivamente en: /) la
diversificacion de las formas bioldgicas a partir de un ultimo antecesor comun; 2) e/
despliegue divergente de los linajes en un escenario espacio- temporal cuasi-
independiente de la actividad bioldgica; y 3) La seleccion natural de la variacion genética
como explicacion unica y ultima para la adaptacion. En las agendas de la representacion
estandar se anteponen la diferenciacion de los linajes y la exclusion de las poblaciones por
razones metodologicas. Se busca trazar las rutas divergentes de los caminos evolutivos
citando la seleccion natural de la variacién genética como explicacion ultima. Sin embargo,
esta priorizacion tiene consecuencias explicitas sobre la interpretacion del desarrollo de los

organismos en el seno de sus comunidades biologicas.

1% Uno de los aspectos mas relevantes de lo que aqui se entiende por “ecologia newtoniana” es el problema
de la linealidad causal de la perspectiva adaptacionista sumado al hecho de que el espacio y el tiempo del
ecosistema podrian considerarse, en tanto que dimensiones fundamentales del ecosistema, como
independientes de la actividad bioldgica.

19 Godfrey-Smith se refiere a poblaciones darwinianas (cf. Godfrey-Smith 2009).

20 Segun el cual las poblaciones que divergen en el espacio acumulan a lo largo del tiempo una serie de
mecanismos que les previene de hibridar.
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La cooperacion (interdependencia funcional), la coordinacion (interdependencia
espacial), y la sincronizacion (interdependencia temporal) son principios causales en
evolucion, cuanto menos, tan efectivos como lo son la diferenciacion (variacion y herencia
genética) y la exclusion (seleccion natural). Los organismos no solo evolucionan
pasivamente ante las imposiciones del entorno. Este es un aspecto real de la evolucion,
pero no el mas frecuente y quiza solo ocurra de modo paradigmatico en los casos de
seleccion artificial. Existen otros aspectos reales desplegados a escala sinecologica que
demuestran que los organismos ponen en marcha su propia evolucion y la evolucion de
multiples socios simbioticos. Las lombrices de tierra, por ejemplo, contribuyen a la
produccion de humus, modifican los ciclos de nutrientes en el suelo y el ciclo de los gases
atmosféricos. Las lombrices son, asi mismo, reciprocamente afectadas por el impacto de
las acciones de los demas miembros de su comunidad biologica con los cuales coexisten

(plantas, hongos, bacterias, termitas, coleopteros, etc.).

La competencia por los recursos explica como los organismos se adaptan a las
presiones del espacio ecoldgico. Si los organismos compiten y se excluyen entre si es
d biar el medi fi di 2 J|

porque no pueden cambiar el medio y se aferran con diente y garra®’ a permanecer en ¢é
tratando de asegurarlo para sus descendientes. La criba de la seleccion natural ha de hacer
el resto. Sin embargo, los organismos no son solamente seleccionados en su nichos
adaptativos como objetos inertes que se seleccionan en un escenario. En este sentido y
parafraseando los versos de Wallace Stevens, los vivientes no son como hojas que giran al

viento de una habitacion??

, sino que los organismos forjan su propio remolino. La
coexistencia, por el contario, obliga a los organismos a afrontar las condiciones limitantes
ya sea modificandolas, abandonandolas o re- contextualizandolas. Los animales pueden
migrar o construir artefactos, nidos y madrigueras. Los vegetales pueden modificar su
morfologia y fenologia para afrontar asi las modificaciones ambientales. Las lombrices
construyen “piscinas” en la tierra que les permiten subsistir con el estilo de vida de sus
antepasados acuicolas. Las coniferas boreales, por ejemplo, pueden “arrojar” la nieve
mediante la forma cénica de la fronda y la disposicion de sus ramas, pero alteran su

bioquimica en relacion con los estados de los demds individuos del bosque y mediante

alianzas simbidticas con hongos mutualistas que habitan en sus raices (Gilbert 2002; Smith

2l Se hace aqui referencia a los versos de Lord Alfred Tennyson: Tho' Nature, red in tooth and claw (...)
citados en el famoso libro de Richard Dawkins E/ gen egoista.

22 Paréfrasis de los versos: “Turned in the room (the fallen leaves), / Like the leaves themselves / Turning in
the wind.” Stevens 2018: 60
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& Read 2010). Estas comunidades microbianas que coexisten bajo tierra con las raices del
arbol tienen un papel esencial en la dinamica de la vegetacion aérea (Bardgett & Wardle
2010). Los troncos caidos y en descomposicion son micro- habitats importantes para la
regeneracion de las plantulas. Dependiendo de las comunidades bacterianas que alli habiten
—las plantulas— heredaran por via ecoldgica microrganismos que les permitiran evitar
patdgenos del suelo (Bardgett & Wardle 2010) y establecer acuerdos simbidticos con
comunidades bacterianas estables (Fukasawa ef al. 2017). Las comunidades de bacterias y
hongos permiten a los abetos resistir la congelacion, asi como mejorar la absorcion de
nutrientes y agua. En definitiva, los microrganismos del suelo aumentan el rendimiento de
las plantas, por ello los arboles son capaces de comunicar con otros arboles “informacion”
sobre las alianzas simbioticas que mantienen, a la vez que reportan, el estado de sus
entornos inmediatos a individuos distantes. Los abetos, por su parte, descienden de
ancestros evolutivos que dependian del agua para la fertilizacion, pero que careciendo de
causes de agua estables, producen polen y semillas que pueden “nadar” y desplazarse
grandes distancias por medio del viento y los animales. Una representacion sinecologica
de la evolucion indagara en estos eventos y podréa definir la participacion relativa de cada
miembro del consorcio bioldgico en este tipo de adaptacion y definira el modo por el cual
la comunidad orquesta el destino evolutivo de cada ser vivo coexistente al modular su
metabolismo, morfologia o fenologia. Retomando los versos de Stevens: los pesados

abetos llegan dando grandes pasos y recuerdan a las aves®.

Para competir por los recursos en determinado escenario natural los organismos han
de persistir, necesariamente, ya organizados en estructuras dinamicas capaces de
estabilizarse en medio de un conjunto de imposiciones materiales y temporales. Para
divergir los organismos han de estar involucrados en una relacion dinamica ya constituida,
o cuanto menos, han de compartir la existencia en el &mbito comln de un sistema que los
incluye precisamente porque los posibilita. Para excluirse deben antes coexistir. El
funcionamiento de los organismos es relevante para su evolucion. Los organismos no
solamente encajan en los mecanismos evolutivos, sino que los conforman, los dinamizan,

modifican y ejecutan. “La seleccion natural no puede ocurrir a menos que otros procesos

2 “Yes: but the color of the heavy hemlocks / Came striding. / And I remember th cry of the peacocks.” (cf-
Stevens 2018:60)
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le proporcionen alternativas entre las que seleccionar”*. Atun cuando los mecanismos de
aislamiento reproductivo tengan un fuerte peso en la dindmica poblacional de los genes y
en la formacién de nuevas especies, al final, son las comunidades bioldgicas las que
participan en la instauracion de tales mecanismos de aislamiento reproductivo (Brucker &
Bordenstein 2013; Gilbert 2019). “Al igual que las especies, los ecosistemas son capaces
de persistir, dividirse y fusionarse, los vinculos y las condiciones de cambio a lo largo del
tiempo son cruciales™. Aun cuando la seleccion parece favorecer la conservacion de los
limites inter- especificos, se subestima el papel de la hibridacion en los procesos de
especiacion (Pennisi 2016). Asi mismo, aun cuando los mecanismos de herencia genética
sean el fundamento para la variacion y seleccion de los fenotipos adaptativos, son las
comunidades bioldgicas las que en relaciones de cooperacion, coordinacion y
sincronizacion, modulan y modifican el medioambiente produciendo entornos heredables
(Leimar & Mcnamara 2015; English ef al. 2015) como nichos para el desarrollo (Laland ef
al. 1996) y elementos culturales de herencia ambiental (Dawkins 1982; Dickins & Rahman
2012; Jablonka & Szathmary 1995; Maynard-Smith & Szathmary 1995; Scott-Phillips et
al.2011).

Mas aun, se han descrito las variaciones climaticas como una profunda fuerza selectiva
capaz de modificar la estructura de las comunidades bioldgicas. No obstante, apenas se
empieza a descubrir el modo evolutivamente complementario por el cual los organismos
son capaces de modificar el clima (Falkowski 2011). Representamos la evolucion como el
resultado del movimiento de divergencia filogenética y exclusion ecolégica. Pero ;no
podriamos forjar acaso una representacion de esta (la evolucién) como el movimiento
“convergente” de la dindmica bioldgica, funcionalmente integrada y sincronizada, que

produce organizacion sinecoldgica?

Aqui se propone que esto no es solamente posible, sino ademas, necesario. Debemos

elegir la agenda adecuada para resolver preguntas abiertas en evolucion.

24 “Where does adaptive change come from? A trivial but sometimes obfuscated point is that it never comes
from natural selection. Selection cannot occur unless some other process provides alternatives to select from.
It follows that any thesis about the power of natural selection to generate change implicitly presupposes a
thesis about a process or processes that generate selectable change.” Dupré 2017:6

35 “Like species, ecosystems are capable of persistence, division, and merger, and links and conditions on
change over time are crucial.” Collier & Cumming 2011:201
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Dentro de esta representacion la seleccion natural podria ser sinecologicamente
significativa si en todos los casos, lo que esta siendo seleccionado, més que genes o rasgos
morfogenéticos son agregados multidimensionales de procesos que estructuran las

comunidades bioldgicas y tienen dos componentes principales:

1.- Un anidamiento de funciones bioldgicas que se manifiestan en el conjunto
reciproco de las relaciones de simbiéticas (Gr. o0V juntos; Blwoig vivir).
2.- Un anidamiento de ejecuciones sincronizadas que se manifiestan en el despliegue

ritmico de relaciones fenologicas (Gr. paivew mostrar, aparecer).

Las comunidades bioldgicas se estructuran como agregados funcionales de interaccion
ecologica sincronizada. Por lo tanto, las presiones de seleccion ya no son externas o
abidticas, sino infraestructurales o vivientes y se corresponden con las persistencias y
actividades de los organismos en su entorno compartido. Estas actividades son
necesariamente constructivas. Los nichos en construcciéon no son adaptativos, sino
sinecoldgicos. Los nichos no requieren de la exclusion competitiva para que los organismos
de una poblacion los ejerzan de modo ajustado, sino que se construyen comunitariamente
y para ejercerse requieren de un mayor rendimiento en la cooperacion. Construir nichos de
modo sinecoldgico presupone necesariamente actividades que coordinen y sincronicen la

coexistencia.
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1.1.4. Sinecologia y Representacion Estandar de la Teoria Ecoldgica

Originalmente el término sinecologia fue acufiado para definir comunidades
vegetales. “La ciencia de las plantas que conviven, y al mismo tiempo, la ciencia de las
plantas que buscan condiciones ecoldgicas analogas” (Schroter & Kirchner 1902:63).
Henry Chandler Cowles defini6 la ecologia como “esencialmente un estudio de los
origenes y historias de vida”. H. C. Cowles dividio la ecologia en dos fases (sin dar un
nombre especifico a estas subdisciplinas): “una fase tiene que ver con el origen y desarrollo
de las estructuras vegetales, la otra con el origen y desarrollo de sociedades o formaciones
vegetales” (Cowles 1901:73). Hasta su consolidacion conceptual, el foco de la ecologia
alternaba entre consideraciones botdnicas, por una parte, y consideraciones zoologicas,

por otra.

Ecologia de poblaciones y autoecologia asumieron el rigor de la “ciencias duras” y
entraron antes que otras disciplinas ecologicas en la etapa de construccion de la teoria
matematica (Kingsland 1995); lo que la condujo, al menos durante las décadas de su
maximo despliegue (1920 y 1930) a centrar sus inquietudes sin distinguir los limites entre
hébitat y taxonomia. Sus objetivos eran practicamente los de una problematica zoologica
(Park 1946) que la mantuvo durante la primera mitad del siglo XX centrada en poblaciones
animales sin que se consolidase el estudio sinecoldgico de los habitats. Las plantas durante
esta época eran apenas un escenario donde se producia el desarrollo adaptativo y ecoldgico
de las poblaciones animales. No existia una ecologia microbiana y los conceptos de
relaciones ecologicas entre especies se fundamentaban en el principio de exclusion
competitiva. Por estas razones los mutualismos simbidticos eran desestimados de la

Representacion Estandar de la Teoria Ecologica (RETEc).

Varios investigadores defendieron a la sinecologia como la disciplina de mayor
relevancia en comparacion con otras distinciones de la ecologia como la corologia®®, la
fisiologia o la morfologia (Gams 1918; Schwenke 1953). No obstante, los elementos

propios de la ecologia de comunidades quedaron tedricamente reducidos a estequiometria

26 Estudio comparativo de la distribucion geografica comun a varios organismos en una unidad de analisis
llamado corotipo.
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7, eco- morfologia®® o demo- ecologia. A consecuencia de esto las agendas de

ecoldgica®
preguntas y los conceptos fundamentales en ecologia, como el concepto de nicho, no
pudieron independizarse de las consideraciones topoldgicas y adaptacionistas en la que
incurridé marcadamente la “edad dorada de la ecologia teorica” (1920-1940; Scudo &

Ziegler 2013).

Dos precisiones conceptuales fueron fundamentales durante estas décadas: la
definicion del pardmetro capacidad de carga de los hébitats (el tamafio maximo de una
poblacion que un habitat puede soportar indefinidamente considerando la disponibilidad
de recursos) y las ecuaciones logisticas que describian la relacién de competencia dentro
de una especie (Lotka 1920; Volterra 1927); asi como la aplicacion de estas a un modelo

inter- especifico de competencia y coexistencia (Gause 1934).

Las dos décadas siguientes (1950-1960) estarian marcadas por el desarrollo de la idea
de competencia como proceso fundamental que: i) estructura las comunidades biologicas,
ii) define el tamano de las poblaciones, iii) condiciona el niimero de las especies y iv)
ordena los cambios en la sucesion ecologica. De los tres tipos fundamentales de relaciones
ecoldgicas: a) competencia, b) depredacion, y c) mutualismo; s6lo la competencia entre
especies animales se habia desarrollado con “preminencia intelectual” (Boucher 1998).
Mientras tanto, el mutualismo fue un concepto controvertido que era aceptado con
reticencias, multiples e imprecisas acepciones o simplemente no era reconocido mas que
como un aspecto desestabilizador de la estructura ecoldgica (Davison 2020). Cuando se
aplicaba el mutualismo al modelo fundamental de especies en interaccion (Lotka & Volterra
1920; Gause 1934) se producia inestabilidad (Boucher 2016) y los resultados eran
desproporcionados respecto a las expectativas del modelo. Las especies en interaccion o
bien terminaban por desaparecer, o bien crecian desaforadamente en un “orgia de mutuo
beneficio” (May 1975). El mutualismo no debia ser natural y era mas adecuado —segun el
contexto— figurarse la historia natural de los organismos como “una guerra de 4000
millones de arios” (Marjerus et al. 1996). Los ejemplos realmente buenos de mutualismo
eran escasos (Williams 1966), después de todo la competitividad entre organismos y

especies no dejaba de considerarse un axioma en el darwinismo evolutivo:

27 Estudio cuantitativo de los flujos de energia, nutrientes y elementos como proporciones de estos entre el
entorno, la interfaz entorno-organismos y los organismos.
28 Estudio de la relacion entre el rol ecoldgico de los individuos y sus adaptaciones morfolégicas.
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"si se pudiera probar que cualquier parte de la estructura de una especie se ha formado para el
bien exclusivo de otra especie, aniquilaria mi teoria, porque tal no podria haber sido producida por

seleccion natural". (Darwin 1859)%°.

La exclusion competitiva se ilustra por la representacion de un nicho ecologico en el
que “los competidores absolutos no pueden coexistir”. En coexistencia los organismos
compiten parcialmente (Hardin 1968) debido a que no es posible la superposicion total de
estos en un mismo espacio. Todos los factores relevantes para la existencia de una
poblacion son medidos y representados en sendos ejes ortogonales con valores minimos y
maximos que en su conjunto expresan geométricamente las condiciones de coexistencia
(MacArthur 1958). Existen patrones de superposicion parcial de nichos, asi como patrones

eco- morfologicos de competencia.

Los modelo mecanicistas mas simples de fraccionamiento de nichos que explican las
distribuciones relativas de las especies (MacArthur 1957; MacArthur & MacArthur 1961)
requieren dos condiciones afiadidas al principio de exclusiéon competitiva: i) que los nichos
originales se rompan al azar y ii) que los nichos sucesivos se elijan con una probabilidad
proporcional a su tamafio. El ecdlogo Robert H. MacArthur (1930-1972) estudio la
distribucion de las 5 especies de currucas en los bosques de abetos de Norteamérica. Midiod
el tiempo que los individuos de cada una de las especies pasaban en cada una de las
diferentes partes del arbol y demostrd que cada especie se alimentaba de partes diferentes
del abeto. Los competidores completos no compiten del todo y se superponen parcialmente.
Se trataba de un estudio que ilustro la idea geométrica de nicho de George E. Hutchinson
(1903-1991). G. E. Hutchinson estudi6 varios grupos animales y encontrd un patrén
sugerente para la superposicion de los nichos de especies coexistentes: cada especie era
aproximadamente 20% mas larga que la siguiente mas pequena. Asi se propuso un modelo
mecanicista entre los tamafios corporales de animales y el tamafio de sus alimentos. Este
hecho reflejaba un limite natural para la superposicion de nichos y la estructuracion de las

comunidades (Hutchinson 1959).

El limite natural a la superposicion de nichos estructuraria las comunidades como
conjuntos de especies cada uno 1.2 veces el tamafio de su siguiente coexistente mas

pequenio (Boucher 1985). Estas ideas ayudaron a explicar también patrones de variacion

2 Inquietud que Darwin mantuvo tras la publicacion de El origen y que lo llevo a publicar en 1862 su libro
sobre la polinizacién de las orquideas con participacion coevolutiva de los insectos.
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dentro de las especies. Una poblacion que conquistara un habitat ya ocupado por otra
poblacion similar —de la misma especie— mostraria cambios en su forma promedio y
desataria cambios similares, pero en direccion contraria sobre la poblacion invadida. El
tamano medio de una poblacion local parecia disminuir, mientras aumentaba el tamafo
medio de la poblacion invasora (Brown & Wilson 1956). Puestas en comparacion las
poblaciones competidoras parecian ser mds diferentes donde coexisten y menos donde se
hallan solas. El nicho era, en efecto, el resultado de las interacciones de las poblaciones
con sus competidores y no una propiedad intrinseca de las especies. Los nichos en tanto
que papel biologico estan definidos por una tension de fuerzas entre organismos
competidores. El medio ambiente impone restricciones y presiones de seleccion a los

organismos que desarrollan su nicho mediante competencia.

P’y el nicho realizado®' para una

Aunque desde esta perspectiva el nicho fundamenta
determinada especie no coincidan; si coinciden para la especie en cuestion el nicho
adaptativo®’ y el nicho realizado. Es decir, que el intervalo de condiciones ambientales
que ocupan los organismos en el ejercicio de su rol ecoldgico coincide con el conjunto de
presiones de seleccion que definen su nicho adaptativo: los recursos naturales y la
interaccidon competitiva con los organismos coexistentes. En este marco tedrico el nlimero
de nichos de un ecosistema dado, la diversidad de especies, asi como sus abundancias
relativas podria predecirse haciendo la pregunta correcta, obteniendo las medidas

necesarias y ordenando la informacion en matrices comunitarias de competencia de

recursos (MacArthur 1972).

Asi mismo, el optimismo era alentado por modelos teéricos que podian ponerse a
prueba en diversas escalas. Con islas despobladas como ambitos de experimentacion
natural se pudo modelizar el proceso de invasion de nuevas especies y el modo como las
especies competidoras coexisten en esos nuevos habitats (MacArthur & Wilson 1967,
Simberloff & Wilson 1969). Del mismo modo, se pudieron distinguir estrategias de

sobrevivencia que los animales emprendian en un mundo competitivo.

30 Intervalo multidimensional del espacio ecologico en el que una especie potencialmente persistiria sin
competidores.

3L El nicho fundamental de la especie en cuestion, menos el intervalo de las presiones de seleccion que a esta
imponen el nicho fundamental de sus competidores coexistentes.

32 Parte del relieve del paisaje adaptativo en el que el éxito reproductivo asociado a los fenotipos depende de
las adaptaciones al nicho realizado.

28



Los organismos podian hacer frente a la competencia —competidores k— o simplemente
darse a la fuga —competidores r— (MacArthur 1972). La idea de competencia se expandid
en la ecologia de plantas. Mediante su crecimiento el tamafio de las plantas aumentaba
también su competencia y esto las obligaba a reducir su densidad (Yoda et al. 1963; Harper
1977). La descripcion matematica de la competencia de plantas funcionaba tan bien como
la de animales. Las poblaciones de organismos se ordenan en el espacio de acuerdo con un
principio ecoldgico determinista (Paine 1984): la competicion por los recursos. En
definitiva, la ecologia finalmente pudo ser considerada una ciencia con todos los elementos

de un “paradigma cientifico” (Kuhn 1962).

Douglas H. Boucher sugirié una analogia entre la ecologia de las décadas de 1950-
1960 y la imagen del universo fisico desarrollada por Isaac Newton en el siglo XVII
(Boucher 1985, 1998) en el sentido de que ambas se basaron en la vision de un mundo
mecanicista (Merchant 1980). Los objetivos de la ecologia parecian ser los mismos que los
de la fisica. Desde Newton, estos podian resumirse en “tratar de capturar todo el mundo, el
mundo externo, todo lo que pertenece a la ciencia, en un principio: una forma de
comprender la realidad” (Rosen 1986). Fundada sobre el principio de exclusion
competitiva la ecologia era un “imagen elegante de como funcionaba la naturaleza”

(Boucher 1998).

Pero el marco tedrico de esta imagen mecanicista del mundo ecoldgico empezd a
mostrar problemas. Los coeficientes de competencia resultaron no ser constantes. A
medida que los experimentos se afinaban se empezaron a constatar violaciones al principio
de exclusion competitiva (Ayala 1969). Las simplificaciones y generalidades matematicas
comenzaron a “romperse” (Boucher 1998). Las ecuaciones de competencia no indicaban
el tipo de recurso por el cual los organismos compiten. Habia recursos limitantes, por los
cuales los organismos competian, pero era dificil precisar cudles eran estos debido a las
insospechadas relaciones ecologicas que establecen los “elementos” del habitat entendidos
como simples “recursos”. Asi mismo, resultaba que la densidad no era relevante para hacer
crecer o disminuir las poblaciones. Si lo eran en cambio, aspectos estocasticos ambientales

como las sequias, las inundaciones o las heladas (Boucher 1985).

De igual forma la proporcion constante 1:1.2 (Hutchinson 1959) en los tamafios
corporales de animales acorde con la estructuracion de sus nichos superpuestos (cada

especie con un tamafio 20% mayor que el organismo coexistente con nicho superpuesto)
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se aplicaba —ademas de a comunidades animales que habitaban en bosques y lagos— a
grandes almacenes de bicicletas en los que estas parecian distribuirse siguiendo los
modelos mecanicistas pese a que, evidentemente, estas no compiten ni evolucionan en el
rango de su tamafo para reducir la competicion (Boucher 1998). El modelo de MacArthur
para definir la distribucion del habitat se aplicaba tanto a currucas®? que habitaban en
abetos como a la cifras de la produccion en la industria de cemento (Boucher 1998). Los
modelos parecian ser excesivamente generales y desconocian de los factores fenoldgicos
que actualmente se correlacionan con cambios en la abundancia de las especies (Ozgul et

al. 2010; Keller & Shea 2021).

Asi mismo, el modo en como los animales habitan las islas en el mar ofrecia una
analogia imprecisa de como los organismos interactian en areas terrestres. Cada uno de los
ecosistemas en biomas terrestres planteaba sus propias especificaciones sobre la
interaccion animal. Se demostro la existencia de casos en los que las estrategias de
competencia no eran de un tipo o de otra (competidores “r” o “k”). Existen un continuo
de casos intermedios. Los animales no huyen o hacen frente a la competencia como una
estrategia de vida que excluye a la otra. Hay especies que son pioneras, es decir, son
eficientes poblando hébitats en los que no existen competidores, a la vez que pueden ser

mejores competidoras cuando los invasores llegan a su habitat (Boucher 1998).

La competicion por los recursos parecia haberse impuesto en el modo de pensar la
ecologia casi de manera automata como resultado del paradigma imperante. Sin importar
los patrones de superposicion de nichos, estos eran explicados en todos los casos por
competencia. Se propusieron modelos que veian a la competencia, y no solo al mutualismo,
como factores desestabilizadores (May 1973). A consecuencia de ello se puso en duda uno
de los canones de la ecologia de la época: la competencia pasaba de ser una fuerza que
mantiene a ser una fuerza que desnutre el equilibrio del ecosistema. La analogia de la
ecologia fundada sobre el principio matemdtico de exclusidon competitiva con la fisica
newtoniana ofrecida por Boucher (1985, 1998), en definitiva, consistid en describir a la
primera (la ecologia) con el optimismo mecanicista respecto del funcionamiento del

ecosistema bajo principios matematicos analogos a los que rigen en la fisica clasica.

33 Aves paseriformes del género Setophaga.
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Si bien existen en la actualidad multiples modelos ecoldgicos —tanto mecanicistas
como no mecanicistas— se toma como ejemplo el programa de la teoria ecologica de las
décadas de 1950-1960 para referir a los desafios que a estas asunciones les fueron

impuestas y definir las que aun se mantienen en nuestra actual ecologia de poblaciones.

Hasta finales de la década de 1970 la ecologia mantuvo al principio de exclusion
competitiva en el nlicleo de su desarrollo no tanto de una manera explicita, sino mas bien,
implicitamente debido a las asunciones fundamentales de la ecologia respecto de la
individualidad biolédgica y la espacialidad del ecosistema. Esta persistencia conceptual de
la exclusion en el espacio y la competencia por los recursos no estuvo propiciada
simplemente por el debate sobre las relaciones ecologicas (competencia, depredacion o
mutualismo) en tanto que presiones de seleccidn que estructuran y estabilizan a las
comunidades. La persistencia de este concepto dependi6 en gran medida de una asuncion
sustancialista para el concepto de individualidad bioldgica segun el cual existirian limites
entre una entidad organica, su entorno y el resto de las entidades coexistentes. Lo universal
del principio de exclusion competitiva tenia una doble fuente conceptual: La exclusion, por
una parte, y la competicion, por otra. La primera en analogia al principio fisico de
impenetrabilidad de la materia. La segunda en rigor al principio evolutivo de la seleccion

natural de adaptacion por competencia de recursos.

No fue sino hasta la incursion de los conceptos de simbiogénesis y construccion de
nichos —en sinergia con la ecologia microbiana y la fenologia— que se vislumbro una
alternativa tedricamente solida al principio de exclusion competitiva. Estos marcos
conceptuales dependian fundamentalmente de la cooperacion simbidtica como principio
evolutivo y fuente de novedad bioldgica. La alternativa dependia de una perspectiva no
exclusivamente adaptacionista segun la cual el medio ambiente y los organismos se
encuentran reciprocamente vinculados en un contexto ecologico dominado por
comunidades bacterianas. Por una parte, los organismos y los entornos se definian
mutuamente en el desarrollo de una dindmica evolutiva dependiente de la actividad
biologica. Por otra parte, los organismos pluricelulares y sus células habian evolucionado
como microbiotas simbidticas en plantas y animales que constituyen unidades anatomicas,
fisioldgicas, inmunoldgicas o evolutivas llamadas holobiontes (Gilbert et al. 2012;

Bordenstein & Theis 2015; Simon et al. 2019).
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Los organismos inciden causalmente en el medio selectivo no solo mediante sus
actividades, sino ante todo, porque los compromisos simbidticos entre organismos
coexistentes son constitutivos de los ecosistemas que son el ambito del desarrollo para la
dindmica evolutiva. Ya no resultaba suficiente geometrizar las dimensiones de los nichos
para definir en qué proporcion se solapaban unos y otros. Era necesario asumir tal
solapamiento como constitutivo de la estructura ecoevolutiva. Los nichos estan
necesariamente imbricados, evolucionan conjuntamente porque son en muchos casos un
habitat dentro o fuera de un organismo vivo dando lugar a una representacion topologica
mucho mas compleja. No se trata de exclusion, sino de coexistencia. No de una
coexistencia competitiva, sino de simbiosis. Desde la perspectiva que aqui defiendo,
considero a este como el aspecto filos6fico mas relevante en evolucion y ecologia desde el
mismo nacimiento de ambas ciencias a mediados del siglo XIX. Como resultado de estos
marcos conceptuales la biologia evolutiva y la ecologia disponen de elementos y marcos

tedricos necesarios para emprender una Representacion Sinecoldgica de los Nichos.
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1.2 Representacion sinecoldgica: Estructura erotética, vision fenologica

En esta seccion presentaré la estructura del Programa de Investigacion Sinecoldgico-
Evolutivo. Este programa esta conformado por niveles de la comunidad bioldgica, marcos
conceptuales, agendas de preguntas e imperativos que definen un conjunto de
representaciones Utiles y necesarias para entender la evolucion como actividad biologica
que promueve y facilita la coexistencia de los organismos en la unidad de sus comunidades.
Principalmente, este programa atiende a la produccidn sinecoldgica de funciones y los
ritmos. En primer lugar (vid. 1.2.1) sefalaré un listado de preguntas abiertas (agenda de
interrogantes) en biologia evolutiva y ecologia que pueden afrontarse, e incluso intentar
resolverse, si nos alejamos de la perspectiva de las poblaciones y adoptamos la perspectiva
de las comunidades simbioticas de holobiontes. Definiré a partir de las comunidades
biologicas el dmbito erotético (el interrogatorio) adecuado que nos permitira formular
hipotesis subsecuentes. En segundo lugar (vid. 1.2.2) haré explicitos, utilizando el nombre
de imperativos sinecologicos, una serie de principios o aspectos ubicuos de la realidad
bioldgica que han permanecido en la periferia de la representacion evolutiva y que hoy es
necesario colocar en el nucleo mismo de nuestro programa de investigacion. En fercer
lugar (vid. 1.2.3) definiré¢ la escala temporal en la que se inscribe la investigacion
sinecoldgica sobre construccion de nichos temporales: la escala fenologica. Senalaré que
la escala fenologica no es semejante a ninguno de los dos extremos de la distincion estandar
entre tiempo geoldgico y tiempo ecologico. Se trata de una escala intermedia en la que
coexisten varios mecanismos de herencia que posibilitan la produccion de variabilidad
fenotipica de un conjunto heterogéneo de rasgos biologicos. En cuarto lugar (vid. 1.2.4)
definiré un tipo particular de rasgos dificiles de inscribir como homologias tipicas y que se
corresponde con atributos funcionales reciprocos conformados entre momentos de ciclos
bioldgico coexistentes: los ritmos biologicos. Asi, se define a la fenologia como la ciencia
encargada de dar cuenta de los cambios en las pautas temporales del ecosistema. Se

denominard a la produccion bioldgica de estas pautas o estructuras, nichos fenologicos.
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1.2.1 RSTE: Agenda de preguntas y ambitos erotéticos

Solo a partir de las formulaciones tedricas modernas sobre /) simbiogénesis (Margulis
1967, Margulis & Fester 1991; 1993; Zilber-Rosenberg & Rosenberg 2008 Theis et al.
2016) y 2) construccion y herencia de los nichos (Waddington 1959; Lewontin 1983;
Odling-Smee 1988, 2013; Laland et al. 1996, 1999; Day et al. 2003), ha sido posible
entender la importancia evolutiva de las relaciones ecoldgicas entre organismos; asi como

la importancia ecoldgica de las relaciones evolutivas entre organismos y medioambiente.

El punto filoséficamente mas sensible alcanzado por este nuevo entendimiento
biolégico ha quedado expresado en el concepto de “holobionte” (Margulis 1990, 1991
Bordenstein & Theis 2015). “La hipdtesis del holobionte tiene profundas implicaciones
para la forma en que estudiamos la vida™*. Dos implicaciones son fundamentales. La
primera consiste en que los organismos no son mas entidades discretas yuxtapuestas (Chiu
& Gilbert 2015), sino agregados de interacciones bioldgicas, funcionalmente reciprocas y
temporalmente organizadas. La segunda consiste en entender la coexistencia como el
principio general para la evolucion de la vida; asi como la condicion de posibilidad para
el incremento de su complejidad, a saber, en la jerarquia sinecologica: microbios,
organismo pluricelular, simbionte, holobionte, metaholobionte y metaholobionte

sinecologico.

No es posible definir la evolucién como un proceso discreto comprometido con un
solo tipo de organismos en un solo tipo de habitat. Por el contrario, los procesos evolutivos
se desarrollan junto al paisaje ecoldgico involucrando a comunidades de organismos. Por
ello la unidad de los organismos coexistentes en su comunidad bioldgica es tomada aqui
como punto de partida. El horizonte de la presente investigacion estd siendo definido por
el planteamiento de la pregunta aqui explicita: ;Como es posible un modo tal de
organizacion biologica en el que se integren la totalidad de los organismos y pese a las
restricciones del espacio y el tiempo los organismos coexistan en la multiplicidad de modos
con la que lo hacen? El asunto de la evolucion biologica compromete inevitablemente al
asunto de la coevolucion y al de la modificacion reciproca entre ecosistemas y

comunidades biologicas.

34 “The holobiont hypothesis has profound implications for how we study life.” Gilbert 2019:308
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Los organismos no evolucionan en un escenario axénico®’; tampoco lo hacen en un
medioambiente inerte o prefigurado abidticamente. Lo que constituye el ambiente natural
de los tejidos vegetales y animales coincide en casi la totalidad de los casos con el nicho
de una comunidad microbiana (McFall-Ngai 2005:35), por lo que no existen relaciones
nulas a nivel comunitario (Fath 2007; Cazzolla Gatti 2016; Cazzolla Gatti ef al. 2018). Esta
coincidencia espacio- temporal no es azarosa, sino una manifestacion ubicua de procesos
simbidticos de cooperacion coevolucionada (McFall-Ngai 2005). “Se ha vuelto mas claro
que nunca en la biologia contemporanea la importancia de las interacciones mutuamente

beneficiosas’°.

Podriamos reconocer en la actualidad de las ciencias bioldgicas tendencias mas o
menos diferenciadas. Cada una de estas atiende a un campo de cuestionamientos que
plantean representaciones biologicas distintas. Estas diferencias constituyen dmbitos
erotéticos®’ en los cuales cada representacion plantea sus propios interrogantes y se refiere
a distintos niveles de organizacion. La ciencia enmarca sus cuestionamientos en disciplinas
definidas. Asi por ejemplo, las preguntas que se orientan hacia los origenes ultimos de la
vida en el planeta Tierra —y a la posibilidad de detectarla en andlogos terrestres— se
descomprometen de las preguntas que se orientan hacia la replicacion artificial de sistemas
minimos bioldgicos en los laboratorios. En este caso diremos que Astrobiologia y Biologia
Sintética, respectivamente, elaboran agendas de preguntas distintas y pertenecen, en
consecuencia, a ambitos erotéticos discernibles®®. Aun cuando existe un lenguaje coman y
un intercambio disciplinar de conocimientos, estos llevan una carga semantica en sus
enunciados problemadticos, una interpretacion en el uso de sus metaforas, asi como la marca
tedrica de su origen problematico. Existen intercambios teoricos, pero no una neutralidad
de los elementos que se intercambian entre representaciones y ambitos erotéticos. Tampoco

existe una neutralidad en el intercambio de modelos y modos de experimentacion.

35 Axénico: termino utilizado en microbiologia para referirse a cultivos celulares en los cuales no existe mas

que un tipo celular.

36 “The role of close inter-species relationships has become clearer in contemporary biology than ever before,

not least the importance of mutually beneficial interactions (mutualism).” Davison 2020:190

37 Areas o disciplinas cientificas en las cuales una agenda de preguntas se plantea de acuerdo con objetivos

especificos.

38 A partir de aqui se consideran los dmbitos erotéticos con independencia de las nociones de paradigmas
2

marcos tedricos o programas de investigacion. En muchos sentidos cada una de estas expresiones se refiere

a ambitos de investigacion que coinciden con los campos erotéticos. No obstante existen algunas diferencias

que se irdn tratando a lo largo de la tesis.
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El bioquimico llega a la conclusion de que la vida —para su formacion— requiere de
algunos elementos esenciales: agua en estado liquido, una atmosfera dindmica, una quimica
del carbono, oscilaciones ambientales periodicas®®, etc. Estos elementos no son de ningin
modo, ni por mucho menos, los reactivos y las condiciones que el bidlogo sintético
suministra e impone a su experimento de laboratorio cuando construye genomas minimos

y células sintéticas (Choe et al. 2020).

Desde una perspectiva geo- fisicoquimica los fendmenos bioldgicos se superponen a
un conjunto de condiciones abidticas necesarias y suficientes para la emergencia de la vida.
Desde una perspectiva biosintética, en cambio, la vida se entiende como un conjunto de
sistemas tecnologicos. Estos sistemas pueden aislarse y descomponerse hasta localizar
todos los elementos extendidos en el espacio segiin un “disefio” —a partir del cual— pueda
reproducirse artificialmente. En este tltimo caso es evidente que las especulaciones sobre
los origenes de la vida y las relaciones funcionales del organismo con su ecosistema,
comunidad o historia sean secundarias. Importan por el contrario, la actualidad
arquitectonica de los sistemas que dejen entrever su esquema a partir de sus unidades
estructurales, las cuales pueden ensamblarse quiméricamente con maquinarias moleculares

provenientes de distintos organismos.

Asi mismo, desde una perspectiva ecologica, evolutiva y embrioldgica; las cuestiones
se centran en los origenes ultimos de la vida (evolucion prebidtica) o en las ultimas
consecuencias de la descripcion de sus elementos (biologia sintética o biotecnologia)
solamente de un modo secundario. A medida que atendemos con prioridad a los procesos
bioldgicos, mas nos adentramos en un dmbito de cuestiones que atienden a su ejecucion
funcional y su ordenamiento temporal. La integracion simultanea y total de todos estos
procesos a distintos niveles es una directriz fundamental en el modo de hacer preguntas en
esta parcela de las ciencias de la vida. Lo que equivale a formular el siguiente

planteamiento:

En lo que distinguimos como entidades bioldgicas:

3 A lo que el astrobidlogo sumaria las siguientes condiciones astrondémicas y geologicas: i) Un planeta
localizado en la zona de habitabilidad de sus sistemas estelar que se encuentre ademas a una distancia
adecuada al nucleo de su galaxia. ii) Un fuerte campo magnético que refleje la radiacion cosmica y iii) Una
velocidad de rotacion planetaria moderada para permitir un ciclo climatico estable.
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;Como estan organizados los procesos que participan de la dindmica evolutiva? y
Jde qué modo es posible que estos procesos permitan, en funcion de ciertas
determinaciones legales de la naturaleza; tanto la persistencia como el cambio, tanto la
individuacion como la integracion; y asi mismo, tanto la divergencia que construye nuevas
formas como la convergencia que vuelve sobre las mismas funciones? Dicho de un modo

mas breve: ;Como hemos de entender la diversidad y la unidad de la vida?

Ciertamente esta ultima es una pregunta demasiado amplia. Para abarcarla es necesario
mantener solo algunos de sus aspectos puntuales sin ignorar su origen erotético (Gr.
EpoNTIKOG interrogatorio) ni su nivel de andlisis explicativo. Desde su representacion
estandar, la teoria evolutiva ha quedado limitada por la propia utilidad de sus asunciones y
no obstante —pese a estos limites— ha representado una de las revoluciones més relevantes
para la ciencia. Se cree aqui que liberada de aquellos presupuestos, los nuevos fundamentos
de la teoria bioldgica de la evolucion (su representacion sinecoldgica) pueden aportar su
marco conceptual en investigaciones de otros campos cientificos con otras agendas de
preguntas. La extension del conjunto de las entidades evolutivas puede expresarse por
comprension en la definicion de la vida*’. Es probable que en el transcurso de nuestra
ciencia entendamos la existencia efectiva de entidades evolutivas hoy no consideradas
organismos vivos, como por ejemplo, moléculas o estrellas. Si la seleccion natural por
supervivencia competitiva se considera un caso especial de una ley mas general, a saber, el
de la persistencia de las estructuras mas estables (Dawkins 1982), sean estas moléculas o
estrellas /No deberiamos intentar concebir una instancia de esta ley general, que haga
descansar la estabilidad y la persistencia de las entidades como producto de la duracion

coexistente y ritmica de los procesos ciclicos que las posibilitan?

Si se han usado argumentos estandar de la biologia evolutiva de las poblaciones como
metaforas y herramientas heuristicas aplicables a otras areas del conocimiento, jpor qué
no enriquecer y producir innovaciones conceptuales basadas en una representacion

novedosa de la evolucion?

40 En teoria de conjuntos, comprension y extension son dos modos de notacion. El primera cita una a una las
condiciones o propiedades, el segundo enumera uno a uno los elementos.
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Asi, estos procesos persistirian, se desarrollarian y afiadirian complejidad en su
entorno, de un modo semejante a como lo hacen aquellas entidades que, incluso hoy, solo

sabemos distinguir como “organismos’ en un sentido estandar.

Existe la posibilidad cientificamente razonable de que en nuestro mismo planeta exista
una “esfera” de vida bioquimicamente paralela a la biosfera. Un cuarto dominio bioldgico
omnipresente, pero “invisible” hasta el momento debido a nuestras limitaciones
conceptuales y técnicas actuales (Hedlund et al. 2014; Huang ef al. 2015; Bruno et al. 2017,
Zamkovaya et al. 2021). Segln la representacion sinecologica que aqui se desarrolla; las
entidades bioldgicas son partes temporales de procesos cuya evolucién presupone la
coexistencia dindmica de estas (las entidades bioldgicas) en el seno de una comunidad.
Presupone ademads, que tal dinamismo esta intrinsecamente estructurado sobre procesos
ciclicos biologicos parcialmente estabilizados en un nicho cuya estructura es objeto de
investigacion y nivel de andlisis irreductible. Finalmente, la agenda de la RSTE atiende al
aumento de la complejidad y la producciéon de innovaciones que se produce como
“ampliacion” —o en un sentido estricto— como la actividad de las comunidades biologicas
que estructura el paisaje evolutivo por medio de la construccion de relaciones simbidtica y

fenoldgicas.
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1.2.2 RSTE: Imperativos sinecoldgicos

Es probable que la representacion sinecoldgica sea una via abierta a la idea
escasamente explorada de que la biologia y la teoria ecoldgico-evolutiva puedan extenderse
sobre multiples niveles de organizacion y unificar dreas de conocimiento bioldgico e
incluso, areas de conocimiento cientifico en general. Ademas de las entidades biologicas
otras entidades competencia de la quimica o la astrofisica; las ciencias de la informacion o
las teorias econdmicas pueden, por ejemplo, ser susceptibles de estudiarse bajo una
perspectiva sinecoldgica*!. Debido a sus ventajas conceptuales la idea de utilizar a los
sistemas sinecoléogicos como unidades de estudio se difunde en distintas areas de
conocimiento (c¢f. Devereaux 2020). Los sistemas complejos son intrinsecamente

sinecoldogicos.

Uno de los rasgos mas relevantes y propios de la representacion sinecoldgica es que
sus procesos constitutivos se encuentran sincronizados y diferenciados temporalmente
segiin compromisos reciprocos. Los procesos se desarrollan y diferencian en periodos de
persistencia mas o menos estables dando lugar a un “cuasi- estadio” o “momento” dentro
del ciclo vital que los “contiene”. Una oruga, por ejemplo, es un cuasi- estadio en la
totalidad del ciclo vital de una mariposa. Andlogamente todo el desarrollo ontogenético de
la mariposa, desde la ovoposicion hasta la muerte del adulto alado, que a partir de aquel
huevo se desarrolla, es un cuasi- estadio en la totalidad de los multiples ciclos vitales que
anidan a lo “largo” y “ancho”** del ciclo vital del arbol. En momentos del ciclo vital del
arbol y de sus estructuras arbdreas, las mariposas despliegan su ontogenia. Durante los
cuasi- estadios metamorficos estos insectos depositan sus huevos y se alimentan (oruga),
habitan en latencia metamorfica (pupa), se reproducen (imago) o mueren (cuerpo de la
mariposa). La “duracion”, “persistencia”, “edad” o “tiempo de vida” de cada uno de
estos momentos biologicos son atributos fundamentales para estudiar la organizacion
sinecologica. Durante cada uno de los momentos de un ciclo vital se establecen relaciones
sinecologicas especificas (Corinne ef al. 2021). Cada etapa del ciclo vital esta definido por

una comunidad fluctuante tanto de holobiontes como de microbiomas y microrganismos

41 Perspectiva sinecoldgica: ontologia de procesos, hipotesis del metaholobionte sinecoldgico e hipotesis de
la construccion de los nichos temporales.

42 A lo “largo” de la duracién del ciclo vital y a lo “ancho” de las relaciones simbidticas que se establecen
durante el desarrollo estableciendo ritmos sinecolégicos.
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ambientales. En algunos casos debido a la sucesion temporal de comunidades microbianas
a lo largo del ciclo vital estas diferencias pueden ser notables, asi por ejemplo, mientras
que los lepidopteros adultos cuentan con simbiontes bacterianos, las orugas carecen de una

microbiota intestinal residente (Hammer et al. 2017).

Los ciclos vitales de los organismos estan conteniendo, a la vez que siendo contenidos,
por otros ciclos vitales con los que establecen ritmos de despliegue funcional. Este
anidamiento de temporalidades biologicas da lugar a una propiedad emergente relevante
de la organizacidn sinecologica: el ritmo o la fenologia de la comunidad biologica. Dos
ciclos vitales acoplados establecen, entrambos, acuerdos funcionales y ritmos emergentes
que proveen de una fuente de variabilidad para la seleccion natural y la produccion de

esquemas temporales.

Los sistemas sinecologicos se estructuran alrededor de dos dimensiones imbricadas
que podemos representar solo a fines descriptivos como diferenciadas. Muchos sistemas
complejos pueden comprenderse organizados sinecoldgicamente de acuerdo con la
topologia de los acuerdos funcionales o simbiologia del sistema (Gr. cOv juntos; Biog vida;
Aoyla ciencia), como por ejemplo, cuando se definen las interacciones entre elementos de
las ciudades, redes neuronales artificiales o sistemas econdmicos. Sin embargo, la
coordinacion temporal o fenologia del sistema puede ser menos apreciada que la topologia
de las interacciones funcionales. Es Gltimo debido, en parte, a que visualizamos con mayor
facilidad las relaciones entre elementos como trayectorias que representamos en el espacio;
mientras que el desarrollo de los procesos extendiéndose en el tiempo pierde su aspecto
mas significativo, esto es, su dinamismo activo al ser representado en un mapa de
interacciones. Lo cierto es que el enfoque sinecoldgico implica necesariamente ambos
aspectos. Tal y como se sefialard mas adelante (vid. 3.2.2) un sistema sinecoldgico puede
concebirse como “anidado” en un paisaje dual organizado en cuanto a los compromisos
reciprocos de sus procesos; a la vez que organizado temporalmente en ritmos de ejecucion
funcional que establecen sus cronogramas de desarrollo sinecoldgico. Por ello es
necesario considerar la fenologia que define aquella topologia funcional, es decir, el

anidamiento de temporalidades de la organizacion sinecologica.

A menudo hablamos del tiempo de vida de una particula subatomica, del tiempo de
vida de un is6topo, de la duracion de la actividad catalitica de una proteina. Es comin

referirse, asi mismo, a la duracion de un imperio, o a los ciclos de vida de estrellas y
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planetas. No se mencionan aqui estas metaforas para preocuparnos de ellas en sus campos
de estudio, sino simplemente para dejar constancia de que existen principios aparentemente
universales que nos permiten describir a muchas entidades acordes con una ontologia de
procesos en la que cosas como particulas subatomicas, atomos, moléculas, imperios o
estrellas son cuasi- estadios de procesos ciclicos integrados de modo sinecoldgico siendo
el modo ejemplar y paradigmatico el ciclo vital de un organismo. Los organismos se
encuentran anidados en una comunidad de ritmos biologicos, geoldgicos y planetarios
coexistentes y reciprocos. En este sentido, segiin se van describiendo, los sistemas

sinecologicos son intrinsecamente fenologicos.

No podemos describir la reciprocidad de las interacciones funcionales en los sistemas
sinecoldgicos si no consideramos en primera instancia el movimiento por el cual estas
interacciones se vuelven reciprocas, dicho de otro modo, su evolucion o la descripcion
dindmica de procesos de estructuracion de la comunidad. La evolucion de un sistema
sinecologico consiste en su proceso de estructuracion. Los organismos en tanto que
sistemas sinecologicos estructuran la evolucion de si mismos y de otros organismos de su
comunidad biolégica —via construccion de nichos— (vid. Cap. 2 y Cap. 3). Estos procesos
no solamente pueden medirse en la escala evolutiva de la filogenia. La evolucién no
depende unicamente de mecanismos genéticos cuyo esquema de herencia impide a los
organismos participar en su propia evolucion. La estructuracion del sistema sinecologico
(su evolucion) puede y debe medirse en la escala ecoldgica donde el desarrollo, la etologia
v la cultura de los organismos tienen su contexto temporal de causaciones reciprocas en

el anidamiento sinecologico.

La filogenia es un aspecto de la estructura sinecoldgica, pero es necesario considerar,
ademas, la ontogenia y los habitos de los organismos (comportamientos individuales o
sociales). La representacion estandar de la teoria evolutiva puede modelar o explicar la
“supervivencia del organismo mas apto” (survival of the fittest), pero no puede con la
misma eficiencia modelar o explicar la “/legada de los mas aptos” (arrival of the fittest) al
escenario evolutivo (De Vries 1904; Gilbert 2008; Wagner 2014) ni, peor ain, modelar o
explicar la pervivencia y coexistencia de una comunidad de organismos una vez emergen
poseen ya el titulo de su aptitud. A lo largo y ancho de su desarrollo (la duracién de un
ciclo vital en relacion con ciclos vitales coexistentes) los organismos establecen acuerdos

simbidticos diferenciados en el tiempo que se estructuran y modifican activamente. En los
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holobiontes la transmision de bacterias intestinales beneficiosas, por ejemplo, representa
una contribucion importante de los comportamientos sociales (Koch & Schmid-Hempel
2011). En artropodos y vertebrados (Svorcova 2016) un componente fundamental de la
microbiota es heredado o adquirido ambientalmente por medio de habitos y
comportamientos parentales o sociales (Bright & Bulgheresi 2010). Ya sea mediante la
leche materna en mamiferos (Fernandez et al. 2013; Jost et al. 2013; Sakwinska et al.
2016), mediante contacto fisico intimo desde del nacimiento en la mayoria de los
vertebrados (Mackie et al. 1999; Gilbert 2014; Colombo et al. 2015; Baldo et al. 2015;
Nuriel-Ohayon ef al. 2016) o incluso, mediante la coprofagia tanto en mamiferos como en
insectos (Osawa et al. 1993; Kovacs et al. 2006; Brune & Dietrich 2015; Nipflin &
Schmid-Hempel 2016), los organismos proveen y adquieren microbiotas vertical u
horizontalmente (Ebert 2013). Los procesos de desarrollo ontogenético y los habitos
expresan y ocasionan la expresion de aspectos evolutivos relevantes que no se consideran
desde una perspectiva simplemente filogenética o herencia exclusivamente vertical. La
sucesion de los cuasi- estadios de desarrollo y los habitos que en ellos se ejecutan confieren
un canal de herencia, variacion y seleccion de relaciones simbioticas y fenologicas de
naturaleza distinta a la genética. Los ritmos bioldgicos son funciones del ecosistema que
se estructuran coordinadamente sobre la base de acuerdos y hébitos sinecologicos. Podria
recordarse en este sentido la nocion aristotélica de que “la frecuencia crea una naturaleza”

(Aristoteles1998: 11 452% 27-30).

Los ritmos de desarrollo y los hdbitos de los organismos contribuyen en el disefio del
paisaje funcional y temporal en el que cada uno de ellos evoluciona. Estos paisajes no son
ya una exterioridad prefigurada, sino el proceso de estructuracion de un sistema vivo, en
otros términos, el metaholobionte sinecoldgico. Aquello que llamamos entorno es también
un organismo sinecologico. “Dicen que el hdbito representa una segunda naturaleza.

¢ Quién puede saber si la naturaleza no es mas que un primer habito?*3

. Lo que durante gran
parte de la biologia evolutiva era considerado como el medio ambiente selectivo es una
comunidad de organismos vivos que se desarrollan y asi expresan habitos o etologias. El
nicho de un insecto polinizador no es una porcion indnime de medio ambiente, sino un
organismo: una planta cuya ontogenia y “comportamiento” coevoluciona junto con su

polinizador en medio de una matriz de microrganismos.

43 Blaise Pascal (cf. Margulis & Sagan 2010).
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Los procesos que constituyen el ciclo vital de un holobionte reflejan en cierta medida,
y de distintos modos, la estructuracion de los otros tantos ciclos vitales con los cuales el
holobionte coexiste. Pensemos en un holobionte con metamorfosis compleja. La
explicitacion de los compromisos simbioticos y fenologicos de una mariposa, por ejemplo,
permitirian entender su evolucion, a la vez que la participacion correspondiente de esta en
cada uno de sus simbiontes. En cada cuasi- estadio metamorfico del ciclo vital de la
mariposa los simbiontes establecen —con esta— distintos compromisos sinecoldgicos. Asi
por ejemplo, los ciclos de vida complejos se caracterizan por cambios de nicho en el
momento de la metamorfosis (Rowe & Ludwig 1991), si afladimos que en cada cambio de
nicho se produce construccion sinecologica hemos de ser capaces de describir y medir los
circuitos causales reciprocos en los nichos sucesivos de la mariposa. Cada cuasi- estadio
del desarrollo del holobionte es expresion de un nicho construido a nivel de toda la
comunidad. El movimiento evolutivo desde esta perspectiva reciproca, interdependiente y
procesual consiste en la estructuracion de relaciones simbidticas y fenologicas por medio
de la cual los organismos expresan, en cada caso, sus compromisos simbidticos y

fenologicos ya sea como nichos ecoldgicos o ciclos vitales.

Es importante tener una concepcion de la evolucion o del movimiento evolutivo
acorde con la representacion que tengamos de los procesos bioldgicos. En tanto que
produccion de linajes el movimiento evolutivo se representa como un cladograma; pero
comprendido como la produccién de simbiosis y fenologias el movimiento evolutivo se
representa como estructuracion sinecologica. La biologia se ocupa del movimiento de las
tendencias bioldgicas en su estado organico del modo que la fisica, en un sentido clasico,
lo hace del movimiento de las tendencias de la materia en su estado inerte perceptible. La
abstraccion que esta ultima llama gravedad, la primera llama evolucion. Quien estudia el
movimiento de los proyectiles o las oscilaciones de un péndulo, no pierde de vista la
generalidad del movimiento acelerado en campos gravitatorios. Puede representarse a este
como absoluto o relativo; como una fuerza o una propiedad geométrica y no obstante,
siempre se estard refiriendo a la coincidencia innegable entre el concepto de masa (o al de
energia) y el concepto de grave en la idea de movimiento fisico uniformemente acelerado
tal y como puede observarse en objetos cotidianos que “caen”. De modo analogo, quien
estudia los movimientos flagelares de Escherichia coli o la dindmica ecoldgica de una
poblacion de elefantes africanos, no ha de perder de vista la generalidad de estos

movimientos. «Todo lo que se constata como veraz para E. coli también debe ser cierto
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para los elefantes» (Claus 2004). Podra representar estos movimientos como gradientes
electroquimicos o como rutas migratorias definidas por influjos ambientales. Podra decir
que son rasgos adaptativos o neutrales y no obstante, siempre se estara refiriendo a la
coincidencia innegable entre el concepto de organismo y el concepto de evolucién en la
idea de movimiento bioldgico interactivo dado en el seno de una comunidad bioldgica. Este
movimiento no puede ser la “concrecion fuera de lugar” (Whitehead 1925) de una
estructura filogenética desprovista de un movimiento actual, sino que requiere de una
vision funcional de la biosfera en la que esta —en su estructuracion— actia “como una bomba
peristéaltica que impulsa el despliegue de la vida; nuevas especies entran en accion, otras
salen o se extinguen, habiendo podido evolucionar mientras ha durado su paso por el

escenario” (Margalef 1993:251).

Originalmente los términos evolucion (Lat. evolvere accidon y efecto de dar vueltas
hacia afuera) y desarrollo (Lat. dis- rotulus- are extender lo que estaba enrollado)
compartian significados. La Representacion sinecoldgica de la Teoria Evolutiva (RSTE)
busca hacer explicitos (Lat. explicare plegar hacia afuera) los acuerdos simbioticos y
fenoldgicos que se encuentran anidados en el metaholobionte sinecologico. Dicho de otro
modo, la RSTE busca desarrollar un programa de investigacion que permita reconocer las

causas reciprocas de la evolucion de los organismos en el desarrollo de sus comunidades.

Los procesos ontogenéticos, los cambios genéticos en las poblaciones, la
diversificacion de las especies, asi como la dindmica ecoldgica de las comunidades son
aspectos que han de considerarse conjuntamente atendiendo al desarrollo de procesos
anidados sinecologicamente. No es posible distinguir claramente entre procesos
desplegados a escalas de tiempo geoldgicas, ecoldgicas u ontogenéticas puesto que todas
ellas se manifiestan de modo anidado en la actividad ecoldgica de los organismos. La
definiciéon de estos procesos diferenciados y limitados a dos escalas de tiempo (la
filogenética y la ecoldgica) apunta a representar la diversificacion biologica por
ramificaciones aéreas tal como se indica en el drbol de la vida donde cada rama conquista
un espacio evolutivo y se diferencia de su rama hermana. Un panorama evolutivo mas
actual prefiere representar la diversificacion de los organismos no como el ramaje de un

arbol sino como las hifas* o “raices” de los hongos que se extienden por debajo de la tierra.

44 Las hifas son filamentos microscopicos que se reunen con otros filamentos para forma el cuerpo vegetativo
de los hongos, el micelio.
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Confluyendo unas con otras, las hifas (Gr. b1 red) se modifican reciprocamente durante
su crecimiento y conforman el micelio* de los hongos. Es oportuno figurarse la evolucion
como representada por el concepto del micelio de la vida. La reinterpretacion ecologica y
simbiotica de la evolucion ha propuesto también sustituir la imagen del arbol de la vida por
la del rizoma de la vida (Raoult 2010; Georgiades & Raoult 2012). Estas representaciones
de la evolucidon como anastomosis (Margulis 1991) o rizomas (Ramulu et al. 2012) son
mucho mas cercanas a la idea del anidamiento evolutivo que aqui se propone, con la
diferencia de que la idea del anidamiento sinecolégico destaca el proceso de la
participacion bioldgica o construccion de nicho (nido) a escala comunitaria en el nido de
la vida. La evolucion en tanto que estructuracion de las comunidades bioldgicas esta
promovida por la misma actividad de las comunidades bioldgicas, de ahi la relevancia de

una nocion reciproca de causalidad.

La distincion entre causas proximas y causas distales en evolucion (Mayr 1961;
Tinbergen 1963) o la distincidon entre historias y genes son modos de expresar esta
problematica fundamental en evolucion y ecologia. No es posible integrar ambos ejes
temporales si, por una parte, citamos la evolucion de los organismos como una trayectoria
de formas desplegada mediante la herencia de genes y constricciones filogenéticas y por
otra parte, citamos un espacio de probabilidades contextual o un espacio ecoldgico de
fases. Si nos figuramos esta dicotomia entre genes y ambiente no hay nada mas que decir
respecto a la integracion de la evolucion y la ecologia, pues ninglin aspecto no genético es
heredable; mientras que todo aspecto ambiental es contingente. Poco podemos hacer para
establecer una verdadera dialéctica entre ecologia y evolucidn si la herencia se concibe
como exclusivamente genética o causal y el entorno como algo externo exclusivamente

contextual o contingente.

Desde la perspectiva sinecoldgica que aqui se defiende, los genes no importan el
elemento causal exclusivo que traza “el camino marcado” de las genealogias. Los contextos
ambientales tampoco son “un cimulo azaroso de procesos difusos” que interactuan de
modo contingente y que, por lo tanto, deben mantenerse al margen de las secuencias
causales genealdgicas. Aqui se adopta una postura diferente. Por una parte, el pasado
historico —escrito en los genes— ha sido contextualizado y es también contextual; aporta

con un espacio de fases epigenético no determinado debido fundamentalmente a que los

4 Conjunto de hifas que conforman la parte vegetativa del hongo.
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genomas han dependido siempre de relaciones simbioticas profundas al constituir linajes
de holobiontes como plantas y animales. En este sentido también sus mecanismos de
expresion son contextuales. Por otra parte, desde la perspectiva sinecoldgica para la
evolucion y la ecologia, el contexto asociado a la estocasticidad ambiental es también
causal —en el sentido de que guarda cierta informacion que se transmite inalterablemente a
través de las generaciones y ciclos vitales de los organismos—. La herencia no consiste
exclusivamente en transmision de genes. Pueden heredarse factores causales y evolutivos
mediante comunicacidn o induccidn. Existen multiples aspectos ecologicos heredables que

envuelven a mas organismos que los antecesores genealodgicos (vid. 2.3.2).

Mas aln, si nos centramos en el aspecto fenologico de los sistemas sinecoldgicos
podemos apreciar que el contexto temporal es probablemente uno de los aspectos mas
estables que existe en el medio ambiente. La fenologia del sistema constituye una fuente
de informacion, a la vez que ofrece una d&mbito de constricciones evolutivas sumamente
importante que determinan el desarrollo y la actividad de los organismos. Los ciclos de los
dias, las noches, las estaciones y las mareas —entre otros— han persistido casi imperturbables
desde mucho antes de que la Tierra contuviera a las primeras formas de vida organizadas.
La vida ha estado siempre bajo el péndulo de los ciclos diarios y estacionarios, se ha
constituido como un anidamiento de ciclos vitales precisamente porque su crisol (el planeta
Tierra) ha sido un anidamiento de ciclos astrondmicos: la Luna orbitando nuestro planeta
y este —rotando sobre su propio eje— ha hecho lo propio alrededor del Sol durante los 4000
millones de afios en los que la vida existe. La rotacion terrestre, por ejemplo, ha constituido
un aspecto fundamental para la organizacion biologica de la materia. La vida en un planeta
cuyo periodo rotacional tarda 24 horas estd regida por ritmos circadianos, esto es, por
ritmos muy cercanos a una duraciéon de 24 horas. Todos los organismos desde las
cianobacterias hasta los corales y desde los humanos hasta los musgos tenemos procesos
similares de autorregulacion de nuestros ritmos de actividad biologica (Ouyang et al. 1998;

Woelfle et al. 2004).

Atender a estas constantes temporales (la duracion de los ciclos y el clima asociado)
nos permite considerar que ni el pasado evolutivo se manifiesta exclusivamente mediante
la herencia de informacion genética, ni el presente ecoldgico se manifiesta exclusivamente
como estocasticidad ambiental. El pasado evolutivo y el presente ecologico estdn siempre

operando en la actualidad del movimiento evolutivo que —segun se ha dicho— es la
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estructuracién de un sistema sinecoldgico: Hay memoria y persistencia evolutivamente
significativa en el entorno; hay actualidad y contingencia evolutivamente relevante en el

genoma.

Las causas proximas determinan tanto como las causas distales el desarrollo evolutivo
del sistema porque no existen mas que causas reciprocas “intermedias” (ni del todo
distales ni del todo proximas). Esto solo resulta ser evidente si en lugar de genes,
organismos, poblaciones y clados atendemos a los procesos sinecoldgicos. A la vez que, si
en lugar de una causalidad lineal, atendemos a un sentido de causalidad reciproca. Como
consecuencia constataremos que la actividad de los organismos regula y expresa el

desarrollo de la comunidad bioldgica que, a su vez, determina tal actividad.

La memoria genética es uno de los canales configuradores del sistema. Existen una
variedad de canales que comunican y configuran el paisaje ecoevolutivo. No solo lo
ambiental es estocdstico por mantenerse fuera del canal de la herencia genética. Los
aspectos ambientales son también estructuras que impone limites, coordinan y sincronizan
la evolucion de los organismos de modos concretos. La idea que solo un programa genético
puede tener tales propiedades no se corresponde con nuestros conocimientos actuales. El
canal genético no porta exclusivamente la memoria histérica del sistema ni aporta
exclusivamente el elemento de estabilidad y variacion en la reproduccion de los ciclos
vitales. Si fuese necesario un conjunto de genes, en cada caso, para coordinar los finamente
coordinados movimientos de enjambres de insectos eu- sociales, bandadas de estorninos,
bancos de sardinas u orfeones humanos; los genomas serian extremadamente grandes y
redundantes a distintos niveles (vid. 3.1.1). Del mismo modo que la formula: un gen, una
proteina resultd ser una generalizacion burda; la formula: un genotipo, un set de rasgos
adaptativos individuales resulta ser imprecisa. Los rasgos adaptativos de un holobionte se
producen por la coordinacion de multiples genomas. Las secuencias de los genomas
producen una multitud de conocimientos bioldgicos, en efecto, pero entre ellos el
entendimiento mas importante proviene de que esta perspectiva es “solo una parte de un
enfoque emergente basado en sistemas multiomicos*® (Toth & Zayed 2021:1) en

evolucion y construccidn reciproca de nichos.

46 Sistemas evolutivos complejos que implican interaccion de multiples niveles bioldgicos desde los niveles
de interaccién molecular hasta los niveles de interaccion sinecologica.
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Es debido a los contextos y a la interpretacion biologica de estos que mediante
acciones simples llevadas a cabo por cada organismo individual se consigue un grado tal
de coordinacion y la emergencia de funciones complejas. Es debido a la reciprocidad
funcional con nuestros simbiontes que los organismos llevamos a cabo tareas tan
sumamente complejas como espontaneas y ejercemos nuevos nichos ecoldgicos. El canal
genético porta también —inscrito en los genomas— la aleatoriedad de los acuerdos
comunitarios; el alto grado de interferencia de genomas virales y microbianos en
hospedadores eucariotas son evidencia de ello. El genoma nuclear eucariota consiste en un
mosaico de secuencias provenientes de organismos procariotas, arqueas y bacterias
ancestrales (Hasegawa et al. 1996; Kurland et al. 2003). Existe evidencia de que las
interacciones simbidticas entre eucariotas y bacterias son facilitadas por las transferencias
horizontales de genes (Nakabachi 2015:24) lo que sugiere un panorama complementario al
esquema por el cual las rutas evolutivas divergentes pueden resolverse trazando filogenias

conformes a un conjunto de marcadores genéticos*’ o rasgos morfologicos.

Sugiero que existe error conceptual por medio del cual la historia filogenética se halla
desarticulada del contexto sinecoldgico. Habiéndonos fiado de la magnifica idea
darwiniana del esquema genealdgico de la evolucion (el arbol de la vida); hemos intentado
imponerlo sobre una multiplicidad de hechos evolutivos. Habiendo olvidado que en la
evolucion de la vida el esquema es indistinguible del proceso de su configuracion, se ha
hipostasiado la estructura esquematica del proceso de estructuracion. Hemos aplicado la
abstraccion filogenética (el esquema genealdgico) como una herramienta en resolucion
para multiples tareas incluyendo la tarea de explicar y describir procesos sinecoldgicos.
Evidentemente no es lo mismo un esquema filogenético auto- organizado a lo largo de la
historia de la evolucion de la vida que la abstraccion esquematica sobre la cual organizamos
otro tipo de contenidos. Evidentemente, no es lo mismo el arbol —que crece y se configura
ampliando las dimensiones sinecoldgicas*®~ que la figura de un éarbol sustancial y
quiescente sobre la cual se ordenan contenidos diversos como genealogias o filogenias.
Este asunto no es trivial. La metafora arborescente o filogenética a condicionado nuestro
pensamiento del cambio evolutivo y del cambio ecoldgico, algo que ha dependido de

interpretar el esquema esencial de un arbol. Siendo estrictos, la forma de un arbol

47 Genes que permiten determinar aspectos de las relaciones filogenéticas entre grupos.
B Arbol, cimulo de riqueza / En ti se asiste al agigantamiento / Del tiempo y del espacio. Alabanza al drbol.
Miguel Hernandez.
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cualquiera no es una de las variantes de un unico arbol ancestral comun, la forma arborea
se ha producido convergentemente en al menos nueve grupos separados de plantas (Niklas

1997, Donoghue 2005, Stein et al. 2007 McGhee 2011).

Mientras la RETE es una representacion historica basada en evidencias genéticas o
morfoldgicas, la RSTE apunta a que el pasado y presente sinecologico coexisten como la
expresion actual de los acuerdos simbidtico-fenologicos. Por ello, en la representacion
sinecoldgica, las distinciones entre medio ambiente y organismo, asi como entre pasado
geologico y actualidad ecoldgica se difuminan. La polarizacion entre causas ultimas y
proximas; genes y contextos ambientales o historias de vida, pertenecen a la estructura de
un pensamiento estandarizado en evolucion debido a que no ha sido posible incorporar en
¢l los marcos conceptuales de disciplinas que por si mismas merecen refundar la biologia

evolutiva —al proponer alternativas a esta polarizacion—.

Estos marcos conceptuales alternativos son: 1) La ecologia de microrganismos; 2) la
simbiogénesis y teoria holobionte; 3) la construccion y herencia de nichos y 4) la fenologia.
Estas disciplinas especializadas por la ejecucion de sendas agendas de planteamientos
problematicos han impuesto lo que aqui se denominard, inspirado por la expresion utilizada
por McFall-Ngai ef al. (2013) y Bosch & Miller (2016), varios “imperativos” biologicos o
generalizaciones. Los imperativos van mas alld de las agendas planteadas durante la
consolidacion del darwinismo en la nueva sintesis en evolucion y las “desafian a actualizar

teorias fundamentales que alguna vez parecieron intocables™:

1.- Imperativo microbiolégico: Todos los habitats posibles de la Tierra estan
habitados por microrganismos.

2.- Imperativo holobionte: Todos los organismos multicelulares son holobiontes y
han evolucionado en funcidén de eventos simbiogenéticos y filo- simbioticos.

3.- Imperativo construccional: Todos los organismos construyen sus entornos

ecologicos

4 “Groundbreaking research on the universality and diversity of microorganisms is now challenging the life
sciences to upgrade fundamental theories that once seemed untouchable. To fully appreciate the change that
the field is now undergoing, one has to place the epochs and foundational principles of Darwin, Mendel, and
the modern synthesis in light of the current advances that are enabling a new vision for the central importance
of microbiology.” Bordenstein & Theis 2015:1
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4.- Imperativo fenologico: Todos los organismos disponen de un sentido de
temporalidad que les permite coordinar los momentos de su ciclo vital con los ciclos del

entorno y los ciclos vitales de sus coexistentes.

Y como sintesis de estos cuatro “imperativos” el Imperativo Sinecolégico: Todo

organismo es un estructura sinecoldgica, simbiotica y fenoldgica.

El valor aportado por estos imperativos a nuestro entendimiento de la vida recae
precisamente en que han permitido observar lo difuminados que se encuentran los limites
de los elementos que se seleccionan y evolucionan (organismos, poblaciones y linajes); asi
como los limites de los engranajes (seleccion, variacion y herencia) del dispositivo

evolutivo elaborado por la RETE.

Los aspectos sinecoldgicos, simbidticos y fenoldgicos que resumirian los imperativos
citados, no son incluidos en el marco representacional adaptacionista. La RETE se
configura un entendimiento cinético de la evolucion, a saber, la distribucion espacial de los
alelos en determinados momentos y para determinados rasgos morfogenéticos. Desde esta
perspectiva, los modelos biologicos coinciden con los modelos fisicos al modo de una
mecénica estadistica para modelizar el comportamiento de poblaciones de particulas. O
bien, una mecénica clasica de trayectorias evolutivas que se extienden en espacios ldgicos
de probabilidades. De este modo, la complejidad del panorama evolutivo se reduce a la
coexistencia de formas discretas, genomas y disefios (Dawkins1986; Dennett 1995; Ahouse
1998) que carecen por si mismos de la duracion y la persistencia de una estructura dindmica
constituida por procesos anidados en funciones y despliegues temporales reciprocos. La
investigacion estandarizada del movimiento evolutivo se orienta a una explicacion para la
produccion de rasgos morfogenéticos en escalas de tiempo geoldgico. Mientras que la
investigacion estandarizada en ecoldgica se ocupa de explicar —para un momento dado— la
distribucion de dichos rasgos en las poblaciones, con el objetivo de analizar su estructura

demografica y genética (Slatkin 1994).

Por el contrario, en esta tesis se defiende una representacién sinecoldgica de la
evolucion. Asumiendo la investigacion evolutiva desde esta nueva perspectiva, la
evolucion de los organismos nos remite a la busqueda de explicaciones posibles para el
movimiento evolutivo o “dindmica evolutiva” que se manifiesta en el proceso de

estructuracion funcional y temporal de las comunidades bioldgicas en el seno de las cuales
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se estructuran los mismos organismos. Tal dinamismo definido en términos de procesos
vivos y no como cosas inertes (Bailly & Longo 2011; Longo & Montévil 2012; Montévil

2020) ha de cumplir con al menos tres condiciones:

En primer lugar ha de resaltar la coexistencia de los organismos en un nivel de
organizacion comunitario (sinecologia). En segundo lugar ha de manifestar la coexistencia
de los organismos mediante la cooperacion funcional (simbiosis). En tercer lugar ha de
representar la interaccion de los organismos mediante ciclos de ejecucion sincronizados a
distintos niveles (fenologia). Sugiero que desde esta perspectiva de la evolucion es posible
dar cuenta de como los organismos construyen las estructuras simbioticas y fenologicas en

las que llevan acabo su medioambiente funcional, espacial y temporal.
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1.2.3 Teoria de la Construccion de Nichos y Fenologia

Los procesos de construccion de nichos sinecologicos (vid. Cap. 2) sobre los que
dirigiré mi estudio atienden a una escala de tiempo ecoevolutiva. Defino esta escala
temporal de acuerdo con la Teoria de Construccion de Nichos (TCN). Segun esta teoria los
organismos tienen la capacidad de modificar el entorno que experimentan (Odling-Smee
1988, 1996, 2003, 2013; Laland et al. 1996, 1999; Day et al. 2003). Las relaciones entre la
modificacion del entorno y las presiones de seleccion se desarrollan en la “superposicion
de las escalas de tiempo de la dinamica ecoldgica y la dinamica evolutiva™?. Es decir, TCN
se refiere a los procesos que se desarrollan en un dmbito sinecoldgico donde es posible
distinguir contextos ontogenéticos, etologicos y fenologicos. Aunque los procesos
ontogenéticos y etoldgicos han sido evolutivamente considerados desde una variedad de
perspectivas que los abordan con cierta independencia, la relacion entre evolucion y
fenologia no ha sido considerada con profundidad durante el desarrollo clasico de las

teorias evolutiva y ecoldgica.

Solo recientemente la fenologia se ha entendido como una ciencia que ademas de ser
descriptiva permite conceptos predictivos sobre la evolucion de las especies (Parmesan
2006). La fenologia (Morren 1849) consiste en el estudio de los patrones temporales
asociados a las secuencias del desarrollo de los organismos (Lowry 2013). La fenologia
intenta dar cuenta de la sincronizacioén que existe entre los procesos climaticos y los ciclos
de los seres vivos. El momento en que los eventos biologicos se dan en relacion con los
ritmos anuales y diarios es un aspecto importante del ciclo de vida de una especie y de
como esta interactia con otras especies y su entorno (Johansson et al. 2015). La multi-
especificidad de organismos en una escala global de interacciones y sincronizaciones con
los eventos climaticos son aspectos de la fenologia; una ciencia integrada con amplias
posibilidades tedricas para completar y reforzar el panorama de la teoria evolutiva actual

(Parmesan 2006; Johansson ef al. 2015).

0 “BEvolution thus entails networks of causation and feedback in which previously selected organisms drive
environmental changes, and organism-modified environments subsequently select for changes in organisms.
In recognizing developmental processes as evolutionary causes, this perspective is intellectually aligned with
other developments within evolutionary biology, including ‘developmental systems theory’, the active role
of behavior, developmental plasticity, ‘evo-devo’ and ‘eco-devo’, and is also central to the argument for an
extended evolutionary synthesis. It is also aligned with eco-evolutionary dynamics theory because feedbacks
between environmental modification and selection pressures may develop when the timescales of ecological
and evolutionary dynamics overlap.” Laland ef al. 2016:195
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Solo con el advenimiento y tratamiento adecuado de conceptos generales —como
simbiosis, plasticidad fenotipica y construccion y herencia de nicho— se ha podido entrever
la importancia que tienen los aspectos fenoldgicos en la evolucién de los organismos.
Algunos trabajos han explorado la construccion de nichos mediante la plasticidad
fenologica. Se ha propuesto que en el reino vegetal “la plasticidad y la fenologia del
desarrollo pueden ser procesos extremadamente efectivos de construccion de nichos” al
determinar “el entorno estacional al que se exponen las diferentes etapas de la vida de las
plantas™!. Estos estudios sugieren que la relacion entre los fenotipos y sus entornos —via
construccion de nicho— pueden influir en la dindmica de la adaptacion de ciertas especies
al modificar las relaciones pleiotrépicas®? a lo largo de el ciclo de vida de los organismos
estudiados (Donohue 2014), asi como causar expresion de novedades en el ciclo de vida.
Existe una relacion sugerente entre plasticidad fenotipica, construccion de nicho y la
produccion de variaciones fenologicas e innovaciones biologicas concernientes a los

cronogramas ontogenéticos, etologicos y fenologicos.

Sugiero que este tipo de construccion de nicho tiene consecuencias evolutivas que son
claramente diferenciables de las consecuencias morfogenéticas y demas modificaciones
ambientales. La construccion de nichos importa la posibilidad de modificar el paisaje
temporal en el que la evolucion actiia. La duracién y la sucesion de los estadios
ontogenéticos influyen en el ritmo de la construccidon de los nichos. En cierto sentido, los

ciclos de los organismos actian como “zeitbers”?

o sincronizadores de los relojes
endogenos de otros organismos coexistentes. Asi como la radiacion luminosa en los ciclos
de los dias y las noches, el clima estacional o el ciclo de las mareas; los ciclos biologicos
en la comunidad contribuyen al disefio fenoldgico del ecosistema. Los ciclos biologicos se
ven influidos multi- dimensionalmente por factores bioldgicamente producidos que

acompasan la ontogenia y la etologia de todos los organismos existentes.

Cada vez resulta mas evidente el papel fundamental de las simbiosis del desarrollo y

la plasticidad fenologica. Ambos procesos se pueden entender desde una perspectiva

5l “Developmental responses in phenology, moreover, effectively determine the seasonal environment to
which different life stages are exposed. This review gives some examples of niche construction in plants
drawn from our own work and discusses how interactions among niche-constructing traits can alter ecological
and evolutionary dynamics.” Donohue 2005:83-84

52 Multiples efectos fenotipicos causados por la accién de un solo gen.

33 Término en lengua alemana que en espafiol puede traducirse como “dador de ritmo” o sincronizador, al
hacer referencia a cualquier sefial ambiental externa al ritmo enddgeno, por la cual —este ultimo— se sincroniza
con los ritmos ambientales.
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fenologica y cronobiologica como manifestaciones simbidticas por las cuales los ritmos de
un hospedador —en una amplia variedad de contextos— modifican la duracion y el nimero

de estadios de desarrollo de los hospedadores (y viceversa cf. Lee et al. 2019).

Segun la propuesta que aqui se desarrolla, las comunidades bioldgicas persisten en un
anidamiento funcional ecoldgico. Este anidamiento o nido funcional es dindmico y facilita
los rumbos evolutivos de la comunidad biologica. No se hace aqui distincion fundamental
entre medio ambiente y organismos. El medio ambiente —durante el desarrollo de la idea
moderna de evolucién— se ha comprendido mediante un dualismo que polariza la distancia
entre este y los organismos. El medio ambiente es un conjunto de organismos (virus,
bacterias, arqueas, eucariotas unicelulares y pluricelulares como hongos, plantas,
animales, etc.), en una matriz microbiologica que modifica metabolicamente la litosfera,
la hidrosfera y la atmosfera. Queda sobreentendido, desde esta perspectiva, la pertinencia
de atender hacia los asuntos ecoevolutivos con la ayuda de ciencias ambientales y
climatoldgicas; especificamente con el apoyo que ofrece la fenologia para tratar
explicativamente los acuerdos de interdependencia temporal que establecen los miembros

del consorcio sinecologico.

54



1.2.4 Ritmos bioldgicos y produccion de estructuras fenologicas

Los conceptos de holobionte y “metaholobionte” precisan de nuevos criterios para
comprender la identidad, la individualidad, 1a persistencia y la semejanza de niveles de
expresion sinecologica distintos de las unidades biolégicas homologables con las que
opera la representacion estandar de la evolucidon. Entre estos niveles de expresion
sinecologica, distintos de partes morfoldgicas y partes gendomicas —y de ningun modo
reductibles a ellas— se encuentran procesos sinecolégicos como relaciones simbioticas y
los ritmos bioldgicos. Los ritmos biologicos son definidos aqui como patrones temporales
ciclicos de interaccion simbidtica que persisten con cierta estabilidad en distintas escalas
de tiempo o contextos de duracion de procesos (etologicos, ontogenéticos, ecologicos,
etc.). Los ritmos bioldgicos tienen cuatro caracteristicas fundamentales: a) son ubicuos; b)
expresan pautas de desarrollo en distintos contextos de duracion que involucran las
actividades sinecologicas; c) facilitan la coexistencia y la interdependencia funcional del
consorcio evolutivo holobionte o metaholobionte; d) se construyen sinecoldgicamente

como nichos temporales o fenologicos.

Los ritmos bioldgicos estan presentes en la totalidad de los procesos y eventos
naturales. Estan definidos por ritmos externos, a la vez que por ciclos biologicos y
ecoldgicos. En consecuencia, los ritmos biologicos dan lugar a una concurrencia de
procesos con periodos que se pueden detectar dentro de un rango de frecuencias que va
desde un ciclo por segundo —como sucede en ciertos comportamientos animales— hasta un
ciclo por cada 10.5, 21 o0 200 afios —como sucede con ciclos biologicos dependientes de la
actividad solar— (Cornélissen et al. 1999; Raspopov et al. 2008). Por lo cual, es necesario
definir los niveles de organizacidn bioldgica de recurrencia de dichos eventos, asi como
los periodos bio- geo- climaticos de variacion. Principalmente se refiere aqui a los ritmos
bioldgicos que implican procesos de desarrollo y comportamientos reciprocos entre los
miembros de una comunidad bioldgica a escalas fenologicas. Los periodos de variacion (la
medida de la frecuencia de dichos ritmos en relacion con el “Tiempo” ecoldgico), asi
mismo, determinard ambitos de temporalidad infradiana, circadiana, circalunar, o
estacional. Podrian definirse escalas mayores de duracion y recurrencia bioldgica cuando
ampliamos el ciclo de variacion bio- geo- climatico. Por ejemplo, los ciclos de actividad
del sol asociados con cambios en la estructura de su campo magnético (ciclos de Schwabe)

tienen un impacto significativo en el clima y la vida terrestre (Brown 1976; Verschuren et
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al. 2000; Hodell et al. 2001; Cornelissen et al. 2011). Estos ciclos circadecanales (10-11
afios) y semicircadecanales (5-6 afios) correlacionan con el ritmo en las fluctuaciones de
poblaciones de animales y plantas (Elton 1924; Sinclair et al. 1993; Krebs et al. 2001,
Klvana et al. 2004), asi como con una incidencia de fisiopatologias humanas (Halberg et
al. 2000; Davis 2006; Hrushesky ef al. 2011) y pandemias (Hayes 2010). La radiacion solar
per se tiene efectos conductuales, endocrinologicos, inmunologicos, fisiologicos (Lowell
et al. 2008; Hrushesky et al. 2011). La radiacidon solar tiene, ademads, efectos sinecologicos
en los seres vivos capaces de determinar las relaciones simbioticas y fenoldgicas en el
holobionte, el metaholobionte sinecoldgico y el ecosistema. De modo que variaciones en

la exposicion solar son evolutiva y sinecoldgicamente fundamentales.

Los ritmos bioldgicos no son cosas o partes extensas de cosas, sino manifestaciones
recursivas de “procesos estabilizados” (cf- Dupré & Nicholson 2018), pautas temporales
de ejecucion sinecoldgica. Podemos también definir los ritmos biolégicos como
“precipitados” (Simons 2018:55) temporales de procesos funcionalmente reciprocos que
contribuyen a la persistencia y la coherencia simbidtica de la comunidad bioldgica o
metaholobionte. Los ritmos bioldgicos son una expresion de la coexistencia de los
organismos y por lo tanto, una manifestacion ubicua de la “organizacion temporal
biolégica” (Bailly et al. 2011:3). Los ritmos bioldgicos son el resultado de presiones
evolutivas combinadas (Hut & Beersma 2011) que seleccionan rasgos dependientes de
multiples genomas asociados (Bordenstein & Theis 2015) y no simplemente rasgos
individuales. Se trata de rasgos del sistema comunitario sinérgicos y organizativos
(Sukhoverkhov & Gontier 2021). La coexistencia e interdependencia funcional —y no la
segregacion espacial— es la condicion necesaria para la produccion de ritmos biologicos,
asi como para la produccion de otro tipo de caracteristicas sinecoldgicas incluidas las

novedades funcionales.

Los ritmos no se encuentran “anclados” genéticamente (Halberg et al. 1995), sino que
se estructuran sinecoldgicamente como nichos fenologicos construidos que son modelados
por fendmenos helio- geofisicos, pero ademds, por otros ciclos vitales. Los ritmos
bioldgicos se establecen como pautas de interaccion simbidtica en momentos o segmentos
de procesos bioldgicos coexistentes y refieren a un nicho de tipo temporal o nicho
fenologico (vid. Cap. 3). Los ciclos de polinizacion, fructificacion, germinacion de las

semillas y crecimiento de las plantulas, por ejemplo, siguen ritmos marcadamente
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estacionales en los que cada momento de la planta en desarrollo coincide con momentos
especificos de los organismos que dependen de tales plantas y que, por lo tanto, expresan
reciprocamente, junto a ellas, un nicho ecoldgico. Las relaciones fenoldgicas expresan,
mediante ritmos biologicos, los acuerdos ecoldgicos del sistema. La dindmica por la cual
los ritmos biologicos se estructuran en el seno de sus comunidades con resultados
evolutivos que dependen de la actividad de los organismos se entiende aqui como

construccion de nicho temporal.

En términos generales, los resultados evolutivos de la dinamica de produccion de
ritmos biologicos, esto es, la ejecucion de los nichos temporales puede tener efecto sobre
la produccion de nuevos rasgos fenotipicos fenologicos que afectan a la evolutivilidad del
sistema. La produccion y ejecucion de los nichos temporales afecta a la evolucion del
proceso de estructuracion de comunidades biologicas. Los factores que afectan la
capacidad de evolucion y el mecanismo para la evolucion de esta misma “capacidad de
evolucion” (evolutivilidad) son poco conocidos (Pigliucci 2008), pero resulta util suponer
que estan relacionados, al menos en parte, con aspectos simbidticos y fenoldgicos de la

construccion de nichos.

La plasticidad fenotipica, por ejemplo, influye en la composicion genética y la
dindmica de poblaciones vegetales (Nicotra et al. 2010) y animales (Hoffmann & Schiffer
1998) y es por si misma un rasgo en evolucion constante (Lande 2009; Nussey et al. 2005;
Bradshaw 2006; De Kort et al. 2016). Mediante plasticidad fenotipica los organismos
generan rapidamente fenotipos que se adaptan de mejor modo ante perturbaciones
ambientales dramaticas. Estos fenotipos pueden ser seleccionados adaptativamente
(Waddington 1953; West-Eberhard 2003; Lande 2009; Levis & Pfennig 2016). Ahora bien,
si estos “fenotipos flexibles” (Piersma & Van Gils 2011) expresan variaciones en los ritmos
de acoplamiento y diferenciacion temporal en los que se expresan acuerdos comunitarios;
entonces tenemos variaciones fenologicas. Desde la perspectiva sinecologica de la
construccion de nichos temporales (fenoldgicos) es necesario en primer lugar, que estas
variaciones ritmicas afecten a toda la comunidad y en segundo lugar, que no sean
variaciones pasivas, sino construcciones activas de nicho (vid. Cap. 2). La construccion de
nichos fenoldgicos —o ritmos bioldgicos— puede entenderse como un caso especial de
plasticidad fenotipica de rasgos fenologicos inscritos dentro de la construccion de nichos a

escala sinecologica (vid. Cap. 3).
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Los nichos se producen en medio de la evolucion de las poblaciones mientras
condicionan la evolucién de estas. Son causa, a la vez que consecuencia, de la
estructuracion sinecologica. Cuantas mas especies surgen mas nichos ecologicos emergen
“exponencialmente o distribuidos por ley de potencias™ (Gatti et al. 2020) y asi mismo,
mas aspectos simbidticos emergen asociados a pautas temporales de desarrollo. Los nichos
son una contribucién de toda una comunidad y se construyen mediante modificacion
biologica de aspectos dindmicos como la sincronizacion en el desarrollo de las redes

acopladas de interaccion simbiotica.

El espacio impone un limite a la propagacion de los organismos. Los recursos, asi
mismo, estdn dados como una condicidn limitante. El espacio se optimiza, pero no se
produce. Los recursos se usan y aunque se recambian por mecanismos biologicos, la tasa
de recambio impone un limite inexorable para la coexistencia de los organismos. En la
representacion sinecologica de la evolucion el tiempo —en clara diferencia del espacio y los
recursos— se produce. Los organismos son capaces de modificar sus cronogramas de
desarrollo y etologicos, al hacerlo modifican las presiones de seleccion que afectan a todos
sus coexistentes entregando un nuevo material para la seleccion natural. Las relaciones
temporales se modifican bioldgicamente por la accion de los organismos en el tejido
funcional de las relaciones sinecoldgicas del ecosistema propiciando asi cambios
evolutivos. La evolucion es productiva, efectivamente, pero ademas de formas variables y
variaciones genéticas especificas produce ritmos variables en la ejecucion funcional
simbidtica del sistema. La evolucion no simplemente produce cantantes, sino ademas
canciones (Doolittle & Inkpen 2018). La evolucion adaptativa produce —via construccion
de nichos— en el nivel del metaholobionte sinecoldgico ritmos diferenciales para el

desempefio ecologico.

Genes, rasgos morfogenéticos, genomas, poblaciones o clados son ciertamente un tipo
de produccion evolutiva, pero a nivel sinecoldgico encontramos que muchos rasgos no se
hallan determinados enteramente por la adaptacion individual a un medio selectivo. Desde
que los organismo son holobiontes muchos rasgos son la expresion de acuerdos simbidticos
y declaran una cooperacion, un coordinacion y una sincronizacion multiple. Este es un
aspecto de la variacién bioldgica que permanece subestimado. Cuando se caracterizan
rasgos fenotipicos estandar se asumen pautas temporales de desarrollo y etologia, pero

estas, no se consideran sinecoldgicamente, sino a nivel de organismo y poblaciones. Las
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instancias o variables de un rasgo son, asi mismo, aspectos morfo- espaciales sin mayor

importancia temporal a nivel del ecosistema.

Los cambios recurrentes de forma y tamafio que los organismos experimentan en
respuesta a cambios estacionales sean estos ocasionados por el ambiente (polifenismo) o
determinados por el genotipo (ciclomorfosis), no solamente afectan a la aptitud de los
individuos. La aptitud de todo el sistema holobionte es afectada directa o indirectamente
mediante la expresion variable de un caracter visible. Si apreciamos a los organismos como
estructuras simbidticas y fenologicas es de suponer que las modificaciones de rasgos
conspicuos como forma, tamafio o color son consecuencia, a la vez que causa, de un ajuste
estacional integral en los distintos niveles de organizacion sinecoldgica. Los niveles de
organizacion afectados comprenden a los simbiontes del organismo en cuestion, los
microrganismos del entorno y los deméas miembros de la comunidad biologica. El estrés
ambiental que ocasionan estos ajustes estacionales puede —a nivel del holobionte— verse

afectado por la presencia de simbiontes microbianos.

Los pulgones (Orden Hemiptera), por ejemplo, llevan simbiontes que brindan
proteccion contra enemigos naturales y el estrés inducido por temperaturas elevadas (Reyes
et al. 2019). Los pulgones expresan plasticidad fenotipica al poder producir descendencia
alada (“morfo” o forma alternativa a las descendencia sin alas), en respuesta a la presencia
de depredadores y esta capacidad es mediada por simbiontes secundarios, asi como por las
plantas hospedadoras. Cambios morfoldgicos estan asociados a cambios en las tasas de
fecundidad puesto que el mantenimiento de las alas puede demandar compensaciones en
la fecundidad y el mantenimiento de los simbiontes. La variacion genética y la plasticidad
fenotipica a menudo resaltan una nocion morfologica de rasgo adaptativo. Es necesario,
ademas, resaltar el aspecto temporal de la variacidon bioldgica y la capacidad de modificar
fenologias o cronogramas de ejecucion bioldgica, sin que la capacidad esté limitada por la
variacion y la herencia genética. La produccion de estructuras simbioticas y estructuras de
tiempo en el ecosistema son fundamentales. Desde la perspectiva sinecoldgica la variacion
de rasgos morfoldgicos es menos relevante para definir la estructura del metaholobionte si
antes no se consideran las variaciones ritmicas por las cuales los acuerdos funcionales se
expresan. Este modo convencional de atender a los procesos biologicos guarda relacion

con el modo morfolédgico y filogenético de clasificar los organismos mediante el uso de
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homologias. Charles Darwin (1878) escribio en el Ultimo capitulo del Origen de las

Especies:

“Nuestras clasificaciones llegaran a ser, hasta donde ello sea posible, genealogias; y

entonces revelaran verdaderamente lo que podriamos llamar el plan de la creacion”.

Desde una perspectiva sinecologica resultan utiles otros modos de diferenciar a los
organismos, a fin de definir su persistencia en el contexto sinecologico. No se trazan rutas
o vectores evolutivos divergentes, sino que, en complementariedad a esta tarea
estandarizada en biologia evolutiva, se describen los circuitos de interrelacion que en cada
momento estdn definiendo el paisaje sinecologico y modificando con ello el paisaje
adaptativo. Gilbert White (1784), por ejemplo, utiliz6 por vez primera un criterio no visual
cuando separd dos especies de aves sobre la base de sus cantos (Haldane 1967). Es
necesario considerar la importancia de estos criterios de clasificacion aunque no sea para
sustituir nuestros modos de clasificacion, sino para entender las proporciones y los

multiples tipos de diversidad bioldgica no solo medible en términos de especies.

Las variaciones de la estructura temporal de la comunidad de organismos ofrecen un
nuevo material para la seleccion. Este material no se encuentra alli disponible
exclusivamente como variabilidad genética, los organismos producen con sus actividades
variabilidad en el ritmo de ejecucion y desarrollo de los procesos sinecoldgicos. Esta
variabilidad producida afecta al paisaje adaptativo y estd ejecutada en funcion de mantener
la estructura sinecoldgica en la que los organismos evolucionan. Los ritmos diarios y
estacionales son una fuerte presion de seleccion. Los organismos mejor sincronizados
producirdn mas descendencia en el curso del tiempo. Por las mismas razones, los ritmos
biologicos de un conjunto de especies funcional y reciprocamente dependientes
(simbiontes) sirven como presiones de seleccion para el consorcio evolutivo. Los
organismos no pueden intervenir en el periodo de los dias y las estaciones, pero pueden
intervenir —mediante plasticidad fenoldgica— en su propio desarrollo y evolucion, asi como
en el desarrollo y evolucion de sus coexistentes ecoldgicos. La Representacion
Sinecologica de la Teoria Evolutiva (RSTE) nos permite entender la estructuracion de las
comunidades bioldgicas como procesos anidados que implican a no solamente genomas y

metagenomas. La RSTE nos permite definir estructuras del tiempo como cronomas y
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metacronomas®, las cuales nos permitirian entender las construcciones comunitarias de
los nichos fenoldgicos. Como consecuencia, algunas funciones bioldgicas ejecutadas en un
rango de estados posibles se diferencian —en grado maximo— produciendo nuevos nichos
temporales. Al permitir la coexistencia de los organismos, los nichos temporales abren
nuevas posibilidades funcionales. Variaciones en los ritmos de ejecucion funcional se
suman a variaciones genéticas de rasgos adaptativos y producen nuevos nichos temporales
mediante construccion de nicho. Los nichos temporales permiten nuevas coexistencias y

abren nuevos nichos ecologicos que posibilitan la evolucion por una via adaptativa

La produccion de los nichos (asociaciones simbioticas y ciclos biologicos) se
manifiesta como una actividad metabolica de la comunidad bioldgica. Los nichos son bio-
producidos como parte del metabolismo del metaholobionte sinecologico (vid. 3.1.4). La
teoria de la construccion de nichos (en su sentido estandar), por si misma ya va demasiado
lejos al admitir este hecho evolutivo, pues estaria efectivamente incorporando una nueva
dimension en la causalidad evolutiva cuyas consecuencias alcanzan a la totalidad de la
comunidad bioldgica y que son irrelevantes en términos adaptativos (vid. 2.1.2). Debido a
algunos planteamientos especificos (Archetti 2015), la construccion de nichos carece de
una dimension sinecologica soélida. Sin esta dimension es imposible prever las
consecuencias simbioticas y fenoldgicas de las actividades de construccion de nichos.
Limitada por los ejes del espacio y los recursos, la complejidad y la heterogeneidad de las
coexistencias bioldgicas solo puede incrementarse de modo estable mediante la produccion
de ritmos en el eje del tiempo. Aunque los nichos temporales facilitan la segregacion entre
especies coexistentes no deben entenderse como un mecanismo de exclusion competitiva.
Los nichos temporales deben entenderse como manifestacion de una funcion del sistema
sinecoldgico que lo mantiene, a la vez que lo amplia, en su espacio de posibilidades —o
espacio evolutivo de fases— para producir nuevos acuerdos funcionales y fenoldgicos.
Desde esta perspectiva sinecologica el concepto de holobionte y metaholobionte es
fundamental pues ambos llevan implicita la condicion de posibilidad de la coexistencia
orgéanica de la comunidad biologica que lo produce. La construccion de los nichos es una
labor comunitaria posible mediante la produccion de nichos temporales que faciliten la

integracion funcional del holobionte, mediante la coexistencia.

4 Se acufia aqui este término (vid. Glosario).
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Los ritmos biologicos son manifestaciones integrales de la ejecucion funcional de los
ecosistemas a través de los cuales podemos comprender la estructura temporal del paisaje
evolutivo. Una ontologia de procesos en lugar de una ontologia de sustancias o eventos. A
la vez que una perspectiva sinérgica, en lugar de un dualismo entre medioambiente y
organismos, son los elementos fundamentales que compondran una nueva perspectiva de
la evolucion que demanda entender la coexistencia de la comunidad bioldgica de acuerdo
con variaciones periodicas. En atencion a esta agenda es posible caracterizar la recurrencia
ciclica de patrones temporales en contextos fisioldgicos, del desarrollo, etologicos y
fenoldgicos, asi como entender la produccion de estos mediante una Hipdtesis de la
Construccion de Nichos Temporales dentro de la estructura del Metaholobionte

sinecoldgico.
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1.3 Metaholobionte Sinecologico

Aqui se definird al metaholobionte sinecologico como unidad de analisis para el
estudio de la dinamica ecoevolutiva. Segun la propuesta de una Representacion
Sinecologica de la Teoria Evolutiva (RSTE) esta unidad de andlisis es un sistema
sinecologico que comprende una comunidad de holobiontes y la matriz microbiana que
vincula reciprocamente a la totalidad de sus elementos. La adopcion del metaholobionte
sinecoldgico como unidad de estudio es relevante para definir las propiedades ecoldgicas
y evolutivas que se extienden en el ambito espacial y temporal de las comunidades
bioldgicas mediante la produccion de funciones reciprocas y ritmicas. El estudio de muchas
de estas propiedades permitiria entender la dindmica de multiples niveles de organizacion
coexistentes en un anidamiento simbidtico y fenolodgico que se modifican mediante la
ejecucion de actividades biologicas de construccion de nichos. Se considera aqui que un
obstaculo que impide la adecuada incorporacion de disciplinas sinecoldgicas y de marcos
conceptuales alternativos a la perspectiva estandar de evolucidon y ecologia es su
concepcion de unidad de seleccion. Para una parte de la biologia evolutiva las unidades de
seleccion son los genes y la expresion de estos en los organismos individuales posibilitados
a la perpetuacion genética tras- generacional. Aun cuando hay un consenso actual de que
existen distintos niveles sobre los que actua la seleccion natural, metodoldgicamente, la
constatacion y cuantificacion de esta es paradigmadtica en rasgos fenotipicos como la
variacion genética en el alelo de una proteina o la variacion morfologica de un 6rgano
seleccionados ante un factor determinado. Se trate de un andlisis eco- morfolégico,
genético- poblacional o de un andlisis filogenético, las relaciones entre rasgos y factores
determinan un nivel evolutivo desligado de su nivel ecologico. Las actividades de los
organismos tienen a ser invisibles para la seleccion natural. El panorama puede constatarse
como poblaciones y clados desligados de las comunidades debido a la eleccion de las
unidades de seleccion e individualidad adoptadas en el andlisis. Se han descrito antes (vid.
1.1.3; 1.1.4) los rasgos particulares de la sinecologia en relacion con las representaciones
estandar en evolucién y ecologia. Aqui definiré a la sinecologia sobre la base de la

estructura sinecoldgica que estudia.

Para ello, en primer lugar (vid. 1.3.1) propondré un marco o representacion de la
individualidad biologica: la Representacion Ecologico-Evolutiva de la Individualidad

Sinecologica (REEIS). Haciendo uso de las exigencias conceptuales de los cuatro marcos
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teoricos anteriormente sefialados (vid. 1.2) sugeriré entender la individualidad de los
comunidades bioldgicas, no ya como un nivel de organizacion y variabilidad biologica que
se brinda a la seleccidn natural, sino como un aspecto constitutivo de la propia organizacion
bioldgica. Existe una individualidad holobiontica que se expresa en los organismos con
rasgos similares a como esta se expresa en las comunidades y de modo semejante, a como

la individualidad holobiontica se expresa en las comunidades de comunidades.

Sefialaré que ante el debate acerca de cudl es el nivel de organizacion prioritario de
seleccidn es necesario asumir una actitud pluralista y plantear el asunto en los niveles de
construccidon de nichos, pues estos se estructuran sinecoldogicamente tanto en los
holobiontes como en las comunidades de holobiontes. En segundo lugar (vid. 1.3.2)
definiré un nuevo concepto sinecologico que se aplica a esta representacion de la
individualidad bioldgica: el concepto de holobiocenosis. Un modo de entender los niveles
de organizacion bioldgica —desde la perspectiva sinecoldgica— nos obliga a modificar el
concepto tradicional de comunidad biolégica o biocenosis, pues en este, alin persisten
bordes taxativos que definen por oposicién a la comunidad y a su entorno. Del mismo
modo, en la evolucion de los organismos el concepto tradicional de comunidad biologica
define por oposicion al medio ambiente interno y al medio ambiente externo. Una vez
atendidos estos asuntos sobre la individualidad sinecologica definiré en tercer lugar (vid.
1.3.3) a las comunidades biologicas como sistemas sinecoldgicos y unidades de analisis
ecoldgico evolutivo. Propondré que las comunidades biolodgicas estan organizadas como
Metaholobiontes sinecoldgicos. Adicionalmente y en cuarto lugar (vid. 1.3.4) definiré la
estructura jerarquica del sistema sinecologico sefialando aspectos recursivos y dindmicos.
Sugiriendo una metafora topologica puntualizaré que el metaholobionte es un &mbito para
la individualidad sinecoldgica y la causalidad reciproca en evolucion y ecologia que nos
permite emprender nuestro estudio sinecologico de la construccion de nichos comunitarios

de tipo fenologico.
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1.3.1 Individualidad, continuidad y persistencia sinecologica

El marco conceptual para la individualidad bioldgica propuesta por la perspectiva
estandar de la evolucion ha generado valiosos aportes para interpretar las relaciones
estructurales de los ecosistemas a partir de procesos filogenéticos y procesos genético-
poblacionales. La nocién de individualidad bioldgica —en tanto que organismo (nivel de
seleccion) y poblacion (nivel de evolucion)— ha permitido definir la estructura de las
especies conformadas por poblaciones naturales y compuestas por organismos
individuales. No obstante, esta nocion de individualidad biologica no se presta a atender la
evolucion y ecologia de funciones reciprocas y de ritmos de interaccidon simbidtica en
holobiontes y comunidades biologicamente constituidas, como por ejemplo, selvas
tropicales o corales. Los aspectos adaptativos que estructuran las poblaciones naturales
parecen desconectados de las actividades biologicas que modifican el medio y condicionan
la adaptacion de los organismos (Uller & Helanterd 2019). Los conceptos estandar de
individuos darwinianos, poblaciones mendelianas y especies mayrianas han limitado el
planteamiento de los problemas evolutivos en términos de unidades ecoldgicas de
evolucion. Estas nociones de individualidad bioldgica no han dado lugar a la presentacion

de preguntas sobre unidades evolutivas de cambio ecologico:

(Cuales son las unidades bioldgicas que constituyen los ecosistemas y en virtud de las

cuales la seleccion natural promueve la diversidad tanto de organismos como de entornos?

(Cuales son las unidades evolutivas que constituyen el paisaje adaptativo de los
ecosistemas en las que los holobiontes y las comunidades de holobiontes seran

seleccionadas?

En conformidad a las constricciones filogenéticas y geograficas de los organismos, los
flujos de energia distribuyen las poblaciones naturales y estructuran las comunidades
bioldgicas, pero ;cudl es la contribucion de las comunidades y poblaciones naturales en la
distribucion y la capacidad de las actividades bioldgicas para seleccionar y modificar las
condiciones de ambientes bioldgicos mediante el metabolismo, el comportamiento y ritmos

de interaccion simbiotica y fenoldgica?

La formulacion de estas preguntas es posible gracias a marcos conceptuales

innovadores que han revelado imperativos evolutivos y ecologicos (vid. 1.2.2) con los
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cuales se ha modificado nuestro entendimiento sobre la individualidad biologica y la
causalidad evolutiva: /) ecologia microbiana, 2) simbiosis, simbiogénesis y teoria

holobionte, 3) construccion y herencia de nichos, 4) fenologia (vid. Tabla A).

Estas conceptualizaciones han expandido la agenda ecologica de la evolucion y las
nuevas preguntas planteadas —con relacion al adaptacionismo— dibujan un nuevo modelo
para la individualidad biologica, filosofica y evolutivamente significativa (Gilbert &

Tauber 2016) mediante el cual podremos atender a una pluralidad de causas en evolucion.

En primer lugar la ecologia microbiana ha propuesto que las comunidades de
microrganismos participan activamente en los ciclos biogeoquimicos de los elementos. Las
comunidades de microrganismos convierten los materiales del entorno en nutrientes o
elementos biodisponibles. Los microorganismos operan sobre los restos de los organismos
y facilitan la incorporacién de los elementos organicos en los ciclos geoquimicos. Las
interacciones entre plantas, animales y biomas —como el suelo, las masas de agua y la
atmosfera— estdn mediadas por comunidades de microrganismos que facilitan la
organizacion de los ecosistemas. La existencia de plantas y animales solo es posible en la
medida que los microrganismos dinamicen los ciclos de los elementos que organismos
pluricelulares requieren del medio para poder realizar sus funciones bioldgicas. Desde una
perspectiva sinecoldgica las comunidades de microrganismos constituyen una interfaz
entre los elementos abidticos y las “estrategias de desarrollo de los ecosistemas” (Loreau

1998; Odum 2014; Fath et al. 2004; Ludovisi et al. 2005).

En segundo lugar la simbiogénesis y la teoria holobionte han promovido un cambio
radical e inevitable para la nocion de individuos biologicos y unidades de seleccion. La
simbiogénesis ha propuesto que el aumento de la complejidad bioldgica es un asunto que
concierne, en gran medida, a las relaciones simbidticas. Los mas hitos relevantes para la
evolucion de la vida —el origen de células eucariotas y el origen de la organizacion
pluricelular— han sido posibles mediante el establecimiento de profundas relaciones
simbioticas. Estas relaciones han sido tanto endo- simbidticas (en el caso de las células
eucariotas) como exo- simbidticas o mixtas (en el caso de los organismos pluricelulares).
La simbiosis se postula como una fuente de innovacién evolutiva ubicua en todos los
organismos (Margulis & Fester 1991) proporcionando rasgos evolutivos reciprocos entre
el hospedador y su simbionte. Tanto las plantas y animales como la totalidad de cada una

de sus células son el producto evolutivo de relaciones simbidticas establecidas a lo largo
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de la historia evolutiva. A partir de la universalidad de las relaciones simbidticas y la
importancia crucial de los microrganismos para constituir y propiciar otros niveles de
organizacion; la teoria holobionte ha propuesto que todo organismo multicelular —toda
planta o animal- es en realidad una comunidad bioldgica. Todos los organismos
multicelulares son un ensamblaje de comunidades de microrganismos (microbiota) que
interactuan simbidticamente con las células y tejidos de su hospedador macroscopico
(macrobio). En plantas y animales las comunidades de virus, arqueas, bacterias, hongos y
protozoarios —que habitan en cada uno de sus organos— modulan las funciones del
hospedador. En semejanza a las comunidades de microrganismos que participan de la
distribucion y recambio de los elementos y nutrientes en el ecosistema; las microbiotas de
los hospedadores participan en una amplia diversidad de procesos bioldgicos constitutivos
de su entorno viviente. Plantas y animales son ecosistemas para sus microbiotas. Esta
unidad biologica de ecosistemas pluricelulares y comunidades de microrganismos es
llamada holobionte: una unidad que ha “moldeado dramaticamente el pensamiento sobre
la ecologia microbiana™>. Desde la perspectiva sinecologica una representacion de la
individualidad bioldgica ha de reconocer que las funciones celulares y tisulares en
organismos pluricelulares han sido —filogenéticamente— y son —sinecologicamente—
constituidas por interacciones simbidticas entre comunidades de microrganismos, plantas
y animales. La definicion del limite espacio- temporal entre un organismo, sus simbiontes
y los contornos de aquel, no son definibles como el punto de inflexion donde empieza la

planta o el animal y ha dejado de persistir el medio microbioldgico.

En tercer lugar la construccion y herencia de nichos destaca la construccion bioldgica
de la evolucion. Los organismos no se adaptan a un entorno que los presiona
selectivamente, sino que los organismos —en un amplio espectro de actividades biologicas—
modifican los entornos y los adaptan a ellos. Los organismos constantemente definen las
presiones de seleccion a las cuales seran sometidos. La evolucion de los organismos es un
proceso reciproco con el medio ambiente llevado a cabo mediante una segunda flecha
causal evolutiva o construccion de nicho (Odling-Smee 1988) que modifica la primera via

causal de las presiones de seleccion.

55 “The Rhizobium-legume interaction is another system involving one microbial species and its host that has
dramatically shaped thinking about microbial ecology. Members of the Rhizobiaceae family infect the roots
of their leguminous hosts and induce the formation of an organ, known as a nodule, in which the bacteria fix
nitrogen. Both the bacteria and the plant host produce signals that are interpreted by the other partner, leading
to initiation of a new developmental.” Handelsman et al. 2005:147
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Esta teoria solo puede tener relevancia en la medida que postula canales paralelos a la
herencia genética y define que la construccion de nichos tiene un amplio alcance debido a
que los organismos —ademads de genes— heredan una variedad de contenidos materiales,
semanticos o culturales. La construcciéon de nichos persiste como un agente causal
reciproco a las presiones de seleccion pues compromete ya no solo a las comunidades de
descendencia, sino ante todo, a los coexistentes y descendientes ecoldgicos de los
organismos que efectian la modificacion del entorno. Existe una continuidad y
reciprocidad causal entre organismos y entornos mediante actividades de construccion y
herencia de nichos que no es fécil encajar con nociones clasicas de individualidad. Desde
una perspectiva sinecoldgica (y de acuerdo con la teoria de construccion y herencia de
nichos), una representacion de la individualidad biolégica ha de reconocer que los
holobiontes y las comunidades de microrganismos modifican y heredan sus entornos. La
modificacion y herencia no solo implica una actividad de disefio del medio fisicoquimico
ejecutada por un individuo darwiniano (p. ej. el castor construyendo su represa). Implica
ademas, por una parte, que dicha construccion es heredada por toda la comunidad y por
las comunidades descendientes afectando en ello al conjunto de presiones selectivas. Por
otra parte, los simbiontes construyen un nicho viviente sobre el que también de desarrollan
procesos evolutivos. La definicion del limite espacio- temporal entre un organismo, sus
simbiontes y los contornos de aquel, no son definibles como el punto de inflexion en el que
termina el holobionte y empiezan los nichos adaptativos en tanto que un conjunto de

presiones impuestas externamente.

En cuarto lugar la fenologia estudia las sincronizacion entre ciclos biologicos, ciclos
biogeoquimicos y los periodos de variacion meteoroldgica o climatica consecuencia de los
movimientos terrestres. La fenologia se centra en distintas unidades de estudio, desde
especies a ecosistemas. Dado el caracter temporal de la dimension fenologica, la unidad de
comparacion suele ser el afo solar y los ciclos bioldgicos que se encuentran en fase con el
periodo anual. Aunque son bioldgicamente igual de relevantes periodos infra- anuales
como los dias y los ciclos de marea. Desarrollando analisis intensivos sobre areas pequefias
la fenologia puede describir “todos” los feno- estados (estados que se reiteran en un ciclo
fenoldgico) del sistema en cuestion, por ejemplo, estudiando el desarrollo anual de una
planta en determinado ecosistema. O bien, el estudio fenoldgico puede realizar
comparaciones interregionales atendiendo solo a los feno- estados mas relevantes (Leith

1974; Aitken 1974), por ejemplo, estudiando la migracion estacional de distintas
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poblaciones de aves. La fenologia tiene una larga historia que se remonta al origen de la
cultura agricola. La primera evidencia de un registro fenologico se remonta hasta hace 1700
afios a.e.c (Kramer 1963). No obstante, en un sentido biologico la fenologia es una ciencia
relativamente nueva cuyo planteamiento ha resultado valioso al poner en comunicacion
distintas disciplinas cientificas. Climatologia, bio- meteorologia, ecologia y biologia
evolutiva son ciencias que se integran en la perspectiva fenoldgica ofreciendo

metodologias y resultados empiricos relevantes (Schwartz 2003; Hudson & Keatley 2010).

Desde una perspectiva sinecoldgica una representacion de la individualidad bioldgica
ha de tener en consideracion las estructuras fenoldgicas de las comunidades en virtud de
las cuales se expresan ritmos de interaccion evolutiva y ecoldgica. Estos ritmos son la
manifestacion de acuerdos simbiodticos entre comunidades de holobiontes 'y
microrganismos. Es necesario considerar la fenologia de modo tal que nos permita
establecer relaciones evolutivas entre ciclos fenoldgicos en un contexto dominado por
profundas y ubicuas relaciones simbidticas. La definicion del limite espacio- temporal
entre un organismo, sus simbiontes y los contornos de aquel, no estin siendo
completamente definidos por sus fenofases (o feno- estados), si no se consideran las
interacciones fenologicas entre comunidades que dan lugar a patrones de interferencia entre
ciclos bioldgicos, ciclos biogeoquimicos y ciclos ambientales. La individualidad de un

ciclo biologico es la expresion resultante de los compromisos simbioticos que acuerda.

En su conjunto estas cinco disciplinas ecoevolutivas han “reformulado” los marcos
conceptuales estandarizados de la evolucion. Lo han hecho claramente en cuanto a dos
nociones fundamentales: a) la nocion de individualidad organica, y b) la nocion de
causalidad evolutiva. Los organismos son comunidades y en tanto que tales participan de
la dindmica adaptativa modificando un entorno que es en todos los casos el ambiente
organizado en el cual coexisten. Atendiendo a estos dos aspectos fundamentales senalo,
por una parte, que la ecologia microbiana, la simbiogénesis y teoria holobiontes son
fundamentos conceptuales de una nueva representacion de la individualidad biologica
debido a que las relaciones simbioticas entre organismos unicelulares y pluricelulares han
redefinido nuestra concepcion estandar de unidad evolutiva. Por otra parte, tomo a la teoria
de construccion y herencia de nichos y la fenologia como fundamentos conceptuales de
una representacion construccional del nicho sinecologico (vid. 2.1.3) debido a que las

relaciones causales reciprocas entre organismos y entorno han redefinido la concepcion
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estandar de adaptacion y seleccidon natural. Asi, estas dos representaciones se denominan

respectivamente:

a) Representacion Ecologico-Evolutiva de la Individualidad Sinecoldgica.

b) Representacion Construccional del Nicho Sinecolédgico.

Ambas pueden entenderse como un subconjunto de agendas que en interaccion
constituyen la Representacion Sinecoldgica de la Teoria Evolutiva —fundamento del

Programa de Investigacion Sinecologico-Evolutivo—.
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Marco conceptual Investigacion Relacion fundamental Estudios originales Projgrama'dfe mvesttgalc o
Sinecologico-Evolutivo
Estudia la estructura bio-
i Do S gty 1051
1| Ecologia microbiana & o > ATqueas, . q Brock 1966; Olsen et al . 1986; 2
bacterias, virus) y las masas y las comunidades de <
T . . Pace et al . 1986. 3
atmosféricas, hidrosféricas, microrganismos. 2
litosféricas y biosféricas. 2
g
3
3
B
, . Frank 1889, 1894, 2003; d 3
Estudia la estructura evolutivade | . , . . an o L i8S =
. . Dindmica evolutiva entre | Bary 1879; Schimper 1883; s
las relaciones entre organismos | . . g . . )
infimamente asociados cuyes | TCTTANISMOS cuya relacion| Mereschkowski 1909; Wallin 3
a) Simbiogénesis SE—— osibilitayn I funcional los convierte en una| 1922; Margulis 1967, 1981, s
pactos Ieciprocos p ., unidad para la seleccion | 1993; Margulis & Fester 1991; =
coexistencia y la produccion de . 9
nnovaciones bioldeicas natural. Zilber-Rosenberg & Rosenberg i .
BICAS. 2008; Thes ef al. 2016, $ z
&0 3
£0 °
[} >
2 Uj L,Yi
Estudia la unidad estructural . . . £
ezol()laicz urgvzlufisx/;u(:e lraas Dinamica evolutiva entre Meyer-Abich 1943, 1950; :5 E
. . . . Q
. glay . comunidades de simbiontes | Margulis 1991; Rohwer et al . 8 =
relaciones entre comunidadesde | . . 3 =
T microbianos y hospedadores,| 2002; Knowlton & Rohwer g 3
b) Teoria holobionte T —— envirtud de lacualla | 2003; Stat ef al. 2002; Zilber- g g
S y totalidad de la estructura | Rosenberg & Rosenberg 2008; Z &
y los tejidos y organos de un , . . . . 9
. actta como unidad ecologica| Bordenstein & Theis 2015; )
hospedador pluricelular . . ]
. y evolutiva. Theis et al. 2016. £
macrobionte. )
£
Q
Estudia la estructura dindmica que E
vincula reciprocamente el paisaje 2
Construccion y adaptativo de los nichos Dinamica ecologica y Waddington 1959; Lewontin ,gn ;;i
ecologicos y las actividades | evolutiva entre organismosy |  1983; Odling-Smee 1988; 2 m
; organicas que los modifican con | sus entornos, en virtud de la | Odling-Smee et al. 2003; §
consecuencias directas ¢ indirectas|  cual los organismos se Laland & Sterelny 2006; 7
sobre la evolucion de los adaptan a los entornos que | Laland et al. 2015; Odling- %
Herencia de nichos | descendieses y los coexistentes construyen. Smee et al. 2007. zZ
ecologicos de los organismos que <
ejecutan tales actividades. E
£
Q
La estructura dindmica que vincula 5
i te el paisaje temporal : 2
A P, e
BE00EICO ’ Dinémica ecologica y 1843; Morren 1849, 1851, g
diurnos y ciclos de marea) con los . . 2
4 Fenologia ciclos bio-fisicoquimicos (ciclo de G THEETIES 1853; Lynn 1910; Arakawa g
gl . qnutrientes) los naturales bio- geo- quimicos | 1955, 1956; Leith 1974; §
) Slemerios ¥ oy y ciclos biologicos. Egerton 1977; Schwartz 2003; g
ciclos vitales (ontogenias, ciclos 5
o L Parmesan 2007. I
fisiologicos, metabdlicos,
etologicos y culturales).

Tabla A.- Marcos conceptuales no integrados el Programa de Investigacion Estandar de la Biologia
Evolutiva y la relacion de estos con el programa de investigacion aqui propuesto. La estructura del Programa
de Investigacion Sinecologico Evolutivo se fundamenta sobre una representacion sinecoldgica de la
individualidad bioldgica (Representacion Ecologico-Evolutiva de la individualidad Sinecoldgica) y una
representacion sinecoldgica del construccionismo de nichos (Representacion Construccional del Nicho

Sinecologico).
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1.3.1.1 Representacion Ecolégico-Evolutiva de la Individualidad Sinecologica (REEIS)

La representacion o modelo de la individualidad biologica expresada en términos de
organismos, poblaciones y genes empieza a perder vigor e incluso a carecer de sentido
general. Seglin se ha visto los organismos son comunidades microbianas en interaccion
simbiotica con un hospedador pluricelular cuyas células, asi mismo, son el producto de una
evolucion endo- simbidtica. Por su parte, los holobiontes coexisten junto a otros anidados
en una matriz microbioldgica cuya ecologia permite la incorporacion en el sistema de flujos
de energia que bio- transforman los elementos inertes del entorno fisicoquimico. Las
comunidades construyen su ambiente mediante actividades que son el resultado de
acuerdos simbidticos y fenologicos, produciendo entornos heredables que condicionan a
todos los coexistentes en su metabolismo, desarrollo, ecologia y evolucion. Debido a ello,
y conforme con la Representacion Ecologico-Evolutiva de la Individualidad Sinecologica
(REEIS), las unidades de analisis son las comunidades biologicas. En consecuencia, la
sinecologia resulta util para perfeccionarnos en el conocimiento de aspectos evolutivos de
la ecologia de comunidades. Aqui se aplican estos 4 marcos conceptuales para definir una
representacion evolutiva de la individualidad bioldgica que facilite la definicion de una
nueva unidad de andlisis: el metaholobionte sinecologico. Esta unidad no representa a un
nivel de seleccion ni se trata de una entidad que por si misma constituye niveles bioldgicos
superiores como ecosistemas o la biosfera. Esta unidad es un sistema en el que al
desarrollarse los procesos evolutivos y ecoldgicos se estructuran, sobre la misma actividad
del sistema, tanto los paisajes adaptativos como los paisajes simbidticos y fenoldgicos. El
metaholobionte sinecoldgico actlia como un campo conceptual que nos permite afrontar el
hecho evolutivo sin descuidar la totalidad de las causas y las contribuciones bioldgicas por
medio de las cuales se estructuran las comunidades bioldgicas anidadas sobre arreglos

funcionales y ritmos de ejecucion.

Seleccionar y conceptualizar una unidad de andlisis determina los alcances de una
investigacion. Esta es una condicion crucial relacionada con la agenda de cuestiones y
problemas abiertos aqui presentada. En ella se ha aceptado un compromiso evolutivo con
los aspectos funcionales y temporales de la ecologia de las comunidades, por lo que se ha
definido los limites de aquello que se considera en la investigaciéon como fundamental o

prescindible. Las unidades de analisis —en virtud de lo dicho— pueden destacar o hacer
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invisibles ciertos aspectos en funcidon de los intereses de una investigacion (Séljo 2009;
Hutchins 2010). Las unidades de andlisis se entienden como “los objetivos o procesos
fundamentales que se describen e interpretan en la investigacion™® (Wertsch 1995; Ritella
et al. 2020). Ecologia y evolucién no pueden acceder al mismo nivel en los procesos
bioldgicos cuando explicitan diferentes tipos de causas y refieren a diferentes procesos. La
evolucion adaptativa se refiere a causas tipicamente distales que configuran linajes y causas
proximas que estructuran poblaciones y producen rasgos adaptativos individuales. En
cambio, la sinecologia atiende a causas reciprocas no lineales que obedecen a la
interaccion bioldgica comunitaria. Es en funcion de estas causas sinecologicas que el
paisaje adaptativo se construye a nivel de comunidades cuando estas modifican sus paisajes
simbidticos y fenologicos. Los aspectos evolutivamente mds relevantes de la ecologia
microbiana, la simbiogénesis, la teoria holobionte, la construccidon y herencia de nichos y
la fenologia atafien a relaciones bioldgicas multi- nivel. Se trata de una coexistencia
continua y activa mediante causas reciprocas intermedias (no distales ni préximas) entre
comunidades y entornos bioldgicos. No puede pretenderse que unidades ecologicas como
las comunidades bioldgicas se expresen en unidades adaptativas sin un ‘“factor de

conversion” impuesto por la representacion estandar.

Se propone aqui que el metaholobionte sinecoldgico es la unidad de anélisis segln la
cual podremos alcanzar un entendimiento efectivamente ecoldgico de aspectos evolutivos
que implican a las comunidades biologicas. No se trata de transcribir al adaptacionismo en
términos de comunidades microbianas simbiontes, holobiontes o meta- organismos. Tal
traduccion —segun se ha insistido— dejaria intacta la relacion reciproca®’ entre aspectos
ecoldgicos y aspectos adaptativos. Se trata, por el contrario, de desarticular estos conceptos
sinecologicos, a la vez que evolutivos (simbionte, holobionte, etc.), de la mayoria de los
conceptos adaptativos que se apoyan en una nocién especifica de individualidad biologica
o identidad genética (gen, genoma, organismo, poblacion o especie). No podemos
mantener un mismo marco tedrico cuando cambiamos radicalmente de concepcion de
individualidad, de continuidad o de persistencia bioldgica si lo que pretendemos es

emprender nuevas investigaciones teniendo como objetivo el desarrollo de nuestras

% “Selecting and conceptualizing the unit of analysis is a crucial step for research because it defines the
boundaries between what is considered or ignored by the research, making some things visible and others
impossible to see. Units of analysis are usually intended as the fundamental objects or processes to be
described and interpreted in research.” Ritella e al. 2020:1

57 En la cual se quiere enfatizar al teorizar sobre la construccion de nichos sinecologicos.
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agendas de preguntas. No significa que ambos marcos no puedan coexistir. Significa, que
ambos marcos no deben configurar un mosaico de fundamentos teéricos dispares a fuerza
de pretender sintetizarlos o extenderlos. Ambos tipos de individualidad biologica —la
individualidad adaptativa y la individualidad sinecologica— han de atenerse a sus
respectivas agendas si con ello pretenden generar representaciones mas completas de los

problemas evolutivos a los cuales se enfrentan.

Dado que el planeta Tierra es una matriz microbiana, y en términos evolutivos esta
matriz es ubicua y perpetua (Gould 1994), cualquier transicion macroevolutiva ha tenido
que estar condicionada por ella. El drbol de la vida (O’Malley et al. 2010) ha sido
construido durante periodos geologicos. Como cualquier arbol del planeta (Berg 2016), el
arbol de la vida es construido en periodos ecoldgicos y climaticos mediante interacciones
simbidticas (Corinne et al. 2021). La transicion evolutiva hacia la individualidad de los
organismos pluricelulares o “darwinianos” (Godfrey-Smith 2009; Lewontin 1970), por
ejemplo, tuvo que haber estado mediada por relaciones microbianas que conformaron un
modo de individualidad estable; pero la individualidad de las entidades multicelulares
presupone necesariamente la matriz microbioldgica y sinecologica que, fundamentando la

individualidad del pluricelular, coevoluciona junto a ellos.

La individualidad de organismos del tipo pluricelulares ha evolucionado mediante una
transicion evolutiva fundamental en la historia de la vida (Maynard Smith & Szathmary
1995). No obstante, esta es la otra cara de una moneda menos bruiiida por el otro lado: la
persistencia de una matriz evolutiva compuesta por comunidades bioldgicas en relacion
con otras comunidades biologicas. No hay manera de entregarnos a la cuestion de la
individualidad sin considerar paralelamente la cuestion de la construccion de nichos, pues
en un sentido mucho mas preciso —segliin defiendo— las actividades de construccion

desembocan en la construccion de la individualidad sinecolégica.

Siendo todos los organismos holobiontes no es de sorprender que existan
convergencias fundamentales que operan de modo general sobre este modo de
organizacion comunitaria. “El arbol de la vida resplandece con ejemplos de evolucion
convergente” (Heyduk ef al. 2019). Plantas y animales, por ejemplo, cuentan con 6rganos
especializados en la absorcion de nutrientes. Estos organos evolucionaron
independientemente hace 500 millones de afios (Morris et al. 2018), pero convergen en una

misma funcidén que se posibilita mediante un mismo procedimiento: la simbiosis con
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microrganismos. El intestino de los vertebrados y las raices de las plantas han desarrollado
esta funcion albergando a una comunidad especifica de microrganismos (bacterias,
arqueas, hongos, oomicetos y virus) que amplian el repertorio metabdlico de los
hospedadores animales y vegetales (Hacquard ef al. 2015). En las raices de las plantas la
microbiota aumenta la biodisponibilidad de nutrientes del suelo (Bulgarelli ef al. 2013) y
permite tolerar el estrés inducido por patégenos edaficos (que viven el suelo) transmitidos
(Mendes et al. 2011). La microbiota de las raices también puede afectar la plasticidad de
la floracion (Panke-Buisse et al. 2015;Wagner et al. 2014). La microbiota intestinal,
igualmente, aporta nutrientes y energia mediante la fermentacion de polisacaridos no
digeribles en el colon (Martins dos Santos ef al. 2010, Tremaroli & Bickhed 2012). La
microbiota intestinal proporciona vitaminas esenciales; modula la capacidad de absorcion
del epitelio intestinal y excluye a organismos patégenos oportunistas (Kamada et al. 2013).
En definitiva, estas convergencias evolutivas se han consolidado por la participacion de
multiples comunidades anidadas y no son la consecucidon meramente adaptativa de
individuos o clados singulares. Desde la perspectiva sinecoldgica, la individualidad de los
organismos coevoluciona con la matriz microbiana en la que todos los organismos se

encuentran inmersos.
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1.3.1.2 Representacion Construccional del Nicho Sinecologico (RCNS)

Si los holobiontes evolucionan o no como una unidad darwiniana es un asunto en
debate (Gilbert et al. 2012; Groussin et al. 2017; Bordenstein & Theis 2015; Skillings
2016). Desde la Representacion Ecoldgico-Evolutiva de la Individualidad Sinecoldgica se
considera importante reconocer que existen multiples niveles para la seleccion, asi como
multiples niveles de construccion de nichos. Sugiero que el asunto de las unidades de
evolucion no puede estudiarse aislado del asunto de las unidades de construccion de nichos.
Las unidades de seleccion —en el caso de los organismos holobionticos— son el nicho
construido de la comunidad de sus simbiontes. Mas adelante (vid. Cap. 2 y Cap. 3) se ird
definiendo a los organismos holobionticos como un nicho construido por las comunidades
simbioticas. Los organismos son nichos construidos en escala sinecologica. Tanto las
comunidades de la microbiota como las de los holobiontes que coexisten con un organismo
pluricelular contribuyen y han contribuido a que el holobionte en cuestion exprese un
conjunto de simbiologias y fenologias especificas que le permiten coexistir como el

organismo que es.

La dinamica ecoldgica de los niveles de construccion contribuye a definir los niveles
de seleccion. Las comunidades de simbiontes construyen sus nichos en los tejidos de su
hospedador. Mientras le proporcionan funciones y ritmos, que de otro modo el hospedador
no podria expresar, las comunidades simbioticas modifican las presiones de seleccion a las
cuales estdn sometidas. Son seleccionadas como comunidades porque como tales
modifican su entorno. El holobionte expresa, a su vez, funciones sinecoldgicas y junto a su
comunidad contribuye al disefio de los nichos en el que serd seleccionado junto con sus
coexistentes ecologicos 'y descendientes ecologicos. Aqui también la seleccion opera sobre
las mismas unidades de construccion de nichos, las comunidades. Todos los niveles de
interaccidon evolutiva son sinecoldgicos: las comunidades de microrganismos, los

holobiontes, las comunidades de holobiontes, el metaholobionte sinecologico.

En consecuencia, la individualidad puede conceptualizarse en términos sinecologicos
y no debe necesariamente definirse por los limites de una unidad darwiniana de seleccion.
Los procesos que persisten y se expresan modificando las presiones de seleccion natural
son funciones y ritmos de interaccion por los cuales los individuos coexisten formando
parte de comunidades. El aspecto sinecoldgicamente relevante no consiste en definir

unidades de seleccion y proponer que una de estas unidades es el holobionte. El aspecto
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relevante consiste en entender cudl es la unidad de organizacion cuyas actividades
contribuyen a disefiar los entornos adaptativos. Esa unidad es la comunidad, ya sea la
comunidad de microrganismos ambientales, holobiontes, comunidades de holobiontes o
metaholobiontes sinecoldgicos como selvas tropicales y arrecifes de coral. Los holobiontes
son sinecologicamente andlogos a las comunidades biologicas. Un mecanismo de
produccion de variabilidad bioldgica no meramente genética, sino ademas funcional, es la
construccion de nichos sinecolodgicos y nichos temporales, es decir, nichos compartidos por
comunidades mediante el desarrollo de arreglos funcionales y ritmos de interaccion. La
representacion construccional sera tratada mas adelante (vid. 2.1.3). Por el momento aqui

formularé cuatro postulados que resumen esta perspectiva:

P1.- Todo organismo pluricelular se ha constituido como un holobionte (comunidad
de microbiota y comunidad de células o tejidos del hospedador). En el holobionte los
acuerdos y ritmos simbioticos —orquestados por su microbiota— se modifican ofreciendo
una fuente de variabilidad para la seleccion natural. Por lo tanto, e/ nivel de construccion
(microbiota) contribuye a ofrecer variabilidad simbiotica y fenoldgica en el nivel de

seleccion (holobionte).

Por ejemplo, la sintesis de neurotransmisores en ciertos animales depende de la
actividad metabolica de su microbiota. Una variacion en la diversidad, ubicacion o sucesion
de las comunidades de microrganismos puede modificar su propia aptitud y la aptitud de

los organismos hospedadores.

P2.- Toda comunidad biolégica se ha constituido como un metaholobionte
sinecoldgico (comunidad de holobiontes y la matriz microbiana que modifica el entorno
fisicoquimico). En el metaholobionte sinecologico los acuerdos y ritmos simbidticos —
orquestados por la comunidad de holobiontes— se modifican ofreciendo una fuente de
variabilidad para la seleccidon natural. Por lo tanto, el nivel de construccion (comunidad de
holobiontes) contribuye a ofrecer variabilidad simbidtica y fenoldgica en el nivel de

seleccion (metaholobionte sinecoldgico).

Por ejemplo, el flujo de los nutrientes en los arrecifes de coral depende del
mantenimiento de los acuerdos simbioticos y fenologicos de la comunidad de organismos

que habitan en formaciones coralinas (cf. Assis et al. 2020). Una variacion en la diversidad,
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ubicacion o sucesion de la comunidad de organismos puede modificar su propia aptitud y

la aptitud de los hospedadores.

P3.- Las comunidades de simbiontes construyen con y en su hospedador nichos

holobionticos que coinciden con “ambientes vivos” como tejidos y érganos.

Por ejemplo, el sistema radical y el intestino de los animales son nichos holobidnticos.
Estos nichos se construyen en el holobionte por una comunidad de simbiontes y coinciden

con 6rganos de su hospedador respectivo (la planta o el animal).

P4.- Las comunidades de holobiontes construyen con y en su ambiente —regulados por
comunidades de microrganismos— nichos sinecologicos metaholobionticos que coinciden

con “ambientes vivos” como holobiocenosis (vid. 1.3.2) y ecosistemas.

Por ejemplo, un arrecife de coral o una selva tropical son nichos sinecologicos
metaholobionticos. Estos se construyen en el metaholobionte sinecoldgico y coinciden con

un ambiente organizado (la holobiocenosis).
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1.3.2 Holobiocenosis

Los procesos evolutivos se constituyen en su &mbito de desarrollo, el ecosistema. La
ecologia es el estudio bioldgico de los ecosistemas (Margalef 1998), los cuales pueden
entenderse como sistemas bioldgicos constituidos por dos elementos generales: a) las
comunidades de organismos, y b) el espacio delimitado en el que los organismos coexisten.
El primer elemento se define como la biocenosis (Gr. fio vida; kowvog comun; Mdbius
1877); el segundo elemento como el biotopo (Gr. toémog lugar; Dahl 1908) o ecotopo (Gr.

oikog casa; Tomog lugar; Tansley 1935).

El término biocenosis fue acufiado en 1877 por el zodlogo Karl August Mobius. Sus
investigaciones en invertebrados marinos le llevaron al descubrimiento de relaciones
simbioticas y a la descripcion de que la coexistencia y persistencia de los organismos
implica necesariamente la interdependencia como parte de una “comunidad viviente” o
biocenosis (Keller & Golley 2000). Mdbius fue el primero en reconocer que un sistema
ecoldgico debe tomarse como un todo. Su teoria de la biocenosis se establecid como la base
de la ecologia general (Bosch & Miller 2016). Mdbius subrayaba asi la necesidad de centrar
la atencioén no en el individuo, sino en el conjunto interdependiente de organismos de
distintas especies que comparten un habitat. El termino biotopo, por su parte, fue acufiado
por Karl Friedrich Dahl en 1908 como una adicion complementaria al concepto de
biocenosis que describia el componente abidtico de esta. La nocidon del ecosistema como
la suma de la biocenosis mas el biotopo fue aceptado desde entonces —al menos en la

literatura ecoldgica continental®® (Olenin & Ducrotoy 2006)—.

Los fundamentos conceptuales de la ecologia se desarrollaron independientemente en
distintos campos biologicos antes que esta disciplina se consolidase (MclIntosh 1985; Jax
& Schwarz 2011). Debido a esto existen una serie de divisiones sub- disciplinares que en
algunos casos resulta dificil de entender. En términos generales cada una de estas divisiones
adopta la perspectiva ecologica de: a) un reino bioldgico: plantas, animales o

microrganismos; b) un biotopo: terrestre, marino o dulceacuicola; c¢) una unidad concreta

8 Otra interpretacion mas reciente aparece en Reino Unido para clasificar habitats marinos y consiste en
definir el biotopo como la sumatoria del habitat mas la comunidad biolégica.
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de analisis ecologico: individuo, poblacion o comunidad (Odum & Barrett 1971); o d) un

conjunto de relaciones ecoevolutivas: poblacionales o comunitarias.

Cada una de estas sub- disciplinas ecologicas pueden solaparse de acuerdo con su
objeto de estudio, o con la agenda de cuestiones relevantes que guia su investigacion. Es
consensuado el origen “polifilético” de la ecologia (McIntosch 1985; van der Valk 2011).
Una distincion fundamental en ecologia define, por una parte, 1a “ecologia de organismos
individuales y poblaciones", y por otra, la “ecologia de comunidades”. La autoecologia
(ecologia adaptativa) puede prescindir del concepto de biocenosis y centrar su
investigacion en poblaciones concretas de organismos (demoecologia), o en los factores
ambientales fisicoquimicos de los ecosistemas (mesoecologia). Ambas sub- disciplinas
estudian las relaciones ecoldgicas de organismos individuales y poblaciones con su paisaje
adaptativo (Walter & Hengeveld 2014). La otra rama del estudio ecoldgico se encarga de
las biocenosis o comunidades biologicas. Esta rama ha sido nombrada de varios modos:
biocenologia, biocendtica o simbiologia (Gams 1918), biosociologia (Du Rietz 1921) o

sinecologia® (Schroter 1902).

Carl Schroter y Oskar Kirchner en 1902 distinguieron entre la autecologia y la
sinecologia. La sinecologia se ocupa del estudio integral de la biocenosis o comunidades
bioldgicas en cualquiera de los aspectos descriptivos® (sinecologia descriptiva), o en
cualquiera de los aspectos funcionales®! (sinecologia funcional). La autoecologia ha sido
la perspectiva dominante para el estudio en poblaciones holobiontes y microbianas.
Identificando rasgos y biomarcadores en poblaciones de plantas, animales y
microrganismos se han podido definir interacciones ecoldgicas, nichos troficos, modulos
en la estructuracion de redes ecoldgicas y metabdlicas, asi como mecanismos de
regulacion. Sin embargo, el metabolismo, el crecimiento y la robustez de las poblaciones
de plantas, animales y microrganismos difieren significativamente cuando se analizan
dentro de una perspectiva sinecoldgica dado que los organismos son y viven dentro de
consorcios dindmicos caracterizados por intrincadas redes de interacciones intra- € inter-

poblacionales (Stenuit & Agathos 2015; Bartomeus et al. 2021).

% Dada la similitud de estos tres términos en cuanto a sus definiciones, los consideré aqui como sindnimos.
60 Como la composicion especifica de las comunidades, la abundancia, frecuencia, constancia y distribucion
de los organismos en un medio ambiente determinado.

' Como relaciones evolutivas, estudios dindmicos del flujo de materia y energia entre los diversos
constituyentes del ecosistema.
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En las comunidades biologicas, los holobiontes representan “nodos” en una red
simbidtica de interacciones coevolutivas (Gilbert ef al. 2012). He definido a estos como
“nodos holobionticos”. Estos representan la reiteracion periddica de compromisos
simbioticos activos. Tomaré la definicion clasica de biocenosis como comunidades
bioldgicas interdependientes y la actualizaré para incluir en esta los conceptos de
simbiosis, holobionte, metaholobionte; construccién y herencia de nichos; plasticidad
fenotipica y fenologia. De este modo, redefiniré la biocenosis como holobiocenosis (Gr.
OAo¢ totalidad; Bro vida; kowvog comun). La holobiocenosis es la estructura sinecoldgica en
la cual se desarrollan procesos evolutivos sin la distincion clasica de biocenosis y biotopo.
Esta reconceptualizacion sugerida es necesaria debido a que los organismos que conforman
las comunidades bioldgicas son ellos mismos comunidades u holobiontes reciprocamente
coexistentes que: a) perviven en una matriz microbioldgica que bio- produce entornos, a la
vez que; b) modifican y heredan entornos bioldgicamente modificados segiin pautas
simbidticas y temporales reciprocas; y ¢) son ellos mismos en muchos casos el hdbitat
viviente de otros holobiontes sin que sea posible distinguir entre comunidades de
organismos y habitats. Asi, el concepto de holobiocenosis define una coincidencia entre
unidades ecoldgicas (biocenosis) y unidades evolutivas (holobiontes) en un nivel de
organizacion donde los seres vivos coexisten y coevolucionan. La holobiocenosis no se
agota en su sentido estructural como un nivel superior o mas general en la organizacion
jerarquica de la vida. No se trata de un escalon entre los genes y los ecosistemas. La
holobiocenosis introduce un sentido novedoso de causalidad. Las causas en la evolucion
de entidades individuales como genes, individuos, poblaciones y especies son convergentes
a las causas en la evolucion de procesos comunitarios como acuerdos funcionales y ritmos
ecoldgicos. Los procesos evolutivos que facilitan la coexistencia en la holobiocenosis son,
al mismo tiempo, los procesos ecoldgicos que promueven la coevolucion. Me he referido
antes (vid. 1.3.1.1) a estas como causas reciprocas intermedias que median actividades de
construccion de nicho y a una escala sinecoldgica y fenologica modifican las presiones de

seleccion.

Por lo tanto, mi propuesta apunta a estudiar la estructura sinecologica de las
holobiocenosis. Se concibe la estructura sinecoldgica como un paisaje ecologico-evolutivo.
En este paisaje las comunidades de organismos producen sus entornos simbiontes
facilitando la coexistencia cooperativa, coordinada y sincronica de los procesos que definen

las dimensiones funcionales, espaciales y temporales de la holobiocenosis.
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1.3.3 Metaholobiontes, sistemas sinecologicos y unidades de analisis

Las comunidades bioldgicas de organismos holobiontes son adecuadas para describir
procesos bioldgicos dependientes de la coexistencia como: filosimbiosis®? (Brooks et al.
2016; Lim & Bordenstein 2020), simbiosis del desarrollo® y plasticidad fenotipica (Gilbert
et al. 2015; Gilbert 2016; 2020; Hadfield 2021), fenologia (Rafferty et al. 2015; Hoysted
et al. 2020; McDaniels et al. 2020), construccion de nichos (Chiu & Gilbert 2015; 2020,
Borges 2017; Uller & Helanterd 2019), etc. Realmente hay algo valioso en la escala y la
perspectiva ecoldgica (Brown et al. 2015) que nos obliga a pensar en nuevos términos la
causalidad y la individualidad biologica. El holobionte abarca no solo al hospedador
pluricelular y las comunidades de microrganismos simbiontes que persisten en este de
manera obligada. El holobionte abarca ademés las comunidades de microrganismos
simbiontes facultativos®® y las propiedades emergentes que surgen de estas asociaciones
ecoldgica y evolutivamente significativas (Theis et al. 2016). Tanto las biocenosis como
sus holobiontes constituyentes estin compuestos en varios niveles de organizacion por
microrganismos que remueven los limites (dindmicos) de la individualidad mediante las
acciones reciprocas de construccion de nichos compartidos. Las mas recientes
investigaciones sobre el tema apuntan a que es necesario un enfoque holistico para mejorar
la comprension de las asociaciones huésped-microbio (Vannier et al. 2019). Las dos
ultimas décadas de investigacion bioldgica han colocado simbiosis microbiana como un
nexo de muchas sub- disciplinas dentro y mas alld de la biologia (Lim & Bordenstein
2020:1) y la agenda actual de cuestiones abiertas en evoluciéon demandan enfoques
holisticos para la identificaciéon de impulsores ecologicos (Bletz et al. 2017; Ley et al.
2008; Bost et al. 2018). Los programas de investigacion evolutiva —todos ellos— pueden
dialogar debido a la actividad de las comunidades microbioldgicas. Ademas de constituir
la realidad biologica, las comunidades microbianas posibilitan, a través de su estudio, el
entendimiento y el didlogo entre las distintas agendas evolutivas. Todos los procesos

bioldgicos estan dirigidos por actividades simbioticas.

62 Simbiosis cuyo origen puede rastrearse en procesos filogenéticos reciprocos entre dos clados.

63 Simbiosis cuyo mantenimiento activo implica la modificacion de los programas ontogenéticos de los
organismos simbiontes.

% Los simbiontes que no dependen estrictamente de una relacion simbidtica especifica con su huésped.

82



Desde las primeras comunidades bacterianas de finales del Hadico y principios del
Arcaico (Awramik 1992; Dodd et al. 2017; Easton 1998) hasta los arrecifes de coral
actualmente amenazados por las presiones del Antropoceno (Halpern et al. 2008; Hoekstra
et al. 2004; McGill et al. 2015), los microrganismos impregnan todos los ecosistemas del
planeta (Dupré & O'Malley 2009). Lo hicieron en el origen cuando eran las unicas formas
de vida en la Tierra y lo seguiran haciendo mientras la vida como la conocemos persista en
ella (Gould 1994:87). Los microbios son fundamentales debido a que ejecutan la mayoria
de los ciclos que posibilitan la organizacion de la vida. Los microbios generan energia a
partir de compuestos quimicos y luz (Falkowski et al. 2008; Jelen et al. 2016). Los
microrganismos simbiontes desempefian un papel fundamental en el metabolismo, el
comportamiento, el desarrollo, la adaptacion y la evolucion de los holobiontes (Rosenberg
& Zilber-Rosenberg 2014). No existe un aspecto dindmico que concierna a la evolucion y
ecologia de los organismos que no esté relacionado con bacterias y arqueas. Formamos
parte de un mundo fundamentalmente microbiano (Staley et al. 1997). Los microrganismos
son esa otra mitad, si se me permite la expresion, que evitamos al decir medio ambiente. El
ambiente integro es microbiano y es en virtud de ello que puede ser construido por la

actividad bioldgica.

En este sentido, se dird que las biocenosis y los holobiontes estan incorporados a una
matriz microbiana que da cohesion funcional a una estructura sinecoldgica en la que las
relaciones simbidticas son ubicuas y perpetuas. Tal es la estructura sinecologica del sistema
bioldgico en cuestion, a partir del cual, podremos interpretar la construccién de nichos
temporales. Es debido a esta complejidad simbiotica que se propone aqui —como punto de
partida— describir al sistema sinecoldgico en tanto que estructura “metaholobionte”. El
concepto de “meta- holobionte”, seglin se ha dicho antes (vid. 1.1.1), ha sido utilizado para
definir “una red de holobiontes que pueden intercambiar biomoléculas y microbiota a
través de generaciones impactando en la aptitud de ambas escalas bioldgicas: holobiontes
y meta- holobiontes”®*. Este concepto define un aspecto unico de las comunidades clonales
vegetales, a saber, la comunicacion de biomoléculas y microrganismos de manera reciproca

y trans- generacional (Stuefer et al. 2004; Vannier 2017; Vannier ef al. 2016, 2018).

65 “A meta-holobiont is a network of holobionts that can exchange biomolecules and microbiota across
generations, thus impacting the fitness of both biological scales: holobionts and meta-holobionts.
Specifically, metaholobiont dynamics can result in sharing, specialization, and division of labor across plant
clonal generations.” Vannier et al. 2019:1
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Otros sistemas sinecologicos han demostrado que la comunicacidon es un elemento
importante de la organizacion y sincronizacion holobidntica. Las bacterias Vibrio fischeri,
por ejemplo, ingresan y colonizan el 6érgano de luz de los calamares anfitriones Euprymna
scolopes. Durante las noches marinas iluminadas por la luna, las bacterias emiten luz y
proporcionan al calamar la contra- iluminacion necesaria para evitar ser detectado por sus
presas. La relacion es efectivamente adaptativa, sin bioluminiscencia las presas verian la
sombra del calamar y no serian sorprendidas en el acto predatorio (McFall-Ngai 2000). La
relacion es efectivamente simbiotica. A cambio de la luz el calamar ofrece un nicho libre
de competencia en el que las bacterias pueden prosperar hasta alcanzar cierta densidad
poblacional, la cual es modulada mediante comunicacién bioquimica (Rice et al. 1999).
Estas relaciones ofrecen “principios en el comportamiento microbiano y las interacciones
huésped-microbio que parecen ser comunes en todo el mundo microbiologico™®. Estos
principios (Foster et al. 2000; Visick & McFall-Ngai 2000; Visick et al. 2000) son
fundamentales para el pensamiento sinecoldgico (McFall-Ngai 2000; Nyholm et al. 2000),
dado que ilustran la comunicacion entre los miembros microbianos de una poblacion
simbionte (Buckley 2003) y permiten proyectar los resultados a una comunidad o

ensamblaje de las multiples especies que constituyen a los holobiontes y metaholobiontes.

El concepto de meta- holobionte destaca las trasferencias activas y pasivas de
microrganismos, recursos € informacién en una red que afectan a la aptitud de holobiontes
individuales o a la totalidad del meta- holobionte. El metaholobionte construye —mediante
sus unidades holobidnticas— estructuras fisicas que facilitan el intercambio frans-
generacional, repetido e integrado de comunidades microbianas cerradas entre clones.
Estas estructuras vinculan a los holobiontes clonicos y soportan la plasticidad fenotipica de

las respuestas en ambos niveles.

Ahora bien, la definicion de Metaholobionte que aqui propongo es distinta en varios
aspectos a la definicion de meta- holobionte (sensu Vannier et al. 2018, 2019). En primer
lugar el metaholobionte es sinecoldgico, no clonal. Es decir, que el término metaholobionte
se aplica a una comunidad de holobiontes, o biocenosis de holobiontes (holobiocenosis).

En términos filogenéticos esta comunidad comprende a organismos cercanamente

6 “A number of outstanding model systems have been established for microbial community study over the
last two decades. Each system is suited best to particular investigations. (...). Although they may not
immediately inform our understanding of complex communities, they have established broad principles of
host-microbe interactions and microbemicrobe interactions that are applicable to multi-species
communities.” Handelsman et al. 2005:7-8
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emparentados (a nivel intra- poblacional) y a organismos distantemente emparentados (a
nivel inter- especifico) y no, como es el caso del meta- holobionte, solo a comunidades

clonales de una planta.

En segundo lugar el metaholobionte sinecoldgico establece relaciones multiples de
herencia y no solo, como es en el caso del metaholobionte (sensu Vannier et al.), herencia
de biomoléculas y comunidades bacterianas a través de canales interclonales construidos
como estructuras que vinculan individuos clonales entre si y entre generaciones. Los
holobiontes intercambian, comunican e inducen modificaciones sobre toda la comunidad
particularmente mediante construccion y herencia de nichos. Ademas de informacion,
materia y energia, en el metaholobionte sinecoldgico existe una constante participacion
ecoldgica de contenidos semdnticos y culturales (Jablonka & Lamb 2014; Uller &

Helanterd 2019).

En tercer lugar el metaholobionte sinecoldgico genera a un conjunto de relaciones
constitutivas simbidticas y fenologicas que no obedecen a los mismos criterios que el meta-
holobionte (sensu Vannier et al.). Los super- organismos clonales, que estdn entre los
organismos mas extensos y antiguos del planeta —y de los cuales son ejemplo colonias de
alamos temblones®” (Populus tremuloides), o el “acebo” real de Tasmania (Lomatia
tasmanica)—, comprenden un nivel de organizacion altamente especifico que corresponde
mas bien a un criterio genético y no a un criterio sinecologico. De todos modos el
metaholobionte sinecoldgico, siendo un concepto mas amplio, incluiria a los meta-
holobiontes clonales. Un metaholobionte sinecologico es una unidad ecologica y
evolutivamente constituida por una biocenosis de holobiontes mas una matriz de
microrganismos que impregna todos los intersticios funcionales (holobiocenosis). El
metaholobionte sinecoldgico se estructura no tanto al ser abarcada por lo mas grande (el
ecosistema), sino por estar contenida —en virtud de su dinamismo estructural— en lo mds
pequerio®® (el holobionte). Se trata de llevar al concepto de biocenosis a un segundo grado
de complejidad, esto es, al de una comunidad de comunidades bioldgicas y sumar a ello la
estructura microbiologica que dinamiza la interfaz entre los aspectos fisicoquimicos del
ambiente y las funciones biologicas (holobiocenosis vid. 1.3.2). Mientras que el concepto

de biocenosis surge como la contraparte bioldgica del biotopo, en el metaholobionte

67 Un supraorganismo clonal que abarca 43 hectareas y estd compuesto por mas de 47.000 alamos.
8 Seguin reza el epitafio de Loyola “Non coerceri maximo, contineri tamen a minimo”.
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sinecoldgico no existe una distincion intrinseca real entre medio ambiente y la

holobiocenosis.

Los ecosistemas del planeta estan habitados por metaholobiontes sinecologicos. Estos
estarian constituidos organicamente por un “nido™® de asociaciones ecoevolutivas
reciprocas y ritmicas que configuran un sistema dinamico considerado —en tanto que
comunidad— una unidad orgénica. Segliin esta perspectiva, las comunidades bioldgicas
serian Sistemas Sinecoldgicos. Consideraré estos sistemas, unidades de estudio para la
descripcion de la dinamica ecoevolutiva. La eleccion de unidades de estudio es
fundamental para exponer e intentar responder asuntos problematicos (Séljo 2009;
Hutchins 2010; Ritella et al. 2020) surgidos desde otras perspectivas. Los rasgos
conspicuos para una descripcion cientifica que usa una unidad de anélisis determinada,
pueden ser rasgos que pasan desapercibidos desde la vision de otra unidad de andlisis. Las
comunidades bioldgicas —o sistemas sinecologicos— se describen aqui como un conjunto
de procesos fundamentales que se interpretan durante la investigacion (Wertsch 1995), en

tanto que agentes de la construccion de nichos ecologicos compartidos.

La Teoria de Sistemas Sinecologicos es un enfoque novedoso que permite analizar,
describir y simular la evolucion de las interacciones entrelazadas, incluyendo el proceso de
entrelazamiento en si mismo’® que, en nuestro caso, obedece a actividades de construccion
de nicho. Las comunidades bioldgicas —en tanto que metaholobiontes— persisten como
unidades bioldgicas en las cuales los organismos individuales ejercen de nodos
holobionticos. Los organismos, asi mismo, —en tanto que nodos holobidnticos— se
encuentran funcional y temporalmente referidos en la totalidad organica del
metaholobionte. De modo que el Metaholobionte sinecoldgico es un sistema sinecoldgico,
ecoldgica y evolutivamente unitario que comprende un conjunto anidado de procesos

Sfuncional y sincronicamente reciprocos, entre una comunidad de holobiontes y la matriz

% Los holobiontes estan definidos por la red de asociaciones simbidticas que los constituye. Dado que llevo
el concepto de holobionte a un segundo orden, los meta- holobiontes estarian constituidos por asociaciones
simbioticas entre las redes simbidticas de sus holobiontes. Los conceptos de segundo orden se tornan un tanto
dificiles de enunciar, por lo que, para evitar la expresion “red simbiotica de redes simbioticas” definiré la
estructura constitutiva de las comunidades biologicas como: un nido de asociaciones simbidticas. En inglés
el término resulta mas afortunado por cuanto: “holobiont is a net of symbiotic associations”; mientras que,
“meta- holobiont is a nest of symbiotic associations between holobionts™.

70 “Synecological systems theory helps theorists understand, describe, and simulate the evolution of entangled
interactions, including the process of entanglement itself. Synecological game theory is the primary tool of
synecological systems theory, where the systems in question are envisioned as evolving ecologies of games.
Synecological game theory is a new branch of game theoretical analysis that describes how agents are able
to solve collective action problems.” Devereaux 2020:14
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microbiana que facilita la construccion biologica del entorno. Los holobiontes u
organismos “individuales” son nodos de interaccion en el sistema sinecologico que estin
integrados, sin solucion de continuidad, con otros holobiontes y con el entorno

biologicamente construido.

Los holobiontes han evolucionado en relacion con sus microrganismos constituyentes.
Estos han transformado constantemente no solo la configuracién metabélica, fisiologica y
embrioldgica de los holobiontes, sino que han posibilitado en ellos profundas transiciones
evolutivas. Reciprocamente, mediante actividades de construccion de nichos, plantas y
animales ejercen enormes fuerzas selectivas en las poblaciones microbianas. Las plantas y
los animales transforman draméaticamente el entorno fisico disponible para la colonizacion
de microrganismos (Bosch & Miller 2016). Los microrganismos han participado de “la
construccion” de nichos como el sistema radical de las plantas, o el rumen y el intestino de
los vertebrados. Grandes poblaciones de bacterias luminiscentes conforman tejidos
complejos glandulares denominados fotoforos en peces y moluscos marinos o son parte de
su ambiente intracelular (Burtseva et al. 2020; McFall-Ngai 2008, 2014). De modo que la

construccion de nichos en estos casos coincide con la constitucién de 6rganos complejos.

Si un organo es construido como habitat de una comunidad de organismos, el criterio
de homologia se ve seriamente afectado, pues si bien los organos se seleccionan y
modifican debido a su aporte adaptativo en la persistencia del organismo, también se
seleccionan y modifican mediante construccion de nichos por las actividades reciprocas
de huéspedes y hospedadores. Plantas y animales, asi mismo, configuran el paisaje
adaptativo para los microrganismos. La construccion de nichos por parte de humanos, por
ejemplo, ha forzado a los microrganismos a sobrevivir sobre la base de la resistencia de
antibioticos (Ghernaout & FElboughdiri 2020) y ha inducido la evolucion de
microrganismos capaces de degradar hidrocarburos (Zettler ef al. 2013; Bosch & Miller
2016; Cui et al. 2020 Amaral-Zettler et al. 2020). Las actividades del metaholobionte se
miden como productos evolutivos que no coinciden necesariamente con rasgos en

entidades evolutivas tradicionales, sino que hacen referencia a propiedades comunitarias.

La biologia debe ser ecoldgica a la vez que evolutiva, y solo es evolutiva en la medida
en que ya es ecologica. A consecuencia de la perspectiva sinecologica, sin comunidades
bioldgicas la evolucion de los organismos no seria posible. Los principios que permiten y

regulan el desempefio histdrico de la vida han de suponer comunidades de organismos. Los
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principios de coexistencia reciproca 'y de exclusion competitiva, por ejemplo, solo pueden
ponerse en marcha sobre comunidades ya establecidas. El sistema metaholobionte
sinecologico es la unidad de andlisis organica donde se disuelven los conflictos tedricos
provocados por las asunciones dualistas como externo-interno, homodlogo-analogo,

filogenético-sinecoldgico, macro- micro- evolutivo.

Los marcos causales que se aplican en esta nueva representacion bioldgica no pueden
entenderse ni aplicarse a las unidades evolutivas tradicionales como organismos,
poblaciones o especies. Para estas unidades resulta suficiente un marco causal lineal y
unidireccional; mientras que los aspectos sinecoldgicos de la evolucion requieren, debido
a su complejidad, marcos causales ciclicos y reciprocos. El paisaje adaptativo es irrelevante
si se considera como la orografia de un paisaje externo e independiente de las actividades
de los organismos. Tampoco es fructifero pensar el paisaje adaptativo como estructurado
de acuerdo con las presiones de seleccion que actiian sobre rasgos o caracteres discretos de
una poblacion, o sobre la potencialidad de los individuos que la conforman para dejar
descendencia. Figurado asi el paisaje adaptativo excluye la participacion de los organismos
en su estructura y desconoce canales y modos de herencia que harian participes de un
cambio evolutivo no solo a los descendientes filogenéticos, sino ademads, a los
descendientes y a los coexistentes ecoldgicos. Estamos obligados a pensar dindmicamente
y para ello las metaforas y declaraciones cualitativas se tornan necesarias. La estructura del
paisaje adaptativo seria a cambio de una orografia, mas bien, un flujo como la atmosfera o
el aire que circula entre las elevaciones de aquel paisaje evolutivo meteorizdndolo
(erosionando su superficie); construyendo y dando en ¢l formas, funciones y ritmos. La
dindmica adaptativa es fundamental, pero su accion selectiva circula sobre un paisaje
funcional y temporal dindmico estructurado sobre relaciones simbidticas y construccion de
nichos. El paisaje ecologico y evolutivo es el producto de la incesante participacion de los
organismos modificando el espacio, el tiempo y la distribucion de la materia y la energia
del paisaje sinecoldgico. Por ello, las actividades de construccion de nicho son simbidticas
y fenoldgicas; configuran las redes de interaccion y los cronogramas sobre los cuales estas
redes de procesos se ejecutan retroalimentando —mediante ritmos ecologicos— la

reciprocidad de las funciones.
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1.3.4 Jerarquia, recursividad, niveles moviles y contextos de construccion

Aqui definiré el metaholobionte sinecologico de acuerdo con una estructura jerarquica
de niveles de organizacion que se relacionan entre si de modo dinamico mediante la
construccion de nichos. Desde la perspectiva del holobionte y metaholobionte, la
incorporacion del marco conceptual de la construccion de nichos demanda un modelo en
el cual el sistema sinecoldgico sea una funciéon de su jerarquia dindmica y de su

recursividad.

En primer lugar el sistema sinecoldgico es jerdrquico debido a que este estd
organizado en niveles de procesos anidados unos dentro de otros (procesos metabolicos,
fisioldgicos, ontogenéticos, etologicos, simbidticos, fenoldgicos). Asi mismo, el sistema
sinecoldgico es jerarquico en cuanto a escalas de organizacion. Los simbiontes bacterianos
forman parte de los holobiontes; los holobiontes son, a su vez, simbiontes del
metaholobionte mediante la interfaz microbiana del entorno. En segundo lugar el sistema
sinecologico es dindmico debido a que por medio de actividades de construccion y herencia
de nichos, los organismos modifican las relaciones de jerarquia entre los niveles anidados.
En tercer lugar es recursivo debido a que cada nivel es considerado como un contexto para

la ejecucion de actividades de construccion que constrifie, a su vez, a los niveles aledafos.

Conforme a esto se definen tres aspectos del metaholobionte sinecoldgico:

1. El metaholobionte sinecologico seria un sistema jerarquico y recursivo que
comprende tres niveles fundamentales para la construccion de nichos: i) las comunidades

microbianas, ii) el holobionte y iii) el metaholobionte sinecologico (vid. Tabla B).

2. Los niveles de organizacion mencionados no son fijos o estaticos, sino dinamicos.
Las actividades de construccion de nichos —en alguno de los niveles— afectan a los
contextos en los cuales los organismos actlian y disponen las consecuencias de su actividad
en una jerarquia de niveles moviles reconfigurada. Esta modificacion de la recursividad, o
modificacion de los contextos para la construccion de nichos, resulta fundamental para
describir la dindmica evolutiva desde la representacion sinecoldgica. Se pone en evidencia
un esquema de causacion jerarquica “hacia arriba y hacia abajo”, a la vez que un esquema
reciproco de causacién entre medio ambiente y niveles de la estructura. La causacion

jerarquica hacia arriba y hacia abajo representa la idea de que dado cierto nivel de

89



organizacion, este no estd necesaria ni exclusivamente constrefiido por su nivel superior,
ni por su nivel inferior. Es decir, que las actividades de construccion de nichos en el nivel
2 (holobionte) pueden afectar causalmente tanto al nivel I (microbiota) como al nivel 3
(metaholobionte) y ser resultado de agentes operativos en cualquiera de sus niveles. Incluso
el mismo nivel en el que las actividades tienen lugar puede verse afectadas, debido a que
las actividades simbidticas de construccion de nichos estan redefiniendo constantemente
su estructura. Adicionalmente, todas las actividades de construccion son reciprocamente
causales en relacion con el entorno y los organismos. En virtud de su condicion dindmica
y de su jerarquia recursiva, un nivel de organizacion sinecoldgica podria posibilitar para si
mismo un contexto con mas grados de libertad para la ejecucion de sus actividades
constructivas. Asi por ejemplo, mientras al nivel de holobionte los microrganismos son
huéspedes de su hospedador multicelular, a nivel metaholobionte plantas y animales serian
los huéspedes de la matriz microbiana hospedadora y un entorno en proceso de
modificacion biologica. Esto ultimo, se debe a la ubicuidad de microrganismos, pero
fundamentalmente a que en las interfaces holobionte/sustrato, los microrganismos

controlan los ciclos de materia y energia.

3. El metaholobionte sinecoldgico en tanto que sistema dindmico, jerarquico y
recursivo puede modelarse como estructurado sobre una topologia no orientable (no es
posible definir topolégicamente un borde) en la que es imposible senalar donde empiezan
y terminan cada uno de los niveles (simbionte, holobionte y metaholobionte sinecoldgico);
ni de qué modo conceptualizar lo que es intrinsecamente organico y lo que es

intrinsecamente externo (dualismo organismo-entorno).

Las relaciones que modifican las comunidades de construccion no son relaciones
adaptativas, a saber, relaciones puntuales y relativas entre rasgos y factores (cf. Aaby &
Ramsey 2020), sino relaciones simbidticas y fenologicas. Es decir, relaciones constitutivas
del anidamiento sinecologico que refieren a la funcionalidad y su ritmo de ejecucion a
multiples niveles del paisaje sinecologico. La construccion de nichos es el dinamismo que
organifica el entorno, a la vez que el entorno provee de ambitos para que en su desarrollo
los organismos estructuren sus propios contextos espacio- temporales —via plasticidad del
desarrollo y herencias ecologicas—. La construccion de nichos enfatiza la interaccion
dialéctica entre organismos y entorno (Levins & Lewontin 1985), aunque por si mismos

estos conceptos (organismo, entorno) no pueden definirse. El mismo inconveniente existe
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si pretendemos definir los niveles de organizacion bioldgica incorporando la representacion
construccionista. El holobionte es una comunidad de microrganismos simbi6ticos anidados
en cuerpos animales, cormos vegetales y demads estructuras pluricelulares hospedadoras;
pero los holobiontes son simbiontes que estdn, a su vez, integrados en una matriz de
microrganismos (vid. Tabla B). Estas matrices de microrganismos forman una interfaz
bioldgica con el entorno —ya sea este suelo, agua o aire—. Asi, resulta facil figurarse que la
organizacion comunitaria es transversal y aparece en todos los niveles de organizacion
bioldgica (comunidades de moléculas, células, organismos, comunidades de

comunidades).

Ahora bien, segun las tres ideas propuestas, microbios, holobiontes y metaholobiontes
por una parte, asi como entornos, comunidades y organismos por otra, pueden
interpretarse como niveles jerarquicos (O'Neill ef al. 1986), dindmicos y recursivos del
metaholobionte sinecologico. Gregory Bateson describi6 a los seres vivos como sistemas
de niveles multiples organizados con jerarquia recursiva (Harries-Jones 1995; Neuman
2004, 2006, 2008). Podemos asumir esta misma definicion para las comunidades biologicas
de microrganismos, holobiontes o metaholobiontes. Al mismo tiempo, podemos utilizar
este significado —el de sistemas biologicos sensu Bateson—, para definir el proceso de

construccion de nichos sinecoldgicos.

En primer lugar la recursividad puede entenderse como la propiedad que los niveles
de organizacion sinecologica poseen cuando asumen un contexto para el desarrollo de
actividades de construccion de nichos. El contexto de un nivel de organizacion biologica
es el entorno construido biolodgicamente del cual depende el despliegue de funciones
simbidticas o sus ritmos de ejecucion dentro de un conjunto de alternativas entre las que
debe hacer su proxima eleccion (Bateson 2000). En segundo lugar el contexto puede
considerarse como un conjunto de restricciones que un nivel le impone a otro posibilitando
su accion, a la vez que restringiendo la entropia. Los contextos estarian siempre incrustados
dentro de otros contextos. Imbricados en topologias especificas, los contextos establecen
una jerarquia de restricciones y de posibilidades, que en su “aspecto dinamico genera
bucles de retroalimentacion”, en los que “la informacion circula hacia atras y adelante entre

los diferentes niveles del sistema para asegurar la estabilidad de cada nivel y constituir el
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conjunto del trabajo™’!

. Es importante sefnalar que lo dicho no solo atafie a los flujos de
informacion en el canal de la herencia genética. Los contextos estan constituidos ademas
por inducciones ambientales que se heredan en multiples niveles y que definen los bucles
de retroalimentacion por medio de canales ambientales de herencia. Estos bucles de
retroalimentacion tienen multiples dimensiones, todas ellas interactivas. Las interacciones

mas significativas para la representacion sinecoldgica de la teoria de la construccion de

nichos son las de causacion reciproca y retroalimentacion entre organismos y entornos.

Tanto la retroalimentacion entre medio ambiente y organismos, como la
retroalimentacion entre los niveles de la estructura simbiotica es aqui entendida bajo un
marco de causalidad evolutiva reciproca (West-Eberhard 2003; Day & Bonduriansky 2011;
Uller 2012). La causalidad reciproca se define aqui como la propiedad de la estructura
sinecoldgica en virtud de la cual las relaciones selectivo-adaptativas de causa-efecto, entre
organismos y entornos, son bidireccionales. La bidireccionalidad de estas relaciones
evolutivas se define en el sentido de que una causa evolutiva (a), como cierta variabilidad
de los entornos selectivos, podria seleccionarse como efecto (b) de la accion de los
organismos. Reciprocamente, en algun momento del futuro, estos entornos seleccionados
se convertiran en el entorno selectivo (a’) en el que serdn seleccionada cierta variabilidad

de los fenotipos de organismos (b’) o viceversa.

Una caracteristica de esta reciprocidad causal evolutiva es que no se cierra en un solo
bucle causal, ni afecta a un solo factor ambiental en relacion con un solo rasgo adaptativo.
Los bucles son continuos y enlazan a la totalidad de la holobiocenosis. Las interacciones
causales reciprocas son fundamentales para comprender la naturaleza compleja del sistema
sinecologico y no reducirlo mediante la individualizacion de causas especificas lineales
(Hilborn y Stearns 1982). Las exposiciones que citan causas lineales simplifican las
explicaciones. Estas son econdmicas en cuanto al tiempo y esfuerzo dedicado a producirlas

(Archetti 2015), pero eliminan los multiples circuitos causales de un evento que convergen

"L “A context is always embedded within another context and therefore we have a hierarchy of constraints of
constraints. The fact that contexts are embedded within contexts does not point only at the hierarchical
structure of living systems. There is also a dynamic aspect to this embeddings and embodiment, and this
dynamic aspect is constituted through feedback loops in which information is fed back and forth between the
different levels of the system to assure the stability of each level and to constitute the working whole.”
Neuman 2006:261-262
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como parte de su contexto. Resulta decisivo “comprender que analizar las causas

interactivas es diferente de discriminar entre causas especificas alternativas™’?,

Por otro lado, las explicaciones lineales son especialmente estables y comprobables si
se fundamentan con estudios genéticos (Davidson 2001; Waters 2007) y se centran en un
solo nivel de investigacion. En el caso de las explicaciones evolutivas estandar, o en el caso
de la autoecologia, el nivel explicativo consiste en poblaciones de especies particulares
(Thompson 2003). A cambio de estas explicaciones el investigador estd privando de
conocer, por ejemplo, las conexiones causales de una dindmica evolutiva interactiva entre

comunidades bioldgicas y sus entornos (Lewontin 1974; Oyama 1985; Laland et al. 2011).

Las descripciones sinecologicas no aspiran a exponer las causas lineales de la
variacion de rasgos especificos, ni en describir a estos como el resultado de procesos
adaptativos que se concretan en el seno de poblaciones. Complementariamente, aqui se
intenta proporcionar algunos elementos conceptuales que expondrian un conjunto de
relaciones procesales imbricadas en una dindmica evolutiva mucho mas amplia (cf.
Archetti 2015) definida por tres aspectos: i) es sinecoldgica, ii) involucra a multiples
niveles de organizacion bioldgica y iii) estd estructurada sobre una dindmica
constitutivamente reciproca y simétrica en la que los procesos ecoldgicos son

necesariamente evolutivos.

La retroalimentacion, asi mismo, puede darse en tres modos. El primero de ellos se da
entre niveles “verticales”, esto es, entre los niveles simbionte-holobionte-metaholobionte.
El segundo se da entre niveles “horizontales”, esto es, entre lo tradicionalmente
comprendido como medio orgénico y medio externo. Finalmente, el tercer modo de
retroalimentacion se produce entre el paisaje funcional y el paisaje temporal, es decir, entre
la estructura de las relaciones funcionales y el ritmo en que tal estructura se actualiza. La
retroalimentacion en este ultimo caso seria la interaccion entre funciones y sus

sincronizacion.

72 “The analysis of interacting causes is fundamentally a different concept from the discrimination of
alternative causes. The difficulties in the early history of genetics embodied in the pseudoquestion of "nature
versus nurture" arose precisely because of the confusion between these two problems in causation. It was
supposed that the phenotype of an individual could be the result of either environment or genotype, whereas
we understand the phenotype to be the result of both.” Lewontin 1974:401
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La biologia del desarrollo ha logrado remarcar la importancia evolutiva del tiempo del
desarrollo mediante su concepto de heterocronia, no obstante, este concepto se encuentra
referido a la escala ontogenética. Es oportuno postular un concepto similar, pero adecuado
a escala sinecoldgica. La fenologia puede ser un concepto semejante de acuerdo con la
comunidad biologica. En primer lugar la fenologia se distingue de la heterocronia en que
esta no estudia ritmos de desarrollo embrionario en organismos individuales, sino ritmos
de desarrollo de una comunidad de organismos lo que incluye necesariamente al holobionte

por lo que podemos definir a la heterocronia como un tipo de procesos fenologicos.

En segundo lugar la fenologia es una constriccion para el desarrollo de “homologias
profundas” (como lo es la heterocronia), con la diferencia de que tales homologias
profundas no son bloques morfologicos del cuerpo de animales o del cormo de plantas. La
fenologia desde una perspectiva de las comunidades es la responsable de producir
convergencias profundas manifestadas en ritmos biologicos fundamentales, como ciclos

bioldgicos o etologias complejas.

Aun asi, la fenologia es una dimension del paisaje adaptativo, la otra dimension es la
estructura simbiotica. Se propone —como se vera mas adelante (vid. Cap. 3)—, que
modificaciones en la estructura fenoldgica de la comunidad inducen reciprocamente
modificaciones en la estructura simbidtica. Las variaciones en las estructuras de las
relaciones fenologicas ofrecen un tipo de variacion que no ha sido considerado como
material evolutivo llamaré a esta “variacion fenoldgica”. Del mismo modo, las redes
funcionales pueden modificar los cronogramas de ejecucion simbidtica con consecuencias

igualmente relevantes.

La construccion de nichos que ha permitido a las bacterias conformar la estructura
simbiotica y fenoldgica del 6rgano radical de las plantas o el intestino de los vertebrados
es una ejecucion lograda dentro del contexto del holobionte. El holobionte asume, a su vez,
contextos de construccion de nichos cuando, por ejemplo, el sistema planta con raiz
(holobionte a) interactia mediante una relacion simbidtica con el sistema animal con
intestino (holobionte b). Sea este el caso de un polinizador interactuando con la planta
polinizada. El nivel mas alto es caracterizado por principios organizacionales que tienen
efecto en la distribucion de los eventos y las entidades de los niveles mas bajos (Emmeche
et al. 2000). Asi por ejemplo, la relacion simbidtica entre plantas y animales estd

constrefiida simbidticamente por la reciprocidad entre la funcion trofica de los insectos
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(insectos polinivoros) y la funcion dispersiva de las plantas (plantas entomofilas); pero
ademads, la relacién simbidtica en cuestion estd constrefiidda por cronogramas que se
organizan a partir de los limites fenoldgicos. La duracion de una mafiana o de una estacion
es un limite Gltimo para el desempefio de todo un cronograma de actividades biologicas
subsecuentes. Asi mismo, la relacion simbiotica especifica entre el polinizador y su planta
polinizada modula y regula, en funcién de los recursos, una serie compleja de rutas
metabolicas, etoldgicas y simbidticas que tendran impacto directa o indirectamente, tanto
en la microbiota radical de la planta como en la microbiota intestinal del insecto. En
consecuencia, el organismo sinecolégico o metaholobionte puede entenderse como un
sistema organizado en funcidn de niveles imbricados jerarquicamente, pero no de cualquier
modo, sino de modo dindmico y reciproco. La construccion de nichos incorpora
necesariamente la perspectiva de una jerarquia dindmica en donde los niveles de la
estructura sinecologica son intercambiables en tanto que contextos (sensu Bateson) o

restricciones impuestas desde y hacia un nivel superior.

Medio ambiente microbiano | Descripcion de la comunidad Sistema sinecoldgico Sistema fenologico

No es fundamental o definitivo
en el concepto original de
comunidad, salvo en el caso de
las comunidades de

Biocenosis Relaciones sincrénias entre

eventos especificos y ciclos
diurnos o estacionales.

Comunidad de organismos
coexistentes en un biotopo.

microorganismos. Distincion entre comunidades y
ambiente.
Comunidad de
microorganismos en la interfaz . . . .
Fundamental. 8 . Microbiota Cronomas microbianos
entre las masas de agua tierra y
aire.
Fundamental en la descripcién | Comunidades microrganismos Holobionte

del holobionte en tanto que
microbioma.

en relacioén simbidtica con
plantas y animales.

Metazoarios + microbiomas

Metacronomas

Fundamental en la descripcion
de la comunidad de
holobiontes.

Fundamental en la descripcion
del sistema sinecologico.

Comunidad de holobiontes
coexistentes en un habitat
embebidos en una matriz de
microrganismos que regulan su
interdependencia simbidtica.

Estructura de la holobiocenosis
en la que las comunidades de
microorganismos en la interfaz
entre las masas de agua, tierra y
aire dan cohesion a la totalidad
del sistema.

Holobiocenosis

Biocenosis de holobiontes +
Comunidades simbioticas

Metaholobionte Sinecologico

Estructura de maxima
integracion y dependencia
reeciproca entre comunidades
y ambientes.

Nichos fenolégicos

Tabla B.- Las principales unidades ecoevolutivas en cuanto a sistemas sinecoldgicos y sistemas fenologicos,
destacando la presencia constitutiva de las comunidades de microrganismos en cada uno de los niveles
propuestos.
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2 CONSTRUCCION DE NICHOS SINECOLOGICOS

(JAsi que hay drboles, frecuentados por dangeles
y cultivados tan extrafiamente por lentos hortelanos ocultos,
que sin pertenecernos nos producen?

()

RAINER MARIA RILKE”?

En el siguiente capitulo plantearé la hipotesis de la Construccion de Nichos
Sinecologicos. Para ello expondré un segundo ambito tedrico de la Representacion
Sinecologica de la Teoria Evolutiva (RSTE): la Representacion Construccional de los
Nichos Sinecologicos (RCNS)’. Especificamente, la RSCNS defiende una tercera via en
el debate que se establece entre la Teoria de Construccion de Nichos (TCN) y la Teoria del
Fenotipo Extendido (TFE). Se trata de una alternativa entre dos posturas que denominaré
complementarismo y revisionismo. Esa tercera via consiste en entender la construccion de
nichos desde una perspectiva sinecologica. Se propone una via tedrica que realmente
complementa y puede coexistir tanto con la representacion estandar de la construccion de
nichos como con el adaptacionismo. Los organismos, en efecto, construyen nichos
adaptativos respecto de los cuales, en sentido estricto, la TCN no consigue un aporte
original respecto de su version adaptacionista, la Teoria del Fenotipo Extendido. Casos
paradigmaticos de actividades restringidas de construccion de nicho —como la
construccion de estructuras— se explican perfectamente tanto en términos de fenotipos
extendidos como en términos de construccion de nichos, no resultando en estos casos la
TCN un marco tedrico indispensable. Lo contrario sucede con otro tipo de actividades de
construccion de nichos consideradas como amplias o constitutivas del ecosistema en las
que la TCN resulta fundamental. Propondré que las actividades de este segundo tipo no
demuestran ser evolutivamente relevantes si son planteadas desde los mismos términos que
comparten la version clésica del construccionismo de nichos y el adaptacionismo. Definiré
nuevos términos para una perspectiva constructivista a la que distinguiré de la antigua
denominandola perspectiva construccional. La principal diferencia entre ambas visiones
consiste en que mientras la primera intenta explicar la construccion de los entornos

atendiendo a los cambios de relaciones entre factores del entorno y rasgos adaptativos; la

73 ¢(...) Giebt es denn Bidume, von Engeln beflogen, / und von verborgenen langsamen Gértnern so seltsam

gezogen, / dass sie uns tragen, ohne uns zu gehdren? (...)” Rilke, R. M. (1922). Das XVII. Sonett.
74 Junto a la Representacion Sinecologico-Evolutiva de la Individualidad Sinecoldgica (REEIS).
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segunda atiende a la construccion de nichos en términos sinecoldgicos apuntando hacia las
funciones y los ritmos ecoldgicos que se modifican por la actividad de comunidades de

construccion.

En primer lugar (vid. 2.1) diferenciaré entre la corriente filosofica del constructivismo
social de la ciencia y la corriente evolutiva de construccionismo de nichos. Propondré que
ambas interpretaciones han contribuido a una pluralidad de agendas evolutivas, pero que
estas, en ningiin modo, requieren el antirrealismo o el agnosticismo cientifico. Defenderé
que el paso del adaptacionismo al construccionismo de nichos —y de este ultimo al
programa de investigacion construccional aqui presentado— es producto de una dindamica
erotética entre agendas de preguntas forjadas en distintos niveles de analisis y distintos
campos de estudio. Las agendas de preguntas de la representacion estdndar atienden a
genes, poblaciones y clados; mientras que las agendas de preguntas de la representacion
sinecoldgica construccional atienden a comunidades bioldgicas, funciones y ritmos

ecologicos de interaccion y coexistencia.

En segundo lugar (vid. 2.2) se establecerd un contexto para la interpretacion y el
estudio de la construccion sinecologica de los nichos. Desde su origen en el planeta Tierra
la evolucién de la vida ha sido un proceso concomitante de construccion bioldgica de los
entornos y seleccion natural. Debido a esto puede establecerse un paralelismo entre la
importancia causal de los eventos como la cladogénesis (constitucion de clados) y los
eventos de sinecogénesis’ (constitucion de comunidades). El aumento diacronico de la
diversidad biologica —que puede inferirse del registro paleontoldgico en el primer caso— es
equivalente a los eventos de una sucesion ecologica en el segundo. La diversidad biologica
se amplifica a lo “largo” del tiempo filogenético, pero también lo hace a lo “ancho” del
tiempo sinecoldgico y este aspecto que implica modos de causalidad reciproca, no lineal,
tiende a desatenderse desde las perspectivas estandar. Las modificaciones amplias que las
comunidades de construccion propagan en el entorno, afectando a las estructuras
simbioticas y fenologicas del ecosistema, son la regla y no la excepcion en la dindmica
evolutiva. Las modificaciones bioldgicas del entono concursan con procesos filogenéticos

en la estructuracion del paisaje adaptativo.

75 Se utiliza aqui como neologismo (vid. Glosario).
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En tercer lugar (vid. 2.3) se definirdn las caracteristicas de la perspectiva
construccional y se expondran las Actividades de Construccion de Nichos Sinecologicos
(ACNS). Tomando como punto de partida las categorias clasicas de actividades de
construccion de nichos se revisardn los elementos més relevantes de esta perspectiva y se
estableceran los puntos de diferencia con la nueva propuesta dando especial relevancia a

los procesos de herencia ecologica.
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2.1 Construccionismo de nicho, constructivismo social, agendas de

preguntas y pluralismo ontoldgico

En esta seccion distinguiré entre tres conceptos fundamentales: a) constructivismo
social de la ciencia, b) construccionismo de nichos, y ¢) representacion construccional de
nichos sinecologicos. Este ultimo concepto permitird representar la evolucion de los
organismos como causa, a la vez que como consecuencia, de actividades comunitarias de
construccion que modifican los nichos sinecologicos tanto a nivel de holobiontes como de

metaholobiontes sinecologicos.

En primer lugar (vid. 2.1.1) propondré que el construccionismo de nichos tiene
algunos elementos del constructivismo social moderado y del pluralismo ontologico. Se
distinguird de modo expreso entre los compromisos ontoldgicos y los compromisos
metafisicos que se asumen en posturas realistas y antirrealistas, para definir asi, una
interpretacion del constructivismo que evita compromisos con posiciones radicales. Se
sugerird que el constructivismo social de la ciencia moderado puede entenderse desde la
perspectiva de un construccionismo de nicho social epistémico. Los conceptos cientificos
pueden entenderse como el producto de la elaboracion de agendas de preguntas, por parte
de comunidades cientificas, sobre ciertos &mbitos de la realidad bioldgica. Si la ciencia es
una construccion, lo es en la medida que la actividad cientifica conlleva una construccion
de nichos epistémicos. En tanto que un tipo muy especifico de construccion de nicho, los
nichos epistémicos, nada tienen de comun con posturas antirrealistas o escépticas. Este tipo
de construccién de nichos puede definirse en términos sinecoldgicos. Se destaca la
importancia de las agendas de preguntas en la construccidon de marcos conceptuales y las
representaciones tedricas que buscan resolverlas. Propondré que en tanto persistan y
coexistan multiples agendas de preguntas, estas podran orientar de distintos modos el
entendimiento de multiples aspectos de la realidad a los cuales sus marcos conceptuales

apuntan.

En segundo lugar (vid. 2.1.2) se destacard el componente metaférico en el uso del
término construccionismo puesto que este resulta Util para interpretar adecuadamente la
diferencia entre la teoria estdndar de la construccion de nichos, la teoria del fenotipo
extendido y la representacion construccional aqui propuesta. Este elemento metaforico nos

ofrece una perspectiva en la que los organismos: a) no se ajustan individualmente a sus
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entornos, ) no se encuentran separados de estos, y ¢) no estan relacionados con las

presiones de seleccion tnicamente por medio de la adaptacion.

Se destacara el hecho de que ni los organismos ni los entornos son agentes pasivos en
la seleccion natural, sino que se modifican activa y reciprocamente. Para ello ofreceré
razones sinecoldgicas que podrian resumirse del siguiente modo: El entorno no es una
externalidad abidtica, sino un organismo comunitario (holobionte) o un entorno
organizado (metaholobionte) por la accion de comunidades biologicas. La relacion entre

organismos y entornos es simbiotica.

En tercer lugar (vid. 2.1.3) se caracterizaran las actividades de construccion de nichos
sinecoldgicos destacando cinco aspectos relevantes que nos permiten diferenciar la
representacion evolutiva construccional —aqui propuesta— de la representacion estandar de

la construccion de nichos.
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2.1.1 Interpretacion filoséfica del construccionismo: constructivismo social.

Construccion social de la ciencia

El programa de investigacion que postula que los organismos lejos de adaptarse
pasivamente a sus entornos, los llevan a cabo mediante su construccion (Waddington 1959;
Lewontin 1983), se conoce como construccion de nichos (Odling-Smee 1988; Odling-
Smee et al. 2003; Laland & Sterelny 2006; Odling-Smee et al. 2007). La expresion “niche
construction” fue acuiada por Odling-Smee en 1988 y estuvo inspirada en los trabajos de
C. H. Waddington (1959) y R. C. Lewontin (1983). Algunos autores se refieren a la
“comstruccion organica del medio ambiente” (Godfrey-Smith 1996) como
construccionismo de nichos (Archeti 2015). La construccién de nichos se considera aqui
como un programa de investigacion evolutivo que modifica conceptos centrales del
programa de investigacion adaptacionista. La dindmica entre estos marcos conceptuales
permite entender los limites de nuestra representacion evolutiva estandar. El
adaptacionismo postula al medio ambiente externo como agente causal Unico de la
evolucion adaptativa (Williams 1992; Barton & Partridge 2000). El construccionismo de
nichos, por el contrario, afirma que el medio ambiente coevoluciona junto a los organismos
que lo modifican. Mediante una influencia reciproca los organismos modulan las presiones
de seleccion del medio en el que persisten adaptativamente’®. Organismos y medio
ambiente inducen reciprocamente cambios en la dindmica evolutiva de la totalidad del

sistema.

Es posible contraer deudas conceptuales no adecuadas al aplicar el término
« e, . . . . .
construccionismo” a la perspectiva evolutiva de la construccion de nichos. Existen al
menos dos interpretaciones para el término construccionismo: una evolutiva, el
construccionismo de nichos y otra filosofica, el constructivismo social. Es necesario
distinguirlas para luego defender que el construccionismo de nichos no debe entenderse
como un ejemplo del constructivismo social. La tesis de la construccion organica del medio

externo no implica las tesis del antirrealismo o el escepticismo. En cambio es posible, si se

76 “Niche construction should be regarded, after natural selection, as a second major participant in
evolution. Rather than acting as an "enforcer" of natural selection through the standard physically static
elements of, for example, temperature, humidity, or salinity, because of the actions of organisms, the
environment will be viewed here as changing and coevolving with the organisms on which it acts selectively.”
Odling-Smee et al. 2003:2
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prefiere, describir la construccion de entornos epistémicos o entornos conceptuales como
un caso de construccion de nichos. Postularé que el constructivismo es perfectamente
compatible con un realismo cientifico robusto (cf. Suarez 2019: Cap. 8), aunque tiene
elementos moderados del constructivismo social y, en la misma medida, es afin a cierta
interpretacion del pluralismo ontolégico. Segin este pluralismo, es posible asumir una
pluralidad de marcos conceptuales coexistentes encaminados a describir y explicar la
dindmica evolutiva, utilizando para ello una serie de recursos como: i) descripcion de
nuevos casos, i) empleo de nuevas metéaforas, iii) nuevas conceptualizaciones y iv)
enunciados cualitativos. Asi como de ser necesario, la sustitucion de asunciones

ontologicas, por ejemplo, la del sustancialismo por la de la metafisica de procesos.

La filosofia de la ecologia puede concebirse como un estudio de los conceptos vigentes
en ecologia, su relacion con los conceptos de la biologia evolutiva, al igual que la
correspondencia de los conceptos ecologicos y evolutivos con las preguntas filoséficas
actuales. La creacion de conceptos es una actividad fundamental en el desarrollo del
pensamiento filoséfico (Nersessian 2010; 2012) que debe ejecutarse integrando los marcos
conceptuales existentes y proponiendo conceptos novedosos con los cuales podamos
interpretar preguntas no resueltas en evolucion y ecologia. Estos nuevos conceptos seran
capaces de atender la casuistica de sistemas simbidticos complejos y las interacciones
sinecoldgicas que se han definido antes como fundamentales de acuerdo con nuestra unidad
de estudio: el metaholobionte sinecoldgico. Los cientificos “crean sus poderes cognitivos
construyendo los entornos en los que ejercen esos poderes” (Hutchins 1995: xvi). Sugiero
que esta creacion y construccion debe entenderse en los términos evolutivos y
sinecologicos que se entienden eventos construccionistas naturales como la creacion del
humus por parte de las lombrices de tierra o la construccion de los arrecifes de coral. Nadie
podria afirmar la actitud antirrealista de las lombrices o de los polipos del coral, por el
hecho de constatar experimentalmente que tanto la tierra en la que las lombrices habitan
como el arrecife son en gran medida el producto de actividades ecoldgicas. Los cientificos
construyen entornos de pensamiento, asi como maquinarias epistémicas (Chandrasekharan
& Nersessian 2011; Nersessian 2012), que han permitido, por ejemplo, aquel tipo de
constataciones cientificas (que el humus es producido por lombrices y el esqueleto coralino
por los polipos), pero estos entornos y maquinarias se llevan 'y se han llevado a cabo por
medio de un dinamismo reciproco entre la realidad de los entornos naturales y la

organizacion evolutiva y ecologica de los seres vivos. Organismos como las lombrices, los
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polipos o los seres humanos han sido seleccionados, a la vez que han seleccionado los
entornos de su adaptacion selectiva. La misma apertura para dejar que operen nuevos
conceptos en funcion de nuevas agendas de problemas es ejemplo de lo extendida que se
encuentra en la realidad la pluralidad de los casos y la multiplicidad de los niveles de
implicacion que tiene la construccion de nichos (adaptativos, sinecoldgicos, fenoldgicos o

epistémicos).

La interpretacion filosofica del construccionismo coincide con una posicion
metafisica a menudo enmarcada dentro del antirrealismo que defenderia la vision de que
“el pensamiento, o el lenguaje, o la actividad cientifica, construye el mundo exterior™””.
Especificamente, la doctrina de la construccion social de la ciencia propone que conceptos,
modelos, metodologias de investigacion y las directrices que guian la labor cientifica son
dependientes de los factores sociales. El constructivismo postula, asi mismo, que la
existencia de las entidades, esquemas o categorias cientificas no pueden ser estudiadas mas
alla de su propuesta tedrica dentro de algiin modelo. Sin que existan realmente, las
entidades tedricas, se construyen, no se descubren. La reflexion sobre la sociologia del
conocimiento cientifico no deberia necesariamente comprometer al investigador con el
asunto explicito de la existencia (real o no) de entidades, esquemas o categorias teoricas.
Predisponer a quienes ejecutan una actividad cientifica a tomar una actitud antirrealista,
por el hecho de considerar la ciencia como una actividad evidentemente social seria un
desacierto. Del mismo modo, una buena parte de lo que significa ejecutar actividades
cientificas consiste en experimentar con entidades asumidas como reales; describir especies
antes no descritas y en ese sentido descubrirlas; o establecer principios y regularidades para
eventos independientes. Imponer para este modo de ejecutar y comentar la actividad
cientifica el epiteto de “realismo” seria, por si mismo algo redundante, salvo casos en los
que los cientificos expliciten esta tesis filosofica y dejen claro su compromiso ontolégico
o metafisico. Sin embargo, en la practica de la ciencia una neutralidad de tal tipo es dificil
de encontrar y generalmente los relatos inspirados por reflexiones constructivistas derivan
implicita o explicitamente en posturas antirrealistas (Chakravartty 2017). Por ello existen

reflexiones sobre ciertos rasgos banales de las tesis constructivistas en ciencias biologicas.

77 “A number of biologists and philosophers have thought that the right view of organism-environment
relations is a more thoroughgoingly "constructivist" view. The strongest forms of this position have
similarities to the broader metaphysical antirealist position called "constructivism," the view that thought, or
language, or scientific activity, constructs the external world. I will argue against stronger versions of
constructivism in biology, by means of close attention to the difference between internalist arguments and
constructive arguments against asymmetric externalist positions.” Godfrey-Smith 1996:141
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Estas tesis, no deberian suponer un compromiso ontologico por parte de quienes entienden
la ciencia desde una perspectiva social, no por lo menos, de una manera polarizada y si, en
muchos casos, de una manera intermedia. Existe “un s6lido punto medio entre los extremos
de la ciencia descubierta y la ciencia inventada™®. Una interpretaciéon modesta del
constructivismo elude compromisos con posiciones radicales o escépticas y no niega la
existencia de una distincidon de mérito entre teorias cientificas (Dupré 2012). En efecto, la
ciencia crece debido a creencias y actividades sociales, pero estas nos proveen, asi mismo,
de bases “para la distincion entre construcciones epistemoldgicas razonables y no

razonables””?.

Sera necesario definir los términos en los que se discutira la perspectiva constructivista
de la ciencia en relacion con la perspectiva de la construccion de nichos. Aunque sean dos
tratamientos especificos de distintos campos de estudio, no se desconoce aqui el influjo
conceptual que las ideas del constructivismo social pudieron haber tenido en las primeras
aproximaciones tedricas sobre la construccion organica del medio ambiente o

construccionismo de nichos.

En primer lugar distinguiré minimamente entre compromisos ontoldgicos y
metafisicos. Los primeros son compromisos explicitos o implicitos que un marco
conceptual, programa de investigacion o representacion cientifica asume respecto de la
existencia, real o no, de entidades tedricas. El adaptacionista se compromete implicita y
explicitamente con la existencia real de genes, organismos y poblaciones de especies. El
adaptacionista, asi mismo, se compromete con la existencia real del entorno ambiental y
de los nichos adaptativos como un ambito externo selectivo. El construccionista de nichos
—a cambio— se compromete con la existencia real de los nichos, entendidos estos como una
interfaz dindmica entre organismos, comunidades y entornos. El segundo tipo de
compromisos, los metafisicos, se refieren a la preferencia por alguna condicion tltima para

la existencia de cualquier tipo de entidades. No se profundizara aqui en las corrientes de

8 “What I want to suggest in this paper is that there is solid middle ground between the extremes of science
as discovered and science as made up. Science, I take it, is produced by people in interaction with nature.
Nature doesn’t determine what science we produce, because there are indefinitely many sets of truths we
could articulate about nature. Which we choose to articulate will depend on the interests of a particular
investigating community.” Dupré 2012:40

7 “We can very well ask which are reasonable, defensible, etc., constructs. And we can give general accounts
of the way science works as part of the grounding for the distinction between reasonable and unreasonable
epistemological constructs. It is then important to note that this distinction by no means maps exactly on to
the constructs we now take to embody true knowledge and those we do not.” Ibid: 43
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este tipo de compromisos, la intencion es definir términos solo en la medida que estos
sirvan para sefialar la posicion del presente discurso hacia el constructivismo social en

relacion especifica con el construccionismo de nichos.

Se consideraran los compromisos metafisicos como la afiliacién con un fundamento
para la existencia de cualquier entidad, dependiente al menos de un tipo de actividad
humana (antirrealismo); o por el contrario, independiente en un grado cualquiera de dicha
actividad (realismo). El antirrealista, segiin esto, concibe su ontologia como una
construccion de entidades tedricas en el seno de las sociedades humanas. El realista, en
cambio, concibe ontologicamente entidades reales desprendidas de uno o varios
fundamentos absolutos, por ejemplo, de tipo matematico, espiritual o material. Esta
simplificacion es aqui un recurso introducido especificamente para proponer que al admitir
la existencia tedrica de una entidad o de un conjunto de entidades el bidlogo no se ve
necesariamente comprometido a explicitar el estatus metafisico de las entidades porque al
estudiarlas estas se constatan como reales y se construye con ellas entornos, conceptos e
instrumentos epistémicos regulados por la misma realidad. Dicho de otro modo, la realidad
bioldgica se encuentra implicita en los conceptos y objetos que el cientifico estudia;
mientras que el entorno cognitivo en el que se elaboran explicaciones es producido
mediante la accion directa del cientifico y su comunidad sobre su medio social, cultural o
epistémico. El constructivista social de la ciencia no se encuentra alejado del realista
cientifico a no ser que decida estarlo al asumir una postura radical escéptica o antirrealista,
en cuyo caso, seria un asunto que poco concierne al &mbito en el que la préctica cientifica
dialoga o pacta con la filosofia. Sugiero que el bidlogo es en mayor o menor grado, un
constructivista cientifico moderado. El bidlogo y especificamente el evolucionista podria
ser proclive a entender el constructivismo social de la ciencia como un instancia del
construccionismo de nicho social (cultural o epistémico). Tal es la postura naturalista que
aqui se adopta. Los marcos conceptuales en biologia se construyen (constructivismo social
de la ciencia), pero estos son reales coincidencias entre ciertos aspectos del mundo
biologico y las actividades que las comunidades cientificas desempefian para promover o
contrarrestar cambios de su ambiente cultural, social o epistémico (construccionismo de

nicho social).

En segundo lugar defenderé que las preguntas que se pretenden resolver dentro de la

ciencia condicionan su desarrollo y determinan en parte las preguntas emergentes por las
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cuales la comunidad deberd modificar sus entornos cientificos y sociales
(construccionismo de nicho social, cultural, epistémico). Esta es una sugerencia abierta.
Considero que se trata de una medida adecuada para entender el realismo que subyace a la

construccion humana de los entornos.

Tiene fundamental importancia, dentro de esta sugerencia, el papel que desempefian
las agendas de preguntas. Si hay algo en las sociedades humanas que determina en gran
medida el mundo que estas experimentan son las preguntas que guian y modifican su
desarrollo. Nos encontramos ante una modificacion reciproca entre entornos naturales,
sociales, culturales, epistémicos y los cuestionamientos que promueven o contrarrestan la
modificacion de estos entornos. Los entornos son reales y la modificacion de estos es
realmente dependiente de las acciones bioldgicas, sociales, culturales y epistémicas. Las
agendas de preguntas sirven de guia para la produccion de nuevos conceptos e
inevitablemente de nuevos cuestionamientos. Alguna o algunas poblaciones humanas del
mesolitico —al preguntarse por la regularidad de las estaciones— resolvieron la produccion
de calendarios con los que, ulteriormente, promovieron el conocimiento de la agricultura.
Con la agricultura igualmente “florecieron” otro tipo de preguntas, como por ejemplo: ;qué
cereales y qué frutos son comestibles? ;como optimizar el trabajo de la siembra y el
beneficio de la cosecha? O ;jqué es una espiga y en qué difiere de una semilla? ;qué tienen
en comun las plantas y los insectos que las frecuentan?, etc. Asi podriamos, siempre dentro
de un registro altamente especulativo, llegar a la génesis de formulaciones problematicas
como: ;Por qué los guisantes son verdes o rugosos? y a partir de alli, formular conceptos
como genética 'y evolucion de poblaciones. He trazado, casi absurdamente, una linea que
va desde el monumento mesolitico de Aberdeenshire (el primer calendario del que se tiene
evidencia) hasta el libro de J. S. Huxley (1942) Evolution: The Modern Synthesis. El
ejemplo nos ha servido para ilustrar tres ideas fundamentales. La primera idea consiste en
que la ciencia es una construccion en la medida en que se puede entender como un nicho
humano altamente especifico. Esto nada tiene que ver con posturas antirrealistas o
escépticas, pues es posible definirla en términos evolucionistas y sinecoldgicos. La
segunda idea consiste en interpretar las agendas de preguntas —y la actividad cientifica que
busca resolverlas— como una construcciéon de nichos que desarrollan las comunidades

cientificas.
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Finalmente en fercer lugar sostendré la idea de que las agendas de preguntas generan
modificaciones del entorno epistémico que, en virtud de la singularidad de cada una de
ellas, describirdn aspectos de una realidad plural. El pluralismo ontologico surge en
oposicion al esencialismo, y postula la tesis de que no existe una taxonomia natural. Este
pluralismo ontologico no implica ningun antirealismo, y asume un “desorden natural” que
posibilita categorias no coincidentes, como las que establecen el lenguaje natural y las
taxonomias cientificas. John Dupré ha llamado a esta postura “realismo promiscuo”®’. En
esta tesis se defiende, con Dupré, que el constructivismo y el pluralismo ontoldgico no
estan en tension con el realismo. Esta perspectiva construccionista, coexiste con cierta
perspectiva del adaptacionismo y posibilita ademds nuevos marcos conceptuales de
interpretacion para el construccionismo de nichos. El construccionismo de nichos no
pretende anular al adaptacionismo. Los nichos construidos son tan reales como los genes
heredados, pero su realidad no se evalua desde la perspectiva de una verdad evolutiva
absoluta, o un principio ontoldgico general, sino desde perspectivas, marcos conceptuales,
programas de investigacion o representaciones de la teoria evolutiva. La coexistencia
conceptual es fundamental, por ello es necesario asumir el constructivismo desde la
perspectiva del realismo ontologico pluralista (Cartwright 1999, Dupré 2016), asi como
desde la perspectiva de un pluralismo metodologico (Suppes 1978). Desde un punto de
vista cientifico pueden existir entidades tedricas relegadas al papel de epifendmenos;
mientras que, pensadas desde otra perspectiva, se re- conceptualizaran como fenomenos
fundamentales. Esto es lo que sucede cuando, por ejemplo, representamos la evolucion, no
como la produccion de heterogeneidad morfologica o genética, sino como la produccion

de heterogeneidad funcional y ritmica de comunidades de organismos y entornos.

La primera perspectiva, adaptativa y filogenética, considera la diversidad como
formas especificas desplegadas diacronicamente bajo un esquema genealdgico. La segunda
perspectiva, constructiva y sinecoldgica, considera la diversidad como funciones y ritmos
desplegados sincronicamente en un anidamiento sinecoldgico. Esta diferencia es
fundamental, pues el “tiempo profundo” de la filogénesis y el tiempo “superficial” de la
“sinecogénesis” ofrecen dos panoramas que permiten dos tipos de agendas de preguntas

dispares. Un tipo de agenda indaga sobre la sucesion historica y causal de eventos genéticos

80 “Thus while I do not deny that there are, in a sense, natural kinds, I wish to fit them into a metaphysics of
radical ontological pluralism, what I have referred to as “promiscuous realism.” This account of natural kinds
will provide the starting point for my general thesis of metaphysical disorder.” Dupré 1993:18
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que originan a los linajes; mientras que la otra indaga en el dinamismo historico, pero desde
una perspectiva que incluye la reciprocidad causal y considera la contingencia contextual
de los aspectos sinecoldgicos en el desarrollo de los organismos y sus relaciones
funcionales. La RSTE adopta una postura en la que la adaptacion y evolucion de los

organismos depende en gran medida de la actividad sinecologica de estos (vid. 1.2).

Si llevamos nuestros conceptos de una perspectiva a otra, encontraremos que entidades
protagonicas en el marco conceptual estdndar, como los “genes”, decaen en importancia.
Otras, por el contrario, como “relaciones simbidticas” o “ritmos bioldgicos”, se vuelven
fundamentales en el marco alternativo. Apunto aqui a este objetivo. Se busca que los ritmos
bioldgicos desde la perspectiva constructivista y sinecoldgica puedan alcanzar un
protagonismo conceptualmente andlogo al que los genes desemperian desde la perspectiva
adaptativa y filogenética. Para ello no sera necesario reconstruir la teoria evolutiva en un

sentido estructural.

Segun la perspectiva aqui adoptada, las representaciones de la teoria evolutiva estan
organizadas alrededor de problemas y preguntas, sobre estas, crecen marcos conceptuales
alternativos cuyo didlogo con los marcos convencionales permite un mayor conocimiento
de la evolucion. Tomaré como ilustrativa la siguiente metafora: las teorias no se construyen
o reconstruyen en un sentido mecénico y estructural, las teorias crecen y establecen
relaciones “coevolutivas” o “simbioticas” con otros marcos conceptuales coexistentes. El
proceso por el cual el conocimiento cientifico cambia es orgénico. Reemplaza partes, pero
estas, al ser restituidas, no han dejado de persistir en la integridad del organismo. Al igual
que sucede con la modificacion orgédnica de los entornos, la modificacion social de las
teorias cientificas parece ser un proceso que compromete a la totalidad y por lo mismo, no
sucede mediante desvalijamientos radicales, sino mediante recambios funcionalmente

reciprocos entre conceptos coexistentes.

Esta es una actitud que beneficia a la ciencia al fomentar la pluralidad ontoldgica y
metodoldgica en biologia evolutiva. Desde la interpretacion propuesta la actividad
cientifica se fortalece al promover la coexistencia de marcos conceptuales. No obstante, la
coexistencia siendo dinamica, ha de darse en modo tal que se mantengan los aspectos mas
originales de cada perspectiva sin que estos se “disuelvan” en los marcos conceptuales
vigentes. Podemos tomar en analogia, aun cuando sea solo de modo ilustrativo, mutatis

mutandis, el mismo proceso evolutivo para describir este dinamismo conceptual. El
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material a partir del cual las representaciones cientificas evolucionan —mediante la
adquisicion de nuevos conceptos, metaforas, métodos e interpretaciones— proviene de la
variacion conceptual entre perspectivas coexistentes que interactuan ofreciendo resultados
teoricamente interesantes. Estos resultados pueden desembocar en nuevas representaciones
cientificas o programas de investigacion. Ya se ha mencionado antes (vid. Cap. 1) que se
llama Representacion Sinecologica de la Teoria Evolutiva al acopio conceptual entre cuatro
marcos teoricos que fundamentan de modo sinecoldgico y constructivista un nuevo
Programa de Investigacion Evolutivo, coexistente con el Programa Evolucionista Estandar.
Esta nueva representacion consta, ademads, de precisiones teodricas que definen los niveles
de organizacion sinecologica y su estructura; asi como de imperativos tedricos que se
amparan, junto con aquellos marcos conceptuales, en el Programa de Investigacion

Sinecologico-Evolutivo (vid. Tabla C).

Asi, desde una de estas perspectivas los ritmos biologicos adquieren un poder causal
y se constituyen como el fundamento de una representacion de la teoria evolutiva que
vincula la heterogeneidad de organismos a un conjunto de relaciones funcionales, ritmicas
y simbidticas. Se trata de una re- significacion conceptual que mientras se consolida,
demandara el abandono progresivo de las metaforas y los conceptos antiguos tallados a la
medida de la perspectiva del gen. Nuevas metaforas, descripciones cualitativas y eventos

ejemplares podran ser citados desde el nuevo programa de investigacion.

Al dejar de usar algunos recursos heuristicos de los viejos marcos conceptuales
emergen nuevas posibilidades teodricas. Si abandonamos, por ejemplo, la metafora del
“mecanismo evolutivo” o la metdfora del “viviente-maquina” quizds podremos
aproximarnos conceptualmente a una nueva dindmica evolutiva. De modo analogo, los
organismos pueden conceptualizarse en términos de ciclos bioldgicos (cf- Bonner 1958,
1965, 1979) o como comunidades simbiodticas (cf. Margulis 1967, 1981, 1993) y si hemos
llegado hasta aqui ;por qué deberiamos detenernos ante la posibilidad de conceptualizar a
la comunidad de organismos como comunidades sincronizadas de ciclos bioldgicos? ;No
existe acaso ya una perspectiva ecologica que estudia de este modo a los organismos,

llamada fenologia?

Si un organismo y la evolucidén no actiian como una maquinaria, estaremos obligados
a dirigir nuestra mirada sobre los asuntos problematicos que se plantearon desde la antigua

perspectiva. Si refundamos, por el contrario, nuestra representacion evolutiva sobre el
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concepto de gen (fundamento de la maquinaria evolutiva), anularemos otros niveles de
seleccion, asi como otros modos de herencia. Si refundamos nuestra representacion
evolutiva sobre viejas nociones sustancialistas de individualidad, continuidad y
persistencia, anulamos la posibilidad de que las entidades biologicas persistan, transmitan
y se comuniquen mas alla de entidades como programas de desarrollo, clados y genomas.
Estaremos renunciando a entender procesos, relaciones simbidticas de procesos y ciclos
bioldgicos. Algo que de hecho, ha sucedido con el planteamiento candnico de la teoria de

la construccion de nichos.

Dada cierta agenda de preguntas y ciertos compromisos fundamentales, no todas las
perspectivas planteadas con rigor son “interesantes” o “verdaderas” en grado semejante.
Esto facilita entender a la dinamica de las agendas, de los marcos conceptuales y de las
entidades postuladas por ellas como una dindmica de tipo erotética. Los asuntos
problematicos emergen desde el marco conceptual estandar. Estos consolidan una agenda
de preguntas y permiten realizar descripciones, representaciones tedricas e hipotesis
novedosas segin la postulacion de marcos conceptuales alternativos. Entre estas
representaciones habra algunas que parten de agendas de preguntas especificas; mientras
que otras seran amplias. Algunas agendas se postulan en independencia de otras agendas
alternativas y coexistentes. Otras tomaran la decision de incorporar las preguntas citadas
por aquellas. Es en funcion de estas relaciones entre agendas de cuestiones que se
construyen representaciones o re- conceptualizaciones. En algunos casos, se demandara un
cambio de programa de investigacion e incluso, el cambio o la adopcion de nuevas

ontologias.
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Programa de investigacion Sinecolégico Eco-Evolutivo

Niveles del Sistema

Marcos conceptuales /

Imperativos tedricos

Fundamentaciones de la
Representacién sinecologica

Sinecologico Agendas de problemas de la Teoria Evolutiva
(RSTE)
a) Comunidades de . . . . . N Fundamentacion
. . Ecologia de microorganismos Imperativo microbioldogico . .
microrganismos Sinecolégica
Representacion Ecologico-
b) Holobiontes Simbiosis y teoria holobionte Imperativo holobionte Evolutiva de la Individualidad
Sinecologica (REEIS)
¢) Comunidades de Construccion y herencia de Imperativo construccional Fundamentacion
holobiontes (Holobicenosis) nichos P Construccional
I » biolbei Representacion
Fenologia mperd l‘;ﬁ;;;loo,m;cl: 0gicoy Construccional del Nicho
& Sinecolégico (RCNS)

Tabla C.- El Programa de investigacion Sinecoldgico se presenta como un conjunto de marcos conceptuales,
Agendas de problemas e imperativos teoricos aplicados a distintos niveles de organizacion sinecoldgica. El
programa de investigacion propuesto se representa mediante una perspectiva sinecoldgica (REEIS) y
construccional (RCNS) de la evolucion. En su conjunto, ambas perspectivas, se denominan Representacion
Sinecologica de la Teoria Evolutiva (RSTE).
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2.1.2 Metéfora de la adaptacion de los organismo y metéafora de la

construccion de los entornos

Existe, asi mismo, un componente metaforico en el uso del término construccionismo
que es fundamental para interpretar adecuadamente la oposicion entre este y el
adaptacionismo (Lewontin 2000; Archetti 2015). Tal y como se ha formulado, el
adaptacionismo sugiere metaforicamente que los organismos han sido seleccionados para
encajar en un nicho preexistente (Levins & Lewontin 1985; Lewontin 2000). De modo que
el mecanismo adaptativo incorpora una consecuencia metaforica fundamental: la vision de
que los organismos son agentes pasivos en su evolucion separados de su entorno y
relacionados con este solo por medio de las presiones de seleccion que inciden sobre ellos
moldeéndolos. Tal y como lo sugiere la etimologia del término adaptar (Lat. ad- aptare
hacer que quepa), la causa principal de la evolucion adaptativa, la seleccion natural, es un
agente exterior que “moldea” ciegamente a los organismos aunque con una consecuencia
evidente: solo persisten en virtud de su aptitud bioldgica aquellos que tengan cabida en un
entorno selectivo dado. La sustitucion de esta metafora por la de la construccion y
destruccion de nichos (Lewontin 1991; Odling-Smee et al. 2003), ha permitido, asi mismo,
distinguir una postura diferente del adaptacionismo, la construccion de nichos (Lat. struere
juntar, amontonar; It. ant. nicchio nido). “Los organismos no se adaptan a sus ambientes:
los producen con pequefias piezas del mundo externo y en ellos evolucionan™!. Esta
induccion evolutiva reciproca entre organismo y medio ambiente modifica la estructura
de la teoria evolutiva puesto que incorpora una forma de causalidad reciproca. La
adaptacion de los organismos seria la primera flecha causal. Mediante esta, cierta porcion
prefigurada del espacio multidimensional en el ambiente selecciona a una correspondiente
configuracion de estructuras activas en determinados organismos. La “segunda flecha
causal” introduciria retroalimentacion en la dindmica evolutiva entre organismos y
ambiente (Lewontin 1983; Odling-Smee 1988; Odling-Smee et al. 2003) modificando

aquella porcion del espacio adaptativo.

Estos dos programas de investigacion se distinguen notablemente. La metafora de la
adaptacion se explicita en conceptos fundamentales de la representacion evolutiva

estandar, definiendo la evolucion de los organismos como un mecanismo: @) externalista,

81 "Organisms do not adapt to their environments: they construct them out of the bits and pieces of the external
world." Lewontin 1983:280
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b) causalmente asimétrico, y ¢) centrado en la seleccion natural de organismos y la
evolucion adaptativa de poblaciones. Contrariamente, la metafora de la construccion se
explicita en conceptos fundamentales de la representacion evolutiva construccionista
definiendo la Construccion de Nichos como un proceso: a’) interaccionista, b’)
causalmente reciproco, y ¢’) centrado en las dindmicas de induccion evolutiva reciproca

entre los procesos bioldgicos a multiples escalas.

Si por su parte los organismos se adaptan a su medio, ambos elementos son
sustancialmente discernibles estando los primeros adaptados a las imposiciones de los
segundos. Se establece, en consecuencia, una dinamica asimétricamente externalista
(Godfrey-Smith 1996; Aaby & Ramsey 2020), con el privilegio del entorno fisico como
causa externa y principal de la evolucion adaptativa (Williams 1992; Barton & Partridge
2000; Lewontin 1983; Odling-Smee 1988). Los eventos evolutivos que afectan a los
organismos se describen al mismo tiempo en términos de variaciones fenotipicas o rasgos
distribuidos en poblaciones naturales susceptibles de persistir en organismos individuales

por medio de la seleccion natural y la herencia genética.

Asi mismo, los organismos construyen su medio también a través de la modificacion
de sus nichos, y estos son causalmente reciprocos en su evoluciéon. Ambos elementos no
son sustancialmente discernibles mas que por el peso especifico que se ponga sobre cierto
tipo de relaciones, por ejemplo, relaciones topologicas, estequiométricas, termodinadmicas,
filogenéticas, etc. Un insecto y una planta —en la que aquel anida, o se nutre— son topologica
y filogenéticamente diferenciables. Ambos participan de los flujos de elementos y energia
del entorno de modos especificos o en ritmos diferentes, determinados por la expresion de
sus estructuras genomicas o sus historias de vida. Pero estos aspectos por si mismos no

ponen en evidencia la consideracion simbidtica subsecuente de estas relaciones.

El medio ambiente, en tanto que expresion de un conjunto de actividades bioldgicas,
no existe en independencia de los organismos (Levontin 1983). El medio ambiente se
encuentra constituido por organismos holobiontes en cuyos intersticios se encuentra un
mundo microbiano (Dupré 2002; McFall-Ngai et al. 2005; 2013; Bosch & Miller 2016). El
medio ambiente consiste en un sistema integro, sin solucion de continuidad funcional
reciproca. Segun he sefialado antes (vid. 1.3), la construccion de nichos solo puede
entenderse si nos posicionamos desde la perspectiva de la comunidad bioldgica y

consideramos que esta es constituida no por organismos, sino por holobiontes.
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Sin embargo, la influencia cooperativa de microrganismos en la biologia de sus
hospedadores, asi como la influencia de estos sobre las actividades de construccion de
nichos son ain insospechadas. Se sugiere aqui, que la construccion de los nichos debe
explicar la dinamica evolutiva y la estructura ecoldgica de las comunidades biologicas.
Nichos, comunidades bioldgicas y organismos serian porciones mas o menos definidas

conforme a ciertas regularidades dentro del conjunto total de actividades bioldgicas difusas.

Citando el ejemplo de un insecto que habita y construye su nicho sobre una planta,
podremos suponer que los cambios bioldgicos que suceden en el entorno del insecto
inducen reciprocamente en su habitat: /a planta. El habitat o nicho de un organismo es otro
organismo. La relacion organismo constructory nicho construido es simbidtica e involucra
a multiples elementos de la comunidad bioldgica. Desde esta perspectiva no podremos
entender ya mas la construccién de nichos como la accidon de un organismo que modifica
fisicamente las caracteristicas intrinsecas del medio externo (Godfrey-Smith 1996),
construyendo estructuras, instalaciones o instrumentos. No podemos distinguir lo
intrinsecamente externo desde que organismos, comunidades microbianas y entornos son
intrinsecamente organicos todos ellos sin solucidon de continuidad funcional y organizados

en torno a cronogramas de ejecucion sinecoldgica.

Una vez ha sido establecido para el sistema planta-insecto cierta regularidad
persistente entre ambos elementos, asi como una relacion ecologica y evolutiva entre sus
ciclos vitales; serd menos oportuno referirnos a la planta como el entorno del insecto. Este
es solo un modo de hallarlos dispuestos en el anidamiento sinecoldgico como organismos
individuales. En efecto, ambos organismos poseen morfologias, fisiologias, estrategias y
ciclos vitales que interactuan y coevolucionan en un sistema reciproco. Las relaciones
inter- especificas (entre distintas especies) de coevolucion han sido ampliamente
documentadas (Ehrlich & Raven 1964; Thompson 1989, 1999, 2014; Anderson &
May1982; Durham 1991; Baum & Singh 1994; Rosin & Belew 1997; Lewin & Volberda
1999; McNamara et al. 2008; Boucot 2013). Sin embargo, la atencidon que estas relaciones
evolutivas despiertan no se ha detenido en el hecho de que la coevolucion compromete a
multiples especies simbioticas. Planta e insecto son holobiontes, no se considera un exceso
seguir insistiendo en ello. Al mismo tiempo planta e insecto establecen vinculos
coevolutivos y estan incrustados en una comunidad biologica dinamica. Las relaciones

entre pares de especies estan integradas en un nido complejo de relaciones funcionales y

114



ritmicas que se establecen entre multiples especies las que son, a su vez, cada una de ellas,
una comunidad biologica. Los organismos son comunidades: las comunidades son

organismos, /podria haber mayor grado de reciprocidad?

Citemos el ejemplo de la construccion de agallas por parte de las larvas de las moscas
Eurosta solidaginis. Las hembras de las moscas E. solidaginis insertan los huevos
fertilizados en los brotes de ciertas plantas del género Solidago. La saliva de las larvas
produce agallas en la planta, dentro de las cuales, aquellas crecen hasta alcanzar la madurez.
A su vez, las larvas se ven asi estimuladas a producir azicares que permiten a la planta
mejorar su rendimiento ante las bajas temperaturas. Las moscas adultas emergen y asisten
a un nuevo ciclo por el cual los huevos nuevamente se fertilizan y son insertados mediante
el ovopositor de las hembras en el interior del brote de la planta donde, nuevamente, las
larvas se desarrollaran en las agallas que han producido. El medio ambiente y el organismo
aqui no podrian definirse de un modo taxativo puesto que moscas y plantas mutuamente
inducen modificaciones reciprocas bidireccionales. Por su parte, las plantas Solidago
establecen relaciones simbioticas con un conjunto amplio de organismos que permiten su
persistencia aportando en varias vias metabolicas. Lo mismo ha de decirse de las moscas,

por lo que ambos organismos son mas bien una comunidad.

Los organismos modifican sus entornos, pero el aspecto mas relevante de esta
modificacion es que los entornos no son receptores pasivos de tales cambios. Este aspecto
solo puede subrayarse dada nuestra perspectiva sinecologica de la construccion de nichos.
Los entornos no son en sentido alguno, externalidades abioticas. Generalmente se insiste,
desde la perspectiva de la construccion de nichos, que los organismos no son agentes

pasivos en la seleccion natural. Lo cierto es que tampoco los son los entornos.

Aun cuando se persista en el empefio de distinguir entre organismo y entornos, estos
ultimos son estructuras activas constituidas por organismos. En una pluralidad de casos el
entorno es otro organismo o una comunidad de organismos, y las actividades de
construccion de nichos afectan directamente a las presiones de seleccion que actuan sobre
el organismo hospedador. Tal es el caso de los organismos pluricelulares hospedadores de
una comunidad simbidtica microbiana. El holobionte es en multiples aspectos:
inmunologicos, embriologicos, neurologicos, entéricos (Turnbaugh et al. 2007), el
producto de la construccion de nichos de comunidades bioldgicas conformadas por

bacterias, hongos, protozoarios y bacteriéfagos (Weinbauer & Rassoulzadegan 2004).
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Estas comunidades constructoras de nichos son retenidas selectivamente en beneficio
del hospedador o macrobio (O’Malley & Dupré 2007) aumentando su adecuacion (Yeoman
et al. 2011). Este aspecto considerado desde una perspectiva no adaptacionista, podria
indicar el caso paradigmatico de la representacion evolutiva construccionista. A saber, el
caso en la que los organismos y el entorno establecen inducciones reciprocas generando
dindmicas evolutivas causalmente simétricas y bidireccionales del tipo holobiontico. Asi
pues, el modo simplificado de referir a estas relaciones como relaciones organismo-entorno

es impreciso debido a tres razones:

1. Lo que se entiende por entorno, o bien es el producto de una construccion biologica,
o bien es un organismo.

2. Las relaciones evolutivas implican la participacion de multiples organismos
anidadas en multiples niveles de organizacion.

3. Las relaciones entre holobiontes y entorno son ellas mismas simbiodticas.

Si se afade a este tipo de actividades de construccion de nichos la advertencia de que
el entorno es en cada caso un sistema ya organificado, esto es, producido mediante una
dindmica ecoevolutiva previa, llevaremos el proceso de la construccién de nicho a una
escala sinecologica. Es decir, que las actividades de construccion de nichos generan una
dindmica evolutiva en la cual los organismos individuales inducen reciprocamente sobre
un sistema de ejecuciones bioldgicas funcionalmente reciprocas y temporalmente
organizadas. Mas que en un entorno, los organismos evolucionan en un anidamiento
funcional que vincula a multiples organismos. Este sistema puede ser un holobionte (un
organismo individual), como en el caso de las moscas y de las plantas citado arriba. O
puede ser un conjunto de organismos que constituyen una comunidad bioldgica
(metaholobionte sinecoldgico), como en el caso de la comunidad en la que la relacion

coevolutiva entre tal planta y tal insecto tiene sentido ecoldgico y evolutivo.

Asi, tomando como punto de partida la complejidad del conjunto de relaciones que
participan en la construccion de nichos estaremos mas dispuestos afrontar la construccion
de los nichos mas alld de las actividades literales de construcciéon (Archetti 2015),
actividades que consisten literalmente en elaborar instrumentos, producir instalaciones o
edificar estructuras. Asumiendo el entorno y los nichos como ambitos de integracion
sinecoldgica podremos entender una amplia cantidad de actividades bioldgicas como

construccion metaforica de nichos. Es decir, como actividades que no se manifiestan al

116



modo de instrumentos, instalaciones o estructuras (Archetti 2015), sino que se definen por
procesos y relaciones funcionales reciprocas expresadas con cierta regularidad. Estas
relaciones afectan directa o indirectamente a la totalidad de la comunidad bioldgica.
Ademas de instrumentos, instalaciones o estructuras, casos de construccion que pueden ser
descritos en términos meramente adaptacionistas, los organismos construyen relaciones
funcionales, cronogramas de ejecucion etoldgica, fenologias. La construccion no es una
actividad biologica individual, sino que los entornos se construyen mediante la actividad
integrada de comunidades bioldgicas. Son estos Ultimos casos de construccion (casos
procesales, simbioticos y sincronizados), los que se propone aqui, han de considerarse
paradigmaticos de la representacion evolutiva construccional®® y se sugiere una categoria

para este conjunto de procesos y actividades: Construccion de nichos sinecoldégicos.

Si entendemos el entorno como un conjunto de procesos sinecoldgicos, esto es, un
conjunto de procesos funcionalmente reciprocos y temporalmente organizados, anidados
en un sistema de relaciones simbioticas, estaremos mas cerca de describir la construccion
de nichos en términos de interacciones bioldgicas evolutivamente relevantes para la
estructura sinecoldgica de los ecosistemas. Incorporando esta mirada sinecoldgica de la
construccion de nichos podremos apreciar, ademas de las relaciones espaciales y
funcionales, las relaciones temporales que estructuran los ecosistemas y podremos

aproximarnos al tratamiento de la construccion de nichos temporales.

En la medida que sean asi descritas las actividades de construccion de nichos
estaremos refiriéndonos a un conjunto de actividades estrictamente construccionales que
involucra a los casos que han sido identificados por otros autores como actividades de
construccion amplia, actividades de construccion de nichos de desarrollo, o actividades de

construccion metaforica de nichos.

82 Mientras que para la vision clasica de la construccion de nichos (perspectiva construccionista) estas
actividades tienen menos poder explicativo en términos de causas evolutivas.
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2.1.3  Constructivismo social de la ciencia y construccion organica del medio

ambiente

Especificamente la hipotesis ecoldgica de que el mundo externo puede ser construido
mediante la accion de los organismos en el medio ambiente, se acoge a una vision
constructivista (constructivismo social de la ciencia). En esta circunstancia no es inusual
que algunos defensores del construccionismo de nicho, utilizando argumentos en contra
del externalismo, deriven en argumentos anti- realistas (Godfrey-Smith 1996:141). Los
trabajos pioneros sobre la construccion organica del medio ambiente externo ofrecen una
vision fuertemente constructivista y anti- externalista. Segin la interpretacion aqui
realizada, no habria motivos para considerar en ellos ninguna sugerencia —al menos

explicita— de antirrealismo.

Existen si, sugerencias de pluralidad respecto de lo que se entiende por entidades y
categorias evolutivas o cuadros causales. Sin negar la existencia de las presiones de
seleccion que actiian sobre los organismos, el construccionismo de nichos postula una
relacion reciprocamente causal entre organismos y medio ambiente. Los organismos a
través de un cumulo de acciones ejercen presiones que seleccionan ciertos factores
ambientales. Estos factores, organicamente modificados, a su vez, seleccionan los rasgos
bioldgicos de los organismos coexistentes y de sus descendientes ecologicos. Los rasgos
seleccionados serdn rasgos no idénticos a los rasgos que hubiesen sido seleccionados si los
organismos no hubiesen participado en la construccion de sus ambientes. Modificar las
presiones de seleccion en el sentido de la construccion del nicho, significa hacerlo de modo
evolutivo, pero este modo evolutivo de seleccion es, a su vez, una produccion bioldgica.
No parece facil en esta circularidad causal encontrar una causa primera u original. Definir
la represa del castor, por ejemplo, como una manifestacion fenotipica adaptativa expresada
en el medio ambiente, es decir, un fenotipo extendido, desde la perspectiva de la
construccion de nichos seria una equivocacion. La represa no es un punto de llegada en la
evolucion del castor, sino en cierto sentido, es un punto de partida. En una secuencia de
bucles causales entre construccion y herencia de nichos, por una parte, y seleccion
adaptativa, por otra, los distintos estadios del comportamiento constructor —mientras se
configuran en una secuencia estable— modifican sucesivamente el paisaje adaptativo en el
que se seleccionaran los genes cuyos fenotipos contribuyen en mayor medida a la

configuracion del comportamiento de construir una estructura compleja. El asunto puede
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parecer paradojico. Al irse construyendo la etologia constructora se construia también el
paisaje selectivo que facilitaba la seleccion del comportamiento. La secuencia de eventos
que contribuyen a la construccion de la represa, en cierto sentido, recapitula la secuencia
de eventos que fueron disefiando —continuamente, paso a paso, o incluso a saltos—, el
paisaje adaptativo Optimo sobre el cual seria seleccionado tal comportamiento. La
contribucion de la totalidad de las herencias ecologicas, incluidas las culturales, es
determinante para atender a esta aparente paradoja que se resuelve si aceptamos: a) la
retroalimentacidon entre eventos construccionales y selectivos; b) la participacion de
herencias ecologicas, incluidas las herencias culturales, en la modificaciones las presiones
de seleccion; y ¢) la participacion de toda la holobiocenosis, y no solo la del holobionte

castor, en el diseno del nicho.

El castor integra a su comunidad biolégica en un comportamiento complejo que
involucra muchos aspectos ontogenéticos, etologicos y fenologicos. Implica, asi mismo,
ademds de castores, a la totalidad de la comunidad biolégica en la que los castores
coexisten. Es conocido que los nidos o guaridas que un animal o una comunidad de
animales construye son reutilizadas por otras especies cuando estas son abandonadas o
incluso cohabitadas. De modo que los nidos o guaridas que construye un determinado
animal pueden afectar también el rendimiento ecoldgico y la aptitud evolutiva de otras
especies. Ciertas arafias construyen nidos que posteriormente son utilizados por insectos
terrestres como sitios de hibernacion. Igualmente, las represas que los castores construyen
son al mismo tiempo cohabitadas por patos, por ejemplo. Las represas son un producto mas
o menos definido de una serie de decisiones, hdbitos y ejecuciones metabdlicas,
ontogenéticas, etoldgicas y fenologicas que cada organismo —comprometido con ese
ambiente particular—toma a momentos regulares de su ciclo de vida basado en preferencias,

aprendizajes culturales e interpretaciones ambientales.

En su comunidad, los organismos sinecologicamente responsables de la produccion
de represas han ido seleccionando su entorno al heredarlo de multiples modos y en varios
estadios previos y continuos, hasta poder producirlas. Podemos suponer un modelo
construccional (construccionismo de nichos sinecoldgicos) para la evolucion reciproca de
castores y represas en el que, para empezar, antes que rios con represas construidas
existieron rios sin ellas; y en los que, asi mismo, antes de castores constructores de represas

vivian antepasados de estos que no tenian la aptitud de construirlas. Una vez que los
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organismos, originalmente sin rasgos seleccionados para producir represas, han
seleccionado y modificado su entorno; este, retroalimentado por la actividad bioldgica,
seleccionara rasgos adaptativos de los castores como los dientes largos, relojes circadianos,
adaptaciones al agua, etc. Sin embargo, la seleccion que el medio ejerce sobre los
organismos (primera flecha causal) es simétrica y simultanea a la construccion que el
organismo efectlia sobre el medio seleccionado (segunda flecha causal). El fenotipo
extendido “represa” es un proceso de la construccion continua de nichos. Una represa es
una de las multiples estructuras con alta improbabilidad de construirse por mero azar, sin
la agencia de los organismos. Los dientes largos, los relojes circadianos, las adaptaciones
al agua etc., en cambio, son altamente probables sobre un sistema auto- organizado con

capacidad evolutiva.

Conceptualizar a los organismos como constituidos por la comprension y accion
sobre su medio ambiente y al medio ambiente como constituido, en parte, por extension
fenotipica de ciertos rasgos en ciertos organismos mejorard nuestra perspectiva de la

evolucion.

Los holobiontes antes comprenden su medio que extienden su fenotipo en ¢él. La
comprension del entorno es una expresion bioldgica, al menos, tan evolutivamente solida
como lo es la extension de los fenotipos. Es debido a las actividades que surgen de dicha
comprension que los organismos logran modificar los entornos selectivos de modo
continuo. En los entornos selectivos modificados los organismos pueden, por ejemplo,
construir modelos previos de represas, los cuales seleccionan estructuras previas a los
fenotipos constructores de represas. Si los castores no hubiesen comprendido su ambiente
en fases previas a la construccion de una represa terminada, estos no hubiesen podido
extender por adaptacion el fenotipo adecuado, salvo que imaginemos algo asi como un gen
para la construccion de represas, pues sin represa externa no hay fenotipo extendido
seleccionado. Dicho de otro modo, si los castores no hubiesen modificado su ambiente en
fases sucesivas previas a la construccion de una represa terminada, en estas fases no se
hubiesen generado las presiones ambientales para seleccionar genes constructores de
represas. Lo cierto es que no existen genes aislados para construir represas como tampoco
existen represas que seleccionen a castores constructores. Ni estos ni aquellas han sido

producidos ab initio y de una sola vez, sino mediante pasos continuos y sucesivos —no
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necesariamente graduales— de retroalimentacion entre modificacion y seleccion biologica

de los ambientes y seleccion natural de los organismos holobiontes.

Mientras que la seleccion natural restringe el nimero de variaciones genéticas que
pasaran a la siguiente generacion; la construccion biologica del entorno aumenta el nimero
de posibles elecciones que podrdn tomarse en determinado contexto selectivo. Los
organismos modifican sus entornos y subsecuentemente los entornos expresan presiones
de seleccion sobre los rasgos especificos. La expresion de estos rasgos modificard, asi
mismo y de modo particular, los entornos en una serie de eventos causales reciprocos entre
organismos y entornos fluviales. Represas y castores son una aspecto particular y limitado
de todo el ecosistema fluvial. La construccion del nicho fluvial en cualquiera de los estadios
previos a la construccion de represas es de suponerse, no era un evento exclusivo de los
castores, sino una construcciéon sinecoldgica de un elevado numero de organismos.
Tampoco la seleccion del ambiente es exclusiva para organismos que, como los castores,
dispongan de genes para construir represas, el medio ambiente fluvial seleccionaria
aleatoriamente a porciones de las comunidades bioldgicas. Es por una retroalimentacion de
facultades reciprocamente adquiridas en funcion de la accion sobre el ambiente fluvial que
los castores: a) comprenden el medio, ) modifican el numero y el alcance de sus posibles
acciones sobre el contexto selectivo sinecologico, a la vez que, ¢) extienden el fenotipo de

sus genes en forma de represa.

Es importante mantener todos los elementos explicativos. Lo sinecologicamente
relevante en la construccion de las represas se corresponde con aspectos que no se incluyen
en las interpretaciones estandar. La represa es construida por una comunidad amplia de
holobiontes que incluye a los arboles que ofrecen la madera, los organismos que habitan
entre las piedras, en la orilla, los organismos natatiles y en definitiva, a toda la comunidad
bioldgica que participa ecologicamente del rio en los ritmos diurnos y estacionales que este
impone. Resultaria inadecuado considerar a la represa como el fenotipo extendido de los
arboles de la ribera, solo porque es con su madera que estas se construyen. Pero hemos de
considerar algo tan absurdo como la afirmacion anterior, el hecho de pensar que la represa
solo concierne a la actividad constructora del castor —en aislamiento funcional de sus
sistema sinecologico—. Este aspecto (el sinecoldgico) no es canodnico en la interpretacion
clasica de la construccion de nichos. No solo es necesario reemplazar la vision

estandarizada por una vision de dependencia mutua, tanto causal como ontologica, entre
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organismos y entornos (Godfrey-Smith 1996); es necesario ademads, subrayar que tal
dependencia implica un mutualismo entre comunidades y entornos modificados por

comunidades.

La perspectiva sinecologica de la construccion de nichos resalta la causalidad
evolutiva en los circuitos de induccion reciproca de relaciones ecologicas. Se reconoce aqui
la importancia de los sesgos filogenéticos, asi como la importancia evolutiva de los
procesos de seleccion, herencia y variabilidad genética. Sin embargo, postulo que estos no
son prioritarios, sino complementarios a las actividades de construccion de nichos
sinecoldgicos. Aunque la TCN supone también la complementariedad entre su programa
de investigacion construccionista y el programa de investigacion adaptacionista, dicha
complementariedad solo se aplica a casos muy especificos de construccion de nichos en
los que por cierto, la TCN no aporta significativamente mas que la perspectiva del fenotipo

extendido.

En la Representacion Construccional aqui presentada resultan en cambio,
fundamentales, las relaciones de coexistencia sinecoldgica y los canales de herencia no
genética, los cuales efectivamente complementan los aspectos que el adaptacionismo no
incluye en su agenda de estudio. La coexistencia es una condicion de posibilidad para la
construccion de los entornos, la cual organiza funcionalmente las actividades de los
organismos y las distribuye en cronogramas de ejecucion simbiotica. Tomemos a este como
un ejemplo a partir del cual podemos evaluar diferencias claves entre el construccionismo
de nichos y el adaptacionismo, a la vez que justificamos la sugerencia de que el
construccionismo de nichos no implica el antirrealismo. Existe una coexistencia real de la
herencia ecolodgica y la herencia genética cuya interaccion permite la seleccion natural. Se
asume evidentemente una perspectiva pluralista. Un modo de ejercer este pluralismo es no
perder de vista a la comunidad bioldgica mientras operamos con conceptos filogenéticos.
Clados y comunidades deben verse como niveles explicativos de distintas perspectivas

evolutivas.

El construccionismo de nichos, sin negar la existencia de los clados, admite que en su
estructuracion participan una serie de procesos comunitarios. Los clados de holobiontes
pueden estar estructurados debido a los compromisos simbioticos sostenidos a lo largo de
los procesos macro- evolutivos. Se considera al holobionte como ejemplo de esto. Existe

evidencia de que las relaciones de la comunidad microbiana recapitulan la filogenia del
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anfitrion®3. Los acuerdos simbio6ticos microbianos dejan una huella profunda en la filogenia

y la sinecologia de los organismos.

Los procesos simbidticos que estructuran los clados estan relacionados simétricamente
con aquellos procesos que modifican la estructuracion de las comunidades por medio de la
construccion de nichos. La estructura de los clados se infiere tipicamente de homologias.
La estructura de las comunidades, por lo menos desde la perspectiva que aqui se define, se
deduce de las relaciones reciprocas entre organismos. Las relaciones simbidticas
posibilitan la coexistencia y el aumento de la complejidad de la comunidad, entendida esta,
como la produccion de acuerdos simbidticos y ritmos fenologicos. Clados y comunidades,
son perspectivas postuladas segiin agendas de investigacion diferentes, aceptar una de ellas
con arreglo a una interpretacion evolutiva de los organismos no implica negar a la otra, tal
y como sugiere el desarrollo de las ciencias biologicas durante las ultimas dos décadas

(Lim & Bordenstein 2020).

Los clados no son entidades tedricas mas reales que las comunidades, sino entidades
determinadas por las asunciones de una representacion evolutiva en la que para empezar,
se establecen criterios particulares de semejanza y diferencia biologica. Identificar como
semejantes o diferentes a dos estructuras que se encuentran en dos organismos distintos,
exige evadir el error inducido por las semejanzas evidentes, morfoldgicas y funcionales,
que podrian resultar aparentes y no reales. La semejanza de las formas solo puede poseer

una fundamentacion y es darwiniana: semejanza dentro de comunidades de descendencia.

Si en lugar de ello, estableciéramos los criterios de semejanza y diferencia en
consideracion a las relaciones ecologicas, los clados serian menos utiles que las
comunidades. No elaborariamos una agenda de preguntas especializada en rastrear
vinculos filogenéticos mediante homologias, sino que indagariamos en las relaciones
funcionales y ritmicas que surgen de la coexistencia ecoldgica. No son comunidades de
descendencia las que construyen el medio ambiente, sino las comunidades de coexistencia
e interdependencia funcional. Una vez que admitimos el construccionismo de nichos no
estamos condicionados a la mencion de un clado, o de un solo organismo, o de una sola
poblacion; sino persuadidos a implicar en mayor o menor medida a todos los elementos

posibles de la comunidad. Son las comunidades las que construyen su entorno y modifican

83 ¢(..) microbial community relationships that recapitulate the phylogeny of their host.” Lim & Bordenstein

2020:1
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con ello las presiones de seleccion para toda la comunidad. Por ello no hablaré de
organismos constructores, sino de comunidades de construccion. Retomando el ejemplo
anterior, la represa es la expresion del trabajo de toda una comunidad y se halla en
correspondencia reciproca con todos los elementos del ecosistema fluvial, por cuanto en
ella, el paisaje adaptativo de la comunidad se ve afectado. Tal es el aspecto mas relevante

de la teoria de construccion de nichos sinecologicos.

La coexistencia funcionalmente reciproca y temporalmente organizada de todos los
elementos de la comunidad y no exclusivamente la divergencia de los linajes en un tiempo
geologico diacronico, fundamentan la perspectiva sinecoldgica de la construccion de
nichos. Por supuesto, esta perspectiva comparte conceptos con la perspectiva filogenética.
El concepto de convergencia ecoldgica u homoplasia, por ejemplo, deriva del concepto de
divergencia filogenética u homologia. Solo podemos hablar de convergencias ecologicas,
tan importantes para la vision sinecoldgica, si somos capaces de reconocerlas como tales y
para ello es necesario utilizar los criterios de homologia que la perspectiva estdndar de la

teoria evolutiva provee.

Ahora bien, para evitar la confusion en el uso del término construccionismo
diferenciaré tanto la interpretacion filosofica (construccionismo social de la ciencia) como
la interpretacion evolutiva canodnica (construccionismo de nichos) de la representacion
sinecoldgica de la evolucion. Por ello, llamaré Representacion evolutiva construccional
(REC) a la teoria de construccion de nichos que interpreta la evolucion y la ecologia de las
comunidades bioldgicas en cualquiera de sus tres niveles (comunidad de microrganismos
ambientales, holobiontes y holobiocenosis), como el resultado conjunto de la construccion
comunitaria de entornos vivientes que modifican el paisaje adaptativo sinecologico. La
REC se diferencia de la interpretacion construccionista clasica (Odling-Smee ef al. 2003)

debido a que incorpora algunas “enmiendas” en sus aspectos mas relevantes:

a) No solamente se elimina la consideracién del medio ambiente como “dispositivo de
referencia” externo para la evolucion adaptativa de los organismos (Oding-Smee 1983;
2010:178). Se elimina ademas la conceptualizacion de medio ambiente como una entidad
distinta de las entidades vivientes. Los entornos son en todos los casos comunidades
vivientes como selvas, bosques, tundras, praderas, taigas, arrecifes de coral, manglares,
etc., organos y tejidos en animales y vegetales; asi como sustratos biologicamente

modificados en los que habitan comunidades de microrganismos.
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b) Los organismos construyen el medio ambiente selectivo en el que serdn
seleccionados sustituyendo con ello el externalismo por el interaccionismo y afiadiendo
otra flecha causal al proceso evolutivo (Godfrey-Smith 1996; Chase & Lebold 2003;
Odling-Smee 2010). Sin embargo, los organismos no ejecutan sus actividades
constructivas en independencia de las comunidades microbianas (tanto microbiota como
microrganismos del medio); sino que dependen de ellas directa o indirectamente para

llevarlas a cabo.

c¢) La teoria estandar de la construccion de nichos distingue entre el medio ambiente y
el nicho (Oding-Smee 2010:180). El medio ambiente selectivo, modificado por los
organismos, es el nicho en construccion relativo a cada organismo. Aqui interpreto el nicho
sinecoldgico como un anidamiento de procesos simbioticos, funcionalmente reciprocos y
temporalmente organizados. En medio de estas funciones anidadas, un holobionte coexiste
con sus socios evolutivos estableciendo acuerdos reciprocos y cronogramas de interaccion
simbidtica. El nicho es la expresion sinecologica de una comunidad que persiste con

acuerdos simbidticos y ritmos de coexistencia.

d) La REC modifica la metafora de la maquinaria evolutiva, en esta, la evolucion de
los organismos implica a una serie de procesos cuasi- independientes (variabilidad,
seleccion y herencia). Al asumir su plena co- dependencia (Uller & Helanterd 2019)
podemos tomar como causas evolutivas a las herencias ecologicas y culturales, asi como a
los rasgos variables —no meramente morfoldgicos o genéticos— como son los rasgos
fenologicos (vid. 3.2). De modo que los ritmos y la variacion ritmica, por la cual se
desarrollan los compromisos simbidticos de una comunidad, son evolutivamente

relevantes.

En resumen, la Representacion evolutiva construccional (REC) difiere del
construccionismo de nichos propuesto por TCN en: /) las actividades de construccion de
nichos son llevadas a cabo por comunidades de construccion; 2) que son capaces de
modificar aspectos simbidticos y fenologicos de la holobiocenosis; y 3) las consecuencias
evolutivas de las actividades de construccion de nichos se distribuyen en la totalidad del
metaholobionte sinecoldgico produciendo o modificando relaciones simbioticas y

fenoldgicas.
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2.2 Modificacion sinecologica de los entornos

En este apartado se ofrecera un vision construccional de la evolucion. En ella cobran
relevancia las relaciones simbioticas y fenoldgicas que las comunidades de organismos
modifican por medio de actividades de construccion de nichos sinecoldgicos. Se evaluaran
distintos modos de diversidad bioldgica para establecer diferencias. Por una parte, se
encuentra la variabilidad de rasgos morfogenéticos y la diversidad de rasgos funcionales,
simbidticos o fenologicos. Por otra parte, se encuentran clados y comunidades. E/
parametro que se utilice para evaluar la variabilidad fenotipica y la diversidad biologica
determina nuestra representacion de la evolucion y ecologia. Senalaré que existen rasgos
sinecoldgicos que no deben definirse con criterios evolutivos estandar y que demandan una

representacion sinecologica de la evolucion.

En primer lugar (vid. 2.2.1) fundamentaré mi exposicion sobre la idea de que la
modificaciéon de los ambientes es una actividad bioldgica ubicua en los procesos
evolutivos. Mientras evolucionan, las comunidades de organismos (holobiontes o
metaholobiontes) modifican sus relaciones espaciales, funcionales y temporales con el
entorno en el que seran seleccionados acuerdos funcionales (relaciones simbidticas) y
acuerdos temporales (relaciones fenologicas). La construccion de nichos sinecologicos ha
operado desde el origen de la evolucion biologica en la Tierra y remite a ejemplos que no
se agotan ni son excepcionales con relacion al caso de las construcciones de nichos
humanas. La diversidad biologica es el resultado acumulado de la actividad constructora
de comunidades bioldgicas actuando sobre otras comunidades bioldgicas. Los simbiontes
y holobiontes actuando sobre los entornos, vivientes ellos mismos, modifican funciones
ecoldgicas. Sin embargo, no podemos evaluar la evolucion utilizando solamente el
parametro estandar de variabilidad fenotipica (variaciones de rasgos morfogenéticos) ni de

diversidad biologica (nimero de especies).

Como se ha visto més arriba (vid. 1.3.1), la individualidad biolégica queda difuminada
en el anidamiento sinecoldgico y donde sefialamos a una especie estamos funcionalmente
refiriendo a una comunidad que solo persiste mientras en ella se desarrollen los acuerdos
simbidticos, conforme a un ritmo de ejecucion reciproca. Hay una diversidad de funciones,
de relaciones simbidticas, de ciclos biologicos anidados. Existe también una diversidad de

fenologias. Este conjunto de diversidades aporta variabilidad y plasticidad a procesos
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colectivos que evolucionan por seleccion natural, a la vez que se modifican biolégicamente

mediante construccién comunitaria de los nichos.

En segundo Ilugar (vid. 2.2.2) revisar¢ mediante un ejemplo, como es que las
sucesiones ecoldgicas son analogos sinecoldgicos de los eventos macro- evolutivos de
produccion de linajes. Desde la Representacion Sinecoldgica de la Teoria evolutiva (RSTE)
lo destacable del dinamismo evolutivo es que, mediante su accion en el medio los
organismos producen condiciones de posibilidad fisicas, espaciales y temporales para la
coexistencia de un mayor nimero de funciones ritmicas y reciprocas. Sugiero entender la
evolucion como la produccion de acuerdos simbidticos comunitarios, los cuales, son

posibilitados por la accion constructora reciproca entre comunidades y entornos.
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2.2.1 Modificacion del ambiente, roles ecoldgicos y division de nichos

Modificar el medio ambiente es una actividad bioldgica comun a todas las formas
vivas. En el desarrollo de su ciclo vital todo organismo modifica las relaciones espaciales,
funcionales y temporales con el entorno (McFall-Ngai et al. 2005, 2013; Dupré & O'Malley
2009; Douglas 2010; Bosch & Miller 2016). Es dificil imaginar un escenario terrestre
actual abidtico. Incluso, en caso de existir, no podria concebirse como una cépsula aislada,
al estar constantemente modificado, directa o indirectamente, por el dinamismo
termodinamico reciproco entre las masas de la biosfera, atmosfera, litosfera e hidrosfera.
Bajo el influjo de la radiacion solar los aspectos bio- geo- climaticos modifican todos los
ambientes del planeta. Asi mismo, en sus origenes, la Tierra se conformo y estabilizé como
un planeta sin organismos, durante al menos 500 millones de afios no se produjo ninguna
forma de vida. La evidencia de la més temprana forma bioldgica la proporciona la datacion
de estructuras rocosas fosiles de origen bacteriano (estromatolitos) y respalda la suposicion
de que la vida comenzo entre el final del Hadico®* (Awramik 1992) y el comienzo del
Arcaico® (Easton 1998; Dodd et al. 2017). La vida se inici6 en un periodo temprano
posterior a la formacion de la Luna, las masas de tierra y los océanos primitivos (Lunine
2006), hace, entre 4.500 y 4.000 millones de afios. Durante los primeros 2.500 millones de
afios (cerca del 80% de su existencia) las formas de vida se reproducian de modo asexual
y los genes se transferian lateralmente entre organismos relacionados de modo distante
(Butterfield 2000; Dupré 2017:5), la reproduccion asexual es un rasgo que persiste en el

99% de las especies actuales.

Desde su origen, segun sugiere el registro geopaleontologico, el nimero de especies
que han existido alguna vez y que existen actualmente, sin contar con las especies de
organismos microbianos, consistiria en alrededor de 5.000 millones de especies
(McKinney 1997). E199% de todas estas especies se encuentran extintas (Stearns & Stearns
2000). A lo largo de cinco episodios de extincion masiva, la Tierra ha sido construida
bioldgicamente y arrasada por cataclismos. Segin algunas apreciaciones actualmente
coexisten en el planeta alrededor de 10 millones de especies (Mora ef al. 2011; Miller &
Spoolman 2012). Este nimero incluye a animales, hongos, plantas, protozoos, algas y

mohos, pero no bacterias ni arqueas. Se estima que la Tierra alberga alrededor de 1.000

8 Entre 4.54 a 4 Giga-afios.
85 Entre 4 y 2.5 mil millones de afios.
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millones de especies microbianas (Locey & Lennon 2016). Estas cifras®® indican que la
biologia es, por antonomasia, la ciencia de la diversidad (cf. Haldane 1949:248; Crick
1988:138). De cero®” a 5.000 millones de especies y el punto de partida solo superado en
500 millones de afios por el origen del planeta Tierra lo que significa que durante el 89%

de su existencia nuestro planeta ha sido habitat de vivientes.

Aqui se propone que existen aspectos evolutivos que no pueden describirse ni
explicarse adecuadamente en ausencia de una perspectiva sinecologica. Existe un acuerdo
tacito entre bidlogos evolucionistas, ecologos y bidlogos del desarrollo: resulta necesario
incorporar causas ecologicas a la evolucion (MacColl 2011) para establecer una sintesis
entre sinecologia, biologia del desarrollo y biologia evolutiva (Jones & Lawton 1995;
Johnson & Stinchcombe 2007; West-Eberhard 2003; Odling-Smee et al. 2003; Laland et
al. 2008). No obstante, més necesario aun es establecer los términos de esta propuesta o
supuesta sintesis, que no es posible reducir, en su complejidad, a una mera aplicacion de la

representacion estandar de la teoria evolutiva (RETE), o de la genética de poblaciones.

Pensemos, por ejemplo, en el canto de las aves. Se trata de un conjunto de procesos
anidados que expresan y definen una funcion del ecosistema: la de su paisaje acustico. Casi
la mitad de las mas de 10 mil especies de pédjaros conocidas son aves cantoras (Steinert
2020) que ejecutan sus cantos modificando el paisaje acustico en interpretacion de un
contexto sinecoldgico. Un péjaro cantor tipico produce su canto entre 1000 y 2500 veces
al dia como ejecucion de multiples funciones ecoldgicas y adaptativas: permite la
delimitacion de los territorios; promueve la seleccion sexual durante el cortejo y
apareamiento; sirve como lenguaje inter- e intra- especifico y facilita el aprendizaje
cultural llegando a producirse casos de aprendizaje o imitacion de nuevas y multiples
melodias. La complejidad del canto depende del contexto y la duracion del sonido
producido. El rango de audicién y de frecuencia son altamente variables. Asi mismo, el
momento del desarrollo postembrionario en el cual los pajaros aprenden nuevas canciones
varia entre las especies. Los gorriones de corona blanca (Zonotrichia leucophrys) tienen un
margen de tiempo limitado, de apenas unos meses después de la eclosion, para aprender

sus canciones; mientras que los estorninos europeos (Sturnus vulgaris) y los canarios

8 Las cifras han sido redondeadas a fin de facilitar entre ellas la idea de sus proporciones.

87 Siendo estrictos el punto de partida de la evolucion darwiniana es una poblacién hipotética de individuos
conocida como cenancestro; el tltimo ancestro comun universal de la vida: LUCA (Last Universal Common
Ancestor).
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(Serinus canaria) pueden modificar su repertorio musical aprendiendo nuevas canciones
durante toda su vida y en ciertas temporadas. Los thrashers marrones (7Toxostoma rufum)
pueden reproducir alrededor de 2000 melodias diferentes aprendidas a lo largo de sus vidas

(Wada 2010).

Aunque en general el canto de las aves es producido por un 6rgano especializado (la
siringe) existen casos de convergencia morfologica y mecanicista con la estridulacion de
los artropodos. Tal es el caso de los saltarines alitorcidos macho (Machaeropterus
deliciosus) que producen sonidos mediante un mecanismo de violin que construyen con un
grupo de plumas especializadas soportada sobre una estructura 6sea modificada en los
huesos del ala (Bostwick & Prum 2005; Bostwick et al. 2012). Analogos del canto se
producen en una amplia variedad de aves que utilizan su pico, patas o alas para producir
sonidos instintivos no vocales ni melodiosos, como por ejemplo, palomas, buitres y
cigliefias. No solo los machos cantan. Dependiendo de la latitud geografica pueden ser las
hembras quienes entonen melodias o incluso pueden cantar a dio con los machos. Ni la
exclusion competitiva ni el adaptacionismo o la genética de poblaciones, por si solos,
pueden describir y explicar los “finamente ajustados” y aflautados trinos en el canto de una
oropéndola (Oriolus oriolus). Sino se consideran los aspectos sinecoldgicos que modifican
el desarrollo, el comportamiento, la transmision cultural (Thorpe 1958; Marler 1970) y el
lenguaje de las aves (Hailman & Ficken 1986; Marcus 2006), cualquier descripcion
restringida a la perspectiva estandar de la evolucion, modelara una explicacion sesgada.
Algunos de estos aspectos sinecologicos implican a los socios evolutivos que tienen las
aves en sus nichos, pero ademads, a la microbiota simbionte asociada, asi como a la
diversidad de organismos que habitan en 6rganos internos y la microbiota que media entre

las aves y los demés holobiontes de su entorno.

Una perspectiva estandarizada estrecha que excluya marcos teodricos como la
bioclimatologia, la fenologia y el aprendizaje animal, no puede aspirar a describir sobre la
base de una yuxtaposicion de homologias como es que, por ejemplo, los estorninos
(Sturnus vulgaris), que imitan con destreza el canto de las oropéndolas, anuncian el
invierno con una murmuracion que se despliega en el cielo formando bandadas
extremadamente organizadas; mientras que las oropéndolas resuenan “por encima de todos
los cantos del bosque” (SEO 2020) en las primeras mafianas de la primavera. Los estorninos

ejecutan danzas aéreas estacionales debido a que en su conjunto estos interpretan
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embrioldgica, etologica y socialmente un contexto ambiental particular apropidndose de ¢l
de un modo creativo, del mismo modo, que los coredgrafos y bailarines se apropian de una
composicion musical para producir una funcién de danza. Aqui se estan citando aspectos
climatologicos, biometeorologicos, etologicos y culturales que demandan nuevos niveles

de explicacion evolutiva.

El compositor y ornitologo francés O. Messiaen (1908-1992) escribid: “Los pajaros
son musicos: primero escuchan las gotas de agua y los silbidos del viento y luego cantan”.
Podriamos afiadir que los pajaros persisten sinecologicamente y expresan en cada una de
sus actividades la fenologia y la simbiologia del su holobiocenosis. Por ello, en el canto de
un pajaro matutino se expresa, ademas de los acuerdos reproductivos conespecificos (de
los individuos de la misma especie), la fenologia y simbiologia misma del nicho actstico
que comparten todos los vivientes que coexistan: los insectos, los depredadores, los
arboles, los herbivoros, los polinizadores, etc. La estructura del paisaje sonoro, declarado
por el canto de un péjaro puede representar una muestra de la funcionalidad del sistema

sinecologico (cf- Wrightson 2000; Kumar 2003; Chronister et al. 2021).

El canto de las aves se ajusta ante variaciones del paisaje acustico. Un caso extremo
sucede ante la modificacion antrdpica del paisaje acustico en zonas urbanas. El ruido
antropogénico afecta negativamente la asociacion, distribucion y reproduccion de
crustaceos (Tidau & Briffa 2019), mamiferos marinos (Bas ef al. 2017) y las aves. Las
especies de aves que dependen de canciones de frecuencias mdas bajas para mediar en
conflictos de territorio y atraer parejas para el apareamiento, son especialmente sensibles
por lo que las aves cantoras utilizan registros cada vez mas altos (Slabbekoorn 2013). Estas
modificaciones en el canto estan relacionadas, tal y como indica Messiaen con aquello que
los péjaros escuchan; como el ruido de los motores o la barahunda generalizada de las
ciudades. Las modulaciones del canto no relacionadas de modo marcado con la filogenia
desencadenan efectos mas importantes, como por ejemplo, la tolerancia al ruido urbano;
que aquellos efectos desatados mediante la expresion de rasgos fenotipicos con marcada
estructura filogenética (Cardoso 2014). Mediante cambios en el registro de su canto, las
aves pueden reconstruir su paisaje sonoro de modo creativo. Esta creatividad del canto de
las aves es una expresion de su comprension sinecoldgica del entorno, no meramente una
extension de rasgos fenotipicos aislados. Las aves primero interpretan la totalidad de sus

nichos acusticos y luego los expresan mediante actividades que modifican al mismo tiempo

131



tales nichos. Estos patrones en la estructura sinecoldgica, ademas de estimular evocaciones
poéticas o musicales son patrones bio- producidos mediante la construccion y herencia de
nichos sinecoldgicos, culturales y temporales o fenolégicos. El canto de las aves es una
construccidn sinecoldgica en cada caso analdgica a la ejecucion en un concierto para los
instrumentos musicales, quiza por eso la innovacion creativa del compositor finlandés E.
Rautavaara en su Cantus Arcticus (1972) consistio, no en imitar con instrumentos el canto
de las aves que habitaban en las zonas pantanosas de su tierra natal en las inmediaciones
del circulo polar artico, sino en ensamblar el sonido grabado directamente en el campo en

su Concierto de pdjaros y orquesta.

Intentar un marco de explicacion meramente adaptativo para dar cuenta de la dindmica
etologica, cultural y fenologica entre oropéndolas y alondras, resulta igual de problematico
o simplista que explicar, en los mismos términos, la inspiracion que por el canto de una
oropéndola llevé Ludwig van Beethoven a componer el famoso motivo del destino de su
Sinfonia N° 5; o explicar el homenaje que Mozart rinde a la oropéndola que tenia por

mascota en todo un movimiento de su concierto para piano n.° 1788,

Los péjaros cantores han sido tomados aqui como un ejemplo notable de modulacion
activa del paisaje sinecologico, pero su canto es solo una de las multiples expresiones de
la fenologia del sistema. Los estorninos que segin he dicho antes son aves cantoras,
expresan su fenologia, ademas, al ejecutar danzas aéreas primaverales sumamente
organizadas. De estas danzas no podra decirse sin incurrir en una exageracion que son
manifestaciones determinadas por la estructura genética de su poblacion, pues en la danza
concursan multitud de aspectos relacionados con contextos sinecologicos, meteorologicos
y climaticos. La experiencia cotidiana de los seres humanos también se nutre del contexto
ambiental y se ve estéticamente potenciada por las particularidades climaticas que traen los
dias segin las estaciones del afio (Saito 2005). Los seres humanos se apropian
creativamente de su entorno (Dillard, 1974; Sartwell 1995; Saito 2005), lo modifican y
experimentan las consecuencias evolutivas de su participacion en el paisaje adaptativo.
Siendo esto asi, no hay motivos ni filosoficos ni cientificos para negar la participacion
creativa, no determinada estrictamente por mecanismos genéticos, de los organismos en su
entorno. Todo lo contrario, existe una cantidad creciente de informacion tanto experimental

como especulativa sobre eventos etologicos complejos y manifestaciones de inteligencia

88 K. 453 Mozart Piano Concerto No. 17 in G major, III Allegretto - Presto
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en organismos como plantas y hongos (Trewavas 2003, 2005, 2017; Firn 2004; Struik et
al. 2008; Marder 2012; Reid & Latty 2016; Calvo 2016; Calvo & Trewavas 2020). Todos
los vivientes anidados en relaciones reciprocas materiales, funcionales, espaciales y
temporales han de interpretar su nicho sinecoldgico y ejecutar acciones respectivas que les
permitan promover o contrarrestar cambios en el entorno. Los comportamientos,
metabolismos y fisiologias responden de modo generalizado al entorno viviente, al tiempo

meteorologico y la climatologia del sistema.

Definir la danza aérea primaveral de los estorninos en base exclusiva a la perspectiva
de los genes consistiria en un reduccionismo semejante a afirmar que las coreografias de
El lago de los cisnes (Reisinger 1877), o de El pdjaro del fuego (Fokine 1910), sean cada
vez que se ejecuten una extension, sin mas, de las partituras escritas por Tchaikovsky o
Stravinski, pues son estos quienes compusieron, respectivamente, la musica que inspird
estas danzas. Lo cierto es que la danza estd montada de modo creativo en la composicion
musical de la que se inspira. Hay un motivo pertinente para citar estas analogias. En
general, la construccion de nichos por los humanos es indiscutible, pero se observa mayor

escepticismo acerca de los organismos no humanos.

Debido a cierto antropocentrismo de la escala natural, las consecuencias evolutivas de
la construccidn de nichos se subestiman. Se acepta sin reticencias que las lombrices (Orden:
Crassiclitellata) participan de su entorno evolutivo, pero cuesta admitir (para nuestra vision
heredada de la evolucion) que, al hacerlo, las lombrices construyen su historia evolutiva;
asi como la historia y desarrollo evolutivo de los organismos coexistentes. Sin embargo,
las lombrices u oligoquetos son tan eficientes como los humanos al definir su evoluciéon y
no solo en términos fisicoquimicos. Las lombrices de tierra son constructores poderosos
del paisaje ecoldgico. Cada una de las mas de 6000 especies de oligoquetos (lombrices)
modifica y ejerce su nicho de modo considerablemente diferente en cuanto a sus
preferencias de hébitat y alimentacion (Bouche 1977; Bohlen et al. 2004; Laland & Chiu
2021). Las lombrices de tierra mantienen una estrategia comun: lejos de adaptarse
evolutivamente durante cientos de millones de afios a un medio ecoldgico in- adecuado
(conservan en tierra la anatomia y fisiologia bésica de los gusanos de agua dulce de los
cuales evolucionaron), las lombrices fabrican un mundo acuético en el suelo (Li et al.
2020). Debido a que producen grandes cantidades de orina diluida (tal y como sucede con

la mayoria de los animales de agua dulce), las lombrices son vulnerables a la desecacion.
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Los tuneles y galerias que las lombrices excavan vuelven mas negativo el potencial
matricial del suelo, lo que facilita mantener el agua disponible para la reposicion del agua
excretada. El modo en que las lombrices de tierra sesgan el paisaje adaptativo las convierte
en organismos fundamentales del ecosistema. No obstante, esta enorme capacidad para
modificar paisajes es peligrosa si converge con la no menos eficiente capacidad humana
de introducir especies. Las lombrices introducidas por los colonos europeos durante los
siglos XVI 'y XVII se han propagado dramaticamente en Norteamérica (Hendrix & Bohlen
2002; Hale et al. 2005). Han invadido bosques caducifolios en los que alteran las
propiedades fisicoquimicas del suelo e introducen inestabilidad en los compromisos de

coexistencia entre plantas y animales nativos (Eisenhauer et al. 2010).

Mediante sus actividades de construcciéon de nicho este tipo de gusanos anélidos
modifica las tasas en los ciclos de los nutrientes acelerando la descomposicion de
materiales vegetales (Szlavecz et al. 2006; Sackett et al. 2013; Ewing et al. 2015).
Cambiando la estructura fisica del suelo, las lombrices hacen que aumente la aireacion y el
drenaje (Capowiez et al. 2014). La diversidad de plantas nativas disminuye a medida que
aumenta el numero de grupos ecologicos de lombrices introducidas; asi mismo, la
diversidad de invertebrados autdctonos disminuye medida que aumenta la biomasa de estos
anélidos (Nuzzo et al. 2009; Craven et al. 2017). La construccion de nichos de las
lombrices promueve la invasion y proliferacion de bacterias, arbustos y mamiferos. Al
promover el crecimiento de arbustos invasores las lombrices retroalimentan positivamente
su aptitud bioldgica, pues los arbustos invasores promueven reciprocamente el crecimiento
de las poblaciones de lombrices de tierra (Craven et al. 2017). El sesgo que las actividades
de las lombrices producen en los bancos de semillas del ecosistema promueve relaciones
mutualistas con animales que se benefician de estos y que promueven, a su vez, la actividad
de las lombrices. La diversidad de especies de estos anélidos se correlaciona con su
biomasa total, lo que sugiere que en la construccion de nichos las lombrices benefician la
instalacion de poblaciones estables de otras especies lo que impide la recuperacion del
suelo del bosque (Hale ef al. 2005). Las invasiones de lombrices desencadenan cascadas
ecologicas aceleradas que repercuten en los sistemas forestales, de alli que sean la principal
fuerza impulsora de los cambios en las comunidades de plantas forestales de América del

Norte (Nuzzo et al. 2009).
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Las lombrices determinan el balance de los gases de efecto invernadero. Si bien al
construir su nicho sinecoldgicamente ajustado, las lombrices estimulan el secuestro de
carbono en el suelo; al degradar las capas superficiales de los sumideros del suelo boscoso
estas ejercen un efecto contario y liberan a los principales gases de efecto invernadero
(Lubbers et al. 2013). Al igual que en seres humanos, en la construccion de su nicho, las
lombrices ocasionan efectos sinecoldgicos profundos. En su medio ambiente natural los
organismos constructores mantienen sus actividades en un dinamismo estabilizado por la
totalidad de los compromisos simbioticos y ritmos fenoldgicos, mas, desajustadas de su
comunidad sinecologica autoctona las actividades de construccion de nichos de las
lombrices desatan consecuencias que contribuyen al calentamiento global (Laland & Chiu
2021). La introduccion de especies invasoras es considerada uno de los aspectos mas
fuertes que impulsan el cambio ambiental a nivel mundial teniendo efectos profundos sobre
la biodiversidad, los procesos, las funciones y los servicios de los ecosistemas (Murphy &

Romanuk 2014; Walsh et al. 2016).

Es evidente que las actividades de construccion de nichos de las lombrices tienen un
amplio impacto ecologico que mutatis mutandis es tan amplio como la construccion de

nichos humana, de la que no difiere en cuando a naturaleza, sino en grado o magnitud.

Asi, resulta adecuado considerar estas actividades bioldgicas como parte de un
conjunto de procesos comunes a la totalidad de la vida otorgando a estos la misma
importancia que tienen las actividades humanas. Aunque existan diferencias de grado no
existen motivos para considerar aspectos ecoldgicos y evolutivos de distinta naturaleza a
los que actian en el ser humano. Por lo que, partiendo de esta premisa sinecologica es de
suponer que, al igual que los seres humanos, todos los organismos construyen nichos
sinecoldgicos, fenoldgicos e igualmente construyen nichos culturales y epistémicos
analogicos a los nichos humanos. La clave de esta blusqueda recae en la naturaleza

analogica de los nichos culturales y epistémicos de otros organismos vivientes.

Nadie negaria que el ser humano evoluciona en el seno de la cultura que hereda y
construye (Malinowski 1944; Montagu 1962, 1968; Boyd & Richerson1985; Laland &
Brown 2006). La cultura humana constituye el “medio mas poderoso de adaptacion del

hombre a sus entornos™®. La dindmica evolutiva esta constituida por “procesos familiares

8 “Man's most powerful means of adaptation to his environments is learned and acquired knowledge, the
ability to choose consciously and to create new environments, in short his culture.” Dobzhansky 1959:354
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a lo largo del mundo viviente” (Dobzhansky & Montagu 1962:149); mientras que la
evolucion humana implica necesariamente procesos de seleccion cultural. Las presiones de
seleccion que actuan sobre el ser humano estan siendo disefiadas constantemente por sus
modos social y cultural. Se incluyen en estos modos el legado de bibliotecas, la
construccion de centrales nucleares e interferometros de ondas gravitatorias; asi como la
posible terraformacion de Marte o la oferta de vuelos comerciales a la Luna. Pero la
construccion de nichos no puede medirse utilizando un solo patrén, pues con el rasero
tecnologico no podriamos apreciar la construccion del ecosistema por parte de las
lombrices o el disefio del paisaje acustico por parte de las aves canoras. Tampoco podemos
medir la evolucion cultural utilizando nuestro concepto de escuelas o bibliotecas publicas,
pues con ello ignorariamos los patrimonios culturales de insectos y mamiferos eusociales.
Subestimamos bajo este estatus de evidencia de construccion de nichos humana, multiples
casos de CN animales, que implican la herencia cultural, el aprendizaje y sus consecuencias

evolutivas.

Existen canales de herencia paralelos al canal de herencia genético relacionados con
el aprendizaje que operan en una amplia cantidad de casos, por ejemplo, la CN por
reubicacion (vid. 2.3.1). Muchos animales migran y con ello contrarrestan los cambios
ambientales estacionales (Odling-Smee et al. 2013) y existen casos en los cuales este
proceso implica un circuito complejo de aprendizaje y herencia ambiental. Mediante estas
presiones los organismos que se desarrollan socialmente modulan sus acciones y habitian
sus preferencias inducidos por el comportamiento de sus sociedades. Es necesario hacer
esta afirmacion no en el contexto de las homologias, concepto fundamental de la teoria
estandar, sino en el contexto de las analogias o convergencias evolutivas (homoplasias)
etologicas y fenologicas. Es decir, aquellos rasgos que —como las alas de las aves y de los
insectos— no provienen de un mismo antecesor comun, sino que se han originado
independientemente en cada grupo como adaptaciones semejantes a una misma funcion: la
del vuelo. Los organismos convergen ecoldégicamente en funciones semejantes por medios
novedosos y sus productos evolutivos son analogos entre si. Un ejemplo de esto son el
desarrollo convergente de la agricultura y la ganaderia tanto en himendpteros eusociales
como en seres humanos (Gentles 1958; Munkacsi et al. 2004; Schultz & Brady 2008; Ivens
et al. 2012; Aylward et al. 2014; Li et al. 2018). No podriamos afirmar que procesos
complejos en humanos como el suefio o la cultura simbdlica se encuentran en todos los

animales pluricelulares como homologias; esto requeriria que todo el mecanismo del suefio
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se replique por medio de estructuras fisicas y moleculares homologas a las estructuras
fisicas y moleculares que conducen al proceso del suefio en seres humanos. Podemos en
cambio, asumir que existen a lo ancho de la naturaleza analogos funcionales al suefio o la
cultura simbdlica que salvando en cada caso su conjunto especifico de diferencias, ofrece
una semejanza analdgica funcional. En el caso del suefio esta semejanza consiste en la
modificacion ciclica de periodos circadianos de maxima actividad seguidos por periodos
minimos. E!/ suefio en cierto sentido esta bosquejado como funcion bioldgica, en la
sucesion de los dias y las noches. Del mismo modo, el ciclo de la vida y de la muerte de

los organismos refleja los ciclos de las estaciones.

Las semejanzas entre los ciclos generacionales y estacionales no son simples
instrucciones poéticas o mitoldgicas para la interpretacion de la realidad viviente, sino que
constituyen el ambito mismo de la estructura basica que sigue el desarrollo de la vida y su
perpetuacion evolutiva (Aristoteles 1987: 336b 25-31). En el caso de la cultura simbolica
las analogias comprenderian cualquier tipo de actividad biologica que se ejecute como una
interpretacion del ambiente y que sea capaz de transmitirse de modo cultural a los
organismos, de modo que se modifiquen en algiin aspecto sus actividades. Desde la
perspectiva de la organizacion sinecoldgica, la interpretacion del ambiente es un proceso
universal para la vida y se expresa tanto en comunidades celulares como en las
holobiocenosis. Uno de los objetivos en evolucion y ecologia consiste en conocer como es
que esta interpretacion se lleva a cabo. Tal y como afirmé la citogenetista Barbara
McClintock (en el contexto de las perspectivas futuras que tiene la investigacion de los
mecanismos de reparacion celular), serd necesario determinar el grado de “conocimiento”
que tiene una célula u organismo de si mismo y “cémo utiliza ese conocimiento de manera
reflexiva cuando se le desafia™. Es ineludible una representacion de la evolucion y la
ecologia que nos permita alcanzar objetivos como estos. La representacion sinecologica de
la evolucion nos permite incluir un amplio conjunto de actividades animales, vegetales y
microbianas que podrian definir a los organismos sin el prejuicio de la ausencia de rasgos

considerados como “elevados”, culturales o sustancialmente humanos.

90 “Cells must be prepared to respond to many sources of stress. Mishaps that affect the operation of a cell
must be occurring continuously. Sensing these and instigating repair systems are essential. (...) There must
be numerous homeostatic adjustments required of cells. The sensing devices and the signals that initiate these
adjustments are beyond our present ability to fathom. A goal for the future would be to determine the extent
of knowledge the cell has of itself, and how it utilizes this knowledge in a "thoughtful" manner when
challenged.” McClintock 1984:193
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Si exigimos la configuracion del cerebro humano para poder atribuir la expresion del
suefio o la cultura simbolica a otros vivientes estariamos, asi mismo, definiendo
nuevamente una escala natural esencialista en nuestra aproximacion a la naturaleza
viviente. Una consecuencia tedrica de la perspectiva sinecologica es que, al entender la
temporalidad de las funciones bioldgicas en relacion con la dindmica ecoevolutiva, la
representacion de la evolucion no depende exclusivamente de la ruta divergente de los
linajes mas de lo que depende de la ruta convergente de las relaciones simbioticas y

fenologicas del ecosistema.
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2.2.2  Construccion de nichos y produccion de entornos

El aumento de la diversidad no solo es evidente analizando las sucesiones del registro
geopaleontologico, puede describirse considerando periodos de tiempo menores a una
escala ecologica ambiental. Una erupcion volcanica, por ejemplo, genera magma que al
enfriarse produce un sustrato rocoso sobre el que, dado el dinamismo climético y las
estrategias de dispersion de los organismos, eventualmente, se producird una colonizacion
bioldgica. En principio, solo un tipo de organismos podra prosperar en tal entorno
relativamente inerte. Las especies que inicien la construccion de su ecosistema, especies
pioneras, edificardn sobre un ambiente casi abidtico los escenarios sobre los que se
desplegaran nuevas posibilidades ecologicas de hébitat, nuevos nichos. El primer nicho
construido en el ejemplo citado es el nicho de los organismos autotrofos litobiontes —
organismos que, como los liquenes, habitan en las rocas—. Los liquenes producen moléculas
bioldgicas a partir de la luz solar, del agua, el aire y de los elementos quimicos de los
sustratos rocosos. Al formar costras, los liquenes producen la erosion fisica y quimica de
la roca y consecuentemente forman un sustrato mas fino que junto a las moléculas
metabolizadas, cambian para si las presiones de seleccion y generan nuevos recursos
biodisponibles. Se ha producido la construccién de un nicho, la produccion de un nuevo
dinamismo que vincula morfologia, fisiologia, metabolismo y asi evolutivamente el medio
interno del liquen con su entorno. Se establecen, en consecuencia, nuevas condiciones que
posibilitan de nuevo nichos coexistentes. Si estudidsemos solo una variable del nicho, por
ejemplo, la integridad fisica y composicion del sustrato rocoso, tendriamos tras la accion
de los liquenes, al menos, tres tipos de sustratos y no solo uno como inicialmente.
Tendriamos: i) la roca desnuda producto del volcanismo, #i) la roca poblada por costras de
liquenes, y iij) un sustrato modificado con la roca biometeorizada, (erosionada por la
accion bioldgica) compuesta por moléculas organicas producidas por el metabolismo de
los liquenes. Este ultimo es un nicho que otros organismos pioneros podrian conquistar,
construir y dividir, produciendo nuevas posibilidades bioldgicas, las que a su vez,

impulsarian la coexistencia y el desarrollo de una comunidad de organismos.

Por si misma, la modificacion del ambiente no es evolutivamente relevante. Es

necesario que se produzcan nichos mediante la accidon bioldgica sobre el entorno puesto
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que “la aparicion de nichos es lo que impulsa principalmente la diversidad ecologica™!

y
a partir de esta la organizacion funcional y los cronogramas de desarrollo, etologicos y
sociales sobre los que se estructura la comunidad bioldégica madura. La heterogeneidad de
ambientes es producto de la construccion y division de los nichos. Esta amplificacion de
las dimensiones ambientales posibilita la coexistencia de un mayor numero de especies que
incrementan la conectividad de la red ecologica e impulsan, a su vez, nuevos procesos de
especiacion (Emerson & Kolm, 2005; Gruner et al. 2008). La produccion bioldgica de

nichos, su construccion y divisién, son aspectos que participan notablemente en la

evolucion de la vida y que han definido su historia.

Los nichos se producen mediante la accion bioldgica, asi mismo, toda accion biologica
se despliega sobre un nicho. Este es un aspecto que no debe tomarse como paradojico. Se
trata més bien de un aspecto circunstancial, consecuencia del marco ecoldgico y evolutivo
que se esta aqui empleando, el marco sinecologico. Para la representacion estandar de la
evolucién, el origen ultimo, del Gltimo antecesor comuin de los organismos actuales
(cenancestro), no es mas que un punto de especulacion necesario, asumido como punto de
partida para el desarrollo de una agenda especifica de problemas, aunque algunas agendas
(como la filogenética) prefieran adoptar a este como punto de llegada. Asi mismo, para la
representacion sinecoldgica de la evolucion el origen ultimo, del ultimo nicho seria la
cuestion analoga si con ella pretendemos una investigacion que opere descriptivamente
sobre la constitucion de la estructura ecoldgica ab initio. Por el contrario la investigacion
sinecoldgica opera descriptivamente in media res sobre procesos que estan constituyendo

en dicha estructura su realidad dinamica actual.

En el ejemplo que se ha presentado, el de la roca volcanica modificada biol6gicamente
por el liquen, se ha tomado en consideracion una especie pionera que es en si misma un
nicho construido por interacciones simbidticas. No es un organismo primordial, ni mucho
menos, se trata de un organismo holobidntico complejo. En el liquen convergen
simbidticamente una comunidad biologica constituida por hongos y microbios

fotosintetizadores (algas, cianobacterias, 0 unas y otras en combinacion). Ambos elementos

°l “However, niche partitioning, as a way to coexist, could be a limited means to share the environmental
resources and condition during evolutionary time. In fact, a physical limit impedes a high partitioning without
a high restriction of the niche's variables. Here, we propose that niche emergence, rather than niche
partitioning, is what mostly drives ecological diversity. In particular, we view ecosystems in terms of
autocatalytic sets: catalytically closed and self-sustaining reaction (or interaction) networks.” Gatti et al.
2018:110
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constitutivos han acompasado su metabolismo, fisiologia y fenologia desde hace al menos
400 millones de afios (Taylor ef al. 1995). Estan hasta tal punto integrados que podemos
definirlos como un solo organismo producido por una construccion de nichos reciproca.
Uno de los rasgos més relevantes es que esta construccion de nichos no es adquirida
filogenéticamente. Los organismos simbiontes, hongos y fotosintetizadores se reproducen
por separado, pero generacién tras generacion vuelven a conformar las unidades
simbiontes. La interpretacion cldsica mutualista afirma que la simbiosis se potencia debido
a las ventajas adaptativas que representa tal union para la aptitud de los liquenes (Honegger
1998). No obstante, existe la posibilidad de que los liquenes sean un caso de construccion
de nicho en beneficio asimétrico para el componente fiungico (Hyvéarinen et al. 2002). Sea
como sea, los calificativos de “positivo” (comensalismo), “negativo” (parasitismo) o
“igualitario” (mutualismo), son contraproducentes. Incluso los organismos eucariotas que
conviven con el organismo humano como hongos, protistas y helmintos, estan lejos de ser
simples parasitos. Al menos en algunas circunstancias el eucarioma (conjunto de
organismos eucariotas que coexisten en un hospedador animal) es fundamental dentro de
la estructura funcional del holobionte humano (Lukes et al. 2014). Evidentemente, existen
eucariotas parasitos nocivos en la mayoria de los contextos para el ser humano; del mismo
modo que existen virus, bacterias y arqueas destructivas para determinados holobiontes.
En caso de serlo, estaremos entendiendo un aspecto que hace discernible a un simbionte de
un agente causal bioldgico de patologias. Los simbiontes no se encuentran infectando a su
hospedador, por el contrario contribuyen en su persistencia estableciendo relaciones
simbioticas. Un agente patoldgico no posibilita la coexistencia de los multiples elementos
del sistema, por el contrario, desarticula la estructura sinecoldgica y fenoldgica en la que
se desata la dinamica metabolica, fisiologica, embrioldgica y etologica del holobionte. Un
parasito en un sentido sinecoldgico estricto no construye nichos sinecolédgicos, sino que
destruye relaciones simbioticas y ritmos de accion especificos. Es de esperar que salvo en
casos de infeccion, las relaciones que persisten en su totalidad sean reciprocamente
funcionales y estén ritmicamente desplegadas. Dejando pocas relaciones especificas entre
un nimero reducido de elementos es fécil precisar los beneficios para una parte y las
pérdidas para la otra. Si se define la relaciéon simbiotica en el liquen, en términos del
beneficio de carbono, el hongo recibe hasta un 90% del carbono asimilado por el
fotosintetizador (Smith 1980; Tapper 1981). Si elimindramos estos factores a cambio de

otros, las relaciones podrian ser contradictorias en términos de beneficios asimétricos.
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Algunos estudios llevados a cabo con simbiontes bacterianos de cigarras apuntan a
una conexion ecologica y adaptativa directa entre parasitismo y simbiosis que
proporcionaria trayectorias evolutivas Utiles para renovar una asociacién simbiotica
deteriorada en la que el genoma del simbionte se encuentra extremadamente reducido y
erosionado (Matsuura et al. 2018). Mediante la “domesticacion” de hongos patdgenos los
hospedadores compensan la erosion del genoma de los simbiontes bacterianos heredados y
asi renuevan el acuerdo promoviendo la diversificacion simbidtica en la holobiocenosis.
Este tipo de estudios define un continuo evolutivo parasitismo-simbiosis en el que resulta
fructifero comprender como es que las asociaciones sinecologicas se constituyen, degradan
o sustituyen. Tales relaciones simbidticas existen acopladas tanto en reciprocidad funcional
como en ritmo y las consecuencias de esta asociacion son ecoldgica y evolutivamente

relevantes.

Los liquenes litobiontes meteorizan la roca de manera quimica y fisica, a la vez que
originan suelo como sustratos sobre los que se desata una sucesion ecoldgica. El caracol
herbivoro Euchondrus spp. se alimenta de liquenes endoliticos (que habitan dentro de la
roca), para poder acceder a su alimento el caracol digiere la roca y la excreta a una tasa de
alrededor de una tonelada métrica por hectarea por afio (Shachak er al. 1987),
contribuyendo asi de manera importante a la formacion de suelos. La construccion de
nichos no es exclusiva de algunas especies, sino un proceso ubicuo en la naturaleza, pues
todos los organismos usan materia inorganica, la procesan y secretan desechos (Odling-
Smee et al. 1996; Laland et al. 2001; Day et al. 2003). Los liquenes epifitos, por su parte,
ejercen un impacto desproporcionado en las funciones del bosque (Smith et al. 2020),
modifican dramaticamente los ciclos del carbono, el nitrégeno, el fosforo y el agua
(Berryman & McCune 2006). Modificando la distribucion del agua disponible, los liquenes
epifitos contribuyen al crecimiento y distribucion local de las plantas vasculares (Stanton
et al. 2014). Estos ejemplo citados son claramente casos de construccion de nichos

sinecologicos.

En tanto que la representacion estandar persigue en términos generales trazar los
caminos genealogicos divergentes de la historia evolutiva; 1a representacion sinecoldgica,
por su parte, persigue trazar los caminos ecologicos convergentes de la dinamica evolutiva.
Donde la primera representacion emplea rasgos morfogenéticos en relacion de homologia;

la segunda, utiliza procesos simbidticos y fenoldgicos en relacion, mas bien, de
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convergencia ecologica, homoplasias no morfologicas o sincronizaciones fenoldgicas. Y
finalmente, donde la interpretacion estandar de la evolucion considera un punto de partida
que necesariamente se pierde en el pasado geoldgico del planeta; la representacion
sinecoldgica considera un punto de partida que se manifiesta en la actualidad del
ecosistema. En consecuencia, la unificacion que la teoria adaptativa de la evolucion
pretende —aun cuando esta actie simplemente como horizonte tedrico— es la unificacion de
la vida en su pasado geoldgico. Esto es, la unificacion de la diversidad bioldgica al menos
alli, donde se integraron en un mismo antepasado comun, las funciones: i) replicativas, ii)
metabolicas, y iii) la funcion de las membranas que expresan el diferencial entre organismo
y entorno. En cambio, la unificacion que la perspectiva sinecoldgica de la construccion de
nichos pretende —aun cuando sea, asi mismo, no més que un horizonte tedrico— es la
unificacion funcionalmente reciproca y temporalmente organizada de la vida en las
comunidades bioldgicas en las que persisten. Esto es, la unificacion de la diversidad
bioldgica al menos alli donde se construyen las condiciones de posibilidad para su multiple
coexistencia y el aumento de su complejidad. Dicho de otro modo, lo que la representacion
estandar (RETE) ofrece como la descripcion de una Unica protocélula del precambrico, la
representacion sinecoldgica (RSTE) persigue para cualquier comunidad bioldgica actual.
En esta perspectiva la construccion de nichos es un aspecto fundamental de la estructura

de las dinamicas evolutivas.

Para la representacion sinecoldgica de la construccion de nichos, tal y como se va
proyectando, las cuestiones fundamentales serian: ;Cudles son los procesos que permiten
la coexistencia de los organismos que conforman la comunidad bioldgica? (cf. Sherratt &
Wilkinson 2009). ;Cémo se constituyen las relaciones sinecoldgicas, funcionalmente
reciprocas y temporalmente organizadas? ;Cual es el rol de los organismos en la
produccion de estas relaciones sinecologicas? (Es la biodiversidad y la produccion de
nichos una manifestacion metabolica del ecosistema? (cf. Gatti et al. 2018; Gatti et al.

2017).

Se considera aqui que la Representacion Evolutiva Construccional es relevante en
varios sentidos que van siendo desglosados a medida que se avanza en la exposicion. Estos
aspectos son filosoficos, meta- cientificos, o evolutivos. Por ahora, cabe mencionar
ademas, el sentido pragmatico. Las actividades de construccion del nicho humano son

actualmente la principal causa de extincion de las especies (Pimm et al. 2006, Jackson
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2009; Barnosky et al. 2011). La biologia evolutiva actual se desarrolla en medio de una
extincidn masiva que, por vez primera, no se origina por eventos catastroficos (Stearns &
Stearns 2010), sino mas bien, por las actividades de construccion y destruccion de nichos
de la especie humana. El cambio en el uso de suelos, la contaminacion industrial y el uso
de pesticidas afectan dramaticamente a la biodiversidad (Carson 1962; Rattner 2009). La
deforestacion y la defaunacion impactan sobre las relaciones sinecoldgicas (Del-Claro &
Dirzo 2021). Ecosistemas altamente biodiversos y sensibles como las selvas tropicales y
los arrecifes de coral son destruidos a un ritmo acelerado; a la vez que nuevos ecosistemas

son creados sobre los desechos humanos.

Los desechos plasticos, por ejemplo, proporcionan un sustrato para la vida bacteriana
en muchos ambientes acudticos conocida como “plastisfera” (Maso6 et al. 2003; Zettler et
al. 2013). Las actividades humanas generan cambios locales y globales que alteran
violentamente las presiones de seleccion y rompen la integridad de las comunidades
bioldgicas (Wilkinson 2001). Las especies coexistentes en determinado contexto no migran
como comunidades intactas. Ante una perturbacion ecoldgica los organismos de una
comunidad derivan hacia nuevos patrones de coexistencia en funcion de sus
particularidades ecoldgicas (Parmesan & Yohe 2003; Thomas et al. 2004; Hitch & Leberg
2007). Este “desequilibrio ecoevolutivo” (Graham & Lundelius 1984) modifica las
relaciones de coexistencia de modo acelerado, fracturando el paisaje temporal originario e
imponiendo un contexto simbidtico abrupto en el cual no es posible establecer vinculos
cooperativos de modo intempestivo (Parmesan 2006). Las interacciones bidticas permiten
el surgimiento y el mantenimiento de la diversidad, pero los anidamientos funcionales
reciprocos son sumamente sensibles a la extincion de una especie y procesos como la
plasticidad fenotipica son limitados ante cambios globales dramaticos (Duputié et al.
2015). Las consecuencias de la extincion de una especie en un sistema complejo podrian
implicar co- extincidon de muchas otras especies o incluso el colapso del ecosistema (Dallas

& Cornelius 2015; Valiente-Bnuet ef al. 2015).

Los seres humanos habitan en un nicho construido a escala global. Este nicho incluye
varios aspectos de la construccion del entorno: un nicho cultural, tecnoldgico, expansion
planetaria y terra- formacion, etc. La expresion “anormalidad ambiental” utilizada por
Edward Wilson (1993), para referirse a la especie humana puede ser ilustrativa a fin de

comprender las proporciones de la construccion humana de nichos. Por las mismas razones
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al menos una de las causas de extincién masiva no corresponde a eventos producidos en un
pasado relativamente remoto (Leakey & Lewin 1997), sino que opera actualmente en la
configuracion del planeta por la ejecucion de una fuerza evolutiva: la construccion de
nichos. Esta situacion, por si misma, invita a considerar un programa de investigacion

evolutiva acorde a las exigencias actuales.
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2.3 Actividades de Construccion de Nichos Sinecologicos (ACNS)

Una vez planteados los aspectos basicos de un construccionismo de nichos a escala
sinecoldgica (vid. 2.1; 2.2) aqui definiré las actividades de construccion de nichos
sinecoldgicos. Para ello, en primer lugar (vid. 2.3.1) revisaré las categorias estandar de
actividades de construccion de nichos segin diversos autores y resumiré que existen dos
tipos de actividades bésicas de construccion de nichos: las actividades restringidas y las
actividades amplias. Dado que las primeras pueden expresarse simultineamente en
términos del programa de investigacion adaptacionista; sefialo que en ellas los conceptos
innovadores que ofrece la perspectiva de la construccion de nichos, no resultan ttiles para
una transformacion conceptual profunda. Solamente el segundo tipo de actividades de
construccion pueden considerarse en independencia de los conceptos adaptacionistas e
interpretar las innovaciones conceptuales de la construccion de nichos. Postulo que uno de
los motivos fundamentales es que tanto la teoria estdndar de la construccion de nichos
como la teoria del fenotipo extendido miden las consecuencias evolutivas de la
construccion orgéanica del entorno desconociendo a la comunidad bioldgica como unidad
evolutiva. Més atn, la comunidad biolégica no solo consiste en una comunidad de
organismos, sino ademas, en una comunidad de organismos holobiontes, es decir, una
comunidad de comunidades biolégicas que mantienen compromisos simbidticos
reciprocos. De alli la necesidad de plantear la teoria de la construccion de nichos desde una
perspectiva sinecologica. La perspectiva sinecologica resulta innovadora por partida doble:
busca eventos de construccion de nichos por los cuales puedan explicarse, tanto la

estructura de los holobiontes, como la estructura de la comunidad de holobiontes.

A la primera categoria de actividades restringidas de construccion de nichos denomino
construccion de nichos adaptativos, puesto que en ella constan aln elementos
adaptacionistas. A la segunda categoria de actividades amplias de construccion de nichos
denomino construccion de nichos sinecologicos, puesto que toma como punto de partida
la construccién de nichos; pero proyecta las consecuencias de esta construccion a la

estructuracion tanto de holobiontes como de comunidades de holobiontes.

En segundo lugar (vid. 2.3.2) definiré la herencia ecoldgica en relacion con la herencia
genética. Sugeriré que la primera adquiere una renovada preeminencia evolutiva cuando se
consideran actividades de construccion de nichos desde la perspectiva sinecoldgica. La

herencia ecologica es fundamental cuando los nichos se construyen, no como acciones
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aisladas de organismos o poblaciones, sino como el producto de la actividad de
comunidades de construccion. Los organismos heredan ecoldégicamente de sus ancestros y
de sus coexistentes sinecologicos. Los organismos heredan por multiples canales
patrimonios ecoldgicos de distintos tipos de toda la holobiocenosis. Propongo que si bien
la herencia no se limita a la transmision de informacion genética desde los antecesores
genealogicos; tampoco esta se limita a la herencia ecoldgica desde los antecesores
ecoldgicos, tal y como se sigue de la interpretacion estandar de la Teoria de la Construccion
de Nichos (TCN). La herencia pude definirse mas alld de la transmision de informacion
genética como la induccion de funciones sinecologicas. Del mismo modo, la herencia no
solo consiste en la transmision de legados del pasado ecoldgico hacia la actualidad
ecoldgica (herencia ecoldgica). La herencia puede conceptualizarse, ademds, como una
comunicacion de legados actuales que se van amplificando o propagando en la estructura
sinecologica. Los multiples canales de herencia operan en la actualidad funcional de la
holobiocenosis y modifican en ella los paisajes adaptativos puesto que herencia, variacion
y seleccion son procesos dependientes unos de otros. Asi mismo, categorizaré la herencia
sinecoldgica seglin el modo de ser conceptualizada como: i) transmision, ii) comunicacion

o iii) induccion.
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2.3.1 Categorias Estandar de las Actividades de Construccion de Nichos

La interpretacion evolutiva del construccionismo coincide con la tesis de la
Construccion de Nichos (CN), segun la cual existe una modificacion de ambientes
selectivos por parte de los organismos. Esta perspectiva construccionista se centra en las
consecuencias adaptativas de las relaciones de dependencia mutua entre el organismo y el
medio ambiente (Godfrey-Smith 1996; Laland ef al. 2016). Los organismos mediante el
desempefio de un conjunto de acciones son agentes relevantes para la modificacion de sus

ambientes selectivos (Lewontin 1983; Odling-Smee et al. 2003, 2013).

Existe un modo primario de distinguir las actividades de construccion de nichos como
actividades restringidas por un lado y actividades amplias por otro. Esta distincion de
construccion de nichos no es explicita en la “version candnica” (Aabey & Ramsey, 2019)
de la teoria de construccion de nichos (Laland et al. 2000; Odling-Smee et al. 2003). De
hecho, esta categorizacion es rechazada por los defensores del construccionismo de nichos
para quienes la construccion es un proceso unitario (Archetti 2015). Tal categorizacion se
acepta en linea con la representacion estandar de la evolucion. Solo las actividades de
construccion restringidas son evolutivamente relevantes dado que, al contrario que las
actividades amplias de construccion, si se pueden representar en términos adaptacionistas
como rasgos adaptativos genéticamente heredables. Asi, para los partidarios de teorias
adaptativas de modificacion de entornos (Dawkins 1982, 2004) es innegable que los
organismos participan en la configuracion de su medio ambiente, pero en cambio es
cuestionable, que esta participacion sea una fuerza evolutiva causal y no simplemente el
efecto adaptativo de un fenotipo extendido ya seleccionado. En cuyo caso, las actividades
amplias de construccion deberian ser desatendidas por no disponer de un mecanismo
causal, ni dar cabida a un modo de experimentacion que permita medir los efectos
adaptativos de este tipo de actividades de construccion en los organismos que las producen.
Me adhiero a esta categorizacion que la teoria del fenotipo extendido hace sobre

construccionismo de nichos.

Propongo que, efectivamente, en su version estandar la TCN distingue de modo
implicito entre actividades acotadas de construccion de nichos y construcciones difusas que
se amplifican en el sistema ecologico. Aunque la TCN no denomina restringidas a las

primeras, ni amplias a las segundas, si las define de un modo diferencial. Las actividades

148



restringidas acotan su modelo de coevolucidon organismo-entorno, tanto en lo que concierne
a la definicion del nicho construido (un nicho adaptativo) como en lo que concierne a la
definicion de los limites causales de dicha actividad construccionista, esto es, la causalidad
restringida a la modificacion de la relacion entre rasgos del organismo constructor y

factores del ambiente construido.

Tal y como fue presentada en su version candnica (Odling-Smee et al. 2003), la
construccion de nichos se clasifica: a) en funcion del tipo de actividades que modifique las
relaciones entre el organismo y el entorno perturbando o reubicando el nicho; y b) en
funcion del sentido, positivo o negativo, en que estas las modifican iniciandolas o
contrarrestandolas. Asi, en una primera categoria se define que los organismos pueden
iniciar o contrarrestar un cambio en su ambiente selectivo modificando fisicamente sus
entornos. En ambos casos, los organismos estarian perturbando su nicho. En consecuencia,
la construccion mediante la perturbacion de los nichos podria ser o iniciadora o
contrarrestante. Un caso de construccion de nichos mediante perturbacion iniciadora
seria la emision de detritos. Un caso de construccion de nichos mediante perturbacion
contrarrestante seria la termorregulacion de los nidos. En una segunda categoria Odling-
Smee et al. (2003), definen que los organismos pueden iniciar o contrarrestar un cambio
en su ambiente selectivo moviéndose hacia o creciendo en un lugar mas habitable. En
ambos casos, los organismos estarian relocalizando su nicho. En consecuencia, la
construccion mediante relocalizacion de los nichos podria ser, asi mismo, o iniciadora o
contrarrestarte. Un caso de construccion de nichos mediante relocalizacion iniciadora
seria la invasion de un nuevo habitat. Un caso de construccion de nichos mediante

relocalizacion contrarrestante seria la migracion estacional.

Estas categorias parecen amplias y recogen, de hecho, multiples casos de construccion
de nichos. No obstante, la estructura de la clasificacion estandar de las actividades de
construccion de nichos se enfrenta a algunos asuntos problematicos (Archetti 2015; Uller
& Helantera 2019; Aaby & Ramsey 2020). Fundamentalmente, las criticas convergen sobre
un mismo asunto: las construcciones amplias no estarian tan bien fundamentadas como las
construcciones restringidas. No solo eso, se han dejado por fuera de tales categorias varios
casos de construccion. Seguin distintas perspectivas y enunciando distintas preguntas se han
citado nuevas categorias de construccion de nichos: “construccion de nichos del

desarrollo”, “construcciones de nichos constitutivas”, “construcciones de nichos
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metaforicas”. Estas categorias reclaman un cambio conceptual o un marco revisado de la
version estandar de la construccion de nichos (standard account of niche construction;
Aaby & Ramsey 2020). La generalidad consiste en describir dentro de los postulados de la
teoria de la construccion de nichos, un marco conceptual estandar que posee limites

tedricos.

Asi planteada, la CN podria interpretarse desde un &mbito mas o menos restringido®2.
Se trataria de una construccion restringida de nichos por cuanto la modificacion ambiental
consistiria en la modificaciéon de las presiones de selecciéon que constituyen el nicho
adaptativo. El nicho construido es considerado como ambito de ejecucion biologica para
una poblacion o especie donde las presiones de seleccion actiian sobre relaciones entre
rasgos de organismos constructores y factores ambientales construidos. L.os organismos
modifican los ambientes en los que subsecuentemente seran seleccionados (Lewontin
1983; Odling-Smee ef al. 2003). La construccion organica del medio ambiente es posible
si un organismo interviene en procesos fisicos anteriormente auténomos en el mundo
exterior, cambiando su curso y su resultado®®. Se trata de una interpretacion evolutiva
conciliada con y complementaria® de el adaptacionismo, que postula la inclusion de
mecanismos no incluidos en la elaboracion de las agendas de asuntos problematicos
basadas en seleccion natural (Godfrey-Smith 1996:131; Odling-Smee et al. 2003:371;
Odling-Smee 2010).

Existe adicionalmente un planteamiento mas general de la construccion amplia® de
nichos, segun la cual, todos los organismos modifican su entorno bidtico y abidtico
(Matthews et al. 2014). La modificacion bioldgica del entorno mediante actividades
constructivas es una causa evolutiva simétrica a la causa de la adaptacion de los
organismos. Los organismos no solo “construyen” literalmente®® sus nichos adaptativos

(Archetti 2015), sino que ademads, utilizan un amplio rango de funciones y acciones

92 Construccion estrecha (narrow construction) de nichos.

93 “Organic construction of the environment exists whenever an organism intervenes in formerly autonomous
physical processes in the external world, changing their course and upshot.” Godfrey-Smith 1996:145

94 Utilizo la palabra “complemento” en su acepcion literal del castellano, esto es, como: “Cosa, cualidad o
circunstancia que se afiade a otra para hacerla integra o perfecta.” (RAE). La interpretacion complementaria
de la construccion de nichos postularia entonces que esta puede afiadirse a la perspectiva adaptacionista para
hacerla integra en tanto que teoria evolutiva.

%5 Construccion amplia (broad construction) de nichos.

% Es decir, que no solamente construyen instalaciones, edificaciones o instrumentos, sino que ademas,
construyen sus nichos de modos andlogos y metaforicos como cuando se trasladan de un sitio a otro como
cuando modifican su metabolismo.
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bioldgicas que pueden tener un amplio espectro de efectos evolutivos; tanto directos como
indirectos, tanto intra- especificos como multi- especificos y ecoldgicos (Odling-Smee et
al. 2013; Walsh 2013). La construccion de un nicho en este caso no es literal, sino
figurativa (Archetti 2015). Se trataria, en general, de actividades de construccion que tienen
un impacto potencial en la totalidad del ecosistema; pero que podrian no representar
ventajas evolutivas directas para los organismos constructores (Griffiths 2005:13-14;

Okasha 2005:4-5; Sterelny 2005:27).

Los criticos de la construccion de nichos aducen que estas actividades ecologicamente
relevantes, serian al mismo tiempo, evolutivamente poco significativas, o incluso, no
causales en evolucion. Tal perspectiva de la construccion de nichos es considerada por
criticos del constructivismo de nichos como débil, amplia, indirecta, metaférica o
constitutiva. No se trataria de una fuerza causal en evolucion, sino mas bien, de un tipo de
actividad bioldgica generalizada que si bien vincula relacionalmente a los organismos con
el medio, no lo hace modificando las presiones selectivas que afectan a los organismos
constructores o a sus descendientes. Los defensores del constructivismo de nicho
responden a estas criticas desde una interpretacion evolutiva revisionista (Laland 2015;
Laland et al. 2017; Aaby & Ramsay 2019), que entra en conflicto con el adaptacionismo y
busca suplirlo®” mediante los contenidos de la construccion de nichos, debido a que estos,

mucho mas amplios incluyen a los eventos adaptacionistas.

Como se puede observar la relacién del construccionismo de nichos con el
adaptacionismo se pone en juego al tratar el asunto de las actividades amplias de
construccion. El dilema es mas o menos como sigue: si se defiende que tales actividades
amplias, metaforicas o constitutivas son causalmente significativas en evolucion; entonces
el adaptacionismo podria pasar a considerarse como un mecanismo especifico dentro de un
conjunto de procesos de construccion que lo facilitan. Hay una doble razén para ello. En
primer lugar las actividades amplias de construccion de nichos definen bioldgicamente el
paisaje adaptativo donde ocurre la seleccion. En segundo lugar los organismos mediante
estas actividades condicionan el rango de variabilidad de sus propios rasgos sometidos a
seleccion natural. Por otra parte, si el construccionismo de nichos se compromete con la

dindmica de la construccion amplia de nichos, esta se veria obligada a conceder sus

97 Utilizo el verbo “suplir” en su tercera acepcion del castellano; esto es como: “Reemplazar, sustituir algo
por otra cosa”. (RAE). La interpretacion revisionista de la construccion de nichos postularia entonces que
esta debe sustituir la perspectiva adaptacionista para mejorar la teoria evolutiva.
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ejemplos paradigmaticos de construccion de nichos al desarrollo explicativo de marcos
adaptacionistas como el del fenotipo extendido. Aqui propongo que la perspectiva
sinecoldgica de la construccion de nichos ofrece una tercera via entre la interpretacion
complementaria y la interpretacion revisionista. El construccionismo de nichos en su
formulacion candnica es efectivamente complementario al adaptacionismo debido a que
conceptualiza la construccion de nichos como construccion de nichos adaptativos. Los
organismos mediante una serie de actividades modifican las relaciones entre rasgos
adaptativos y factores del entorno selectivos. En definitiva, el construccionismo de nichos
es necesariamente complementario al adaptacionismo porque teoriza la construccion de los

nichos definiendo a estos en términos adaptativos.

Para solventar este problema propongo una representacion evolutiva construccional
que tome como punto de partida la construccion de nichos sinecologicos. En consecuencia,
las actividades amplias de construccion se convierten en el caso mas fundamental a partir
de las cuales pueden explicarse los casos restringidos. Asi mismo, son las actividades de
construccion amplia de nichos las que desencadenan los efectos evolutivos de tipo
adaptativo en toda la comunidad bioldgica. Las actividades sinecologicas de construccion
de nichos se encuentran en la base de la Representacion Construccional del Nicho
Sinecologico (RCNS) y conforman junto con la Representacion Ecolégico-Evolutiva de la
Individualidad Sinecologica (REEIS vid. 1.3.1.1) el ntcleo del programa de investigacion
sinecoldgico (vid. Tabla C). La perspectiva sinecoldgica de la construccion de nichos se
entiende aqui como una Representacion Evolutiva Construccional, diferenciada de la
representacion construccionista. Por lo tanto, el cambio evolutivo se produce, no ya cuando
poblaciones de organismos construyen sus “nichos adaptativos” en su entorno (Uller &
Helantera 2019), sino cuando comunidades de holobiontes construyen nichos

sinecoldgicos®® en su holobiocenosis.

En el caso de los nichos selectivos no es necesario suponer una revision de la
perspectiva adaptacionista, esta misma provee de elementos conceptuales que permiten
definir la construccion de nichos tanto al modo de fenotipos extendidos como al modo de
nichos construidos. En cualquier caso, la construccion de nichos podria complementar esta
vision, sin resultar conceptualmente original. Las actividades restringidas de construccion

de nichos pueden expresarse al mismo tiempo como fenotipos extendidos y asi, el

%8 Nomenclatura acufiada en la presente disertacion.

152



adaptacionismo no exige ninguna revision. Otra cosa distinta sucede con los casos de
construcciones de nichos amplias que involucran aspectos como la causalidad reciproca y
los canales paralelos de herencia ecoldgica. Las construcciones sinecoldgicas del nicho
resultan fundamentales. No se llega a estas como situaciones limite de la construccion de
nichos, sino que son el punto de partida desde los cuales todo proceso construccional es
por definicion propia, una instancia en el caso de las construcciones amplias de nicho. La
construccion de nichos es un proceso: a) causalmente reciproco, b) ambientalmente
heredable, que ademds, c) se lleva a cabo mediante comunidades de construccion. Estos
tres elementos son fundamentales para cualquier teorizacion de construccion de nichos. No
obstante, en su version estandar solo se ha dado relevancia a los dos primeros elementos,
siendo esta en buena parte la causa de que el programa de investigacion construccionista
no sea capaz de asumir las consecuencias evolutivas sinecoldgicas de las construcciones
amplias de nicho. Bajo esta solicitud, los conceptos que la perspectiva estandar de la
construccion de nichos hereda del adaptacionismo no resultan ttiles. Por el contrario, estos

conceptos debilitan a la CN en favor de la perspectiva del fenotipo extendido.

La critica de los adaptacionistas es contundente, pareceria no haber un mecanismo
genético por el cual estas relaciones modificadas en el organismo y el ambiente podrian:
a) heredarse, b) variar poblacionalmente, y ¢) someterse a seleccion. Ante esta objecion,
ha resultado necesario describir e introducir canales paralelos de herencia no genética como
los canales de herencia ambiental, o herencia de nichos. La herencia de los nichos es un
aspecto fundamental del construccionismo de nicho. Los procesos de herencia comprenden
un conjunto de patrimonios e inducciones ecoldgicas (materia, energia, ritmos biologicos),
culturales o sociales (informacion semantica®), conferidos por los miembros de la
comunidad y referidos al nicho construido por los ancestros y coexistentes ecoldgicos en
el que los organismos se desarrollan (Badyaev & Uller 2009; Stotz 2010; Griffiths & Stotz
2013; Jablonka & Lamb 2014; Uller & Helanterd 2019). Esta via no genética de herencia
se conoce como herencia de nichos o herencia ecologica (Odling-Smee; 2010)

significando una critica contundente al paradigma estandar de la representacion adaptativa

9 Odling-Smee (2010:184) define a la informacion semantica como cualquier tipo de informacion ambiental
que reduzca la incertidumbre acerca de los ambientes selectivos, relativos al interés adaptativo de los
organismos. La herencia de informacion semantica participaria en los que otros autores definen como
construccién de nicho epistémico (Dugatkin 1997; Sterelny 2003).
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de la evolucion ya que el mismo esquema de variabilidad, herencia y adaptacion cobra

nuevos significados.

Sin embargo la herencia ecologica es mas que un legado transmitido, sea del tipo que
sea, esta conceptualizacion es ain limitada desde la perspectiva sinecoldgica, puesto que
la Representacion Construccional del Nicho Sinecologico (RCNS) a diferencia del
programa de investigacion construccionista interpreta la herencia en un sentido de

inducciones principalmente temporales que veremos mas adelante (vid. Cap. 3).
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2.3.2 Herencia de nichos, recurrencia e induccion de procesos

Existen al menos las siguientes diferencias entre la herencia genética y la herencia
ecoldgica (Odling-Smee 1988). La herencia genética: a) depende de replicadores discretos,
b) que se transmiten por medio de la reproduccion, ¢) en un solo evento que vincula
genealogicamente dos individuos, d) relacionados filogenéticamente (el antecesor y sus
vastagos). En contraste, la herencia ecoldgica: a’) depende de los medios ambientes
heredados y alterados por las actividades de los organismos, b’) se transmite a través del
medio ambiente externo, c¢’) de manera continua pudiendo darse multiples veces, entre
multiples organismos y generaciones, d’) de organismos coexistentes en un ambiente

compartido sin la condicion de su parentesco u origen filogenético!%.

Dado que la construccion de nichos no es una operacion aislada que involucra rasgos
de un organismo constructor y factores ambientales de una obra construida en una relacion
biunivoca, sino por el contrario, implica a la totalidad de la estructura de la comunidad
biologica, he llamado comunidades de construccion a la totalidad de ejecuciones
funcionales, ritmicas y reciprocas que actuan sobre el entorno ecologico y lo modifican.
Las consecuencias evolutivas de estas ejecuciones son, a su vez, causa en la evolucion de
las comunidades de construccion. La Representacion Sinecologica de la Teoria Evolutiva
fundamenta la decision de llamar comunidad de construccion en lugar de organismo
constructor al agente de construccion de los entornos. Esta decision posibilita entender la
construccion de un nicho como causa reciproca en la ejecucion de los procesos
sinecologicos interconectados. Estos procesos pueden ser fisicoquimicos o estructurales,
pero ademas, involucran a inductores ambientales y climaticos que modulan la expresion

diferencial de ritmos de ejecucion bioldgica.

100 «(_ ) ecological inheritance is transmitted by organisms through the medium of an external environment.
It is not transmitted by reproduction. Second, ecological inheritance seldom depends on the transmission of
discrete replicators. Typically, it depends on organisms bequeathing altered selective environments to their
offspring by choosing, or physically perturbing, biological or non-biological components of their
environments. Third, in sexual populations, genes are transmitted by two parents only, on a single occasion
only, to each offspring. In contrast, an ecological inheritance is continuously transmitted by multiple
organisms, to multiple other organisms, within and between generations, throughout the lifetimes of
organisms. Fourth, ecological inheritance is not always transmitted by genetic relatives. It can be transmitted
by other organisms in shared ecosystems that must be ecologically related but need not be genetically related
to the organisms receiving the inheritance.” Odling-Smee 2010:181
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La herencia de nichos puede considerarse conceptualmente significativa para la
propuesta de la construccion de nichos debido tres aspectos fundamentales que modifican
la interpretacion estandar de la evolucion y de herencia: /) La herencia de nicho
compromete a una comunidad bioldgica distinta a la comunidad de descendencia. 2) La
herencia tanto genética como ecologica es un proceso dependiente de otros aspectos
evolutivos como la variacion y la seleccion. 3) La herencia de nicho no necesita ser
conceptualizada como transmision (Miiller-Wille & Rheinberger 2012) de entidades;
puede conceptualizarse también como recurrencia de procesos (Griffiths & Gray 1994;
Oyama 2000). Veamos a estos aspectos de la herencia de nichos, que involucran a

comunidades de construccion, con algo mas de detalle.

En primer lugar la herencia ecoldgica afiade a la dindmica evolutiva —basada en
relaciones genealogicas y filogenéticas— un nuevo tipo de relaciones ecoldgicas: las
relaciones sinecoldgicas. Los organismos heredan alelos por parte de sus ancestros
filogenéticos; a la vez que heredan materia, energia e informacion semantica de sus
ancestros ecologicos y sus coexistentes sinecologicos. Solo por un limite del lenguaje —
apunta Erasmus Darwin— se dice que el vastago es un nuevo animal, pero estrictamente
hablando, su vinculo genético lo define como una prolongacion del progenitor (cf. Margulis
& Sagan 2010)'°!. Si en lugar de una escala diacronica (genealdgica) utilizamos una
sincrdnica (sinecolodgica), el razonamiento puede conservarse intacto y se hace extensible
a los coexistentes ecologicos. Estos son, en efecto, una prolongacion de sus ancestros
ecologicos y si los llamamos organismos de diferentes especies es solo debido a una

imperfeccion del lenguaje esencialista.

En segundo lugar la herencia ecologica advierte que la evolucion de los organismos
es el resultado de tres procesos interdependientes que condicionan su posibilidad (herencia,
variacion y seleccion). No se trata, como sucede con la herencia genética, de procesos
autonomos cuasi- independientes. Segln la representacion estandar de la evolucion, las
relaciones entre herencia, variacién y seleccidon se plantean como aspectos modulares
conceptualmente autébnomos del proceso evolutivo (Badyaev 2011; Walsh 2015). Las

razones por las cuales esta “cuasi- independencia” entre los tres aspectos de la evolucion

101 «Por la imperfeccion del lenguaje, al vastago se le llama nuevo animal; pero este, en verdad, es una rama
o prolongacion del progenitor, ya que una parte del embrion animal es o ha sido una parte del progenitor y,
por tanto, estrictamente hablando, a este no se le puede calificar de totalmente nuevo en el momento de su
produccidén y, por ende, este posiblemente conserve algunos de los habitos del sistema del progenitor.”
Erasmus Darwin.
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adaptativa ha resultado ser un éxito conceptual para la perspectiva adaptacionista (Uller &
Helanterd 2019) son a la vez, las mismas razones por las que aspectos fenotipicos del
desarrollo, etologia o fenologia se mantienen apartados como causas de evolucion. Sugiero
que existirian al menos dos razones fundamentales que obligan considerar a la herencia
como transmision filo- genética: /) La dificultad que conlleva la homologacién de
caracteristicas que no son facilmente asociables con variaciones de la forma (instancias
morfoldgicas) o variaciones de la informacion (instancias genéticas), como los son las
caracteristicas etologias y fenologias. 2) La dificultad que plantea hacer equiparables las
escalas temporales en las que estos procesos, embriologicos, etologicos o sinecologicos

ocurren y las escalas temporales filogenéticas o frans- generacionales.

La mariposa monarca Danaus plexippus y la libélula viajera Pantala flavescens, por
ejemplo, llevan a cabo rutas migratorias que requieren la vida de cuatro generaciones. La
herencia de un comportamiento complejo como este tipo de migracion requiere un analisis
mucho mas detallado y diriamos, sinecoldgico-fenoldgico. Estas rutas migratorias no
pueden definirse en términos adaptativos —y ni siquiera en términos del construccionismo
clasico de nichos— como un actividad de construccion de nichos por reubicacion. Esta
reubicacion es distinta para cada una de las cuatro generaciones de mariposas o libélulas.
Tan importantes como las estructuras genéticas implicadas, son los aprendizajes trans-
generacionales y las restructuraciones simbidtico-fenoldgicas de estos organismos. No solo
se heredan mecanismos genéticos. Se heredan ademads, conocimientos, estructuras de
interpretacion, compromisos comunitarios relacionados con la microbiota de estos
holobiontes y fenologias que revelan inducciones de ritmos ambientales. Estos ejemplos
complejos se enfrentan con nuestros marcos conceptuales y deben disuadirnos en el
empefio de considerar a estos comportamientos como posibilidades exclusivas de la

herencia genética y la mera replicacion del ADN.

La propagacion diacronica de este modo de coexistir y desarrollarse los organismos
(los ciclos vitales) debe comprometer, en efecto, aspectos e instancias gendmicas; pero
también a aspectos e instancias semanticas como la comunicacion de contenidos culturales
que ayudan a interpretar contextos climaticos. Mediante estos aspectos e instancias, habran
de expresarse las variaciones generacionales que experimentaran las rutas migratorias, sin
perder de vista que el sitio de donde partié un ancestro y el sitio al que ha de volver un

descendiente, es distinto para cada generacion. Podria resultar enriquecedor postular una
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hipotesis por la cual, ademas de la comunidad bioldgica de mariposas o libélulas y su
comunidad simbiodtica, sean las inducciones ambientales las que modulen una etologia
recurrente que se desarrolla en el transcurso de cuatro generaciones. Un comportamiento
que es trans- generacional, a la vez que comunitario y ecologico. Ejemplos como estos
aportan con fuertes motivaciones para definir la herencia de una manera amplia. La
herencia no solo consiste en la transmision de aspectos materiales (Miiller-Wille &
Rheinberger 2012), puede definirse también como la concurrencia de procesos del
desarrollo (Griffiths & Gray 1994192, Oyama 2000'%) o como aqui se defiende, como la

concurrencia de procesos orquestados fenologicamente en las comunidades biologicas.

Pensar en estos términos es dificil, puesto que la mayoria de nuestros comportamientos
suceden a escalas que no superan un ciclo vital. Incluso si postulamos un cierto tipo de
desarrollo adaptativo de la intuicion (norma de comportamiento heredada) que guie este
comportamiento migratorio, hemos de conceder necesariamente con la posibilidad de que
en ¢l participan herencias ambientales. Existen multiples aspectos de la reproduccion que
no se agotan en el contenido conceptual de la replicacion genética (Noble 2017). No solo
los organismos individuales se reproducen mediante un ciclo fenoldégicamente definido, lo
hacen también algunas colonias de insectos cuyas propiedades de organizaciéon son
andlogas a procesos fisiologicos de organismos individuales (Wheeler 1928; Wilson 1971).
Las colmenas de abejas meliferas (Apis mellifera), por ejemplo, se dividen a finales de la
primavera. Cuando la densidad poblacional es elevada; la reina, unos cuantos zanganos y
casi la mitad de las obreras vuelan a un arbol cercano y se congregan en una de sus ramas

para fundar una nueva colmena (Seeley 2019).

102 “The implications of the developmental systems approach are enormous (...). We argue that evolution is
best construed as differential replication of total developmental processes or life cycles. We show that the
well-known distinction between replicators and interactors is no longer of any great use in clarifying thought
about evolution. Finally, we suggest that the developmental systems view makes it impossible to maintain
the distinction between biological and cultural evolution. Both traditional processes are rejected in favor of
a single, richer account of the replication of total developmental systems.” Griffiths & Gray 1994:278-279
103 “Organismic form, then, constant or variable, is not transmitted in genes any more than it is contained in
the environment, and it cannot be partitioned by degrees of coding or by amounts of information. It is
constructed in developmental processes. What are transmitted are macromolecular form, which, though it is
necessary for the development of phenotypic form, neither contains it nor constitutes plans for it, and
developmentally relevant aspects of the world. Chromosomal form is an interactant in the choreography of
ontogeny; the “‘information’’ it imparts or the form it influences in the emerging organism depends on what
dance is being performed when, where, and with whom. The dance continues throughout the life cycle, and
everything that occurs in that cycle, from the first moments to the moment of death, from the most permanent
structure to the most evanescent, from the most typical feature to the most divergent, is constructed from
these interactants.” Oyama 2000:26
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Es, evidentemente, mas sencillo experimentar, por ejemplo, con un modelo animal
durante una generacién que con una comunidad en donde las generaciones superponen.
Resulta mas facil indagar sobre causas y correlaciones entre los eventos bioldgicos
considerando solamente un rasgo (morfolégico), un locus (gen) y un factor (variable
ambiental independiente). Experimentar con una comunidad de organismos en ambientes
naturales respecto de un comportamiento fenologico, por ejemplo, es dificil. Sin embargo,
no hemos de eludir esa dificultad con el mismo empefio que valoramos los medios que

facilitan los estudios evolutivos.

Al considerar que los procesos evolutivos de herencia, variacion y seleccion son
dependientes (y no cuasi- independientes como en los modelos de la Nueva Sintesis),
veremos que los procesos del desarrollo (procesos embrionarios y postembrionarios)
inducen simétrica y reciprocamente sobre los procesos ecoldgicos y adquieren asi, valor en
términos de causalidad evolutiva. Si los procesos del desarrollo y los aspectos ecoldgicos
no estan disociados de los de la herencia ambiental; entonces estos, afectaran a los nichos
de desarrollo que experimentaran las nuevas generaciones (Uller & Helanterd 2019). En
cuyo caso, los modelos evolutivos estandarizados tendran que justificar por qué razones
evitan los fenotipos. Especificamente aquellas caracteristicas del fenotipo que no pueden
mapearse facilmente en el genoma quedan desvinculadas del panorama adaptativo!® (Uller

& Helanterd 2019).

104 «“Beach mice are pale mice that live on sand dunes in Florida. Their pale colour is due to a substitution in
the melanocortin-1 receptor. This allele is likely bad for mice in ancestral habitats, which means the allele is
usually rare. However, carriers are less visible to predators on sand dunes so that the mutation, and the white
mice, have increased in frequency in this habitat. This evolutionary account bears all the hallmarks of quasi-
independence; the mutation was presumably random, and it is passively passed on to offspring at
reproduction. The offspring reliably develop pale coats when they receive the mutated allele, and their pale
colour is the cause of their high survival relative to dark mice on sandy soils. Nevertheless, we may shift our
evolutionary explanandum from the colour of the coat to the complementary fit between the mice’s colour
and their environment. Whereas quasiindependence applies to the former, it does not obviously do so for the
latter. Although it is true that the mice cannot change the colour of their coat, they can change the fitness
consequences of their colour by choosing where to live (for example, by dispersing), how to live (for example,
by becoming more risk-averse), and how to raise their offspring (for example, by constructing safer nests and
raising offspring to become risk-averse too). These characters, which affect the developmental and selective
niches of the coat colour phenotype, may be adaptive but they were not originally selected to enable a match
between coat colour and environment, which is the explanandum. Furthermore, in contrast to coat colour,
these behaviours may not map straightforwardly onto any particular genetic variant. Instead, behavioural
types are often constructed in ontogeny through bouts of causal interactions between the environment the
individual experiences (for example, predation attempts) and how it responds in terms of changes in
physiology, behaviour, and so on (for example, behaving cryptically). Fit, that is surviving, mice are those
mice for which there is a match between the context that makes a particular phenotype become expressed
and the context that makes this phenotype functional.” Uller & Helanterd 2019:364-365
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Lo que aqui se afirma sobre los procesos de desarrollo aplica a procesos etoldgicos,
sociales culturales o fenoldgicos. La propuesta que aqui se presenta exige comprender el
desarrollo de los organismos como la concurrencia de procesos durante la vida de un
organismo. El desarrollo es, por asi decirlo, una intrincada sucesion de bucles que conectan
el nacimiento con la muerte del organismo o incluso con unas cuantas generaciones de
estos y su comunidad. En este enmarafiado sistema de procesos en desarrollo existen
multiples escalas de magnitud y multiples escalas temporales, pero en general, se incluyen
y distinguen los procesos embrionarios, postembrionarios (etologia, fenologia) y sociales
(cultura). Bajo la consideracion estrictamente genética de la herencia se desestima un
amplio espectro de caracteristicas complejas como aprendizajes, etologias o fenologias. En
la representacion estandar de la teoria evolutiva la herencia y la seleccion operan sobre
rasgos morfogenéticos homologos cuyos efectos en la aptitud ocurren dentro de una sola
poblacion. Lo cierto es que los rasgos “pueden ser determinados y tener consecuencias de
aptitud para las especies que interactian, evolucionando asi en multiples genomas”
(O’Brien et al. 2021). Esto es asi debido a que no es posible definir rasgos individuales si
atendemos a los organismos como comunidades evolutivas u holobiontes. En
consecuencia, hemos de definir el valor evolutivo de cualquier rasgo como un “nudo”
funcional que se ajusta y desajusta mediante la actividad de los organismos de una

comunidad simbidtica.

En tercer lugar el concepto mismo de herencia ha quedado comprometido con la
nocion de transmision de genes o incluso con la nocién de transmision de entidades
discretas de energia o materia que se delegan a nuevas generaciones (sensu Mendel;

Dawkins).

Existen caracteristicas no genéticas que persisten entre comunidades y generaciones
mediante la recurrencia de algin tipo de proceso sean estos procesos del desarrollo
ontogenético (cf. Miiller-Wille & Rheinberger 2012; Uller & Helanterd 2019) o procesos
del desarrollo sinecoldgico y no necesariamente como informacion genética, recursos

materiales o estructuras legadas y compartidas.

La herencia de estos procesos recurrentes no necesita ser conceptualizada como
transmision de entidades entre los organismos de la comunidad, sino que mas bien es
oportuno conceptualizar a la herencia como ejecucion e interaccion de procesos recurrentes

mantenidas alrededor de un ciclo estable. Estos procesos hereditarios pueden ser
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identificados como procesos “culturales” (Miiller-Wille & Rheinberger 2012) o procesos
del desarrollo (Griffiths & Gray 1994; Oyama 2000), pero una mirada atenta al contexto
de las comunidades biologicas, y sus multiples relaciones simbidticas, nos permitird

describirlas ademas, como procesos fisioldgicos, etologicos o fenologicos.

Especificamente, dirigiré mi atencion sobre los aspectos fenoldgicos que modulan los
cronogramas de interaccion entre simbiontes y el paisaje temporal sinecoldgico constituido
por multiples oscilaciones ciclicas a distintos niveles temporales. Las instancias de estas
interacciones se llamaran actividades de construccion de nichos temporales. Mas adelante
volveré sobre este punto (vid. Cap. 3). Por ahora es importante recordar la diversidad y
amplitud de los canales de herencia que participan en las actividades de una comunidad de
construccion. Los organismos heredan: /) genética, ambiental y culturalmente; 2) mediante
la transmision de genes, de recursos energéticos-materiales y semanticos; 3) estableciendo
acuerdos funcionales ritmicos y reciprocos que mantienen el anidamiento sinecoldgico,
como cronogramas de desarrollo y fenologias (cronogramas simbidticos).Las
caracteristicas que son susceptibles de heredarse, transmitirse, comunicarse, inducirse o
expresarse fuera de la perspectiva del gen ya no estaran condicionadas a ser homologias
producto de la divergencia de linajes. Estaremos preparados para entenderlas
adecuadamente como procesos de convergencia evolutiva. Podremos analizar los aspectos
homoplasicos que conciernen, o son producto, de otro tipo de herencias no genéticas (cf-
McGhee 2011). Herencias de causas evolutivas que no persisten por la propagacion de
genes a través de un canal de transmision estatico, sino en la medida que son recurrentes
(cf. Uller & Helanterd 2019) y persisten en la interfaz organizada entre organismos y medio

ambiente.

Se hereda informacion genética, pero las innovaciones evolutivas, aquellas que
precisamente suponen un aspecto fundamental para la ejecucion de nuevos roles
funcionales y el desempefio de nuevos nichos, no esperan por las mutaciones, sino que
resultan de una reorganizacion de “fenotipos preexistentes y la incorporacion de elementos
ambientales”!% (West-Eberhard 2003:20). Los genes no serian “lideres” en la evolucion
adaptativa, sino “seguidores” en una reorganizacion bioldgica (West-Eberhard 2003;

Robert 2004) condicionada por la induccion funcional reciproca (cronogramas de

105 Algo que segin West-Eberhard solo sucederia en innovaciones del tipo “construcciones de novo que
dependen de una serie de mutaciones genéticas.” (2003:20)
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reorganizacion inducida reciprocamente por el ambiente) entre organismos coexistentes y
medio ambiente. Los genes catalizan mas que codifican los procesos de desarrollo (Elman
et al. 1996). Los genes, toman parte del proceso evolutivo de un modo significativo, mas
que por el mensaje diafano que expresa la informacion de un alelo en la formacion de un
rasgo adaptativo de tipo homologico; por el “ruido” de esa expresion. Es decir, mediante
el rango de plasticidad fenotipica al que un alelo pueda dar lugar. Y dado que,
generalmente, la expresion de un caracter asociado depende de la interaccion de multiples
genes, la organizacion de las vias genéticas y moleculares desencadenan una sensibilidad
ambiental determinante para la evolucion adaptativa. La plasticidad fenotipica y no la
variacidn genética resultan desde esta perspectiva —que involucra el desarrollo y la
sinecologia— el material que estructura y modifica la dindmica evolutiva. La construccion
de nichos es un elemento catalizador por el cual pueden acompasarse la plasticidad
fenotipica y la variaciéon ambiental. Los organismos constructores interpretan los entornos,
modifican sistematicamente su rendimiento y facilitan el aumento del rendimiento de sus
descendientes en un entorno construido donde se selecciona la variacion genética (Uller &
Helanterd 2019). La plasticidad fenotipica de un conjunto de genes relacionados; esto es,
la sensibilidad ambiental que modifica en un rango de posibilidades su expresion conjunta
permite elaborar un entorno selectivo que sesga la seleccion en favor de la interpretacion,
el uso o la modificacioén de los entornos selectivos heredados (transmision de materia y
energia organizada), comunicados (informacidon semantica) o inducidos (inducciones

fenologicas o inducciones ciclicas simbidticas).

Sugiero que existen, en consecuencia, tres modos de herencia. La herencia puede ser:
i) genética, ii) ambiental y iii) cultural. Conjuntamente la herencia puede conceptualizarse
como: i) transmision, ii) comunicacion o iij) induccion. Tendriamos entonces las siguientes

posibilidades:

a) herencia genética transmitida (informacidn genética)

b) herencia ambiental transmitida (recursos, materia, energia)

c) herencia ambiental comunicada (contextos para la interpretacion del nicho,
variaciones circadianas)

d) herencia ambiental inducida (fenologias)

e) herencia cultural transmitida (artefactos)

f) herencia cultural comunicada (conocimientos)

g) herencia cultural inducida (intuiciones)
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Aqui se utilizara esta clasificacion solo en la medida de que resulten puntualmente
utiles para ilustrar primero las construcciones de nichos sinecologicos y segundo las
construcciones de nichos fenoldgicos (vid. Cap. 3). Esta categorizacion podra resultar util
para proximas investigaciones pues el objetivo aqui no es describir estos modos de
herencia, sino subrayar el hecho de que un modo plural de entender la herencia tiene
profundas consecuencias para el programa evolutivo construccionista y puede
aprovecharse desde un marco conceptual sinecologico. Concebida asi, la herencia, permite
explorar una region de eventos bioldgicos que no ha sido considerada susceptible del

proceso de la herencia.

Insistiendo en el contexto sinecologico en el que las actividades de construccion y
herencia de nichos tienen lugar habria otro rango de eventos heredables que se establecen:
a’) entre una comunidad de construccion; b’) dependiente de los procesos evolutivos de
variacion y seleccion, pero ademas dependiente de aspectos ecoldgicos como la
construccion de nichos; y ¢’) mediante la recurrencia de procesos del desarrollo, etologicos,

culturales y fenoldgicos.

En la representacion sinecoldgica de la teoria de la evolucion, la construccion de
nichos puede entenderse como un ajuste en la reciprocidad funcional de la comunidad
bioldgica (nichos sinecoldgicos), a la vez que, como un ajuste en la ritmicidad de tales

ejecuciones reciprocas (nichos temporales).

Dicho de otro modo, en el nicho sinecologico cuenta mas la comunicacion de los
procesos que la trasmision de entidades de informacion. Este es un aspecto clave para la
representacion sinecoldgica de la evolucidon puesto que las actividades biologicas
implicadas en aspectos ciclicos recurrentes del desarrollo de un sistema holobionte, por
ejemplo, comunicarian los efectos de la construccion en la totalidad del sistema como la
propagacion de una onda a determinada longitud y frecuencia. Considerando las
comunidades de construccion ademas de las comunidades de descendencia, pueden
definirse homologias morfogenéticas y otros atributos procesales como etologias,
fenologias, habilidades simbioticas y cronobioldgicas como rasgos significativos para la
evolucion. Podriamos considerar que la teoria evolutiva pretende describir y explicar
unificadamente en términos de variabilidad, herencia y seleccion natural al menos tres tipos
de eventos que discurren en escalas de tiempo distintas: a) los eventos del desarrollo, b)

los eventos ecologicos, y ¢) los eventos de especiacion.
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Aun persisten graves inconvenientes para integrar en una explicacion estandarizada
estas tres escalas temporales en las que de modo respectivo trascurren los eventos
ontogenéticos, sinecologicos y filogenéticos (Odling-Smee ef al. 2003; Odling-Smee 2010;
Jones & Lawton 1995). Sugiero que estos problemas derivan, al menos en parte, de que la
representacion estdndar de la teoria de la evolucion favorece los procesos temporales

filogenéticos, en detrimento de los procesos ontogenéticos y sinecoldgicos.
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3 CONSTRUCCION DE NICHOS FENOLOGICOS

Pero el tiempo es exclusivo de cada sistema,
incluso de cada funcionamiento,

del cual no es otra cosa sino el nombre vago.
No hay tiempo no-funcional, no-ciclico.

La planta muestra su tiempo

que es edad, que es masa y figura.

PAUL VALERY'"S

En este capitulo incluiré dentro de la categoria de construccion de nichos sinecologicos
un tipo de actividades biologicas que se consideran especificamente como actividades de
construccion de nichos temporales. Debido a que los nichos temporales son calificados
aqui como constituyentes dentro de una estructura sinecologica de relaciones simbioticas
y fenologicas; denominaré nichos fenologicos a los nichos temporales. Los nichos
fenoldgicos requieren un cambio de perspectiva desde el concepto de nicho temporal
empleado por la perspectiva tradicional hasta el empleado por la Representacion
Sinecoldgica de la Teoria Evolutiva (RSTE). Dicho brevemente, los nichos fenoldgicos
son el aspecto temporal de los nichos sinecologicos, cuyo aspecto funcional, son las
relaciones simbioticas y reciprocas entre cada uno de los elementos de las comunidades
bioldgicas (nichos simbioticos). Segiin ha quedado definido en el capitulo anterior la
Construccion de Nichos Sinecologicos (CNS): i) es un conjunto de actividades que
desempefian comunidades de construccion, ii) tales actividades se expresan como cambios
de la estructura sinecologica en la que los holobiontes se hallan embebidos por una interfaz
de microrganismos. Al ejecutar actividades de CNS, los organismos iii) modifican aspectos

simbidticos de la estructura sinecologica.

De acuerdo con iii los organismos pueden ampliar las dimensiones sinecologicas de
sus nichos construyendo nuevas relaciones funcionales que han de acoplarse a las ya
existentes de modo sincronizado. La modificacion bioldgica de los entornos temporales a
consecuencia de la construccion de nichos sinecologicos se define aqui como Construccion

de Nichos Temporales (CNT). Las comunidades construyen nichos temporales cuando las

106 “Mais le temps est particulier & chaque systéme et méme a chaque fonctionnement , dont il n'est que le
nom vague. Pas de temps non fonctionnel, non cyclique. La plante fait voir son temps qui est age, qui est
masse et figure (...)” Valéry. P. (1974:757) Cahiers 2.
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interacciones sinecoldgicas que se modifican son de tipo fenoldgico. De acuerdo con la
RSTE los Nichos Temporales (NT) quedan definidos de mejor modo como Nichos
Fenologicos (NF). Las relaciones fenoldgicas implican circuitos de sincronizacion entre
ciclos vitales en relacion con los ciclos de nutrientes y los ciclos ambientales. Mediante
gjecuciones proactivas los organismos de una comunidad biolégica pueden modificar la
duracidn, secuencia y nimero de estadios embrionarios y postembrionarios de si mismos
o de los organismos con los cuales mantienen acuerdos de cooperacion. De acuerdo con la
terminologia que se viene utilizando a este dinamismo de coexistencia sinecologica
mediada por actividades que modifican la fenologia del sistema se define como

Construccion de Nichos Fenologicos (CNF).

En primer lugar (vid. 3.1) se describird la estructura fenologica de los nichos
temporales para entender como en ella los organismos modifican los cronogramas de
interaccion simbiotica alterando asi las presiones de seleccion y construyendo la dimension
temporal del paisaje adaptativo. La hipdtesis de la CNF requiere conceptualizar a los
organismos como ciclos bioldgicos. Segun esto ultimo, las comunidades de organismos
pueden estudiarse como el anidamiento de procesos estructurados temporalmente
alrededor de una comunidad de ciclos biologicos, ciclos biogeoquimicos y ciclos
climatologicos. El modo funcionalmente reciproco (simbiodtico) y temporalmente
organizado (fenologico) que tienen los organismos de coexistir impone un reto a nuestra
narrativa evolutiva, por lo cual, sugeriré que es necesario contar con una narrativa
sinecologica que vaya describiendo y buscando explicaciones en cada uno de los niveles

de la estructura metaholobionte en la que se desarrollan ritmos ecoldgicos.

En segundo lugar (vid. 3.2) definiré los aspectos relevantes de la modificacion
fenologica del entorno temporal que coinciden con modificaciones bioldgicas del paisaje
simbiotico y paisaje fenologico. Sugeriré que los nichos fenologicos actuan como las
“unidades de cambio” en el paisaje temporal del metaholobionte sinecologico. Por otra
parte, sugeriré que un cambio en el ritmo de expresion de un mismo patréon simbidtico
implica, respecto del ritmo, una novedad, no una mera variacion sin relevancia evolutiva.
Es debido a esto que al modificar sus ritmos de interaccion, los organismos pueden
propiciar innovaciones evolutivas siempre y cuando atendamos a actividades de

construccion sinecologicas.
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Finalmente y en tercer lugar (vid. 3.3) realizaré una clasificaciéon de los nichos
fenologicos. Postularé cuatro categorias de actividades biologicas por las cuales los
organismos pueden promover o contrarrestar cambios en la estructura temporal de sus
comunidades biologicas, a la vez que distinguiré en cada uno de los niveles de organizacion
sinecologica sefialados antes (vid. 1.3.4) estructuras temporales: /) cronomas, 2)
metacronomas y 3) nichos fenologicos. Asi mismo, se definirdn las consecuencias
reciprocas de las actividades de construccion de nichos fenologicos: los organismos
construyen nichos fenologicos cuando modulan proactivamente las relaciones fenologicas
de la estructura metaholobionte con un compromiso reciproco por partida doble: hacia
sus comunidades biologicas y hacia su entorno bioclimatico. La persistencia de la
diversidad de ciclos biologicos, fenologias y cronogramas de ejecucion bioldgica, a
distintos niveles, solo es posible mediante una coexistencia reciprocamente funcional y
cronolégicamente ritmica. De modo que se evaluaran los resultados de la construccion de
nichos fenologicos (CNF) en cuatro escenarios posibles, en los que esta puede resultar en
la produccion de nuevos ciclos bioldgicos o nuevas fenologias. Se explorara la posibilidad

de que las fenologias sean nichos fenologicos construidos.
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3.1 Estructura fenologica de los Nichos Sinecologicos

En el siguiente apartado se definirdn aspectos singulares de la estructura fenologica de
los nichos sinecologicos. En primer lugar (vid. 3.1.1) me referiré a la reciprocidad
funcional y a la sincronizacion reciproca que en la estructura holobiocendtica (vid. 1.3.2)
modelan las relaciones simbioticas entre ciclos bioldgicos anidados. El metaholobionte
sinecoldgico es un sistema de procesos organizados a distintas escalas de magnitud en el
espacio y en el tiempo. Desde que toda oscilacion de procesos en la Tierra esta constrefiida
por los ritmos de los dias, las noches, las estaciones, los ciclos de marea y los meses lunares;
cada proceso se estructura sobre estas constricciones temporales. Los ciclos vitales actuan
del mismo modo, marcando la pauta en el desarrollo de los ciclos simbiontes, por lo que
en segundo lugar sugeriré que los procesos construccionales que modifican la estructura
de la comunidad son también responsables de facilitar la dindmica sinecoldgica de la
coexistencia al extender las dimensiones simbidticas y fenologicas del ecosistema.

En tercer lugar sugeriré que la casuistica de la que se sirve la RSTE para ejemplificar
las relaciones construccionales de los nichos sinecoldgicos y fenoldgicos requiere de una
narrativa adecuada al detalle y la naturaleza de las relaciones que se encuentran en estudio.
Es necesario descripciones y explicaciones que evaluen cada uno de los niveles
comunitarios en los cuales se estdn desarrollando y construyendo nichos. Esta narrativa
sinecologica ha de ser complementaria a la narrativa adaptacionista, la cual, atiende a los
asuntos simbidticos y fenologicos, tipicamente, en tanto que rasgos coadaptativos.

En cuarto lugar caracterizaré el dinamismo de la construccion de nichos temporales
citando dos principios funcionales sinecoldgicos que permiten tanto el mantenimiento de
la estructura simbidtica y fenoldgica, como su “amplificacion” y desarrollo. El primer
principio sera definido en relacion con los procesos homeostaticos que operan en el
holobionte; el segundo principio serd definido en relacidon con los procesos de sucesion
ecologica por los cuales los ecosistemas se desarrollan permitiendo ampliar las
posibilidades de coexistencia. Al incorporar innovaciones fenoldgicas, en el sistema se

abren nichos temporales novedosos.
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3.1.1 Reciprocidad funcional, sincronizacion reciproca

Los nichos sinecologicos son ambitos mds o menos estables de interaccion biologica
que involucran a toda la comunidad y se definen por compromisos simbioticos y
fenoldgicos. Esta doble cualidad de las relaciones simbioticas: la reciprocidad y el ritmo;

resulta fundamental para la coexistencia de los organismos.

Por un lado, sin reciprocidad funcional la coexistencia de los organismos seria
extremadamente costosa en términos de energia, pues cada organismo deberia responder a
su medio de manera independiente movilizando recursos exclusivos, siendo en la misma
proporcion cada organismo el responsable absoluto de la exploracion, administracion, uso
metabodlico y recambio de tales recursos. Como consecuencia de esto, una comunidad
bioldgica cualquiera (p. ej. una planta, un animal, las selvas tropicales o los arrecifes de
coral) seria altamente improbable. Para que una comunidad bioldgica finita pudiera
constituirse en estas condiciones se requeririan, o bien recursos infinitos'%’; o bien, un

repertorio infinito de funciones adaptativas!®®

. Lo cierto es que la reciprocidad funcional
puede construir escenarios ecoevolutivos en los que, mas bien, algunos organismos
simbiontes reducen sus genomas a un nimero minimo necesario de genes que le permitan
mantener la complementariedad de relaciones simbioticas que establecen. Existen casos de
simbiosis anidada en las que simbiontes bacterianos de insectos (simbiontes primarios)
contienen, a su vez, simbiontes citoplasmaticos (simbiontes secundarios). Los simbiontes
primarios reducen de modo extremo el numero de genes y subsisten gracias a que sus
simbiontes secundarios complementan las funciones perdidas, que incluyen entre otras, la

produccion de los metabolitos necesarios para el mantenimiento de la simbiosis con el

insecto (McCutcheon & Von Dohlen 2011; Szabd et al. 2017).

De modo que la degeneracion del genoma de un endosimbionte bacteriano es

impulsada por su propio endosimbionte secundario y se puede degradar masivamente sin

197 Debido a que sin el reparto de funciones metabdlicas los organismo serian poco eficientes explotando,
usando, metabolizado y restituyendo los elementos o nutrientes.

108 Pyes ante la limitacion de recursos tales organismos deberian contar con un repertorio infinito de funciones
que les permitan realizar por si mismos todas aquellas funciones necesarias para explotar, usar, metabolizar
y restituir los elementos o nutrientes. Esto implicaria la existencia de genomas extremadamente grandes en
términos de genes y mecanismos de expresion subsecuentes. Pero, con todo y esto, la coexistencia y la
reciprocidad funcional que no se manifiesta en una comunidad bioldgica, se estaria manifestando en una
comunidad de genes y los mecanismos de construccion de nichos moleculares serian analogos a lo que aqui
propongo para los nichos sinecoldgicos.
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transferir genes al huésped (Husnik er al. 2013). Podria decirse que la reciprocidad
funcional permite la reduccion de los genomas interactivos debido a la complementariedad
de sus acuerdos funcionales que, a medida que los genomas se reducen, se consolidan. Por
ello resulta logico pensar que la vida sin reciprocidad funcional, en cualquiera de sus
niveles de organizacion, requeriria un repertorio infinito de genes. Que las funciones sean
coexistentes no quiere decir que estén pasiva o neutralmente en continuidad espacial unas
al lado de otras, sino que se determinan mutuamente y es en virtud de este reciproco

acomparniamiento por lo que su persistencia es simbiotica.

Por otro lado, sin sincronizacion reciproca, la coexistencia de los organismos seria
improbable en términos espaciales, pues cada organismo coexistiria junto a otros en todos
los instantes de su ciclo bioldgico. Todos los organismos serian, en este caso, co- extensos
durante cada una de las etapas en el desarrollo de sus funciones bioldgicas respectivas.
Como consecuencia de esto, una comunidad bioldgica “acrdénica” cualquiera (sin
cronogramas de ejecucion funcional) seria también en este caso extremadamente
improbable. Asi que, o bien, tenemos un numero finito de organismos funcionalmente
idénticos que ejecutan sus funciones en una sincronia absoluta, lo cual no es una comunidad
natural; sino que seria, en todo caso, una poblacion finita de entidades cléonicas!®
biosintéticas!!®. O bien, existe una comunidad de organismos funcionalmente
complementarios, asi como completamente coexistentes y co- extensos que requieren un
espacio infinito para desarrollarse y propagarse. Debido a las implicaciones energéticas
esta comunidad completamente co- extensa al no poner segregar en el tiempo, requeriria
de un espacio infinito para propagarse, lo que presupone también una cantidad infinita de

recursos.

Seglin puede apreciarse, las situaciones hipotéticas que se han planteado son
inverosimiles en todos los casos. Es completamente absurdo concebir para el ecosistema
de nuestro planeta: el espacio, los recursos o las comunidades de modo infinito. Es, asi

mismo, absurdo concebir a los organismos de una comunidad como ejecutores de un

109 pyes cada etapa del ciclo de vida un individuo coincidiria exactamente con una etapa del ciclo de vida de
toda la poblacion.

19O mas bien biogenéticas, debido a que los patrones de expresion de genomas exactamente idénticos
dependerian del ambiente y, en consecuencia, no habria una expresion exactamente idéntica. Esto solo podria
darse en el caso de que, por ejemplo, se reprima, mediante ingenieria genética, los mecanismos epigenéticos
que controlan la expresion en funcion de sefializaciones ambientales.
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conjunto de funciones biologicas aisladas!!'!, absolutamente independientes del conjunto
de funciones bioldgicas de otros organismos. O por el contrario, imaginar a los organismos
como funcionalmente omnipotentes, es decir, ejecutando cada uno todas las funciones
bioldgicas de su ecosistema. Lo mismo debe decirse de la idea de concebir a los organismos
de una comunidad biolégica como un conjunto de entidades perpetuamente coexistentes y
co- extensas 0 mondtonamente sincronizadas!!?. Que los procesos sean ritmicos no quiere
decir que estén pasiva o neutralmente unos en sucesion temporal (antes o después) de
otros, sino que se acompasan mutuamente y es en virtud de este reciproco acomparnamiento

por lo que su persistencia es ritmica.

Tanto las funciones como las sincronizaciones han de ser reciprocas pues esta es la
unica solucion para el desarrollo de comunidades biologicas en el tinico escenario posible
de un planeta compuesto por héabitats que es espacialmente finito y heterogéneo. Dicho de
otro modo, el desarrollo de la vida solo puede concebirse en comunidades bioldgicas, y
estas solo pueden concebirse como simbioticas y fenoldgicas pues es asi como persisten en

el Sistema Evolutivo Tierra'!>.

11 Esto es, organismos con una o pocas funciones bioldgicas. La nocién de organismo es incompatible con
una nocion mono- funcional (una sola funcion biologica). Una “ultra-especializacion” de tal tipo solo sucede
para las partes del organismo o unidad funcional. Asi, los organulos, respecto de la célula; o los 6rganos
respeto del organismo pueden definirse en estos términos, pero estos por si mismos, no tienen sentido o
realidad sin el todo que las produce y ante el todo con el cual establecen su sentido evolutivo.

112 By decir, concebir a las comunidades como compuestas por un solo ritmo de ejecucion funcional.

113 B] planeta Tierra tal y como puede estudiarse desde una perspectiva bioldgica, evolutiva y ecologica.
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3.1.2 Coexistencia, relaciones simbidticas, relaciones fenologicas

Si la coexistencia pudiera describirse citando algun tipo de dinamismo por el cual la
estructura de la comunidad se modifica, produciendo con ello, nuevas relaciones
funcionales o nuevos ritmos de ejecucion, los cuales amplian las dimensiones ecologicas
v conducen a los procesos adaptativos; habriamos definido asi, al menos en parte, la

dinamica ecoevolutiva que facilita la coexistencia.

Un dinamismo tal es la Construccion de Nichos. Sin embargo, el tratamiento
constructivista de la teoria evolutiva debe llevarse a cabo desde un programa de
investigacion conducido hacia la relaciones sinecologicas, simbidticas y fenologicas que
definen su unidad de estudio: el metaholobionte sinecologico. He llamado al fundamento
conceptual de este nuevo programa de investigacion: Representacion Sinecologica de la
Teoria Evolutiva (RSTE). La concepcion del nicho sinecolédgico, tal y como ha sido
planteado hasta ahora expone la agenda de asuntos problematicos de la cual parte. Esta
agenda puede considerarse representada, seguin los objetivos planteados, por tres preguntas

fundamentales:

1.- ;Como es posible la coexistencia de comunidades con una diversidad alfa (numero
de especies locales) elevada.

2.- Si las relaciones ecologicas estuviesen todas ellas mediadas por interacciones
simbidticas a escala comunitaria ;Como deberiamos conceptualizar la construccion de
nichos?

3.- Si la coexistencia mediante cooperacion o coordinacion funcional es
evolutivamente significativa ;jComo de importante es en términos evolutivos la

sincronizacion de estas funciones?

Esta agenda problematiza la coexistencia de los organismos. La coexistencia supone,
al menos, dos aspectos de las relaciones cooperativas de las comunidades bioldgicas. En
primer lugar supone la coordinacion de las relaciones simbioticas. En segundo lugar
supone la sincronizacion de las relaciones fenologicas. Las dos primeras preguntas citadas
enfrentan el problema de la coexistencia simbiodtica de las comunidades. La tercera
pregunta se enfrenta al problema de su coexistencia sincronica y ritmica. Es respecto a esta

ultima pregunta que se analizan los conceptos de Nicho Temporal (NT) y se postula el
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concepto de Nicho Fenologico (NF). Para los organismos los nichos temporales son
analogos, en el eje del tiempo, de los &mbitos ecologicos de segregacion. No obstante, la
coexistencia implica més que una mera particion de los nichos (Leibold 1995; Chase &
Leibold 2003; Kylafis & Loreau 2011). Sea en el espacio o en el tiempo, la coexistencia

demanda la proactividad de los holobiontes.

Si pensamos la evolucion como la distribucion de las propiedades de los holobiontes
en el tiempo'!*, los nichos temporales son los patrones en los que estas propiedades

evolutivas se expresan con estabilidad periodica en determinadas relaciones ecologicas.

La ontogenia, el metabolismo y la etologia se estabilizan evolutivamente mediante
determinados patrones temporales que facilitan la coexistencia y el acceso a los recursos.
Tras estos patrones se encuentra un dinamismo bioldgicamente estructurado del cual es
necesario dar cuenta. Desde una perspectiva sinecoldgica, por otra parte, estos patrones
temporales son construidos bioldgicamente por consorcios de organismos. Tales patrones
temporales de interaccion simbiotica son consecuencia, a la vez que causa en la evolucion
de la estructura sinecoldgica. Se requiere de una estructura temporal para que las relaciones
simbioticas sean reciprocas, un paisaje sinecologico (simbiotico-fenologico) en el que
ocurre la seleccion natural, mas este paisaje sinecoldgico estd siendo construido por los
organismos. La distribucion de estas propiedades tanto en el tiempo sinecoldgico como en
el tiempo filogenético, depende de los compromisos funcionales reciprocos en el nivel de
las comunidades. Atendiendo al nivel de organizaciébn general, son propiedades
sinecoldgicas; en tanto que atendiendo al modo de sincronizacidn, son propiedades

fenologicas.

La diferencia clave entre nichos temporales y nichos fenoldgicos es que los primeros
son el aspecto temporal de los nichos adaptativos; mientras que los segundos son el modo
temporal de los nichos sinecologicos. Por ello se hablara de aqui en adelante de nichos

fenoldgicos para referir sinecoldgicamente nichos temporales.

Hasta aqui se ha tratado a los nichos sinecoldgicos en una doble vertiente: funcional y
temporal. Ahora intentaré¢ diferenciar en el nido simbidtico del metaholobionte

sinecologico la estructura de las funciones reciprocas, como el haz de una hoja, en cuyo

114 “Bvyolution relates to the distribution of the properties of organisms over time.” Dupré 2017:3
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envés, reconoceriamos una estructura de inducciones temporales ritmicas. La estructura
del metaholobionte sinecoldgico estaria constituida por funciones y por ritmos. Al primer
constituyente (el haz) llamo Estructura Simbidtica de la comunidad biologica; mientras
que al segundo constituyente (el envés) llamo Estructura Fenologica de la comunidad

biologica.

La estructura simbidtica de los arrecifes de coral, por citar un ejemplo, incluye a la
comunidad de cnidarios constructores de colonias en relacion endosimbidtica con los
dinoflagelados fotosintetizadores. Ambos elementos participan en la conformacion de las
estructuras coralinas. La estructura simbioética incluye, ademds, una gran diversidad de
organismos microscopicos, mesoscopicos y macroscopicos que habitan en el arrecife (p.
ej. tiburones, peces, pulpos, gusanos poliquetos, estrellas de mar, plancton, etc.). Cada
simbionte persiste en funcion de todos los demds. La estructura simbidtica es, podria
decirse, un subsistema de interdependencias entre elementos simbidticos que constituyen

el sistema sinecologico.

La estructura fenologica de los arrecifes de coral, adicionalmente, incluye el
despliegue de las sincronizaciones ritmicas por el cual cada uno de los elementos es
funcionalmente reciproco con la totalidad simbidtica de dicho ecosistema. La estructura
fenologica en este caso incluiria, entre otros, el ciclo de vida de los dinoflagelados
simbiontes y el ciclo de vida de los cnidarios, su transicion entre el estado planctonico y
sésil, asi como los ciclos de produccién de los gametos que se encuentran acompasados por
los ciclos de marea (Levitan ef al. 2004). Del mismo modo, la estructura fenologica del
metaholobionte coralino incluiria los ciclos de vida de cada uno de los organismos que
habitan el arrecife en relacion reciproca con los ciclos biogeoquimicos y estacionales. Cada
simbionte persiste en sincronia con todos los demads (cf. Assis ef al. 2020). La estructura
fenoldgica puede figurarse como el cronograma mediante el cual se estructura el sistema
de interdependencias en la comunidad simbiodtica. Cada simbionte persiste en
sincronizacion de y con todos los demas. La estructura fenologica es, podria decirse, un
subsistema de ritmos y temporalizaciones entre elementos simbidticos que constituyen el

sistema sinecolégico.

Las relaciones simbidticas, ya ha sido dicho, estan fundamentalmente definidas por
la contribucion que una relacion funcional reciproca genera para la coexistencia

sinecoldgica de alguno de sus elementos interactivos. Consideremos un ejemplo. El cuco
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comin (Cuculus canorus) parasita los nidos del alzacola (Cercotrichas galactotes).
Cuando el cuco alcanza el nido del alzacola desplaza uno de los huevos; remplaza a aquel
por uno de los suyos y se aleja. Los progenitores constructores de la nidada no notan la
diferencia y empollan a la cria exdtica, la cual nacera antes que los polluelos del alzacola
y eliminard por sus propios medios el resto de los huevos, monopolizando el cuidado
parental. Si bien se trata de una relacidon de parasitismo de nido aqui es citada en tanto que
una relacion simbiotica. No reparamos en el reemplazo o la destruccion de los huevos del
alzacola a causa de la estrategia del cuco, sino que se destaca la coexistencia de dos especies
de aves en un mismo nicho mediante un despliegue de funciones reciprocas que facilitan
la estrategia descrita. Muchas de las narrativas sobre la competencia de los organismos en
sus entornos parecen consolidarse debido a que los investigadores dan especial atencion a
los eventos dramaticos de una relacion biologica, a la vez que hacen uso de alusiones
valorativas antropocéntricas para describirla. “El cuco destruye los huevos del alzacola” es
una declaracion sensacionalista si consideramos que antes se ha desarrollado una historia
ecoldgica y evolutiva conjunta. Entre ambos holobiontes se ha producido una relacion
reciproca gracias a la cual el cuco ha debido de aprender o estar dispuesto a “investigar”
los habitos reproductivos y parentales de los alzacolas, los que por su parte, es de

suponerse, no habran sido completamente pasivos ante dicho comportamiento.

Tanto el cuco como el alzacolas establecen una relacion funcional reciproca que solo
puede describirse citando a ambos elementos de la interaccion como parte de una
comunidad bioldgica. Dentro de esta comunidad bioldgica, ambas especies se relacionan
mutuamente de manera simbidtica; pero también establecen, directa o indirectamente,
multiples relaciones simbidticas con otras especies de organismos y comunidades de
microorganismos. Es probable que cucos y alzacolas tengan otro tipo de relaciones
sinecoldgicas, preferencias de habitats (Vogl ef al. 2002), relaciones troficas, presencia de
ectoparasitos, etc. Dadas las asunciones de la representacion sinecologica!l® todas estas
relaciones no mencionadas, no han impedido, sino por el contrario, han facilitado multiples
modos de una relacion etoldgica que vincula funcionalmente a las dos especies de aves en
una relacion de simbiosis que contribuye a la coexistencia sinecologica. El hecho que los
alzacolas no sean extintos por los cucos es evidencia de ello. Solo conocemos la relacion

entre ambos dada su coexistencia. La coexistencia es la condiciéon fundamental que

115 De que las comunidades biolégicas constituyen organismos metaholobiontes.
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posibilita la emergencia de una serie de procesos bioldgicos, de los cuales el parasitismo
de nido es apenas uno de los aspectos, uno evidente en la vinculacion de dos ciclos de vida,

en efecto, pero no la unica relacion reciproca del sistema en cuestion.

Asi mismo, las relaciones fenologicas, estan fundamentalmente definidas por la
contribucion que una relacion funcional sincronizada genera para la coexistencia

sinecoldgica de alguno de los elementos interactivos.

Continuemos con un ejemplo algo parecido. El crialo europeo (Clamator glandarius)
parasita los nidos de la urraca (Pica pica). Los crialos, al igual que los cucos, naceran antes
que los polluelos del nido invadido, pero en lugar de destruir los huevos, los crialos esperan
a que los polluelos nazcan y “compiten” con la solicitud de alimento. Los padres adoptivos
prefieren al polluelo foraneo pues, habiendo nacido antes, exhibe una coloracion
caracteristica en el interior del pico, la cual impulsa a los padres a privilegiarle por sobre
los otros polluelos con sus cuidados. Aunque parece evidente que se trata de una relacion
oportunista o parasitaria, esta podria generar también ciertos beneficios para las urracas

(Canestrari et al. 2014).

Sea como sea, este ejemplo se cita aqui en tanto que una relacion fenoldgica. No se
repara en la competencia que los polluelos del crialo emprenden con una contundente
ventaja sobre los polluelos de la urraca, sino que se destaca la coexistencia de dos especies
de aves en un mismo nicho sinecoldgico mediante un despliegue de funciones reciprocas
temporalmente organizadas que facilitan la maniobra descrita. El nacimiento temprano de
los crialos es fundamental para el desarrollo de esta estrategia. Tanto crialos como urracas
establecen una relacion funcional reciproca, fenoldogicamente adecuada, que solo puede
describirse citando a ambos elementos de la interaccién como parte de una comunidad
biologica. Crialos y urracas establecen un acuerdo implicito en la sincronizacion de los
ciclos vitales de ambas aves. La sincronizacion incluye, asi mismo, un desfase inducido

6 eclosionan antes. Dentro de esta comunidad

por el cual los polluelos simbiontes!'!
bioldgica, ambas especies se “comprometen” mutuamente en la relacion simbiotica
ecoldgicamente persistente; pero también involucran en ella, de modo directo o indirecto,
a otras relaciones fenologicas. Ademas de multiples factores importa aqui resaltar que estos

comportamientos reciprocos son la ejecucion de wuna vinculaciéon funcional

116 [ _as relaciones de simbiosis incluyen a las de parasitismo.
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fenoldgicamente definida por la interaccion de dos ciclos de vida en relacién con multiples
aspectos. Los ciclos de ambos organismos estan interactuando, induciendo una fenologia

adecuada para que la relacion simbidtica, tal y como es descrita pueda suceder.

Estas estrategias definidas aqui como simbiosis del desove son fenologicamente
estables y pueden compararse a otras alin mas extremas como el caso de los peses ciprinidos
Rhodeus amarus. Esta pequeia especie de pez habita en los cuerpos fluviales en zonas
cercanas a la orilla y dependen de la presencia de mejillones de agua dulce de los géneros
Anodonta 'y Unio para su reproduccion. Las hembras de R. amarus por medio de un largo
organo tubular, su ovopositor, depositan entre 2 y 4 huevos en las branquias del mejillon a
través del sifon exhalante de este Ultimo. El macho inmediatamente suelta su esperma
también dentro de la cavidad del mejillon. La fertilizacion de los huevos del pez se produce
internamente en el molusco y al cabo de aproximadamente un mes los juveniles abandonan

a sus nodrizas nadando activamente (Smith ez al. 2004).
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3.1.3 Narrativa sinecoldgica-fenologica

Procesos como el metabolismo, el desarrollo, o la evolucion pueden representarse
como una ejecucion musical cuyo poder evocador proviene en gran medida de su capacidad
de generar, prologar, suspender o incluso traicionar expectativas” (Bortolameolli 2018).
Doolittle & Inkpen (2018) han sugerido que la seleccion natural ha permitido dos dominios
radicalmente diferentes de unidades selectivas. El primer dominio llamado por los autores
“los cantantes”, se corresponde con entidades unitarias como genes, genomas, individuos
o especies; el segundo dominio “las canciones”, corresponden a procesos, informacion
bioldgica y del ecosistema que son reproducidos (Bapteste & Papale 2021). El punto clave

"7 considera que la evolucion por seleccion

de la teoria “Es la cancion, no el cantante
natural de procesos se entiende y explica mas facilmente como persistencia diferencial
que como reproduccion diferencial (Doolittle & Inkpen 2018). La Teoria de la
Construccion de Nichos Sinecoldgicos y Fenologicos se orienta por el mismo camino al
afirmar que en virtud de aquella persistencia diferencial de ciclos sinecoldgicos las

comunidades se estructuran fenoldgicamente. Las “canciones” que se ejecutan son

relaciones fenoldgicas funcionalmente reciprocas en el metaholobionte sinecolégico.

Lo importante de las metaforas musicales ampliamente utilizadas en ecologia, no es
tanto su belleza como la declaracion de la importancia que en el ritmo tiene el tempo, la
pausa y el silencio. Las melodias que son seleccionadas para mantener la persistencia del
metaholobionte sinecologico son fenologias, o si se quiere, haciendo juego a la
terminologia de la hipdtesis ITSNTS: “partituras sinecoldgicas”. La investigacion que aqui
se desarrolla busca consolidar una representacion evolutiva que nos permita atender
construccionalmente a la evolucién de estas partituras que, expresadas en términos
apropiados a la investigacion sinecologica, son relaciones reciprocas simbidticas y
fenologicas. Sugiero que ademas de los marcos conceptuales e imperativos sinecologicos
(vid. 1.2) es necesario ampliar nuestras posibilidades narrativas para expresar las agendas
de preguntas, los objetivos de nuestra investigacion y definir los aspectos fundamentales
que caracterizan a la representacion sinecoldgica de la teoria evolutiva sobre determinado

aspecto de la realidad bioldgica.

7 ITSNTS por sus siglas en inglés.
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Los ejemplos que han sido citados arriba (vid. 3.1.2) se han planteado
sinecoldgicamente, no obstante se expresan manteniendo una narrativa adaptacionista
puesto que toman el punto de partida de la relacion especifica por la cual algunos
organismos oviparos actuan como “parasitos desahuciadores de nidos” (Li & Hauber
2021). Se conoce como parasitismo de nido a la estrategia coadaptativa por medio de la
cual una especie parasita con sus crias el nido de otra especie, beneficidndose la primera
de los cuidados parentales de la segunda. Los elementos de estas relaciones son dos
poblaciones de especies documentadas en casos particulares y aspectos puntuales. La
vinculacion especifica de ambos organismos se evalua en relacion con costes y beneficios
relativos. Sin embargo, una narrativa sinecolégica deberd evaluar esta relacion como
anidada en un sistema dindmico de procesos extendiéndose en el espacio y el tiempo
ecoldgico. En este &mbito existen multiples factores que modulan la coexistencia no solo
de ambas especies, sino la coexistencia de cada uno de los elementos que conforman su
comunidad: los arboles en el que anidan las aves, los arboles de los cuales estas se proveen
de alimento, los ectoparésitos que habitan en su plumaje, la comunidad de bacterias que
habita en la cascara de los huevos, etc. Del mismo modo, una narrativa sinecologica tendria
en cuenta los ciclos biogeoquimicos de elementos biodisponibles y los ciclos diurnos y

estacionales a los cuales se someten todos los ciclos de vida coexistentes en el sistema.

Siguiendo una narrativa sinecoldgica empezariamos por definir ;qué tipo de
organismos son los crialos o las urracas? En primer lugar ni los crialos ni las urracas son
organismos en sentido “esencialista”, sino holobiontes. Las aves y en general toda planta
o animal sobre la Tierra son comunidades biologicas de microrganismos habitando un
hospedador. En segundo lugar ni el crialo ni la urraca son holobiontes discontinuos. Entre
el crialo, 1a urraca y el arbol donde esta ultima anida''® hay una matriz viral, microbiana
y eucariota de organismos que constituyen la totalidad del sistema sinecoldgico
(holobiocenosis). La comunidad bioldgica es una réplica a una escala mucho mayor de un
holobionte. En tercer lugar, ni el crialo ni la urraca ejecutan su “drama evolutivo” en un
“escenario prefigurado”. Ni los arboles, ni los nidos, ni las aves, ni los microbiontes se
encuentran separados entre si o separados del medio. Desde la perspectiva conceptual
fundamental de la ecologia evolutiva no existe para el holobionte o el metaholobionte una

distincion clara entre lo intrinsecamente organico y lo intrinsecamente externo. Es debido

118 Por mencionar solo tres elementos de la comunidad biologica.
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a estas interfaces microbianas entre holobiontes que no hay soluciéon de continuidad —ni
simbiotica, ni fenoldgica— entre los organismos y su entorno. Es debido a que los
organismos construyen sus entornos modificando la estructura del paisaje adaptativo de
toda la comunidad biologica que no existe un dispositivo de referencia para la evolucion
de organismos desconectados de su trama sinecoldgica. La evolucion de cualquier

organismo conlleva ineludiblemente un ajuste reciproco y una sincronizacion de funciones.

Sefialar solamente los aspectos adaptativos que relacionan a un rasgo de un organismo
y un factor del entorno es efectivamente mas simple que describir o explicar un evento
sinecoldgico. Especialmente si se trata del estudio evolutivo de una especie en particular,
o si existe identificada una causa genética. Existen razones para ello (cf. Archeti 2015), las
explicaciones simplificadas son estables y susceptibles de ser comprobadas. Asi mismo,
las explicaciones lineales —aquellas que postulan una causa lineal entre dos eventos, uno
anterior a otro— consisten en definir para una funcién adaptativa los mecanismos morfo-
fisioldgicos, ontogenéticos y filogenéticos (cf- Tinbergen 1963; Bateson & Laland 2013).
Pero en ningun caso, relacionan construccionalmente los multiples niveles de organizacion
bioldgica y menos atn definen a estos niveles como niveles sinecoldgicos. Incluso si las
preguntas evolutivas conciernen a rasgos no morfoldgicos como son, por ejemplo, los
rasgos etologicos (cf. Tinbergen 1963), los modelos explicativos se sostienen con base en
la explicaciéon relativa a los elementos implicados mecéanica, ontogenética y
filogenéticamente; pero carecen de un contexto de interpretacion de las relaciones
dindmicas que construyen proactivamente en el ecosistema. Tal contexto en el cual los
organismos modifican las presiones de seleccion no podia ser adivinado siguiendo la
tradicion que distingue entre mecanismos y funciones adaptativas; entre causas evolutivas
proximas y distales (Mayr 1961) puesto que en esta distincion se confunden la funcion de
un caracter con la historia evolutiva del mismo (Laland ef al. 2013). Lo cierto es que la
funcion de un rasgo merece considerarse ademds en su contexto sinecoldgico. Un
problema, segin aqui se sugiere, consiste en definir la funcién del mismo modo que se
define el rasgo: conformado por partes. Segtn la narrativa adaptacionista cualquier funcion
de un organo adaptativo es una contribucién parcial a la supervivencia o potencial
reproductivo total de un organismo. Del mismo modo, un 6rgano es parte de un sistema o
de un plan corporal. Esta logica es oportuna cuando se busca, por ejemplo, explicar el
comportamiento de parasitismo de nido o el canto de los cucos como un rasgo que puede

distinguirse y separarse funcionalmente de la totalidad biologica, no solo del organismo ni
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de su poblacion; sino que puede separarse de su sistema sinecologico. Desde la perspectiva
sinecoldgica esta operacidon resulta escasa para un comportamiento como el de la
usurpacion de los nidos o el canto primaveral de los cucos. Ya no podremos fiarnos
solamente de las causas mecdnicas, ontogenéticas y filogenéticas que contribuyen a la
funcién de dicho comportamiento; sino que hemos de apelar a un conjunto de causas no
contempladas hasta ahora en evolucion: causas reciprocas de tipo sinecoldgico. Asi, estos
comportamientos del cuco deberdn contemplarse relacionados con el anidamiento
sinecoldgico de funciones y ritmos que lo posibilitan. A las preguntas que dirigen nuestra
investigacion en evolucion y en ecologia (cf. Tinbergen 1963; Bateson & Laland 2013;
Nesse 2013), es necesario —segin sugiero aqui— afiadir la agenda de preguntas

sinecologicas.

La agenda sinecologica complementa las causas lineales adaptativas y las
explicaciones mecanicas, ontogenéticas y filogenéticas con causas reciprocas
construccionales y explicaciones sinecoldgicas. Tras la aparicion de marcos conceptuales
alternativos y reveladores (vid. 1.2.2), evadir los contextos sinecologicos del panorama
causal y explicativo en evolucidn seria simplemente una declaracion, bien de atavismo,

bien de una “inactualidad” de las agendas de preguntas de la biologia evolutiva.

Los procesos subyacentes a la relacion entre dos especies de aves descrita como
parasitismo de nido es evidentemente més compleja en el ecosistema que en el papel donde
se publican sus descripciones y explicaciones lineales. Aun asi, esta relacion es so6lo un
fragmento estrecho del paisaje sinecologico sobre la que esta se ejecuta. Las descripciones
causales adaptacionistas estdn doblemente simplificadas: a) tanto en el niimero y la
naturaleza de las causas en un evento, ) como en el nimero y la naturaleza de elementos
interactivos. No podriamos, naturalmente, citar todas las causas concurrentes en un evento
bioldgico, citamos solo aquellas que somos capaces de individualizar. No podemos
permitirnos explicaciones largas y complejas y si nos centramos en una explicacion que
consideramos justificadamente relevante es debido a que si no establecemos una valoracion
de las causas posibles podria parecer que el tema no se esta tratando adecuadamente. Quiza
por esta simplificacion las explicaciones de tipo genético son abrumadoramente exitosas
(Wilson 1975; Hilborn & Stearns 1982; Davidson 2001; Thompson 2003; Waters 2007).
En este tipo de explicaciones se asume una causalidad lineal entre genes, productos génicos

y funciones adaptativas. Estas explicaciones se evallian en cada caso bajo la hipdtesis de
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un gen o conjunto de genes como unidades de variacion, herencia y seleccion. La
metodologia empleada en las explicaciones genéticas, asi mismo, se encuentra optimizada
pues permite desligar unidades moleculares de estudio (como proteinas o genes) de la
reciprocidad entre procesos del sistema modelo, el mismo que estd, a su vez, desligado de
la reciprocidad entre los procesos del sistema sinecologico. Asi, una funcion biologica co-
determinada por la totalidad de su comunidad se estudia como el producto adaptativo de

una secuencia de informacion genética en un modelo experimental.

No debemos por ello renunciar a describir y explicar los eventos ecoldgicos y
evolutivos en términos de su complejidad causal. La narrativa adaptacionista impone este
modo explicativo lineal, pero la narrativa sinecologica recurre a la convergencia de causas
reciprocas, después de todo, las causas que se perciben como relevantes lo serdn en relacion
con su nivel de explicacion (Dowe 1992; Salmon 1984). La narrativa sinecologica propone
un nivel de explicacion sinecologico por el cual se ha de describir cualquier proceso
ecoldgico y evolutivo, como el del parasitismo de nidos en los tres niveles fundamentales
(vid. Tabla B): 1) microbiota, 2) holobionte, y 3) metaholobionte sinecoldgico. Debido a
que la narrativa sinecologica es intrinsecamente construccional en cada uno de estos niveles
se ha de constatar las actividades de construccion que los posibilitan y las consecuencias

de tales actividades en la configuracion de la estructura del sistema sinecologico.

Daré¢ un breve ejemplo de relaciones sinecologicas en el caso general de las aves, con
la intencidon de hacernos una idea, aun cuando sea leve, de los elementos que podriamos
estar obviando en el caso del parasitismo de nido, anteriormente citado. Se ha descrito un
microbioma complejo en aves (D'Aloia ef al. 1996; Dewar et al. 2014). El microbioma
intestinal de las aves puede intervenir en su nutricion y el desarrollo intestinal (Waite &
Taylor 2014). Las aves migratorias trasmiten bacterias (Bonnedahl er al. 2009) y
ectoparasitos a lo largo de sus rutas (Budachetri et al. 2017). Las garrapatas (también
holobiontes), por ejemplo, pueden a su vez, trasportar consigo una comunidad de patdogenos
humanos (Budachetri et al. 2017). El microbioma cloacal de las aves parece estar
comprometido con la regulacion de una serie de comportamientos reproductivos y el
control de una serie de procesos inmunitarios (Videvall et al. 2018). Asi mismo, las
comunidades bacterianas asociadas a la cascara de los huevos, en relacion con las bacterias
del entorno, influyen en la sucesion y estructura de la microbiota intestinal de los polluelos

(Maki et al. 2020). Estas son solo algunas nociones de reciprocidad funcional que nos
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permiten extender nuestro entendimiento sobre lo complejas y ubicuas que son las
relaciones simbidticas en la estructura de las comunidades. Todos estos estudios
demuestran la complejidad del segundo nivel del sistema sinecologico: e/ del holobionte.
Queda integramente por citar las configuraciones de los otros dos niveles que conforman
el metaholobionte sinecoldgico: el nivel de la microbiota existente en la interfaz entre las

aves y su habitat y el nivel del metaholobionte.

Dado el dinamismo y la recursividad de la estructura jerarquica del metaholobionte
sinecoldgico (vid. 1.3.4) es dificil discernir entre los compromisos de un nivel y los
compromisos del resto. En cierto sentido resulta contradictorio aspirar a encontrar
descripciones del nivel de la microbiota que no hayan sido investigadas y descritas como
eventos concernientes al nivel del holobionte. Si como se ha dicho hace poco, los
microbiomas de las cloacas y la cédscara de los huevos son fundamentales para la
persistencia del holobionte, ha de repararse en el hecho de que tales comunidades
bacterianas son repuestas continuamente a través del entorno bioldgico o mediante la

interaccion con otros holobiontes.

(Cuadl es el acuerdo simbiotico, la “economia microbiana” si se quiere, que establecen
crialos y urracas intercambiando y modificando reciprocamente las estructura simbidtica
de sus contrapartes sinecologicos? ;Coémo afectan estos intercambios a la relacion

8

simbidtica entre crialos y urracas?

Los cuerpos de las aves albergan una comunidad compleja y diversa de
microrganismos que influyen en el comportamiento de sus huéspedes. El olor corporal, por
ejemplo, es una adquisicion evolutiva a la cual por convergencia han llegado todos los
organismos vivos. En ella participan directa o indirectamente las comunidades microbianas
al producir moléculas olorosas como subproductos metabolicos que modulan los perfiles
de sefializacion bioquimica de sus huéspedes animales!!®. La dindmica de diversidad y
abundancia relativa de las comunidades microbianas es regulada en funciéon y en
sincronizacion de factores ambientales y sociales propios de los huéspedes. Las variaciones

en las comunidades microbianas afectan el comportamiento social y comunicativo al influir

119« Animal bodies harbour a complex and diverse community of microorganisms and accumulating evidence
has revealed that microbes can influence the hosts’ behaviour, for example by altering body odours. Microbial
communities produce odorant molecules as metabolic by-products and thereby modulate the biochemical
signalling profiles of their animal hosts.” Maraci et al. 2018:1
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en las sefiales de reconocimiento de los anfitriones'?®. Las consecuencias son
conesespeficas (relativas a organismos de la misma especie), pero ademads
heteroespecificas (relativas a organismos de distintas especies). Asi lo que en principio se
describe como una relacion simbiotica relativa al holobionte esta anidada en el nivel de las

comunidades bacterianas y la holobiocenosis.

Por ello, es deseable definir amplia y profundamente la comunidad en la que se
encuentran anidados los ciclos bioldgicos, las interacciones simbidticas y fenoldgicas de
crialos y urracas. Asi, formulas como: “el/ cuco destruye los huevos del alzacola”, o “el
crialo europeo parasita los nidos de la urraca” podran ser entendidos en el seno de la
narrativa que ha permitido tales descripciones sin que debamos aceptar la literalidad de
estas formulas o establecer como unicas salidas modelos evolutivos ultra simplificados.
Necesariamente u/tra- simplificados, diriamos en el caso de que solo contdsemos con la
narrativa adaptacionista y la Unica representacion de la evolucion que con ella es posible.
Afortunadamente, no es el caso. La narrativa sinecologica permite atender con mayor
libertad conceptual aspectos temporales de la estructura sinecologica que se corresponden
con niveles de organizacion simbiotica en las comunidades. Si bien la simbiosis entre cucos
y alzacolas, por una parte, y de crialos y urracas, por otra, estd constituida de multiples
factores de reciprocidad funcional, también lo esta por multiples factores de reciprocidad
temporal. Los acuerdos funcionales reciprocos —en su ingente diversidad— solo hallan
persistencia debido a que se establecen ritmos de ejecucidon o estructuras temporales
sinecoldgicas por medio de las cuales todos estos se concretan como bucles de interaccion.
Asi en el ejemplo aqui tomado como base de este discurso, crialos y urracas acompasan
reciprocamente sus ciclos vitales hasta la coincidencia mas notoria de que los unos hallan
el contexto de incubacion y cuidado parental en el nido de las ofras. Pero, del mismo modo,
la comunidad de microrganismos ambientales, la microbiota en el holobionte y la
holobiocenosis aportan cada una de estas comunidades con una serie de estructuras
temporales que aqui se denominan respectivamente: /) cronomas microbianos, 2)

metacronomas, y 3) nichos fenoldgicos.

120 “Ag the diversity and the relative abundance of microbial species are influenced by several factors
including host-specific factors, environmental factors and social interactions, there are substantial individual
variations in the composition of microbial communities. In turn, the variations in microbial communities
would consequently affect social and communicative behaviour by influencing recognition cues of the hosts.”
Idem

184



Favorecidos por la narrativa sinecologica y en base a la evidencia actual cabe
preguntarse: ;Hasta qué punto la fenologia de crialos y urracas (nichos fenologicos) esta
definida por las inducciones ciclicas de la comunidad de microrganismos ambientales
(cronomas microbianos) que inciden y han incidido en la construccion de los ciclos vitales
de ambos holobiontes (metacronomas holobionticos). El nicho compartido entre ambas

especies ;qué otros cronogramas de ejecucion sinecologica esta delatando?

Como vemos la narrativa sinecoldgica ofrece un fundamento descriptivo para un
marco explicativo con mas amplitud y mas profundidad. La amplitud del marco
explicativo estaria definida por la investigacion de conexiones causales interactivas que
ocurren a distintos niveles del metaholobionte sinecoldgico (microbiota, holobionte y
metaholobionte) y haria explicitos en un mayor numero de casos los acuerdos funcionales-
fenolodgicos. La profundidad del marco explicativo, asi mismo, estaria definida por la
investigacion de causas genuinas que constituyen el paisaje simbiodtico y el paisaje
fenologico en que los organismos evolucionan. La seleccion natural opera sobre un paisaje
simbiotico-fenologico construido por comunidades biologicas. El movimiento dinamico de
esta estructura en el que —se estructuran— los organismos como holobiontes y
metaholobiontes constituye el “objeto” procesal de investigacion que la representacion

sinecoldgica de la teoria evolutiva busca investigar (vid. 1.3).

185



3.1.4 Dindmica de la Construccion de Nichos Temporales

La construccién de los entornos se desarrolla sinecolégicamente de acuerdo con dos
principios de auto- organizacion que retroalimentan entre si: i) uno de ellos regula y
mantiene la dindmica de los consorcios simbidtico-fenologicos; mientras que ii) el otro
produce instancias simbioticas y fenologicas comunicando e instalando tales procesos en
el anidamiento de los consorcios existentes. Dada esta constitucion de la estructura del
metaholobionte sinecologico llamaré principio homeostdtico al primero y principio

generativo al segundo.

El principio homeostatico se expresa como el mantenimiento de la estructura funcional
del metaholobionte sinecoldgico y sus cronogramas de desempefio a lo largo del tiempo y
ante el recambio constante de sus componentes individuales. Los procesos se mantienen
anidados y estabilizados de modo coherente alrededor de la estructura sinecolégica madura
donde la evolucion del sistema sinecoldgico (sucesion ecologica de las comunidades)
avanza hacia estados minimos de disipacion de energia (Margalef 1959b, 1962, 1974). La
sucesion ecoldgica de comunidades depende por completo de la continuidad de la
estructura simbidtica y fenoldgica. Ya sea mediante la reciprocidad funcional de las
conexiones simbidticas, o bien, mediante inducciones ritmicas globales (como ciclos
diurnos, estacionales y biogeoquimicos) o locales (como las variaciones biometeoroldgicas
y ritmos generacionales de los organismos), el metaholobionte mantiene la continuidad de
su estructura dinamica pese a fluctuaciones estocasticas. Ningln estudioso serio de los
procesos de sucesion ecologica ha afirmado jamds que esta se componga de unidades

discretas (Braun 1958).

Mientras los acuerdos simbidticos y fenoldgicos persistan en la estructura
sinecoldgica, el metaholobionte sinecologico se mantiene, pese al nacimiento, la muerte y
la migracion de individuos o poblaciones. Una ruptura de estos acuerdos ya sea por la
introduccion, desplazamiento o extincion intempestiva de cualquier comunidad, o asi
mismo, por los cambios acelerados de las variables climéticas y meteorologicas;
fragmentara al metaholobionte sinecoldgico en comunidades funcional y fenoldégicamente
discontinuas por lo que el principio homeostatico desaparecerd a escala del metaholobionte
sinecoldgico y su holobiocenosis, aunque seguira operando en otros niveles sinecologicos

inferiores (comunidades microbianas, holobiontes). Asi por ejemplo, la introducciéon de
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una especie invasora (algunas estrellas y gasteropodos marinos) en un contexto de cambio
climatico destruye la estructura sinecologica de los arrecifes de coral y pone en riesgo su
vitalidad. Aunque otras unidades sinecoldgicas coralinas (comunidades microbianas y
holobiontes) puedan subsistir en el corto plazo, desapareceran, en tanto que nivel de
organizacion sinecologico, en el mediano o largo plazo. Las comunidades bio- exiliadas,
desprendidas del anidamiento simbidtico-fenoldgico en el que su persistencia tenia un
sentido evolutivo (adaptativo) y ecologico (construccional) estan condenadas a la
desaparicion, pues el conjunto de inercias, filogenéticas y sinecologicas no les permitiria
reestructurar el nicho simbidtico y fenoldgico perdido a partir de las condiciones en las que

se ven inmersas y en el tiempo necesario para construir otro anidamiento sinecologico.

El principio homeostatico es andlogo en el metaholobionte sinecoldgico al principio
que mantiene la fisiologia de los holobiontes individuales con la gran diferencia de que en
los procesos fisioldgicos del metaholobionte sinecoldgico anidan multiples procesos
ontogenéticos interconectados, los cuales mediante sus actividades reciprocas construyen
sinecoldgicamente y modifican las presiones de seleccion. La modificacion activa de las
presiones de seleccion a través de las sucesiones de comunidades tiene a reducir los flujos
de energia, aumentando la complejidad del metaholobionte, y en consecuencia,
potencializando en la misma proporcidn las actividades sinecologicas que dependen del

principio homeostatico.

Por su parte, el principio generativo es aquel en virtud del cual el dinamismo
estructural del metaholobionte sinecolégico facilita la progresion en su complejidad,
significando progresion el empleo de un mayor esfuerzo colaborativo o una mayor
rentabilidad en las consecuencias sinecoldgicas de la construccion de nichos simbidticos y
temporales. Como expresion de este principio las actividades de construccion del sistema
sinecologico pueden conducir a la generacion, tanto de variaciones como de innovaciones
ecoevolutivas que pueden ser de tipo morfologico, simbidtico o fenoldgico. Las actividades
de construccion de nichos sinecologicos pueden conducir a variaciones morfologicas
como sucede en los eventos de ciclomorfosis cuando los organismos modifican —via
plasticidad fenotipica— su tamafio o forma de modo estacionario o inducidos por las
actividades de los organismos coexistentes. Puede suceder que este tipo de actividades
conduzcan a variaciones simbioticas como cuando los organismos establecen nuevos

acuerdos simbidticos o rechazan en cierta medida algunos de los ya establecidos, por
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ejemplo, al redistribuirse a partir de una comunidad de plantas los recursos florales entre
una comunidad de insectivoros polinizadores. Las actividades de construccion de nichos
sinecologicos conducen ademds a variaciones fenologicas cuando los organismos
permanecen en latencia o aceleran eventos ecoldgicos significativos para su sobrevivencia
como en el caso de animales dependientes de charcas estacionales, arroyos intermitentes o
de peliculas de agua que aceleran el desarrollo o detienen las tasas metabolicas cuando
estds se secan sin cambios en la morfologia (Tejedo ef al. 2010). Puede suceder ademas
que en lugar de variaciones morfologicas, simbioticas y fenoldgicas, el metaholobionte
sinecologico dé lugar en algiin sector de sus consorcios bioldgicos a innovaciones

evolutivas.

En este caso seran innovaciones morfologicas aquellas que pueden definirse como
rasgos morfologicos novedosos, nuevos elementos de construccion en un plan corporal que
no tiene contraparte homologa en la especie ancestral ni en el mismo organismo. (Miiller
& Wagner 2003). Dado a que estas son conceptualizadas de modo general como rasgos
morfoldgicos constatables en organismos individuales y clados, no incidiré mas. Las
innovaciones simbidticas, por otro lado, se producirdn en distintos niveles mediante la
asociacion novedosa entre miembros de este o de distintos consorcios sinecoldgicos. Los
nuevos acuerdos pueden producirse de manera transitoria o persistente aunque es de esperar
que, finalmente, mediante construccidon de nichos y seleccion natural se instauren en la
estructura sinecologica modificando el paisaje simbidtico. Asi, las actividades de
construccion en virtud del principio generativo pueden desembocar en la produccion de

nuevos nichos, lo que reestructura y ajusta la totalidad sinecoldgica.

Finalmente, las innovaciones fenologicas se produciran mediante instancias de ritmo
o duracién en los cronogramas de desarrollo embrionario, postembrionario, etologicos y
sociales. Esta modificacion en el cronometraje (timing) podria permitir la adquisicion de
nuevas sincronizaciones en reciprocidad a variaciones o novedades morfoldgicas o
simbidticas producidas mediante la construccion de nichos. La frontera entre una variacion
y una novedad fenologica es dificil de distinguir puesto que la dimension instanciada —la
del paisaje temporal- es una dimension que permite definir la novedad bioldgica en
independencia de las relaciones causales o de los circuitos simbidticos. Si mantuviésemos
todos los elementos de una comunidad bioldgica, asi como cada una de las relaciones de

dependencia causal reciproca, seria posible que se generaran novedades, incluso radicales,
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con la mera modificacion de los cronogramas de ejecucion de la relaciones para tales

elementos.

Ambos principios, el homeostatico y el generativo interactian permitiendo la
incorporacion de variaciones e innovaciones en la estructuracion simbidtico-fenoldgica del
sistema. Las variaciones pueden ser asimiladas “metabolicamente” como actividad del
principio homeostatico o pueden con base al principio generativo producir relaciones

simbidtica o calendarios fenolégicos novedosos.
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3.2 Modificacion fenoldgica del entorno temporal

Aqui abordaré el asunto de la modificacion sinecoldgica de los entornos temporales.
Desde una perspectiva clésica, todo nicho esta definido por una serie de coordenadas
impuestas por la disponibilidad de los recursos en el espacio y en el tiempo. El nicho de
una abeja esté constituido de manera sobresaliente por los recursos florales. Algo que puede
sintetizarse en la definicion de su rol trofico: la nectivoria. El rol tréfico de la abeja es la
contraparte adaptativa de rasgos que mejoran la aptitud de las plantas con flores, a saber,
la dispersion del polen por parte de los insectos: la entomofilia. Asi mismo, también el
nicho de una abeja estd definido por tasas de radiacion solar especificas, cantidad de
humedad en el ambiente, momento y duracion de la apertura de un conjunto de flores que
ofrecen sus recursos, etc. Todos estos elementos ecoldgicos y climaticos locales convergen
en la definicion de “una manana de primavera”. La idea de encontrarnos con abejas
alimentandose del cadaver de una vaca'?!, nos resulta tan extrafia como la idea de verlas
libando y polinizando durante la media noche de un dia de invierno. Las abejas no son
como las larvas de las moscas —necrofagas—; ni como las polillas —nocturnas—. El nicho
ecoldgico, adaptativo o trofico de la abeja estd fundamentalmente definido en relacion con
los recursos florales de plantas especificas y reciprocamente por su polinizacion. El nicho
temporal de la abeja estaria definido, igualmente, por sus cronogramas de actividades
diurnas y estacionales. El nicho temporal puede medirse en relacion con una multitud de
pardmetros. Un pardmetro comun para evaluar los nichos temporales de los organismos es
su actividad locomotora, podriamos observar tanto en condiciones de laboratorio como en
habitats naturales los momentos del dia y del afio en los que las abejas son més activas y
definir asi patrones de actividad diarios y estacionales asociados con las actividades
especificas que realizan. Estos patrones demostraran la existencia de un fenotipo para la
abeja respecto a sus actividades recolectora y polinizadora, y complementariamente, un
fenotipo para las plantas respecto de su actividad reproductiva. Se definiria de este modo
que las abejas expresan un fenotipo diurno y primaveral en coincidencia con la disposicion
de los recursos florales. Los fenotipos diurnos y primaverales de abejas y plantas coinciden.
Esta coincidencia entre nichos temporales especificos en relacion con los patrones diurnos

y estacionales del medio ambiente se conoce como fenologia.

121 Para los antiguos griegos las abejas nacian del cadaver de las vacas; mientras que las avispas del cadaver
de caballos.

190



He venido configurando una definicion de la fenologia seglin relaciones simbioticas
de tipo holobiontico. Asi la fenologia seria el estudio de las relaciones sinecologicas entre
nichos temporales anidados. Un nicho temporal, como veremos es siempre un nicho
fenologico, debido a que en cualquier manifestacion ritmica convergen acuerdos

simbidticos de comunidades de organismos.

En el ejemplo citado, los fenotipos a los cuales se hace referencia son, por un aparte,
nichos temporales diurnos (maximos de actividad a lo largo del dia), nichos temporales
estacionales (méximos de actividad a lo largo del afio) para la planta y el insecto; asi como
una fenologia que vincula ambos nichos temporales en una interaccion simbidtica que
podriamos llamar fenologia de la polinizacion. La fenologia de la polinizacion en este caso
tendria una definicion estacional (ciclo de la floracién, fructificacion germinacion), una
definicion diurna (apertura y cierre de la flor) y hara referencia a un insecto especifico y a
una planta especifica. De modo que la relacion fenologica temporal de dos especies es, asi
mismo, especifica. Es de suponer que un reloj floral'??, como el que construyd Linneo,
puede completarse hasta definir en ¢l una precision tal, que si pusiéramos a todas las plantas
con flor cuyo comportamiento floral de apertura y cierre es circadiano, obtendriamos un
reloj en constante movimiento que definiria ondas continuas de aperturas y de cierres a lo
largo del dia. Es de suponer —como contraparte evolutiva a las plantas que ofrecen recursos
florales— una sucesion de animales polinizadores cuya actividad especifica puede
considerarse dentro de un proceso mucho més general que manifiesta, como en el reloj
floral imaginado, un constante movimiento que definiria, asi mismo, ondas continuas de
visitas florales. Hasta aqui las cosas ya se han vuelto mucho més complicadas que al
analizar una abeja y una flor durante un momento de una mafiana primaveral. Ahora
tenemos una funcidn ecoldgica particular —la nectivoria— en reciprocidad con otra —la

entomofilia—.

Las cosas pueden complicarse alin mas, si bien para resolverse por si mismas desde
otra perspectiva, utilizando otra representacion de la evolucion biologica: la RSTE. Los
cronogramas de actividad podran evaluarse, ademas, para un conjunto de funciones
distintas al comportamiento polinizador y nectivoro de las abejas. Podriamos, por ejemplo,

definirlo en relacién con el ciclo reproductivo de las abejas y el ciclo reproductivo de las

122 Un arreglo de plantas con flor ordenadas alrededor de un eje, de modo tal que el orden cronologico de su
apertura a lo largo del dia coincida con su ordenamiento en la circunferencia.
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plantas; podriamos definirlo en funcion de las interacciones que tanto las abejas o las
plantas establecen con otros organismos (biocenosis) y con una alta diversidad de
comunidades microbianas  ambientales  (holobiocenosis). Podriamos  evaluar
comportamientos etologicos y culturales de las abejas, asi como “etologias” de la planta en
relacion con todo tipo de factores, o evaluar a las abejas y las plantas como holobiontes; y
finalmente, como parte de un sistema metaholobionte. Si analizdramos el repertorio
conductual de las abejas desplegados en todos sus niveles nos enfrentariamos a “programas

temporales” tanto mas complejos cuanto mas plésticos sean estos (Hut et al. 2012).

Abordar estos asuntos sera el objetivo de esta seccion, para ello, en primer lugar (vid.
3.2.1) sugeriré que al tratar con fenologias y no con rasgos morfogenéticos estaremos
obligados a establecer nuevos criterios para definir y distinguir la variabilidad y la
innovacion en un ritmo bioldgico, un nicho temporal o la fenologia de un acuerdo
simbidtico en cualquier nivel del sistema sinecoldgico. La modificacion de los
cronogramas de interaccion simbidticos o construcciones de nichos fenoldgicos ofrecen un
tipo de variabilidad para que actie la seleccion natural, produciendo nuevas relaciones
simbioticas y nuevas fenologias. Especialmente sefialaré que no son necesarias grandes
modificaciones genéticas en los planes de organizacidon para producir innovaciones
evolutivas. Desde una perspectiva sinecoldgica que valora los procesos y su temporalidad,
a la vez que considera como secundarias la morfogénesis de entidades homdlogas; la
variabilidad en los cronogramas de acuerdos simbidticos es fuente de innovaciones
evolutivas. Incluso si se mantienen las mismas relaciones funcionales y los mismos
acuerdos simbioticos entre los mismos elementos, la modificacion de los cronogramas de
esos acuerdos es suficiente, por si misma, para desencadenar variaciones fenologicas. Las

que pueden resultar, en base a ciertas condiciones sinecologicas, en novedades evolutivas.

En segundo lugar (vid. 3.2.2) describiré la estructura sinecologica conformada por un
paisaje simbiotico y un paisaje fenologico. El primer aspecto define la estructura simbiotica
de la comunidad, el segundo su estructura temporal. La construccion de nichos es la
modificacion de cualquier relacion en la estructura simbidtica o en el andamiaje temporal
del paisaje sinecoldgico. La modificacion fenoldgica del entorno temporal serd definida

como Construccion de Nichos Fenologicos (CNF).

En tercer lugar (vid. 3.2.3) caracterizaré el paisaje temporal y fenologico asegurando

que la modificacion de un cronograma bioldgico en el despliegue de cualquier funcion
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conduce a una reestructuracion temporal en la totalidad de despliegues funcionales del
metaholobionte. Los ritmos bioldgicos son la manifestacion de los acuerdos temporales de
coexistencia que declaran la estructura temporal del paisaje evolutivo!?, instada en cada
uno de los nichos temporales de la comunidad bioldgica. Los ritmos bioldgicos no pueden
entenderse ni deben caracterizarse como una parte discreta de la comunidad, al estilo en el
que los individuos caracterizan a una parte discreta de su poblacion. Los ritmos bioldgicos
deben distinguirse como la iteracion de procesos similares!?* con relacion a un continuo
co- evolutivo y multi- especifico en el que se despliegan las funciones biologicas de la

comunidad.

Si en lugar de tomar como proceso de estudio las coadaptaciones de la abeja con la
planta en floracion, tomamos la funcidn sinecoldgica de la polinizacion; entonces seriamos
capaces de describir este paisaje temporal continuo de “coevoluciones” anidadas, que
producen multiples procesos sinecoldgicos, uno de los cuales puede definirse como la
funcion polinizadora. Partiendo de aqui, las Actividades de Construcciéon de Nichos
Sinecologicos (ACNS) tendran una repercusion fenoldgica amplia, evolutivamente
relevante, a diferencia de cuando se describen actividades restringidas de construccion de

nichos en las cuales la fenologia no es considerada.

En tanto que duracion y sucesion de procesos sinecologicos simbidticamente
reciprocos, el tiempo es un paisaje organicamente construido; cuya modificacion,
potencialmente, restructura a las comunidades bioldgicas induciendo en ellas nuevos
ciclos biologicos y nuevas fenologias. La construccion organica del paisaje temporal tiene
profundas implicaciones sinecologicas y adaptativas'?® referidas a mltiples niveles de

estudio.

123 B paisaje evolutivo no debe confundirse aqui con el paisaje adaptativo ni con el paisaje epigenético.

124 “There are indeed few features that are ubiquitous in biology, but the iteration of similar processes seems
to be one of them.” Bailly ez al. 2011:3

125 Se ha aclarado que estos paisajes son analogias de una estructura que aqui ha sido llamada metaholobionte
sinecoldgico.
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3.2.1 Variaciones e innovaciones fenologicas

Desde otras representaciones de la teoria evolutiva como la Biologia evolutiva del
Desarrollo (Evo-Devo) se ha dado protagonismo a las limitaciones, en ciertos casos
dramaticas, que experimentan los procesos morfogenéticos (desarrollo de las formas
maduras de los organismos), como consecuencia de las interacciones epigenéticas de los
embriones (cf. Alberch 1982). Estos sesgos evolutivos o constricciones del desarrollo se
expresan o evaltan tipicamente a través de discontinuidades y cambios en la
direccionalidad de las transformaciones o modificaciones de las formas bioldgicas, sean
estas organos o planes corporales. Aqui hay una marcada diferencia entre la Evo-Devo y
la RSTE. Esta tltima no dirige su atencion a las modificaciones de las formas biologicas,
sino hacia las modificaciones relacionales entre acuerdos simbidticos amplios
(construcciones de nichos sinecoldgicos; vid. Cap. 2) y sus fenologias o sincronizaciones.
El término fenologia sugiere siempre una relacion temporal entre ciclos bioldgicos,
biogeoquimicos y periodos ambientales. En consecuencia, la modificacion de una
fenologia implica la modificacion de la estructura temporal sinecoldgica. Por ello, se ha
dicho antes (vid. 1.1.1), la sinecologia puede considerarse una biologia evolutiva del
desarrollo de los sistemas sinecoldgicos'?%. En este ambito problematico de la biologia, las
modificaciones morfologicas de los individuos, o la distribucion de los alelos responsables
en las poblaciones respectivas, no resultan importantes como punto de partida. Estos
aspectos conciernen a rasgos adaptativos de unidades evolutivas —de seleccion y
evolucion— como genes, genomas, individuos, poblaciones o especies y no a los aspectos
sinecologicamente relevantes como las relaciones simbidticas o fenoldgicas que

constituyen los procesos ecologicos.

En su desarrollo, el sistema sinecologico experimenta modificaciones
construccionales que alteran, en muchos casos dramaticamente, los nichos sinecologicos y
las fenologias de los organismos. Por una parte, los rasgos que se evaltian desde la
perspectiva fenoldgica en el desarrollo de las comunidades son procesales y no

morfoldgicos. No obstante, los rasgos se han asumido tradicionalmente como la

126 A la que podria denominar provisionalmente —y en juego con otras representaciones de la teoria evolutiva—
: Biologia Evolutiva del Desarrollo Sinecoldgico o si se prefiere en inglés: Evolutionary Biology of
Synecological Development (Evo-Syneco-Devo), la que incorpora el construccionismo de nichos temporales,
desde la perspectiva construccional que se ha nombrado aqui construccion de nichos fenologicos.
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consolidacion fenotipica que resulta de la interaccion entre una presion selectiva y una
funcién adaptativa (Bateson & Laland 2013). La nocion tradicional de rasgo evolutivo
expresa la adaptacion a un nicho selectivo por medio de un fenotipo tipicamente
morfoldgico. A pesar de ello, la naturaleza de los rasgos es procesal. Del mismo modo los
sesgos del desarrollo, por otra parte, se encuentran temporalizados, es decir, extendidos en
el paisaje temporal del ecosistema. No se trata solamente de restricciones impuestas a la
direccionalidad de la seleccion natural que obedecen a un “plan de desarrollo” filogenético
alterado por mutaciones o regulado por eventos ambientales (epigenético). Se trata ademas,
y principalmente, de constricciones temporales construidas por “ejecuciones conectadas
del desarrollo” simbidtico-fenoldgico en el que participan el conjunto de las herencias
ambientales (vid. 2.3.2) en circuitos anidados de causalidad reciproca. La evolucion es en
efecto el resultado de una naturaleza dindmica, pero los mecanismos genéticos y la
variabilidad de esos mecanismos genéticos del desarrollo no agotan dicha naturaleza
evolutiva. Aunque es evidentemente necesario comprender las tendencias filogenéticas que
definen el universo de las posibles morfologias (Alberch 1982), este planteamiento es
pertinente, pero no central desde la agenda de investigacion presentada. Las interacciones
del desarrollo son simbiotico-fenologicas y definen especialmente un universo de las
temporalidades, fenologias o ritmos sinecologicos posibles que imponen limites a la accion
de la seccion natural. A cambio de un morfo- espacio de posibilidades la RSTE atiene a

las posibilidades fenologicas que ofrece la construccion de relaciones simbioticas.

Aunque las constricciones ecoldgicas aportan a los cambios morfogénicos (Beldade
& Monteiro 2021; Niimi & Ando 2021; Howenstine ef al. 2021; Di Stilio & Ickert-Bond
2021) se otorga poca relevancia a lo que podriamos denominar las constricciones no
morfoldgicas o fenologicas. La RSTE busca definir las condiciones bajo las cuales las
comunidades biologicas construyen el sistema sinecologico en el que el dinamismo
evolutivo se desarrolla. Si bien las variaciones de la morfologia pueden mapearse en la
variacion genética mediante el estudio de los mecanismos morfogenéticos (Brakefield et
al. 2003), la RSTE preferira estudiar las simbiologia del sistema sinecoldgico para
explicitar variaciones fenologicas que se mapearan en el registro de las actividades
construccionales comunitarias. Como vemos es un cambio radical de perspectiva y pese a

ello complementario de las representaciones estandar de la teoria evolutiva.
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Desde la perspectiva de la RSTE el plan de desarrollo no se encuentra en un organismo
(nivel de seleccidon) ni se hereda dentro de una poblacién o especie (nivel de evolucion)
puesto que no es un plan de desarrollo morfogenético. Los procesos anidados del desarrollo
simbiotico se encuentran en una interfaz entre el programa de desarrollo de los organismos
y el anidamiento sinecologico de la comunidad. No existen locus (coordenadas genéticas),
ni cromosomas (material genético condensado), ni genomas (plan morfogenético) para las
funciones anidadas en el metaholobionte sinecoldgico. Existen acuerdos simbidticos y
fenoldgicos que hemos de describir y explicar con nuestro Programa de Investigacion
Sinecologico-Evolutivo, el que nos permitird constatar que ademas de modificar sus
relaciones simbidticas los organismos modifican sus relaciones fenoldgicas. Esto implica
que la RSTE en contraste con la Eco-Evo-Devo postula, por una parte, que los ritmos
ecoldgicos son fuerzas evolutivas que inciden causalmente en la evoluciéon de los
organismos, a la vez que son constricciones que regulan y determinan cambios en la
temporizacion de los procesos simbidticos, constricciones respecto a periodos maximos

para la duracion de un proceso bioldgico anidado en interacciones simbidticas!?’.

Los ciclos vitales definen mediante su interaccion simbidtica la duracion y la
secuencia del desarrollo de los organismos simbiontes. La alternancia entre dias y noches
determinan la duracion de un sinnimero de procesos evolutivos como los ciclos de
actividad bioldgica. Estos ciclos han influido en adquisiciones evolutivas extremadamente
complejas como ciclos de division celular, el suefio, la reproduccion y la muerte. La
sucesion de las estaciones ha producido otros tipos de innovaciones evolutivas complejas
como los comportamientos reproductivos sexuales migratorios (Akesson et al. 2021) y los
ciclos de senescencia celular. La sucesion de los ciclos de marea probablemente haya
estado implicada en la colonizacion de la tierra a partir del la vida marina. La fenologia es

el aspecto fundamental del tiempo biologico.

Es oportuno recordar la definicion de construccion de nicho sinecologico: La
modificacion organica del entorno que altera cualquier nivel de interacciones simbidticas

y fenologicas de la comunidad biologica; mediante actividades cooperativas, coordinadas

127 Aunque desde la prospectiva de la biologia evolutiva del desarrollo cobran vigor explicativo los proceso
de la heterocronia. Sin embargo, segun la interpretacion que se aqui se desarrolla la heterocronia estudia los
ritmos de despliegue de un programa filogenético siendo irrelevantes en su definicion los despliegues
sinecoldgicos del desarrollo de los organismos.
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v sincronizadas que contribuyen a la coexistencia sinecologica de alguno de sus elementos

interactivos.

De modo que cualquier relacion simbidtica instada por una variacion activa —tanto en
la naturaleza de las funciones reciprocas como en el ritmo de ejecucion de tales funciones—
es comprendida como actividad constructiva de nichos sinecoldgicos. Queda claro, segun
esta definicion, que puede hacerse una distincién en lo que concierne a las relaciones
funcionales en tanto que estructura simbiotica; y lo que concierne a las relaciones
temporales, en tanto que estructura fenologica. Un cambio en el ritmo de expresion de un
mismo patron temporal implica, respecto del ritmo, una novedad; no una mera variacion

sin relevancia evolutiva. Intentaré aclarar este punto.

Pensemos en un ritmo que se establece entre dos eventos, por ejemplo, el sonido de
mis pasos sobre la madera y la repeticion de una palabra llana de cuatro silabas que intento
conservar en la memoria. Me levanto de mi lugar de escritura en busca de un diccionario y
camino hacia las estanterias de la biblioteca repitiendo para mis adentros la palabra en
cuestion. Noto después de unos cuantos pasos, y otras tantas repeticiones de la palabra, que
mi pie izquierdo, por ejemplo, coincide con la silaba acentuada de la palabra “ho-lo-bion-
te”. He aqui un sonido en un tempo particular que me distrae de otras acciones o
pensamientos. Sucede de inmediato, que una persona tambalea sobre la escalera frente a la
estanteria donde esta el tomo del diccionario que busco, la observo a la distancia. Intento
aproximarme a ella con rapidez para brindarle mi socorro, pero en lugar de dejar
abruptamente de producir el ritmo entre mis pasos y la palabra, acelero el tempo, vario la
velocidad de mis pasos y por inercia aumento la velocidad en la repeticion de mi palabra.
Produzco de este modo una nueva frecuencia que, aunque dura muy poco, mantiene la
coincidencia de mi pie izquierdo con la silaba acentuada en un solo golpe. Este nuevo ritmo
finalmente se extingue cuando entrego por completo mi atencion y mi cuerpo a la tarea de
auxiliar a tal persona. Asi pues, una misma relacion sucedida entre los dos mismos
elementos (la repeticion de las silabas y mis pasos) puede ser novedosa respecto a dos
tempos que tiene de darse. Puede objetarse que estos dos modos ritmicos son variaciones
y no novedades y que el ritmo mads acelerado es una variacion del mas lento. Esto seria asi,
si concibiéramos el ritmo como un elemento disociado, como una parte discreta que
pertenece a un todo aislado. La objecion seria adecuada si nos figuraramos el tiempo como

una extension en la que cayeran, en un caso menos repeticiones y en otro caso, mas
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repeticiones de los elementos que producen el ritmo mediante una misma relacion. Pero el
ritmo no es, como el paso o la silaba, un elemento discernible de otros, como la madera en
el suelo o mi zapato. El ritmo es una relacion entre multiples procesos que confluyen en un
acuerdo temporal continuo y reciproco. El ritmo que invento entre mis pasos y la evocacion
de la palabra remite a mi musculatura, a mi sistema nervioso y a un momento en particular
de mi vida que, entre muchas otras cosas, remite a mi inquietud por conocer el significado
exacto de la palabra holobionte. En el momento que cambio el ritmo de la relacion cambia
también el acuerdo de dicha confluencia: se aceleran musculos, se estimulan de modo
distinto mis sentidos y en el nuevo ritmo confluyen otras emociones que coinciden con las
del vértigo de quien esta a punto de caer. Aun cuando los elementos e incluso el patrén de
sucesion de estos elementos sean los mismos, el nuevo ritmo es, en efecto, novedoso, por
cuanto modifica totalmente los procesos que concilian su expresion en el ritmo producido
bajo tales circunstancias especificas. Del mismo modo, un grillo estridula con un ritmo
novedoso atendiendo al cambio de temperatura del ambiente ante el cual todo el nicho
acustico se modifica. Es a esta totalidad en la modificacion de la actualidad del sistema
sinecologico que se llama aqui novedad. Aunque por si misma esta novedad no tiene
repercusiones evolutivas, de persistir dadas ciertas condiciones en la estructura
sinecoldgica, podria generar un nuevo nicho acustico; el cual modificaria en al menos algun

sentido sinecologico la estructura del paisaje actstico y adaptativo.

Intentemos ahora otro experimento mental. Pensemos en la duracion de un dia terrestre
y permitdmonos imaginar un dia con una duracion distinta. Un dia que dure, digamos 12
horas, o un dia que dure 48 horas. Estos mundos han de imaginarse como planetas Tierra
paralelos, pues solo difieren respecto de nuestro planeta en que la duracion relativa de sus
dias dura la mitad y el doble, respectivamente. Pese a que todos los elementos ya estan
dispuestos en el mundo terrestre, y los patrones, casi por lo mismo, ya estan fijados por la
inercia temporal de un dia de 24 horas; un dia con la duracion de medio dia, o uno con una
duracién de dos dias, seria algo novedoso. La novedad estaria dada en la duracion
establecida de cada uno de los elementos y la duracion de las relaciones temporales entre
ellos. Un dia de 24 horas es una duracion terrestre. Un dia de 12 o uno de 48 horas es, por
decirlo de cierto modo, una duracion extra- terrestre, un mundo paralelo. Pese a que en
estos planetas Tierra hipotéticos la totalidad de los elementos y la totalidad de sus
relaciones permanecen invariables en cuanto al numero, espacio y forma, respecto de la

Tierra, la totalidad de estos es radicalmente novedosa en cuanto a su duracion.
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Pensemos ahora de modo simétrico en organismos que, por uno u otro motivo, acortan
o prolongan la duracion de su “dia interno”. Experimentos, llevados a cabo con hamster
dorado (Mesocricetus auratus), por ejemplo, pusieron en evidencia una mutacion genética
que acorta drasticamente el periodo en el ritmo locomotor circadiano de estos roedores.
Segun concluye el estudio, los animales salvajes tienen ritmos con periodos libres de un
promedio de alrededor de 24 horas; los animales heterocigotos para la mutacion tienen
periodos de aproximadamente 22 horas, mientras que los animales homocigotos tienen

128 T.a modificacion ritmica de estos animales

ritmos con periodos cercanos a las 20 horas
ha hecho que todos los procesos fisiologicos y etologicos que hallaban expresion
coordinada en un ritmo locomotor, correspondiente con la rotacion de la Tierra, ya no sean
sincronicos con la duracion de un dia terrestre. La evolucion es productora de ritmos en los
cuales una variedad de caracteristicas evolutivas confluye procesalmente. Los hamster
mutantes cuyo ritmo era de 20 horas no vivieron por mucho tiempo cuando fueron
expuestos a ciclos de 24 horas, sin embargo, vivian con normalidad si eran sometidos a un
ciclo de 20 horas. Esta no es tanto una variacion como una innovacion respecto al acuerdo
temporal integro que constituye la circadianidad del animal. En cierto sentido, como sefiala
una interpretacion afortunada de este experimento, el hogar de los animales no era la Tierra.

“Eran alienigenas cuyo planeta natal estaba en alglin lugar entre las estrellas, rotando cada

20 horas™!??,

128 A mutation has been found that dramatically shortens the period of the circadian locomotor rhythm of
golden hamsters. The pattern of inheritance of this mutation suggests that it occurred at a single, autosomal
locus (tau). Wild-type animals have rhythms with free-rnning periods averaging about 24 hours; animals
heterozygous for the mutation have periods of about 22 hours, whereas homozygous animals have rhythms
with periods close to 20 hours. Animals that carry the mutant alleles exhibit abnormal entrainment to 24-hour
light: dark cycles or are unable to entrain.” Ralph & Menaker 1988:1225

129 “In some meaningful sense, the animals’ home was not Earth. They were aliens whose home planet was
somewhere out among the stars, rotating every 20 hours.” Gamble 2016:1
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3.2.2 Paisaje simbiotico y paisaje fenologico

Las funciones reciprocas en las comunidades bioldgicas sean holobiontes o
metaholobiontes, se despliegan y estructuran con un ritmo de ejecucion. Este ritmo no ha
de reducirse a la estructura dinamica de las relaciones funcionales. La importancia del
cronograma sobre el que se despliegan las relaciones biolodgicas reciprocas se aplica a todos
los niveles de organizacion bioldgicamente significativos. Pensemos en la informacion
contenida en los genes (una secuencia de nucle6tidos) y los procesos regulatorios genético
y epigenético de su expresion. Una sucesion de eventos regulatorios que sin alterar la
secuencia del ADN modifican los productos de su expresion. La expresion de un genoma
(comunidad de genes) no se reduce al contenido de su informacién, sino que implica un
esquema temporal en el que se despliegan coordinada y cooperativamente dinamismos
regulatorios acordes con contextos de distinto orden. Lo mismo podemos decir de las
estructuras sinecologicas (comunidades de organismos holobiontes), no se reducen a los
nichos troficos y a la distribucion espacial de los organismos segun el principio de Gauss
(cf- Bartomeus et al. 2021). No se trata simplemente de una ley de equidistancia en funcion
de la cual todos los organismos estructuran sus ecosistemas ocupando un sitio en una
cadena de montaje. No se trata tampoco de la modificacion de los entornos como una
compartimentalizacion ecologica cada vez mas especifica mediante la segregacion de los
nichos. Se trata fundamentalmente de la produccion de nuevos ritmos de interaccion y no
simplemente de la division de los territorios existentes. Sin el esquema temporal la
presupuesta heterogeneidad ambiental, sobre la que se justifica el hecho de la coexistencia
de las especies, seria paraddjicamente una simple homogeneidad desprovista de tiempo
(vid. 3.1.1). La vida no podria evolucionar sobre la base del mismo principio que se lo

permite (exclusion competitiva sin heterogeneidad ritmica).

Un paisaje es la representacion tridimensional de una perspectiva que abarca parte de
un territorio o ambito determinado. Definiré aqui el paisaje sinecologico como una
representacion multidimensional de cierta perspectiva que puede tenerse del
metaholobionte sinecoldgico. Para la Representacion Sinecologica de la Teoria Evolutiva
(RSTE) y de acuerdo con los niveles estructurales del metaholobionte sinecoldgico este
territorio podria definirse desde dos perspectivas: /) la perspectiva del holobionte y 2) la

perspectiva del metaholobionte. Adicionalmente, acorde con las cualidades estructurales
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del metaholobionte sinecologico fundamentales este territorio podria definirse de dos

modos: a) un modo simbiotico, y ) un modo fenologico.

El paisaje sinecologico del holobionte o del metaholobionte estard definido por el
conjunto de relaciones entre procesos bioldgicos que estructuran el anidamiento
simbiético. La disposicion de estas relaciones de interdependencia funcional (cooperacion)
dan cuenta de las relaciones de interdependencia espacial (coordinacidon). El paisaje
sinecoldgico estd constantemente siendo modificado por actividades de construccion

sinecoldgica que modifican los acuerdos de cooperacion y coordinacion.

El paisaje fenologico del holobionte o del metaholobionte estara definido por el
conjunto de relaciones entre procesos bioldgicos que estructuran el andamiaje temporal
en el que discurren los procesos del anidamiento de procesos simbidticos. La duracion y la
sucesion de estas relaciones de interdependencia temporal (sincronizacion) retroalimentan
sobre la estructura del nido simbidtico. Como se ha indicado antes, la fenologia es el estudio
de las relaciones de sincronizacion entre procesos bioldgicos y climatologicos. Aqui se
modifica el concepto de fenologia ampliandolo hasta incluir, como objeto de estudio, a
cualquier caso en que se modifiquen o mantengan ritmos de interaccion entre ciclos vitales,

ciclos biogeoquimicos, ciclos climatologicos.

El paisaje ecologico y evolutivo compromete un desarrollo reciproco —via
construccion de nichos— entre el nido simbiodtico y su andamiaje temporal. El paisaje
sinecologico y el fenoldgico son dos aspectos que estructuran un mismo paisaje ecolégico
y evolutivo para el desarrollo de las comunidades bioldgicas. La interaccion compenetrada
del anidamiento simbidtico y su andamiaje temporal producen una estructura sinecoldgico-
fenoldgica que puede representarse como un nido multidimensional. Una representacion
de algo mucho mas complejo que una red o un cronograma. La construccion de nichos es
un proceso fundamental que modifica las relaciones de cooperacion, coordinacion y
sincronizacién y pone en marcha la dindmica evolutiva sobre la cual puede actuar la

seleccion natural y sus procesos poblacionales-filogenéticos.

Considérese el caso de un holobionte humano. Citemos, por ejemplo, las relaciones
reciprocas entre comunidades bacterianas del intestino (microbios) por una parte; 'y, las
comunidades celulares o tejidos que constituyen el sistema nervioso del hospedador

(macrobio), por otra. Parecen existir conexiones causales que vinculan la persistencia
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dindmica de la microbiota intestinal y las funciones cerebrales subyacentes al estado de
animo, el comportamiento de humanos y el desarrollo de patologias neuronales (Long-
Smith et al. 2020; Jaggar et al. 2020). La microbiota puede ser crucial en la conformacion
de los comportamientos del huésped en muchos taxones animales, desde moscas de la fruta
hasta humanos y ratones (Diaz Heijtz et al. 2011; Clarke et al. 2013; Theis et al. 2011;
Bravo et al. 2011; Ezenwa et al. 2012).

Los nodos, los arcos y los “circuitos causales” propuestos para este sistema relacional
microbiota-intestino cerebro pueden representarse como una red simbiodtica (Gillies 2019).
En dicha red simbidtica quedan idealmente definidas las funciones reciprocas y la
distribucion de los nichos de cada una de estas comunidades en el “entorno” del organismo
humano. La red simbidtica del ejemplo citado es una parte minima de la estructura del
paisaje sinecologico del holobionte humano. El organismo humano estd compuesto,
ademads de bacterias y arqueas (microbioma) por una diversidad de virus (viroma), hongos,

protistas y animales pluricelulares como los helmintos (eucarioma; Lukes ef al. 2015).

Podriamos definir, asi mismo, el paisaje fenoldgico del mismo holobionte. Para ello
utilizarilamos una representaciéon tridimensional de la estructura relacional
fenoldgicamente organizada sobre la que las relaciones simbioticas se despliegan.
Manteniendo el ejemplo del holobionte humano y su paisaje sinecolodgico, podriamos
representar su paisaje fenologico como el andamiaje ritmico sobre el que la red funcional
despliega sus procesos coordinados y cooperativos. Solo en virtud de las metaforas
utilizadas de paisaje, red y andamiaje; se ha tratado por separado esta doble estructuracion

de las comunidades y los procesos ecoevolutivos.

Por una parte, podemos representarnos una estructura funcional y espacial de las
relaciones simbioticas que se ha llamado paisaje sinecoldgico, y por otra parte, podemos
representarnos el andamiaje ritmico o cronologico sobre la que la estructura de las
relaciones funcionales y espaciales se despliega. Podemos decir que todo evento, proceso
o entidad bioldgica queda definido por las coordenadas funcionales-espaciales y las
coordenadas temporales de sus relaciones simbidticas. Se insiste en que las dimensiones
funcionales y espaciales no se encuentran disociadas de las dimensiones temporales, este
es solo un modo de ilustrar la idea de que la estructura funcional y espacial son solo una
cara de las comunidades bioldgicas; la otra cara, la temporal, ha sido usualmente relegada

a un segundo plano. Lo que se ha definido, por una parte, como un anidamiento simbiotico
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y, por otra, como un andamiaje temporal, no son mas que dos aspectos abstractos cuya
manifestacion reciproca produce la estructura anidada de las comunidades bioldgicas, esto
es, la estructura integra del holobionte o del metaholobionte. Podria decirse de un modo
complementario que la interaccion dindmica de las redes simbioticas y los andamiajes
temporales construye la estructura anidada de los procesos que constituyen, a su vez, a las
comunidades bioldgicas en alguno de sus tres niveles estructurales, a saber, comunidades

microbianas, holobiontes o metaholobiontes.

Cuando definimos la estructura de las relaciones funcionales reciprocas obligamos una
representacion simultdnea de eventos y una ruptura de procesos que solo son reales
mediante la medida de su duraciéon y el orden de su sucesion. Si podemos definir, por
ejemplo, las relaciones metabdlicas entre las bacterias del intestino y el sistema nervioso
mediante un mapa de las rutas metabolicas implicadas, habremos eliminado con lo mismo
la duracién y la sucesion de cada uno de esos procesos ciclicos. Podremos establecer
mediante esta abstraccion relaciones causales muy puntuales, pero el precio a pagar serad
eliminar una cantidad de procesos intermedios y de contextos biologicos. Este
entendimiento ecologico y evolutivo se promueve desde la perspectiva estindar de
evolucion. Eliminando el paisaje temporal nos quedamos con un paisaje funcional de
relaciones, todas ellas, simplificadas y simultaneas. Dada la complejidad del ecosistema
los elementos descritos seran un subconjunto de los elementos reales puestos en ejecucion,
por lo que si nos conformamos con el mapa relacional de las funciones, representado en el
espacio solo estaremos atendiendo a una parcialidad que ya no manifiesta ningtin rastro de
aquello de lo cual ha sido desprendido; mientras que si atendemos al paisaje fenoldgico
algo de aquellos elementos alin no descritos estard manifestando su realidad en la

actualidad del dinamismo.

Un inconveniente adicional que tiene el andlisis estandar es que no podremos
establecer correctamente para un proceso ecoldgico evolutivo, la distincion entre marcos
causales lineales o marcos causales reciprocos. Una vez extendidos en el espacio, los nodos
y las rutas de las relaciones simbidticas se convierten en simultaneas. No disponemos de
un esquema de desarrollo seglin el cual podriamos describir los marcos causales operativos.
De alli que, segin se ha expuesto antes, la narrativa sinecoldgica ofrezca una mayor

amplitud y profundidad explicativa (vid. 3.1.3).
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Este es un punto central para la teoria de construcciéon de nichos. La propuesta de
marcos causales reciprocos entre holobiontes y entorno microbiano promueve un marco
conceptual realmente alternativo al adaptacionismo (Aaby & Ramsey 2020). Desprovistos
de un fundamento ritmico y temporal que estructure las relaciones de interdependencia
simbiotica en las comunidades, ;como podriamos discernir entre mecanismos causales
simétricos y asimétricos? Si un rasgo de un organismo en relacion con un factor del entorno
es modificado por una actividad que ejecuta el organismo y, a su vez, este factor del entorno
modifica las presiones de seleccion sobre ese u otro rasgo cualquiera de ese u otro
organismo cualquiera: ;Coémo podriamos distinguir si la causalidad del ambiente selectivo
es reciproca respecto de la actividad orgénica? Si se despliegan de modo simultdneo, como
lo hacen en los ejemplos de construccion de nichos sinecoldgicos, no sabremos defender
la postura construccional ante la postura del fenotipo extendido. Las visiones
adaptacionistas de la construccion orgéanica del medio, han estado mejor fundamentadas,
pues se basan en una perspectiva completamente desprovista de la temporalidad ecolégica
y por ello asumen todas las relaciones organismo-entorno como simultaneas y una vez alli,
imprimen sobre ellas su marco explicativo causal. En un marco conceptual con estas
prerrogativas morfo- espaciales evidentemente la duracion de los procesos en desarrollo
cede a la estructura de los procesos ya ejecutados cuya forma relacional es una estela de su

paso por el tiempo.

La duracion fenolégica de las relaciones simbidticas se constituye mediante los
procesos en desarrollo, el espacio causal se refiere a estos procesos ya ejecutados mediante
un esquema de interacciones. La duracion fenoldgica es la funcion en desarrollo continuo;

el espacio la forma determinada de esos procesos en un momento dado.

Lo que postula la version estandar del construccionismo de nichos, al no ponderar la
fenologia como un aspecto fundamental, mas que una causacion ciclica es un marco causal
estandar en el que se despliegan las relaciones sinecoldgicas desprovistas de su esquema
temporal. Extraer de estas descripciones relaciones causalmente reciprocas es
insatisfactorio, pues desplegadas sin un esquema temporal o ritmico las relaciones
simbioticas no pueden distinguirse, y en tal estado nada es causal, salvo aquello sobre lo
que se imponga una explicacion prefigurada en el acto mismo de aislar los elementos
interactivos. La explicacion mads satisfactoria es la del fenotipo extendido. Si tiene una

relevancia evolutiva, cualquier rasgo modificado en el ambiente es directa o indirectamente
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la expresion adaptativa de un gen que ha sido seleccionado. La importancia evolutiva de
dicha expresion depende de que la unidad genética pueda heredarse por los descendientes

del organismo constructor.

De este modo se propone que la adopcion de un marco teorico de causacion ciclica
requiere de dos compromisos que no han sido dados por la teoria estandar de la

construccion de nichos:

1) Asumir las consecuencias sinecologicas de las actividades de construccion de
nichos, lo cual implica aceptar la herencia ambiental de contenidos materiales,

energéticos, culturales.

2) Asumir las consecuencias fenolégicas de las actividades de construccion de
nichos, lo cual implica aceptar la herencia ecoldgica como la induccion que ciertos

procesos ciclicos comunican al andamiaje temporal de la comunidad biologica.

En ambos casos la herencia ecoldgica juega un papel sumamente importante y el éxito
de cualquier postura sobre la construccion de nichos dependera de lo afinado que esté su
instrumental conceptual para enfrentarse al problema de la herencia ambiental en

cualquiera de sus posibles determinaciones.
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3.2.3 Caracteristicas del paisaje temporal y fenoldgico

Se ha citado antes a los organismos pioneros que modifican entornos
aproximadamente abidticos y producen sobre estos, nichos que amplian las dimensiones
ecologicas del espacio (vid. 2.2). Se ha citado como ejemplo una isla cuya roca volcanica
ha sido colonizada por liquenes. Por medio de estos organismos en la roca se construyen
nuevos entornos disponibles para potenciales organismos colonizadores en una sucesion
ecoldgica'®’. Al cabo de cierto tiempo la isla podra incrementar su biodiversidad debido a
la produccion reciproca de nuevos nichos biologicamente construidos y ejercidos, esta
estructuraciéon en la sucesion involucra la comunidad de organismos y no estd
exclusivamente determinada por un genoma especifico. Lo mismo podria decirse de los
nichos temporales introduciendo ciertas particularidades. Los nichos ecoldgicos anidan en
una matriz material aproximadamente inorganica'®' (la roca volcanica), un paisaje
espacial mas o menos abidtico. Al igual que los nichos ecoldgicos, y con la misma
advertencia, los nichos temporales anidan en una matriz temporal aproximadamente
inorgdnica que sostiene la produccién de nichos temporales. Esta matriz es el paisaje
temporal méas o menos abiotico, que en analogia a la roca, no esta constituida atn por
elemento bidtico alguno. En estas condiciones iniciales la estructura del paisaje temporal
es un andamiaje constituido por tres elementos periddicos fundamentales: /) los ciclos
diarios que producen la alternancia entre los dias y las noches; 2) los ciclos estacionales
que producen la alternancia entre las estaciones; y 3) los ciclos de marea que producen
periodos asociados a las fases de la luna. En estas condiciones iniciales los ritmos de la
Tierra estan determinados de acuerdo con las leyes fisicas del movimiento por la traslacion
de nuestro planeta y su satélite, la luna, alrededor del Sol. El paisaje temporal prebiotico
puede imaginarse constituido por las consecuencias terrestres de estos tres periodos

astronOmicos.

Cuando este andamiaje temporal minimo terrestre se consolidd, hubo ambito para
una climatologia dindmica mas o menos estable alrededor de estos periodos. Una vez la

Tierra poseia una climatologia dinamica alrededor de cierta configuracion estable favorable

130 Se piensa aqui en términos sincronicos y sinecoldgicos, refiriendo a una sucesion de especies que ocupan
los nichos; un razonamiento semejante, salvo que planteado en términos evolutivos convencionales
describiria los procesos de especiacion adaptativa, por medio de los cuales las especies se producen como
linajes de adaptaciones sucesivas que divergen en el espacio ecoldgico a lo largo de tiempos geoldgicos.

131 La roca, en este sentido es inorgénica, porque sostiene ninguna actividad biolégica.

206



para la emergencia de la vida, las primeras células pudieron evolucionar, persistir y
coexistir. Es de suponer un periodo formativo abidtico en nuestro planeta en el cual, el

clima dependia exclusivamente de este andamiaje temporal minimo.

Los procesos ciclicos y ritmicos abidticos de las masas terrestres (litosfera, atmosfera,
hidrosfera) estuvieron directamente orquestados por esta estructura temporal y climatica
basada en dias, noches, estaciones y mareas. El clima no es una entidad estable, sino un
proceso mas o menos estabilizado alrededor de complejos procesos termodinamicos,
desarrollados en distintos ritmos. El clima ha ido modificandose a lo largo de la historia
geologica, pero una vez la vida pobl¢ el planeta, el clima ha dejado de ser responsabilidad
exclusiva de los periodos de rotacion y traslacion de nuestro planeta y su satélite alrededor
del sol. Hubo un momento de la evolucion planetaria en el cual el clima dejaba de ser un
proceso estrictamente abiotico y comenzaba a ser un aspecto que también comprometia a
la evolucion de la vida en la Tierra. La bioclimatologia y la biometeorologia estudian este
tipo de relaciones. Lo importante aqui es referirnos a la actividad de los organismos como
bioconstructores del clima'>? y del tiempo meteorolégico. Una vez la vida poblo la Tierra
modifico su estructura quimica de modo profundo y generalizado mediante la produccion
de un nuevo tipo de ciclos: los ciclos de los elementos nutrientes. Estos elementos estan
disponibles como elementos constitutivos de la atmosfera, la hidrosfera y la litosfera. Solo
después de la actividad bioldgica en estas masas terrestres los elementos se transforman en
nutrientes, pasan de estar disponibles a estar biodisponibles, es decir, sufren un proceso de
incorporacion, metabolismo, organificacion y desechos. La situacion es tan singular que
podemos tomar por pertinente la expresion paraddjica de que La Tierra es un planeta
terraformado y la accidn biologica que la modifica no se restringe a rasgos fisicoquimicos

del paisaje adaptativo, sino que ademds, modifica su paisaje temporal.

Los ciclos de los nutrientes promovidos por la actividad bioldgica indujeron las
primeras modificaciones climatoldgicas a escala local y global. De modo que la actividad
bioldgica construyd sobre el andamiaje temporal de los dias, las noches, las estaciones, y
los ciclos de marea, una nueva categoria de procesos ciclicos que modificaron el paisaje
temporal de la Tierra primitiva: los procesos que dinamizan los compuestos/elementos

abidticos, los nutrientes y los desechos biodisponibles.

132 E] clima aqui se entiende como la termodindmica que compromete a la atmosfera, la hidrosfera, la litosfera
y la biosfera.
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De modo similar a la accion de los liquenes en la roca, que tras la biometeorizacion
producen un nuevo sustrato disponible para la incursion de nuevos organismos; las
cianobacterias, por ejemplo, modificaron con su accién metabdlica el ciclo de elementos
como el nitrogeno y el oxigeno con lo que directa o indirectamente indujeron
modificaciones reciprocas en la dindmica de la atmosfera, litosfera e hidrosfera. Este
aspecto adquiere mayor relevancia si consideramos las implicaciones globales que tiene la
variacion de la composicion de las masas elementales de la Tierra (atmosfera, hidrosfera y
litosfera). Las variaciones en el contenido de sales minerales disueltas en el mar, por
ejemplo, producen variaciones en el volumen de las masas glaciales y de acuerdo con su

magnitud y disposicion, estas pueden incidir incluso en los periodos de rotacion terrestre.

En este estadio tenemos ademds de una climatologia prebiotica derivada de los
movimientos astronomicos, una bioclimatologia derivada de la modificacion organica de
los ciclos de nutrientes. Tanto el clima como la distribucion espacial y cronolédgica de los
procesos que transforman elementos y nutrientes mediante ciclos mas o menos estables de

recambio son fundamentales en evolucion.

La modificaciéon bioldgica del entorno no solo puede medirse en términos
fisicoquimicos (evidentemente la bioproduccién de nutrientes y detritos modifica el
ecosistema a grandes escalas), sino también en términos temporales. Pocos estudios pueden
encontrarse que exploren esta perspectiva. No obstante, estd claro que la modificacion de
los ciclos de los nutrientes es un caso de construccion de nichos que facilita la produccion
y la coexistencia de los organismos y que estos, al modificar el tiempo de la
biodisponibilidad de los nutrientes son conducidos a nuevas posibilidades sinecoldgicas.
De modo que el paisaje temporal sobre el que discurren los procesos evolutivos esta
necesariamente constrefiido, a la vez que potencializado por: @) ciclos astronomicos, b)
ciclos climatolégicos, c) ciclos de nutrientes, y d) ciclos bioldgicos. Los cuales son en la
mayoria de los casos susceptibles de ser modificados mediante las actividades

construccionales sinecologicas.
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33 Construccion sinecologica de los nichos fenologicos

En el siguiente apartado describiré las cuatro categorias de construccién de nichos
fenologicos citando casos bioldgicos en los cuales estos pueden constatarse. Utilizaré aqui
todas las herramientas propuestas con anterioridad. Posicionado sobre nuestro Programa
de Investigacion Sinecoldgico-Evolutivo, haré uso de los marcos conceptuales y de los
imperativos sinecologicos citados que fundamentan nuestra vision de la teoria evolutiva
(vid. 1.2) sobre la base de: a) la Representacion Ecologico-Evolutiva de la Individualidad
Sinecologica, y b) la Representacion Construccional del Nicho Sinecolédgico (vid. 1.3.1).
Empleando la narrativa sinecoldgica propuesta (vid. 3.1.3) me referiré a la modificacion
bioldgica de los entornos temporales en los distintos niveles de organizacion del
metaholobionte sinecologico (vid. 1.3.4) subrayando que las actividades de construccion
de nichos fenoldgicos (ACNF) presuponen las tres condiciones que definen la construccion

de nichos sinecoldgicos (vid. 2.3.1):

1.- Son actividades desarrolladas por comunidades de construccién cuyo impacto es
amplio en la totalidad de la holobiocenosis o metaholobionte sinecoldgico.

2.- Son actividades causalmente reciprocas entre los distintos niveles de organizacion
sinecologica, comunidades de organismos y los paisajes simbidticos y fenologicos.

3.- Suponen una modificacion del paisaje simbidtico y del paisaje fenologico cuyas
consecuencias evolutivas dependen de la participacion de procesos ambientales de

herencia.

En cada categoria construccional de los nichos fenoldgicos definiré los siguientes

aspectos:

a) ;Qué relacion se modifica durante el desarrollo de la ACNF?
b) ;Como se modifica dicha relacion cuando se ejecuta la ACNF?
¢) /Qué sistemas holobionticos construyen nichos fenologicos?

d) ;Cudles son las consecuencias de la ACNF?

Para ello, en primer lugar (a) describiré el tipo de relacion que se modifica en el
paisaje fenologico a consecuencia de la actividad construccional. En segundo lugar (b)
senalaré el modo por el cual las comunidades de construccion modifican el paisaje

fenoldgico, citando casos generales de construcciones fenoldgicas de nichos. En tercer
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lugar (c) revisaré ejemplos sinecoldgicos de comunidades de construccion que modifican
sus nichos temporales. Finalmente (d) analizaré los productos evolutivos de las actividades

de construccion.
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3.3.1 Categorias de las Actividades de Construccion de Nichos Fenoldgicos

Los holobiontes coexisten, cohabitan, se desarrollan y persisten conjuntamente en un
escenario ya organizado de relaciones reciprocas, simbidticas y ritmicas. Ecosistemas con
altos niveles de diversidad local son dificiles de explicar en funcién de la competencia
puesto que, segin esta interpretacion evolutiva, las especies dominantes aumentarian
irremediablemente en abundancia hasta excluir por completo a competidores inferiores. No
obstante, los ecosistemas mas biodiversos del planeta demuestran que la coexistencia y no
la exclusion competitiva por si sola, posibilita tasas de alta diversidad. Es necesario
entonces postular la existencia de procesos que retrasen, prevengan o contrarresten la
exclusion competitiva. Algunos de estos procesos regulan las tasas de crecimiento de una
poblacion segun su densidad. Una poblacién con alta densidad experimenta cambios
inhibitorios de su crecimiento, asi como una disminucién de la supervivencia. Algunos de
estos cambios son, en efecto, producto de la competencia conespecifica'*®, pero la gran
mayoria estan regulados por multiples relaciones inter- especificas. Mediante el ejercicio
de sus roles troficos, los herbivoros, por ejemplo, evitan el predominio de una especie
vegetal, mientras permiten al resto de las especies recuperarse de su baja densidad (Chesson
2000; Wright 2002; Terborgh 2012; Bartomeus ef al. 2021). Un caso ejemplar de esto lo
constituyen las selvas tropicales. La enorme biodiversidad vegetal de las selvas tropicales
pareceria haberse consolidado por interacciones biologicas entre animales herbivoros y
plantas. Ademas de la competencia conespecifica por los recursos, existen mecanismos que
comprenden complejas relaciones con la fauna herbivora (Forrister ef al. 2019). Aqui se
sugiere que estas relaciones pueden entenderse desde la perspectiva de la construccion de

nichos sinecoldgicos y fenoldgicos.

Asi, la simbiosis constituye la ejecucion de un sistema de procesos fundamentales no
solo para retrasar, prevenir o contrarrestar la exclusion competitiva, sino ante todo, para
mantener dindmicamente la unidad de los ecosistemas. Los organismos construyen nichos
en organismos vivientes, modifican relaciones simbioticas alterando dindmicas funcionales

reciprocas.

133 Competencia ecoldgica por los recursos entre individuos de la misma especie.
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Desde la perspectiva adaptacionista estas relaciones son planteadas como relaciones
antagdnicas (Marquis 1984; Coley & Barone 1996), pero desatienden al hecho de que estas
relaciones contribuyen no tanto a la “guerra de armamentos” (Van Valen 1977; Dawkins
& Krebs 1979) entre plantas y herbivoros u hospedadores y parasitos, sino a la coexistencia
dindmica de una alta diversidad local de organismos que construyen y mantienen
activamente sus relaciones simbidticas. Las relaciones con herbivoros pueden tener efectos
positivos para las plantas (Maschinski & Whitham 1989; Crawley 1997). Se sabe que las
relaciones de competencia y exclusion tienen un sentido evolutivo fundamental, pero estan
descritas desde una perspectiva coadaptativa. Esta perspectiva apunta hacia las relaciones
simplificadas entre dos especies y se fundamenta en el marco conceptual de la genética de
poblaciones. No obstante, a medida que abordamos las implicaciones sinecoldgicas, nos
adentramos en un panorama constituido por relaciones multi- especificas de cooperacion,
coordinacion y sincronizacion, debido a las cuales es posible entender la coexistencia de

una biodiversidad exuberante pese a las limitaciones ambientales.

Las interacciones entre un herbivoro y una planta pueden catalogarse como negativas
si abstraemos de la comunidad biolédgica, por ejemplo, el sistema planta (x) - herbivoro
(x’). Asi evaluada la relacion no es simbidtica, sino coadaptativa pues desde esta
perspectiva la existencia ecoldgica de la planta no compromete la existencia ecoldgica del
herbivoro mas que en algunas relaciones puntuales de tipo factor (y) - cardacter (y’). El
crecimiento de la planta puede estar inhibido por los eventos relacionados con herbivoros
a los que deba hacer frente emprendiendo una serie de cambios, que a su vez, traen
consecuencias sobre el organismo herbivoro. No obstante, si evaluamos la comunidad
bioldgica, esta relacion expresada en términos negativos deja de ser fundamental, pues la
herbivoria posibilita 1a coexistencia de multiples especies de plantas (cf. Valencia et al.
2004) sin que una predomine sobre las otras hasta llevarlas a la exclusion completa. La
relacion negativa de interaccion planta-herbivoro, puede entenderse mejor como un
proceso desplegado sinecoldgicamente para permitir la coexistencia de una alta diversidad
de plantas, microrganismos y animales. Las interacciones mediadas por plantas, por
ejemplo, son una fuerza importante en la ecologia de los insectos. Los insectos que se
alimentan de hojas pueden afectar a los insectos que se alimentan de las raices
(Karssemeijer et al. 2020). Los holobiontes separados espacialmente, pueden interactuar a

través de respuestas sistémicas de la planta de modo que las comunidades aéreas de
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organismos y microrganismos estan vinculadas con las comunidades subterraneas (Stam et

al. 2014).

En esta narrativa sinecologica (vid. 3.1.3), la relacion significativa entre la planta y el
herbivoro no es antagonica, sino cooperativa por las mismas razones que no es meramente
co- adaptativa, sino sin- ecologica. En consecuencia, esta relacion se describe mejor como
parte de un dinamismo que posibilita la coexistencia a escala de comunidades biologicas y
no como un mecanismo que impulsa la exclusion competitiva. El dinamismo ecologico y
evolutivo de interacciones amplias puede entenderse mucho mejor como un producto de la
construccion de nichos sinecolégicos. En términos sinecologicos los procesos
fundamentales para la produccion de diversidad son las actividades de construccion de
nichos que modifican relaciones particulares entre organismos y entornos con
consecuencias amplias en el ecosistema, permitiendo que las variaciones estocasticas
puntuales o las decisiones proactivas de los organismos se distribuyan sobre la totalidad
del anidamiento simbidtico y el andamiaje temporal en el que se ejecutan. La distribucion
de estas consecuencias evolutivas no es pasiva, la modificacion funcional o temporal de las
relaciones simbioticas del anidamiento sinecologico, refieren a multiples niveles de la
estructura actual del nido simbiético. Estos efectos seran mds o menos significativos si
llegan a estabilizarse como modificaciones funcionales o ritmos en distintos niveles. Los
cuales han de comunicarse a los coexistentes y descendientes sinecoldgicos del holobionte

constructor mediante herencias ecoldgicas.

Dentro de las Actividades de Construccion de Nichos Sinecologicos (ACNS) es
posible distinguir una categoria de eventos bioldgicos que modifican la estructura del
paisaje temporal del metaholobionte sinecologico: las Actividades de Construccion de
Nichos Fenologicos (ACNF). Dado que los organismos siempre pertenecen a una
comunidad simbiodtica sin solucidon de continuidad con el entorno, estan constrefiidos, a la
vez que potencializados, en su evolucion y desarrollo ontogenético-ecoldgico, por el
conjunto de relaciones simbioticas que les permitan persistir. El ritmo de estas relaciones
puede ser biolégicamente modificado induciendo una serie de ajustes finos en el andamiaje
temporal sobre el que se despliegan los compromisos simbidticos del sistema. Los nichos
fenoldgicos son ritmos de ejecucion funcional sinecolédgica definidos fundamentalmente

por relaciones temporales. La Construccion de Nichos Fenologicos (CNF) se produce
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como consecuencia de la modificacion organica de los cronogramas de ejecucion de los

procesos simbidticos reciprocos, cooperativos y coordenados.

Distingo cuatro modos por los cuales los organismos de una comunidad bioldgica
modifican los cronogramas simbidticos en el paisaje fenologico. De modo que los nichos

fenologicos se construyen si:

0.- Dada su relacion habitual con el entorno, los organismos promueven o
contrarrestan cambios en la estructura de sus relaciones fenoldgicas mediante: la
modificacion de sus propios cronogramas metabolicos o etologicos. Los holobiontes
(animales o vegetales) modificando su ritmo metabolico o etoldgico son capaces de
acoplarse y desacoplarse de las inducciones periddicas sinecoldgicas provenientes de
factores ambientales modificando asi sus nichos temporales en relacion con habitos o
contextos.

1.- Dada su interaccion simbidtica con socios ecoevolutivos, los organismos
promueven o contrarrestan cambios en la estructura de sus relaciones fenologicas
mediante: a) la modificaciéon de cronogramas simbidticos de socios evolutivos, b) la
construccién o aprovechamiento de estructuras biologicas, o ¢) el establecimiento de
nuevos habitats.

Los holobiontes, modificando su ritmo metabdlico o etoldgico, son capaces de
acoplarse y desacoplarse de las inducciones periddicas sinecoldgicas provenientes de
organismos coexistentes. Los holobiontes modifican sus nichos temporales en relacion con
acuerdos simbioticos. Del mismo modo, al cambiar de hébitat los organismos fundan
nuevos acuerdos simbioticos y cronogramas fenoldgicos; mientras que al construir o usar

nuevas estructuras habitables modifican su entorno temporal simbidtico.

2.- Dada la interaccion entre ciclos vitales ¢ historias de vida —patrones especificos
de edad o patrones de generacion biologica— los organismos promueven o contrarrestan
cambios en la estructura de sus relaciones fenologicas mediante: la modificacion de
cronogramas ontogenéticos de socios evolutivos.

Los holobiontes mediante cambios etologicos, metabdlicos, fisioldgicos o
embrioldgicos son capaces de alterar la secuencia, duracion e interaccion de estadios de
desarrollo propios o de organismos coexistentes modificando con ello sus nichos
temporales en relacion con los ciclos vitales e historias de vida de los holobiontes

coexistentes.
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3.- Dada la interaccion entre ciclos vitales ¢ historias de vida reciprocas los
holobiontes promueven o contrarrestan cambios en la estructura de su paisaje simbiotico/
fenologico mediante: la modificacion de los patrones de persistencia, reproduccion y
desarrollo de un holobionte.

Los simbiontes mediante la ejecucion de cambios etologicos, metabolicos, fisiologicos
o embrioldgicos son capaces de inducir cambios profundos en las historias de vida de su
consorcio evolutivo construyendo en este, nuevos patrones de persistencia, generacion,
desarrollo y reproduccion. Asi, la construccion de nichos fenologicos coincide con la
construccion de nuevos ciclos biologicos y nuevas historias de vida; los simbiontes
construyen sobre un ciclo de vida modificando el orden, sucesion, duracion y numero de

estadios.

A estos cuatro modos de actividad bioldgica por los cuales los organismos disefian su
paisaje temporal alterando con ello la evolucion y la ecologia en el metaholobionte
sinecoldgico, los denominaré Construccion de Nichos Fenologicos (CNF) de tipo 0, 1, 2y
3. Antes de detallar en qué consisten estas construcciones fenoldgicas del sistema
sinecoldgico es necesario insistir en la re- significacion que se ha hecho de los términos:
a) fenologia, b) ontogenia, y c¢) simbiosis. A partir de estos conceptos definiré la casuistica

de las Actividades de Construccion de Nichos Fenologicos (ACNF).

Por un lado, como se ha venido insistiendo, la fenologia tiene un sentido estricto y
tradicional como ciencia ecoldgica y un sentido amplio que aqui uso de acuerdo con la
representacion sinecologica de la evolucion. Las interacciones entre diferentes taxones
durante eventos fenologicos pueden tener consecuencias para todo el ecosistema'® y es
debido a esto que se hace necesaria una nueva interpretacion del concepto de fenologia. La
interpretacion sinecoldgica de fenologia difiere esencialmente de la interpretacion
convencional en que la primera incluye la sinecologia anidada de ciclos bioldgicos,
construccionalmente interactivos, como determinantes fenologicos del sistema. Es decir,
que ademas de buscar relaciones sincronicas entre eventos bioldgicos periodicos
dependientes de los ciclos ambientales, la fenologia busca ciclos vitales que actien como
determinantes de los ritmos de interaccion bioldgica. Asi, un holobionte expresard una

fenologia de acuerdo con eventos periddicos ambientales, pero ademads, lo hard en

134 “Phenological events play a key role modulating ecosystem services; however, the complex and
interlinked nature of ecosystems indicates that interactions among different taxa during phenological events
can have consequences for the entire ecosystem.” de la Torre Cerro & Holloway 2021:227
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dependencia reciproca de arreglos de interaccion simbidtica con otros holobiontes de su
comunidad o con los procesos ecologicos promovidos por la actividad de los
microrganismos del entorno. La fenologia (sensu sinecoldgico) estudia los ritmos de

interaccion biologica entre ciclos vitales en la holobiocenosis (vid. 1.3.2).

Por otro lado, como también se ha venido insistiendo, el concepto de desarrollo
ontogenético tiene un sentido estricto que incluiria todos los estadios de desarrollo
embrionario de un organismo, desde que este es un huevo fertilizado hasta que consigue su
forma madura. Sin embargo, ciclos vitales complejos que incluyen multiplicidad de formas
metamorficas y de condiciones especificas sumamente ajustadas de desarrollo, imponen
una dificultad para este concepto tradicional. Los procesos ontogenéticos son permanentes
y se encuentran anidados en comunidades biologicas como los holobiontes. Por este
motivo, la ontogenia requiere de una segunda interpretacién que incluya a los procesos y
relaciones simbidticas que se establecen durante toda la vida del organismo, por lo que se
incluyen procesos embrionarios y postembrionarios en su multiplicidad de formas
(etologia, simbiologia, fenologia). De modo que al ampliar la definicion incluimos en el
concepto de desarrollo ontogenético los hitos en una historia de vida determinada (patrones
especificos de edad, de generacién biologica), asi como los estadios fenoldgicos o
fenofases. Por lo tanto, la multiplicidad de procesos que componen el desarrollo
ontogenético de un holobionte o una comunidad de microrganismos, ademas de un objeto
de estudio de la embriologia es un objeto de estudio de la fenologia sinecologica. Es
necesario, asi mismo, confirmar la amplitud sinecoldgica que se ha dado antes a la
fenologia. De modo que la biologia del desarrollo ontogenético (sensu sinecoldgico)
incluye a la fenologia de los ciclos biologicos anidados y las consecuencias reciprocas de

su interaccion construccional.

Finalmente, el concepto de simbiosis —se ha insistido también en ello—, abarca todo
tipo de relaciones evolutivas dependientes y causalmente reciprocas de interaccion
bioldgica que faciliten y promuevan la coexistencia de los organismos en su comunidad.
No sera demasiado atn, si se repite aqui que desde la representacion sinecologica lo
relevante de una interaccion bioldgica no recae sobre los términos: positivo, negativo,
beneficio, detrimento o neutralidad. Lo sinecologicamente relevante es que los ciclos
bioldgicos estan espacial y temporalmente conviviendo “unos funcional y temporalmente

al lado de otros” debido a que se han establecido acuerdos funcionales de interaccion
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desarrollados mediante acoplamientos biologicos construidos y seleccionados que
permiten la estabilidad de la interaccion. Por ello la simbiosis (sensu sinecologico) incluye
tantos casos como puedan definirse entre las relaciones de mutualismo cooperativista y

los casos extremos de parasitismo manipulador.
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3.3.1.1 CNF-0: Modificacion de cronogramas etologicos propios (hdbitos o

interacciones con contextos)

Se trata del modo basal de construcciéon de nichos fenologicos. Lo defino como CNF-
0 debido a que los organismos por el hecho de existir estan naturalmente ya inmersos en
un metaholobionte sinecoldgico. En estas circunstancias, la evolucion y ecologia de los
organismos no son independientes, ni pueden sustraerse en modo alguno, de la evolucion
y ecologia de su entorno, o de la evolucion y ecologia de sus coexistentes sinecoldgicos.
Los holobiontes estan anidados en un sistema de relaciones simbioticas que se desarrollan
en patrones temporales co- determinados por periodos de variacion en el entorno: los ciclos
diarios, estacionales, y los ciclos de marea; asi como por periodos de variacion biologica
como ciclos biologicos y ciclos de nutrientes. El modo fundamental de la existencia
evolutiva y ecologica de los organismos es su “habitar” en un nicho que, como ya se ha
dicho, es el producto de una construccion sinecologica. La modificacion de cronogramas
en los habitos de los organismos ante las inducciones fenoldgicas del entorno (un entorno
conformado también por ciclos bioldgicos), es pues, su modo fundamental de construir y

ejecutar sus nichos fenologicos.

La CNF-0 dirige la observacion hacia el holobionte constructor y su perspectiva del
paisaje temporal ante las imposiciones de los ciclos sinecoldgicos. Asi, las actividades de
CNF-0 surgen fundamentalmente de la modificacion de habitos. Dada su relacion con los
ritmos del entorno y los ritmos de los organismos coexistentes, los holobiontes promueven
o contrarrestan cambios en la estructura temporal de su comunidad metaholobionte.
Modificando su ritmo metabdlico o etologico los holobiontes son capaces de “acoplarse”
y “desacoplarse” de las inducciones periodicas sinecologicas provenientes de factores

ambientales, transformando asi sus nichos temporales en relacion con contextos.

En habitats urbanizados, por ejemplo, animales usualmente diurnos y con patrones de
movilizacion amplia adquieren habitos nocturnos (Gaynor et al. 2018) o se desplazan
menores distancias (Tucker et al. 2018). Las consecuencias de la nocturnidad inducida y el
impedimento de los grandes desplazamientos alteran aspectos estructurales de la
comunidad bioldgica de especies en contacto con zonas urbanas. Aspectos como la
estructura trofica del habitat, programas etoldgicos, o aspectos sociales son alterados por
la urbanizacién de los entornos. La construccion humana de nichos temporales modifica

significativamente las variaciones del paisaje temporal de los animales. En una marcada
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relacion con la contaminacion luminosa o acustica, las actividades humanas inducen un
contexto temporal andmalo en relacién con el fotoperiodo, ante el cual los organismos

reaccionan activamente.

Otro tipo de actividades CNF-0 se relacionan con la interpretacion de contextos
sociales. Sirva como ejemplo el caso de las hormigas granivoras (Pagonomyrmex
barbatus). Cada dia calculan el tamafo del peloton de forrajeras, patrulleras u obreras que
saldra a ejecutar su respectivo trabajo. El tamafio del contingente, en cada caso, varia segiin
factores como la cantidad de los recientes descubrimientos alimenticios, para lo cual, en el
caso de ser abundante, se designa un mayor nimero de forrajeras. El tamafio del
contingente de obreras que se designe depende de la magnitud del dafio del termitero ante
una invasion o eventos meteorologicos, para lo cual, en el caso de ser amplio, se designa
un mayor nimero de obreras. Estas no son decisiones que se tomen de modo centralizado,
sino que se distribuyen en la totalidad de la colonia como el resultado de inducciones
mediadas por el “olor”. Los individuos del mismo hormiguero evaltan los hidrocarburos
cuticulares de sus semejantes (Greene & Gordon 2003). Habiendo salido de madrugada,
las patrulleras regresan por la mafiana antes de que las forrajeras salgan, estas ultimas
reciben el “informe” y al contactar las antenas de unas y otras, las hormigas forrajeras
abandonan el hormiguero en busqueda del alimento. El nimero de acompafiantes se define
en funcion del numero y la frecuencia de encuentros que cada forrajera tenga con hormigas
patrulleras; para salir una forrajera deberd haber contactado con varias patrulleras en
intervalos de no mas de 10 segundos. En cuanto las tltimas patrulleras regresan, las
hormigas que atn aguarden al pie del termitero reducen su probabilidad de contacto y
dejaran de sumarse al contingente. Complementariamente, las forrajeras regresaran con
comida en un periodo proporcional a la cantidad de alimento recolectado. Tardaran mas,
cuanto menos alimento hayan hallado disponible pudiendo ser esta una sefal que
determinard la actividad de las patrulleras durante la siguiente madrugada. Eventos
estocasticos que limiten la cantidad de recursos induciran igualmente una variacién en la
fenologia del comportamiento alimenticio en las hormigas, asi como de comportamientos
asociados con el mantenimiento del hormiguero. “La tasa de los encuentros actian como

sefial de la densidad local que regula aspectos del comportamiento social de los insectos!?>.

135 “Encounter rates may be a simple outcome of local density: a worker experiences more encounters, the
more other workers there are around it. This means that encounter rate can be used as a cue for overall density
even though no individual can assess global density. Encounter rate as a cue for local density regulates many
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La tasa de encuentro no es constante durante la persistencia de las colonias. A medida que
estas crecen y envejecen la tasa fluctia e induce cambios en la asignacion de las tareas. El
hormiguero actia como un holobionte cuya fenologia se modifica a lo largo de su
maduracion. Otros aspectos como el tamafio y la conectividad del nido influyen en la tasa
de encuentro al afectar la densidad local y los patrones de movimiento de los individuos.
No obstante, se trata de pardmetros causalmente reciprocos y la tasa de encuentro no es una
funcion simple de la densidad (Gordon 2020), sino que depende de la misma manera, de la

estructura fenologica del metaholobionte sinecologico.

Son ejemplo de CNF-0:

1) La modificacion de habitos circadianos en animales como despertar o dormir mas
o menos tarde. Cambios de dieta cuando se encuentran, persiguen y enseflan nuevos
alimentos o la exploracion y ensefianza de senderos no habituales. La ensefianza,
aprendizaje y habituacién de herramientas que facilitan la tarea de acceso a recursos y
defensa.

2) La modificacion en los ritmos de sefializacion acustica, luminosa o quimica cuando
se modifican los patrones en el canto de las ranas o los pajaros, asi como la alteracion en
la estridulacion de los insectos. Cambios en los patrones de sefializacion luminosa (en
animales bioluminiscentes), o la modificacion de los patrones de comunicacion semio-
quimica mediante el uso de feromonas o alomonas.

3) La modificacién de habitos diarios y circanuales en las rutas y los cronogramas de
viaje en especies que planifican las rutas de recoleccion de alimentos o las rutas migratorias
cuando estas se encuentran determinadas por cambios en el habitat de los organismos.

4) Las plantas pueden modificar sus rutas de crecimiento, perder 6rganos, modificar
sus dimensiones, o moverlos; alterando con ello la incidencia de los factores ambientales
como luz, temperatura o humedad. Asi mismo, las plantas modifican de modo directo su
fenologia diaria o estacional, abriendo y cerrando sus flores en nuevos cronogramas, asi

como adelantando o atrasando su floracion, fructificacion o germinacion.

Como podemos ver la CNF-0 comprende un conjunto amplio de actividades animales

y vegetales cuyo factor comun es el siguiente:

aspects of social insect behavior, including collective search, task allocation, nest choice, and traffic flow.”
Gordon 2020:1
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Los organismos modifican indirectamente las relaciones fenologicas con su entorno,
mediante cambios en su metabolismo y ritmos de comportamiento, asi como mediante
cambios en sus habitos e interacciones con contextos ambientales o biologicos en escalas

de tiempo sinecologicas (infradianas, circadianas, circanuales o ciclos de marea).
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3.3.1.2 CNF-1: Modificacion de cronogramas simbioticos (interacciones simbidticas)

Otro modo por el cual los organismos construyen nichos temporales consiste en
modificar las relaciones fenologicas que establecen con sus simbiontes o socios
coevolutivos. La construccion de nichos fenoldgicos de tipo uno (CNF-1) es concomitante
a las actividades de CNF-0 y las presupone. Si el habitar de un organismo es su modo
Sfundamental de existencia en términos evolutivos y ecologicos; el cohabitar es su modo

Sfundamental de coexistencia en términos sinecoldgicos.

Los holobiontes en tanto que cohabitan estdn constantemente manteniendo,
modificando, reparando o reconstruyendo sus relaciones sinecologicas (principios
homeostatico y generativo; vid. 3.1.4). Un holobionte constructor de nichos fenoldgicos
inducird en sus organismos simbiontes cambios metabolicos, fisioldgicos, etologicos,
sociales o culturales en aras de una sincronizacién de acuerdo con las exigencias del
organismo constructor. El cambio de fenologias entre diferentes taxones tiene impactos
directos o indirectos en las interacciones biodticas (Wolf et al. 2017; de la Torre Cerro &
Holloway 2021). Tal influencia es evolutivamente relevante y forma parte del proceso que

disefia activamente la estructura simbidtica y el paisaje temporal del sistema.

La CNF-1 dirige la observacion hacia las relaciones sinecoldgicas cuyos cronogramas
de interaccion se encuentran anidados en el paisaje fenoldgico. Las actividades de CNF-1
surgen fundamentalmente de la modificacién activa de cronogramas de interaccion
simbiodtica. Dada su relacion simbiotica, los organismos promueven o contrarrestan
cambios en la estructura de sus relaciones fenologicas. Los holobiontes modifican sus
ritmos metabolicos, fisiologicos o etoldgicos, y en consecuencia, son capaces de acoplarse
y desacoplarse de las inducciones periddicas sinecoldgicas provenientes de organismos
coexistentes. En las actividades CNF-0, por una parte, los organismos modifican sus
habitos en relacion con las inducciones fenoldgicas provenientes del entorno sinecoldgico.

Por otra parte, en CNF-0 la modificacion de sus relaciones fenologicas es indirecta.

Complementariamente, en las actividades CNF-1 los organismos modifican las

relaciones simbidticas de modo directo ya sea:

(a) CNF-1.1. Actuando directamente sobre los socios evolutivos.
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(b) CNF-1.2. Alterando el entorno sinecolégico mediante la produccion de estructuras
bioldgicas como madrigueras, nidos o lugares de almacenamiento, asi como mediante
la produccién de agallas en las plantas por parte de insectos, o aprovechando

estructuras naturales de socios simbidticos o potencialmente simbioticos.

(c) CNF-1.3. Estableciendo nuevos habitats, y en consecuencia, fundando nuevos

acuerdos simbioticos y reestableciendo cronogramas fenoldgicos.

Lo caracteristico de la CNF-1 es que los organismos actuan directamente sobre las
relaciones fenologicas con su entorno modificando los cronogramas simbioticos de socios
evolutivos, estableciendo nuevos habitats o construyendo estructuras que modifican el
nicho fenologico en escalas de tiempo sinecoldgicas (infradianas, circadianas, ciclos de

marea, circanuales).

A continuacion se detallard cada una de estas subcategorias de actividades CNF-1.
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3.3.1.2.1 CNF-1.1: Accionando directamente sobre los socios evolutivos

Como primer subtipo de CNF-1 consideremos el caso de un comportamiento
desplegado socialmente que involucra ademas otras vias de ejecucion como aprendizajes y
cambios metabolicos. Consideremos el caso de un organismo nectarivoro o polinivoro
(aquel que se alimenta fundamentalmente de polen) que debido a un desfase fenologico, se
adelanta estacionalmente a su contraparte coevolutiva (la planta en floracion). Aquel podria
inducir en esta ultima, acelerando la floracién y construyendo una nueva relacion
fenoldgica. Sirva de ejemplo el caso de abejorros (Bombus terrestris) que utilizan el polen
de ciertas plantas (de los géneros Brassica y Solanum) como Unico alimento para sus larvas.
Los abejorros han organizado su metabolismo, historia de vida, desarrollo social y cultural
en torno a la disponibilidad estacional de recursos florales (Ogilvie et al. 2017; Schenk et
al. 2018; Requier et al. 2020). Al principio de la primavera las colonias de abejorros se
encuentran en un periodo critico de desarrollo temprano. Debido a un desfase fenoldgico
originado antrdpicamente, los abejorros se adelantan estacionalmente en primavera sobre
la floracién de las plantas que polinizan (la polinizacion es aqui un efecto secundario de su

alimentacion).

Al encontrar a las flores atin inmaduras, los abejorros obreros infligen dafio a las hojas
de las plantas induciendo en estas la floracion, con un adelanto de hasta 30 dias (Pashalidou
et al. 2020). El nuevo cronograma de floraciéon inducido en las plantas por parte de los
abejorros es citado aqui como un ejemplo de construccion de nicho temporal. En este
ejemplo, no se modifica el nicho trofico de los abejorros, ni los requerimientos de la planta
para ser polinizada por estos. Tampoco existe una novedad en la relacion simbiotica
coevolutiva puesto que la misma especie de planta es visitada por la misma especie de
abejorro. De modo que se trata del mismo nicho tréfico y de la misma asociacion
simbidtica; solo que, esta vez, el nicho construido es una modificacion en el cronograma
de la planta en demanda del cronograma ontogenético y etologico de los abejorros (vid.

3.2.1).

Este ejemplo de construccion de nicho ofrece alin otro aspecto importante para la
construccion de nichos fenologicos: la causalidad reciproca (vid. 1.3.4). La construccion
de este nicho temporal no es producida de un momento a otro, sino que se produce en
funcion de la disponibilidad de polen. La cantidad de flores abiertas induce el

comportamiento de morder hojas en los abejorros. A lo largo de la primavera el
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comportamiento de los abejorros se ve regulado por la cantidad de flores que se encuentran
abiertas y en las cuales el polen se encuentra disponible. Los abejorros influyen en la
disponibilidad local de los recursos florares (Pashalidou et al. 2020), pero estos igualmente,
influyen en la intensidad del comportamiento de los abejorros. Se trata de un proceso
autorregulado fenolégicamente, puesto que ademads la coincidencia fenologica de ambos
organismos involucra a otros multiples factores. La coordinacion funcional y fenologica
implica a la totalidad de la estructura sinecoldgica constituida alrededor de plantas e
insectos a multiples niveles. Podriamos, utilizando la narrativa sinecoldgica, distinguir al

menos cuatro niveles de coordinacion (vid. Tabla B):

1. Nivel de interaccion inter- especifica.- Los abejorros en relacion con las plantas en
cuestion.

2. Nivel de interaccion intra- poblacional.- Los abejorros en relacion con el resto de los
individuos de la colonia.

3. Nivel holobiontico.- Los abejorros en cuanto a hospedadores de un microbioma.

4. Nivel metaholobiontico o sinecologico.- Los abejorros en relacion con su

holobiocenosis.

Normalmente las descripciones adaptacionistas se mantienen en el primer nivel o
cuanto mas, describen alglin conjunto de relaciones que forman parte del segundo nivel.
Desde la perspectiva de construccion de nichos fenologicos, son fundamentales los niveles

2,3y4.

Ademas de las relaciones infer- especificas, coadaptativas y fenologicas, entre
abejorros y plantas, existen relaciones intra- poblacionales. El nicho temporal que los
abejorros construyen altera el cronograma fenologico de las plantas en funcidon del
desarrollo ontogenético de las reinas de los abejorros. A comienzos de la primavera las
reinas emergen de la diapausa y pueden establecer sus colonias (Mallinger ef al. 2016). En
este ritmo participan ademas otros elementos. Los procesos ontogenéticos de las larvas y
de los obreros han de estar coordinados y sincronizados fenoldgicamente. Los aspectos
sociales y culturales son fundamentales para la maduracion de las colonias de estos
himenopteros. No esté claro aiin cuales son los mecanismos por los cuales las heridas que
los abejorros provocan en las plantas desencadenan una floracion adelantada. Sin embargo,
las heridas siguen un patron especifico dificil de replicar mediante experimentacion

(Pashalidou et al. 2020).
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Presumiblemente, este comportamiento puede estar modulado por aprendizajes y otro
tipo de coordinaciones sociales. Atn asi, procesos que facilitan esta interaccion conciernen
a otros dos niveles de coordinacion: holobidntico y metaholobiontico (niveles 3 y 4).
Ambos, el abejorro y la planta son holobiontes. Las plantas son holobiontes complejos
(Berg 2016; Vandenkoornhuyse et al. 2015; Sanchez-Caifiizares et al. 2017). Las plantas
mantienen asociaciones microbianas especificas que fluctuan a lo largo del desarrollo de
la planta, asi como entre los distintos 6rganos florales (Moroenyane et al. 2021). Existe en
plantas una herencia ecologica de microbiota, las plantas progenitoras aseguran la

colonizacion de simbiontes especificos en las nuevas generaciones (Vannier et al. 2018).

Existe una interfaz microbiana que las raices establecen con la tierra (rizosfera) y una
interfaz microbiana que los 6rganos aéreos de la planta establecen con el aire (filosfera).
Las comunidades microbianas son altamente especificas, funcional y fenoldégicamente
sensibles; por ello se han descrito otros microambientes en cada una de estas interfaces.
Flores, semillas y frutos (antosfera, espermosfera y carposfera, respectivamente) poseen
nichos microbianos claramente diferenciables (Berg et al. 2014). Se puede distinguir,
ademads, entre comunidades microbianas simbidticas que viven en las superficies de la
planta y otras que viven en tejidos internos (ectosfera y endosfera, respectivamente; Ryan

et al. 2008).

La diversidad de microambientes es producto de actividades sinecoldgicas de
construccion de nichos. Desde la perspectiva metaholobionte cada comunidad construye
sus nichos segtin acuerdos funcionales, reciprocos y fenologicos. La rizosfera es un nicho
ecologico fundamental en el ciclo de los nutrientes. El secuestro de carbono producido en
el suelo es significativamente impulsado por relaciones microbianas establecidas con el
sistema radical de las plantas (Kumar et al. 2006). La rizosfera es un sistema abundante no
solo en términos de diversidad microbiana, sino fundamentalmente, en términos de

diversidad funcional (Berg ef al. 2005; Herron ef al. 2013) y diversidad fenoldgica.

Las comunidades bacterianas participan en el crecimiento, fisiologia, ecologia y
fenologia de las plantas. La distribucion de las bacterias es definida a lo largo del cormo
(cuerpo vegetal), asi como a lo largo de la sucesion de estadios del ciclo biologico vegetal.
De hecho, no hay funcion vegetal que no esté involucrada en interacciones simbidticas con
comunidades microbianas especificas para una parte morfoléogica y un momento

ontogenético de las plantas. Mds aun, el microbioma floral posee un complejo desarrollo
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de nichos. Solo en el néctar encontramos diversidad de comunidades de microrganismos
(cf- Lamb et al. 2020). Los néctares florares en distintas especies contienen diferentes
microbiomas y estos de igual manera varian entre flores individuales. Cada flor es una
comunidad bioldgica que, ademas de la variacion fenotipica en la composicion de su néctar,
es visitada por una variedad de insectos y afectada de modo especifico por factores
ambientales. La microbiota floral forma parte de lo que en términos generales se conoce
como microbioma reproductivo (MR). El MR comprende a toda la comunidad de
microrganismos asociados a procesos y o6rganos implicados en la reproduccion de los
holobiontes. En el MR de la planta existe una marcada sucesion de comunidades a lo largo
de sus estadios, asi como de sus tejidos. Lo mismo sucede con la microbiota reproductiva
de holobiontes animales. La MR vaginal de los mamiferos, por ejemplo, varia a lo largo
del tractor reproductivo en distintos tejidos de primates (Chen et al. 2017; Younes et al.
2018), cambiando con la edad y estadio en la historia de vida de la hembra (inmadurez,
menstruacion, embarazo, etc., Stumpf et al. 2013; Schoenmakers et al. 2019). Al igual que
en las plantas, el microbioma reproductivo vaginal de roedores presenta variabilidad intra-
e inter- individual aunque las causas de esta variacion no son del todo claras (Vrbanac et

al. 2018; Rowe et al. 2020).

Un solo holobionte esta lleno de ecosistemas (cf- Yong 2017) que se suceden en medio
de una estructura sinecoldgica altamente dindmica, en dependencia de las actualizaciones
fenologicas de los holobiontes, y en relacién con su holobiocenosis. La construccion de
nichos sinecologicos se despliega a diferentes escalas y con desiguales contextos de
duracion (escalas temporales) a lo largo de el desarrollo de la planta. A medida que las
plantas crecen, aparecen en una secuencia determinada por ciertos factores sinecologicos,
una sucesion de comunidades bacterianas especificas. La comunidad microbiana de una
planta es el resultado de una sucesion temporal (Sanchez-Caiiizares ef al. 2017), en la que
distintas comunidades bacterianas de diferentes 6rganos de la planta se acompasan con
estadios de desarrollo especificos y diferentes estadios en la maduracion de sus 6rganos.
Incluso expresarlo por escrito implica un reto que evoca la definicion de la biologia como
la ciencia de las diferencias dinamicas auto- sostenidas. La microbiota de la raiz del retofio
es diferente a la de la raiz del vegetal adulto, y las comunidades microbianas del néctar son
diferentes a las comunidades microbianas de los 6érganos florales, o de los frutos, o de sus
semillas. Las microbiotas coexistentes de una planta en un estadio de desarrollo particular

y en una disposicion fenoldgica especifica, otorgan funciones sinecoldgicas complejas.
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Algunas de estas funciones facilitan la diferenciacion de los rasgos florales que intervienen
en la atraccion de los polinizadores. De modo reciproco, modifican la preferencia de los
polinizadores (Lamb et al. 2020), la frecuencia de su visita y como en el caso de los

abejorros, la disposicion a su comportamiento masticatorio.

El ritmo en el que los abejorros mastican las hojas de la planta se relaciona con los
ciclos del sistema Sol-Tierra y los ciclos del sistema suelo-aire-bacterias. La actividad de
los abejorros comprende a toda la comunidad de animales polinizadores, herbivoros,
epifitos, etc., que modifican la composicion del néctar y el comportamiento de los

polinizadores (Pozo ef al. 2011; Vannette ef al. 2012).

La microbiota de los abejorros, por su parte, cumple con otras multiples funciones.
Tiene efectos sobre la nutricion y aumenta la resistencia a las infecciones de parasitos. Se
ha demostrado que infecciones especificas en el caso de los insectos estan en muchos casos
mediadas por microbiota (Dillon & Dillon 2004; Koch & Schmid-Hempel 2012). La
microbiota intestinal de los abejorros Bombus terrestris tiene una funcion protectora contra
el parasito intestinal tipico en abejorros y abejas Crithidia bombi (Népflin & Schmid-
Hempel 2016). Las funciones mediadas por microbiota en estos insectos antofilos, aquellos
que frecuentan las flores como fuente de recursos, conllevan procesos mutualistas
especificos de cada momento de su desarrollo embrionario y postembrionario. Estos
procesos implican regulaciones fenologicas y simbidticas finamente ajustadas

(evolutivamente ajustadas) entre los ciclos vitales de los organismos interactivos.

Asi por ejemplo, los abejorros seleccionan entre un conjunto de comunidades
microbianas coexistentes en el nido y las heredan ambientalmente. Sucede que las larvas
mudan de intestino durante la metamorfosis (Hakim et al. 2010) y el adulto emerge libre
de la microbiota del estado larval y propia del pupario (Koch & Schmid-Hempel 2011).
Desprovistos de simbiontes microbianos, los adultos adquieren durante sus primeras horas
de vida adulta una nueva microbiota ambiental y en el contexto del entorno social de la
colonia ejecutan comportamientos como la coprofagia o la interaccién con materiales del
nido contaminados con heces (Powell et al. 2014; Nipflin & Schmid-Hempel 2016). Los
acuerdos simbidticos estan muy lejos de establecerse al modo de predisposiciones
genéticas simples que se ejecutan Unicamente desde la perspectiva adaptativa del
hospedador, sino que implican construccion de nichos sinecoldgicos (cf- Oliver et al. 2005)

y como aqui defiendo, no pueden producirse sin la construccion de nichos fenologicos. El
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abejorro anfitrion provee a la comunidad de bacterias el medio ambiente necesario para
que estas prosperen; mientras que entre las multiples comunidades bacterianas, el anfitrion
selecciona las beneficiosas de aquellas que son, o podrian ser, perjudiciales (Napflin &
Schmid-Hempel 2016). La asociacion con microbios permite a los insectos acceder a
nuevas variaciones genémicas que pueden facilitar el acceso a nuevas zonas de adaptacion
mas rapidamente (Janson et al. 2008). Entornos diferentes implican actividades
diferenciales de construccion de nicho. De modo que en diferentes colonias de abejorros

existen conjuntos heterogéneos de elecciones posibles.

Como puede apreciarse los procesos por medio de los cuales los organismos
construyen sus relaciones fenologicas en relacion con socios adaptativos son sumamente
complejos e implican un sistema anidado de relaciones simbidticas, casi en su totalidad

mediadas por relaciones sinecologicas cuya interaccion microbiana es determinante.
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3.3.1.2.2 CNF-1.2: Construyendo estructuras o aprovechando estructuras naturales

Como segundo subtipo de CNF-1 consideremos el conjunto de casos en los que un
holobionte altera el entorno sinecologico produciendo estructuras o aprovechando
estructuras ya existentes mediante las cuales induce modificaciones en los cronogramas
simbidticos de sus socios evolutivos. La construccion de estructuras de almacenamiento,
refugio, anidamiento, estivacion, hibernacion, latencia, etc., producen modos de coexistir
que inducen cambios fenologicos. La construccion de estas estructuras no se limita a los
casos de habitaculos erigidos utilizando materiales naturales como barro, paja, madera,
cera, seda, saliva, excremento, etc., sino que ademas comprende casos de construccion en
los que estas estructuras se producen como resultado de la manipulacion de organos
bioldgicos (p. ej. agallas en plantas o tumores en animales) en las que los organismos
depositan sus huevos. Habiéndose citado para estos tltimos casos la mediacion directa de
los simbiontes microbianos (Hammer et al. 2021). Las estructuras construidas pueden estar,
asimismo, conformadas por tejidos biologicos modificados, pudiendo los organismos
construir sus nichos fenoldgicos al aprovechar estructuras bioldgicas ya existentes como el

pelaje de animales o la corteza de los arboles.

La construccion y uso de estructuras tiene consecuencias en el modo de coexistir. Se
consideran CNF del tipo 1 y no del tipo 0, pues las observaciones se dirigen a las relaciones
fenologicas de interaccion simbiotica y la manera en que los holobiontes son capaces de
acoplarse y desacoplarse de las inducciones periddicas sinecoldgicas provenientes de
organismos coexistentes, modificando asi sus nichos temporales en relacion con los

acuerdos simbidticos actuales.

Si la estructura permite el acceso a o el resguardo de la luminosidad (luz ambiental
diurna o nocturna) o la temperatura (temperatura estacional); entonces los organismos se
encuentran en un nicho temporal distinto al de su entorno, y en consecuencia, las relaciones
de su paisaje fenologico se ven modificadas. Si por otra parte, la estructura construida
almacena una fuente de nutrientes cuyo momento de uso no corresponde al momento de
disponibilidad ambiental de tal recurso, y si complementariamente, el refugio brinda a los
holobiontes constructores de proteccion ante depredadores estacionales que por no poder
acceder a su fuente de nutrientes tienen impuesta una barrera a su alimento estacional;
entonces los organismos constructores se encuentran en un nicho temporal distinto al de su

entorno, y en consecuencia, las relaciones de su paisaje fenologico se ven modificadas.
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Si por otra parte los organismos (que no forman parte de la microbiota presupuesta)
utilizan el hébitat viviente de un hospedador han de establecer necesariamente relaciones

simbioticas y fenoldgicas a fin de prosperar en su nuevo habitat.

Los organismos habitan y coexisten tanto como simbiontes internos (microbiota)
como simbiontes externos (epibiota). Los casos conocidos como “epibiosis” son bastante
frecuentes. Organismos sésiles habitan en la superficie del cuerpo de un holobionte como
es el caso, por ejemplo, de musgos, liquenes, helechos, orquideas y bromelias que habitan
sobre el tronco de los arboles. O el caso de los cirripedos, las rémoras o las algas que

habitan sobre la superficie corporal de las ballenas grises (Eschrichtius robustus).

La epibiosis es una estrategia simbiotica bastante difundida entre holobiontes y en
algunos casos constituye la historia de vida en grupos amplios de organismos. Las
diatomeas (algas unicelulares fotosintetizadoras), por ejemplo, son epibiontes de una
amplia variedad de plantas y animales (Tiffany 2011). Las diatomeas habitan en briofitos
(Knapp & Lowe 2009), helechos acuaticos (Abo El-lil 2003), manglares (Siqueiros-
Beltrones et al. 2005), pastos y algas marinas (Harlin 1980; Totti et al. 2009), moluscos
(Pantazidou et al. 20006), crustaceos (Garate-Lizarraga & Muifieton-Goémez 2009), aves
(Holmes & Croll 1984); ballenas, marsopas y delfines (Kawamura 1992; Morejohn 1980),
etc. Estas algas fotosintetizadoras construyen nichos en los organismos que habitan y se
distribuyen diferencialmente en la superficie de sus hospedadores especificos (Kawamura
1992). Existen comunidades de diatomeas que habitan alrededor de los ojos de las ballenas
sei (Balaenoptera borealis), pero que habitando en las ballenas de aleta (Balaenoptera
physalus) se distribuyen a lo largo de su espalda. Las algas epibiontes habitan también en
larvas de insectos (Wujek 2013), en anfibios (Tumlison & Trauth 2006), tortugas y lagartos
(Gradstein & Equihua 1995; Garbary et al. 2007), en osos polares (Lewin & Robinson
1979; Lewin et al. 1981) y en osos perezosos (Thompson 1972; Aiello 1985). En todos los
casos las algas han construido su nicho sinecolédgico en la superficie de sus hospedadores
y han contribuido con acuerdos simbioticos reciprocos a la estructura fenoldgica del

holobionte.

Los osos perezosos de tres dedos (Bradypus spp.), por ejemplo, llevan en su pelaje
algas verdes filamentosas y cianobacterias (Suutari et al. 2010) que junto con las diatomeas
tiflen de verde el pelaje de estos holobiontes ofreciéndoles una coloracion que les sirve de

camuflaje. Cuando la estacion hiimeda verdea la vegetacion, el pelaje del perezoso es
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verde. Mientras que en la estacion seca las algas se secan y adquieren la tonalidad marron
del entorno (Thompson 1972; Aiello 1985). Los osos perezosos llevan todo un ecosistema
en su pelaje, en ¢l habitan ademads de algas, hongos detritivoros y artrépodos (Pauli et al.
2014). Entre los insectos destacan escarabajos y polillas simbiontes. Cuando el perezoso
desciende del dosel del bosque para defecar, las polillas piralidas (Cryptoses spp.) ponen
sus huevos en los excrementos frescos del mamifero folivoro (aquel organismo cuya dieta
consiste exclusivamente en hojas). Cuando las larvas de la polilla nacen, estas se alimentan
de la materia fecal del perezoso y alli se desarrollan hasta convertirse en adultos (Waage
& Montgomery 1976). Las polillas adquieren las bacterias de su microbiota a partir de las
heces en las cuales han madurado y vuelven al pelaje del animal en donde habitan y se
alimentan de las algas fotosintetizadoras cumpliendo asi con su ciclo vital. En este caso los
ciclos vitales de las polillas y los ritmos circa- semanales de la digestion de los osos
perezosos estan acompasados para producir el mutualismo descrito. Los 0sos perezosos de
tres dedos bajan del dosel solo para defecar y lo hacen en periodos de aproximadamente
una vez por semana. Una vez en el suelo crean una depresion y depositan su estiércol,
cubren el excremento con hojarasca y ascienden nuevamente al dosel (Montgomery &
Sunquist 1978). Estos habitos implican un alto coste energético y conllevan exponerse a
riesgos predatorios. Sin embargo, el habito en cuestion reporta también algunos beneficios
simbioticos como el permitirle al perezoso fertilizar sus arboles preferidos, establecer
vinculos sociales y un aporte nutricional (Pauli et al. 2014). Las polillas vinculan la
biocenosis, dentro de la piel de los perezosos, con el ciclo de nutrientes del ecosistema en
el que los desechos organicos se descomponen'*¢. Las polillas a cambio se benefician del
transporte y la produccion de algas en el pelaje del mamifero. Lo cierto es que en el sistema
metaholobionte algas-perezoso-polillas, existen acuerdos funcionales mutualistas que
estan ejecutados de modo ritmico. Uno de los aspectos fundamentales de esta asociacion y
fenologia es que las algas habitan en el pelaje del perezoso debido a que los pelos
individuales poseen grietas transversales que permiten la saturacion hidrica. El agua de
lluvia inunda el pelaje del perezoso de tres dedos y este es habitado por las algas que crecen

hidropdnicamente (Aiello 1985).

136 “Moths in the fur of sloths, in turn, act as a portal for nutrients, linking the ecosystem within sloth fur to
the surrounding environment. Within the sloth’s ecosystem, fungi are common, and we postulate that moths
are being mineralized by this abundant community of decomposers. Alternatively, moths could be directly
transporting organic waste from the dung pile to the fur.” Pauli ez al. 2014:5
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Como podemos ver, la eleccion del habitat de un organismo en el pelaje de otro desata
consecuencias sinecologicas que son, a su vez, determinantes causales en el
establecimiento de nuevos acuerdos simbidticos y fenoldgicos. Por tal motivo considero
esta eleccion y construccion de héabitat un ejemplo de las consecuencias evolutivas que
tiene la construccion de nichos fenoldgicos del subtipo 1.2. Al modificar y aprovechar las
estructuras naturales del pelaje de los perezosos las algas posibilitan un acuerdo fenolégico
con el ciclo vital de las polillas que compromete a los habitos digestivos de su hospedador

comun.

Tan sorprendente como el anterior ejemplo es el caso de los gorgojos del bosque de
musgo de Papua (Gymnopholus spp.). En el dorso de 11 especies de estos gorgojos cuyo
tamano es de apenas entre 18 y 30 milimetros (Gressitt & Sedlacek 1967), se han
encontrado algas y hongos que crecen en depresiones del lomo. Los pelos especializados
de la parte dorsal mantienen una secrecion producida por el gorgojo. La secrecion estd
asociada con el crecimiento de estas especies vegetales. En otras seis especies de gorgojos
se han encontrado liquenes y en una especie hepaticas (Gressitt ef al. 1965). A su vez, los
hongos y liquenes estan habitados por acaros oribatidos que se propagan, entre las plantas
del ecosistema de montafia, de escarabajo en escarabajo. Por su parte, las plantas aportan
con nematodos, rotiferos, psocopteros y diatomeas (Gressitt et al. 1965), sin mencionar la
microbiota asociada compuesta por virus, bacterias y arqueas. Como vemos, un holobionte
asi de pequefio, constituido ya por una microbiota es ¢l mismo un ecosistema amplio en el
que se han construido nichos sinecoldgicos y fenologicos a partir de las estructuras de los

pelos y la cavidad dorsal del escarabajo.

La vision tradicional de la construccién de nichos resulta escasa para dar cuenta de
este tipo de asociaciones y el ejemplo paradigmatico de la construccion de represas por
parte de castores resulta trivial. La Representacion Construccional del Nicho Sinecologico
(RCNS) a diferencia de la perspectiva tradicional construccionista, establece que las
actividades de construccion son siempre sinecolodgicas y que desatan cambios en la

estructura temporal de los acuerdos simbidticos (vid. 2.3).
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3.3.1.2.3 CNF-1.3: Estableciendo nuevos habitats

Una tercera subcategoria de las actividades de CNF-1 consiste en modificaciones de
la estructura fenoldgica como resultado del cambio de habitat (estacional o permanente) de
un holobionte en alguno de sus estadios de desarrollo. Mediante cambios su distribucion
espacial, los holobiontes pueden desempefiar nuevos cronogramas de interaccion

promoviendo asi, cambios fenologicos en sus acuerdos simbioticos.

La capacidad de desplazamiento de los animales posibilita a estos utilizar estrategias
construccionales de nichos que generalmente consisten en reubicarse o alterar el entorno.
Para ello los organismos pueden ser transportados por socios simbidticos o moverse
durante alguno de los estadios de su ciclo bioldgico mediante alguna o algunas de estas tres

posibilidades:

1. Se desplazan mediante distintos medios (desplazamiento activo, pasivo, zoocoria,
foresis, etc.), llevando algo de su entorno durante la travesia.

2. Migran a un entorno actual en un sitio no local previendo situaciones futuras.

3. Construyen un entorno no actual en el sitio local en el que habitan sin que sean

necesarias estructuras materiales.

En estos casos los holobiontes, o bien se desplazan a un ambiente distinto (no local),
o bien, modifican el entorno local mediante cambios en su metabolismo, morfologia o
fenologia. Los organismos con capacidad de desplazamiento se trasladan en busqueda de
materiales y recursos con los cuales pueden construir un refugio, adecuar las condiciones

de su desplazamiento o prepararse para emprender la ruta migratoria.

Considérese el ejemplo hipotético de un insecto polinizador que migra durante el
invierno a menores latitudes pudiendo alli encontrar un paisaje temporal de verano. Los
organismos aqui no construyen directamente un nicho temporal, sino que lo hallan en otra
ubicacion geografica. Sin embargo, desde la perspectiva sinecoldgica ese insecto llevara
consigo una serie de compromisos de su sitio de partida que impondra sobre la comunidad
en la que ingresa, sobre todo, a las nuevas plantas que se dispone a polinizar a cambio de
sus recursos florares. De modo que en un sentido sinecologico, el insecto estard
construyendo, al menos en parte o de modo indirecto, algo del verano del sitio al que llega;

establecerd alli acuerdos simbioticos y nuevas fenologias para luego directamente inducir
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en ese nuevo sitio cambios de la estructura sinecologica como hacen los abejorros con las

plantas de Brassica y Solanum (vid. CNF-1.1).

Las plantas son evidentemente distintas, al no poder desplazarse no construyen nichos
adaptativos mediante estructuras o comportamientos tipicamente animales. Son
holobiontes fundamentales dentro de la estructura de su comunidad bioldgica que
construyen nichos sinecolégicos y nichos temporales ya sea: a) alterando su morfologia, o

b) alterando su fenologia (Bazzaz 1991; Donohue 2003; 2005).

Siguiendo con un ejemplo hipotético, considérese el caso (a) de una planta que
modifica la morfologia de su tallo y hojas (Smith ez al. 1990) y construye asi un paisaje
mas “matutino” o mas “primaveral”, segiin su acceso hacia la luz o a condiciones de
humedad y temperatura. Complementariamente, considérese el caso (b) de una planta que
mediante la estrategia de producir un ritmo mas matutino o primaveral pueden modificar
la morfologia y actividad de sus organos florales. Por una parte, las plantas pueden
modificar la morfologia de sus tallos o de sus hojas y acceder al recurso de la luz de manera
mas eficiente. Por otra parte, esta variacion morfologica se desarrolla en relacion con
cronogramas de actividad circadiana y circanual que las plantas modifican ya sea en
respuesta a las inducciones ambientales (CNF-0), o como respuesta a la induccion de otros

organismos (CNF-1.1)

Sin embargo, aqui interesa el caso en el que las plantas establecen nuevos hébitats para
su descendencia y construyen con ello sus nichos fenologicos al determinar el entorno
estacional al que seran expuestos sus vastagos en sus distintas etapas de vida (Donohue
2005). A este aspecto atafie la dispersion de las semillas, mediada por socios evolutivos

(zoocoria).

Existen fenofases (fases o estadios fenologicos) claves en el rendimiento fenolégico
de los descendientes genealdgicos y ecoldgicos de una planta en relacion con el momento
de la floracion (Galloway 2005). La dispersion de semillas y germinacion, determinan las
condiciones ambientales y temporales a las que seran expuestos los vastagos y toda la
comunidad bioldgica que de ellos depende reciprocamente. Junto con la dispersion del
polen, la dispersion de las semillas es un evento que depende en muchos casos de la
interaccion con organismos polinizadores (zoofilia) y dispersores (zoocoria). De modo que

el acuerdo simbidtico que la planta establezca en estos estadios con estos organismos es
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fundamental para determinar las condiciones espaciales y temporales de la germinacion de
las plantulas. Si las semillas no se dispersan, las plantulas enfrentaran una mayor
competencia conspecifica (Augspurger & Kitajima 1992; Donohue 1998). De modo que el
entorno competitivo de los vastagos estd reciprocamente inducido por los acuerdos
simbidticos y los ritmos fenologicos que la planta sostenga con los organismos dispersores.
La movilidad de las semillas depende de los acuerdos simbidticos, pero, como es regla
general en toda construccion de nichos temporales sinecoldgicos, estos acuerdos dependen,
a su vez, de los cronogramas de su desarrollo. Por lo tanto, las semillas han de germinar en
momentos adecuados que aseguren condiciones especificas, lo cual depende enteramente
de las fenofases previas de la planta (Galloway 2002; Munir 2001). La fructificacion y
antes, la floracion, han de estar fenoldégicamente aseguradas para que los polinizadores y
luego, los dispersores, ejecuten sus acuerdos respectivos en el momento adecuado. La
variaciéon de las fenologias entre especies coexistentes genera impactos directos e
indirectos en las interacciones bidticas (Wolf et al. 2017). Si, por ejemplo, determinado
holobionte vegetal adelanta la floracion, superpondra entonces su nicho temporal con el de
otras especies, por lo que podria tener un menor nimero de polinizadores disponibles o una

menor presion de herbivoros (Vilela et al. 2018).

Ciertas plantas anuales que florecen en otofio maduran en dias cortos y frescos;
mientras que las semillas experimentaran condiciones invernales. Por su parte, las plantas
que florecen en primavera o verano maduran en dias célidos y largos; sus semillas
experimentaran condiciones estivales (Donohue 2005). En Arabidopsis thaliana las
semillas maduradas en dias cortos son inducidas a germinar con mayor frecuencia que las
semillas maduradas en dias largos cuando experimentan temperaturas frias (Munir et al.
2001 ). Las semillas solo germinaran en lugares y momentos especificos requeridos para
romper la latencia (Bewley 1997; Evans & Cabin 1995). Todo el ciclo vegetal en cuestion
y los ciclos que interactiian simbidticamente con €I, estan inducidos fenologicamente por
una comunidad de organismos. Ahora bien, las plantas pueden cambiar estas condiciones
mediante modificaciones fenologicas habituales como en el caso de CNF-0 o mediante
modificaciones fenoldgicas que alteren el cronograma de sus interacciones sinecoldgicas a

través de la plasticidad de las fenologias del desarrollo (Donohue 2005).

A diferencia de los animales, que son susceptibles de ser transportados por socios

evolutivos en cualquier estadio de desarrollo, las plantas pueden dispersarse solo en su
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estadio embrionario latente (semillas). No obstante, en ambos casos, plantas y animales
establecen alianzas simbioticas con organismos que los transportan a hébitats mas
favorables. Ya sea que estos favorezcan la germinacion de las semillas (Wenny & Levey
1998), o bien, debido a la persistencia de los animales transportadores en sitios con mayor
disponibilidad de recursos y mejores condiciones ambientales (Saul-Gershenz & Millar

2006).

El caso de las plantas que dependen de otros animales para el transporte de polen y
semillas nos remite a los casos animales que usan a un hospedador con la finalidad de ser
transportados. La relacion simbiotica de foresis o foresia (Lesne 1896) es consistente
cuando una especie (el foronte) utiliza a otra (el hospedador de dispersion), con el tnico
proposito de ser transportado a un hébitat adecuado (Farish & Axtell 1971). La dispersion
forética se ha observado como convergencia evolutiva en al menos 13 filos de animales,
25 clases y 60 ordenes en su mayoria artropodos terrestres, marinos y de agua dulce
(Bartlow & Agosta 2021). Las foresis animales requieren de una serie de despliegues
metabolicos, fisiologicos, morfologicos, etologicos e incluso embrioldgicos, que permiten
a los forontes detectar, localizar; sincronizarse, adherirse y desprenderse de sus
hospedadores de dispersion. Aunque los procesos que han permitido la evolucion y
sinecologia de la foresis son en gran parte desconocidos (Bartlow & Agosta 2021), existe
una variedad de descripciones casuisticas que arrojan luz sobre ciertas regularidades.
Igualmente, se ha discutido la idea de que la foresis sea una relacion simbiotica precursora
de otras formas de simbiosis incluidos casos de parasitismo (vid. CNF-2). Definiciones mas
amplias de foresis no restringen esta relacion simbiotica a holobiontes animales, incluyen
también procesos vegetales como la zoocoria o dispersion de semillas (Lichti ef al. 2017).
Por otra parte, el beneficio del foronte puede interpretarse como cualquier ventaja
sinecologica que le permita a este dispersarse hacia y desde cualquier habitat (Farish &
Axtell 1971) o exclusivamente desde su habitat natal (Houck & OConnor 1991). En
cualquier caso, lo fenologicamente relevante de este tipo de relacion consiste en la
sincronizacion de estadios entre los ciclos biologicos. Esta sincronizacion dindmica intra-
(Camerik 2010) o inter- especifica (Gish & Inbar 2018) nos permite aqui implementar la
sugerencia de expresar la foresis en términos sinecoldgicos como actividades de
construccion de nichos fenoldgicos, los cuales facilitan la dispersion del foronte y su

establecimiento en nuevos habitats durante determinados periodos de tiempo.
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La construccion de nichos fenologicos en los casos de foresis es obvia si pensamos
analogicamente en los sistemas de transporte humano. La eleccion o imposicion de un
medio de transporte o de nuestro lugar especifico en aquel, depende de la eleccion o
imposicion de una serie de contextos que empiezan a definirse a partir de a donde queramos
ir y cuando queramos llegar. Durante un estadio ontogenético en particular, el foronte es
auspiciado por un estadio correspondiente del ciclo vital del hospedador. Estableciendo
una fenologia comun, ambos miembros de la relacion simbiotica pueden mantenerla

constante mediante actividades de construccion de nichos fenologicos.

Si bien existe un amplio espectro de comportamientos foréticos que van desde la
espera pasiva hasta la blisqueda activa del hospedador, solo estos Ultimos casos son
considerados aqui como actividades de CNF del subtipo 1.3. Defino la foresis como un
evento sinecoldgico en el cual un foronte despliega activamente (Farish & Axtell 1971)
cambios metabdlicos, fisiologicos o etoldgicos a fin de detectar, localizar, sincronizarse,
adherirse y desprenderse de un anfitrion durante un momento de coincidencia entre ambos
ciclos vitales. Los comportamientos pasivos, por otra parte, serian mejor descritos como

casos anteriores de CNF.

Considérese algunos ejemplos de transporte forético pasivo que hacen uso de la
estrategia descrita como ‘“‘sentarse y esperar” (Bartlow & Agosta 2021). Los huevos
latentes de los camarones hada (Chirocephalus diaphanus) “utilizan” el intestino de las
truchas jovenes (Sal/mo trutta) como habitats momentaneos en los que son transportados
por el rio corriente arriba y liberados junto a las heces de los peces. La latencia confiere a
los huevos del camar6n hada una alta resistencia que les permite no ser digeridos y poder
eclosionar una vez expulsados del intestino del pez (Beladjal ef al. 2007). Del mismo modo,
las pulgas de agua y los rotiferos son capturados por jabalies y transportados a nuevas areas
(Vanschoenwinkel ef al. 2008). Estos casos podrian describirse como CNF del subtipo 1.2

muy similares a las epibiosis alli descritas.

No obstante, otros casos de foresis activas se desarrollan en una secuencia de eventos
que implican la coordinaciéon de mecanismos morfologicos, dinamismos etologicos y
sincronizaciones fenologicas que se despliegan en el sistema foronte-hospedador en la
siguiente secuencia: a) el foronte localiza al anfitrién de dispersion forética, b) el foronte
se une y permanece en el anfitrion durante determinado periodo de tiempo en determinado

estadio de los ciclos vitales, y ¢) el foronte se separa del anfitrion.
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Esta secuencia de eventos requiere de procesos coordinados de senalizacion semio-
quimica, visual, tactil y auditiva que en muchos casos derivan en regulaciones
ontogenéticas. Ciertas especies de piojos forontes, por ejemplo, usan el CO; liberado por
las moscas de la familia Hippoboscidae para identificar a sus hospedadores de dispersion
(Harbison et al. 2009). Algunas avispas usan feromonas sexuales libradas por polillas
(Arakaki et al. 1997). Mientras que los nematodos usan los hidrocarburos cuticulares
volatiles emitidos por sus anfitriones (Okumura et al. 2013). Se citan aqui estos ejemplos
de CNF-1.3 debido a que los procesos de sefalizacion, en muchos casos, permiten a los
holobiontes modificar su ciclo vital y la fenologia de interaccion, logrando sincronizar sus

estadios de desarrollo con las etapas moviles del los hospedadores de dispersion.

Considérese el ejemplo de los nematodos (gusanos redondos) parasitos de los pinos
(Bursaphelenchus xylophilus) que utilizan escarabajos habitantes de los mismos arboles
(Monochamus carolinensis) como anfitriones de dispersion. Estos nematodos utilizan
seflales quimicas emitidas por los escarabajos (alomonas) para sincronizar su desarrollo
con la etapa movil de su anfitrion (Zhao et al. 2013). El nematodo desarrolla la cuarta etapa
larvaria de dispersion al encontrarse con su futuro anfitrién dentro de un pino infectado por
ambos (Warren & Linit 1993; Necibi & Linit 1998; Ogura & Nakashima 2002). El
nematodo es inducido por compuestos hidrocarbonados volétiles que se producen
abundantemente en la superficie corporal del escarabajo durante los estadios tardios de
pupa y en el adulto emergente. Asi, el nematodo logra ingresar en el sistema traqueal del
escarabajo y ser transportado a un nuevo arbol de pino. Esta sincronizacion entre el ciclo
de vida del gusano redondo y el ciclo vital del escarabajo asegura a los primeros estar listos
para moverse hacia los segundos que actian como sus vectores. Una vez los nematodos
abordan a los escarabajos, estos ltimos se preparan para dejar el arbol moribundo y buscar

un nuevo arbol hospedador (Zhao et al. 2013).

El evento de adherencia y persistencia en el hospedador de dispersion es altamente
especifico y requiere que las estructuras y los estadios implicados en la relacion simbidtica
se encuentren adecuados y sincronizados. Por ejemplo, cierto tipo de acaros (dcaros
uripodinos) se adhieren durante la etapa de su ciclo vital conocida como deutoninfa en
ciertos hospedadores de dispersion utilizando estructuras posteriores (caudales)
especializadas: los pedicelos anales (Bajerlein et al. 2013). Otro tipo de acaros en este

mismo estado del ciclo vital se adhieren a sus hospedadores respectivos utilizando garras
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o ventosas (Athias-Binche 1995; Seeman & Walter 1995). En otros casos, los acaros
forontes de varias familias se transportan en las bolsas abdominales de abejas y avispas
(Houck & OConnor 1991). El nematodo parasito de los pinos, anteriormente citado, se
transporta en los espirdculos de su escarabajo hospedador; en tanto que otros nematodos
forontes al igual que ciertos 4caros y pseudoescorpiones, se adhieren bajo las alas duras
(élitros) de los escarabajos simbiontes (Poinar et al. 1998; Bajerlein & Bloszyk 2004;
Moser et al. 2005).

Las estructuras adoptadas por los forontes pueden ser sumamente especializadas.
Tomemos el ejemplo del nematodo Caenorhabditis drosophilae que se adhiere a un drgano
con la estructura de un saco inflable retractil que se encuentra en la cabeza de su mosca
hospedadora Drosophila nigirospiracula (Kiontke 1997). Al igual que la adecuacion de
las estructuras, los estadios de los ciclos vitales en los que los simbiontes coinciden
requieren de un conjunto de coordinaciones y sincronizaciones previas que Son

sinecologicas.

Pensemos en el ejemplo de Bremnandania lambi, un acaro que tiene como
hospedadores a moscas de las familias Sciaridae y Phoridae que habitan entre los hongos.
El proceso por el cual el &caro se desprende de la mosca involucra la presencia de una
determinada especie de hongo (Clift & Larsson 1987). Durante la foresis el acaro deja de
alimentarse y detiene su ontogénesis. Tras la dispersidn se encontrara en areas mas
adecuadas para su alimentacion y desarrollo. El &caro se desprende de la mosca solo en
presencia del micelio de los hongos Agaricus bispuros y Agaricus bitorquis (Clift &
Toffolon 1981). Este sistema aporta evidencia a favor de la hipotesis de que los eventos
foréticos consideran sefiales holobiocenoticas fenoldgicamente reciprocas, pues el aroma
que desprenden los hongos se acentia durante las horas con mayor concentracion de
humedad ambiental, algo que evidentemente también depende de la estacion del afio o del
sustrato del bosque en el cual los hongos prosperan. Como puede apreciarse, la sutileza de
los acuerdos funcionales es orquestada por medio de finas sincronizaciones que se

amplifican en las dimensiones sinecologicas de la estructura metaholobionte.

Tomemos un nuevo ejemplo de dcaros para ilustrar la fenologia de las interacciones
simbidticas implicadas en los casos de CNF-1.3. Considérese el caso del dcaro Histiostoma
polypore, este sincroniza su ciclo vital con el de su hospedador: 1a tijereta comtn (Forficula

auricularia). Los acaros pasan por un estadio de desarrollo particular conocido como
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hipopo. Este estadio resulta de una adaptacion tipica que le permite al acaro resistir
condiciones adversas como la escases de alimento, la falta de humedad o las altas
temperaturas (Vitzthum 1932; Solomon 1943; Hughes 1948). Los acaros en su estado de
hipopo son también forontes y cuentan con estructuras especializadas para prenderse y
permanecer durante una parte importante del ciclo vital en su hospedador de dispersion. La
simbiosis, no obstante, va mas alld del mero transporte y tiene un importancia significativa
en el ciclo de vida del acaro pues le brinda una fuente de recursos y posibilita su
propagacion. Durante los estadios en los que la tijereta se desarrolla como adulto a partir
de su estado larval se encuentra llena de forontes. Estos interfieren en las funciones de
alimentacion y locomocidn, razén por la cual la tijereta muere. El 4caro interpreta
quimicamente las secreciones del cadaver y desata la muda desde el estado de hipopo hacia
el estado subsiguiente de deuteroninfa. La deuteroninfa utiliza el cuerpo de la tijereta como
fuente de alimento hasta que finalmente se convierte en un acaro adulto (Behura 1956). La
interaccion de ambos ciclos vitales estd controlada por sefiales quimicas y ritmos de
interaccion que guardan relacion con el despliegue de comportamientos circadianos. Asi,
las tijeretas durante sus expediciones nocturnas acumulan 4caros que se unen a su
superficie cuticular por medio de ventosas ventrales de fijacion lo que les permite a estos
un agarre firme. Sin importar la parte del cuerpo a la que los acaros se adhieran siempre
miran a la direccion opuesta a la direccion del desplazamiento de la tijereta (Behura 1956),
algo que, se supone, podria estar relacionado con la interpretacion de los contextos

ambientales por los cuales la tijereta transita.

Como queda claro en estos ejemplos, las interacciones fenologicas entre ciclos vitales
son fundamentales en los procesos que conllevan al evento de la simbiosis forética. Casi la
totalidad de estos procesos exhiben reciprocidad morfoldgica, funcional y temporal.
Resulta dificil distinguir con claridad las actividades de construccion de nichos fenoldgicos
que contribuyen al evento puntual de la foresis de otros procesos que también modifican la
estructura fenologica del sistema simbidtico (otros tipos de CFN). Los limites entre foresis
y demas casos de simbiosis pueden difuminarse (Parmentier & Michel 2013). Por las
mismas razones, los limites entre actividades de CNF-1.3 y el resto de las construcciones
fenoldgicas de nichos pueden, en algunos casos superponerse, y en otros, como en el caso
del parasitismo, deben presuponerse. Varios estudios y revisiones (Osche 1956; Houck &
OConnor 1991; Athias-Binche 1993; Houck 2012; Blaxter 2003; Sudhaus 2008; Crook

2014; Bartlow & Agosta 2021), sugieren que la evolucion de la foresia, puede ser un
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precursor del parasitismo. Como veremos mds adelante cuando se traten las CNF-2, los
casos de parasitismo conllevan una profunda relacion entre estadios ontogenéticos que no
solamente se regulan de modo reciproco (como sucede en la foresis), sino que ademas se
construyen dando lugar a ciclos vitales modificados fenoldégicamente y en tanto que tales,
fenologicamente novedosos'3”. Los compromisos de la foresis son mutualistas, aunque en
ciertos casos impliquen algiin grado de parasitismo o incluso conlleven un parasitismo
profundo, como sucede en caso de ciertas avispas parasitoides (vid. 3.2.3). Resulta natural
suponer que esta dindmica sea el primer paso de una serie de sincronizaciones fenoldgicas
secuenciales que podrian derivar en complejas interacciones entre ciclos vitales, las cuales,
producirian modificaciones profundas y novedosas en los ciclos vitales implicados,

acelerando, retardando o afiadiendo estadios de desarrollo.

A fin de ilustrar casos de CNF-1 en los cuales los holobiontes modifican la estructura
fenoldgica como resultado de un cambio de habitat, se han citado entre otros, una serie de
casos de interacciones foréticas de los cuales se abstraen tres aspectos fenoldgicamente

relevantes de la construccidon de nichos:

1.- Se trata de cambios metabdlicos, fisiologicos o etologicos que derivan en una
modificacién de los cronogramas simbioticos del sistema foronte-hospedador, siendo el
resultado de esta modificacion nuevas fenologias de interaccion simbidtica.

2.- Los habitats o recursos utilizados por las especies foréticas suelen ser
fragmentarios o efimeros como sucede con el caso de excrementos o cadaveres animales,
lagos o estanques estacionales aislados, hongos, bromelias o huéspedes para parasitar en
periodos acotados de tiempo (cf. Bartlow & Agosta 2021). Debido a esto resulta
fundamental la regulacion fenoldgica y sinecologica del concurso de ciclos vitales
implicados.

3.- En la mayoria de los casos los forontes son pequefios y carecen de un etapa movil
lo suficientemente activa o prolongada como para que puedan dispersarse por sus propios
medios a habitats con mejores condiciones, a un hospedador efimero, o a una serie de

hospedadores que se encuentran muy espaciados en el tiempo (cf. Bartlow & Agosta 2021).

137 Se ha explicado antes que las modificaciones del paisaje fenoldgicos en muchos casos mas que variaciones
pueden considerarse innovaciones dado que aun cuando se mantengan los mismos elementos y arreglos
simbioticos; una modificacién de los cronogramas de ejecucion puede alterar profundamente tales
compromisos a una escala sinecoldgica siendo estas modificaciones potenciales causa evolutivas.
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Estos tres aspectos subrayan la importancia de la coordinacion temporal entre foronte
y hospedador, asi como entre ambos y los aspectos fenoldgicos en los que el sistema se
encuentra inmerso. En este sentido, propongo a las situaciones ejemplares del ultimo caso
de CNF-1 como posibles precursores de las relaciones sinecologicas profundas de las

actividades de CNF-2.
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3.3.1.3 CNEF-2: Modificacion de cronogramas ontogenéticos (interaccion entre ciclos

vitales)

Todas aquellas actividades que modifiquen la estructura del sistema sinecoldgico a
través de una instancia en el ritmo de interaccion de ciclos vitales seran clasificados como

construccion de nichos fenologicos del tipo 2.

Un ciclo de vida o cronograma ontogenético puede definirse como un patron de
procesos estabilizado alrededor de una sucesion determinada de estadios de desarrollo.
Dada la estructura del metaholobionte sinecoldgico un ciclo vital refiere siempre, al menos
en algln aspecto, a la totalidad de los ciclos bioldgicos simbidticamente anidados. En los
casos de interaccion simbidtica directa una modificacion del cronograma ontogenético del
holobionte (a) podra incidir en la secuencia, duracion, modo de interaccion del ciclo vital
del holobionte (b). Reciprocamente, el holobionte (b) en tanto que nicho viviente
construido, emprendera una serie de actividades que incidiran en el paisaje fenoldgico y

adaptativo de si mismo (b) y de (a).

Dada la interaccion entre ciclos vitales de organismos simbiontes, los organismos
estan evolutivamente adaptados y sinecoldogicamente posibilitados para promover o
contrarrestar cambios en la estructura de sus relaciones fenoldgicas mediante una serie de
actividades etologicas, metabdlicas, fisioldgicas, ecoldgicas y ontogenéticas. El modo de
coexistir no solo implica dinamismos que previenen contra la escasez de recursos como en
el caso de acuerdos simbidticos ecologicos, sino ademas, requiere que tales dinamismos se
configuren como acuerdos simbidticos ontogenéticos. Es decir, como cronogramas de

interaccidn que se sostengan en cada bucle generativo de los organismos en interaccion.

Un acuerdo fenologico que se establece en la coexistencia, de ser reciproco, ha de
perpetuarse en la siguiente generacion de simbiontes. El asunto problematico en la
perpetuacion del acuerdo es que, en la mayoria de los casos, los ciclos biologicos que
contraen compromisos simbioticos y fenologicos son dispares en términos de duracion.
Piénsese, por ejemplo, en la cantidad de generaciones de virus o bacterias que pueden tener
cabida en un ciclo de vida del huésped holobionte. Los ciclos bioldgicos no estan
conformados por etapas homogéneas y los cambios en cada etapa pueden ser dramaticos

como en los ciclos vitales complejos.
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Sugiero que los ciclos vitales en interaccion simbiotica dejan “marcas” ontogenéticas
unos en otros, las cuales pueden considerarse como uno de los posibles resultados
evolutivos de CNF-2. Las “marcas” que unos ciclos dejan en otros dependeran de multiples
factores, como por ejemplo: @) la relacion entre los periodos de los ciclos vitales en
cuestion; b) el nimero, la duracion y la secuencia de estadios que tienen cada uno de los
ciclos; o ¢) el tipo de interacciones simbidticas que se establezcan reciprocamente entre los
respectivos estadios de los ciclos bioldgicos implicados. Supongamos el mas simple
ejemplo hipotético para definir el tipo de interaccion reciproca de dos ciclos vitales. Dos
ciclos vitales (1) y (2) de duraciones o periodos distintos y una marca o huella ontogenética

que uno de los organismos deja en el otro.

La “marca” ontogenética puede ser metabdlica (como la inducciéon de depresiones o
aceleraciones metabolicas) o etoldgica (como la induccidon o represion de algun tipo de
comportamiento). Podemos ejemplificar el primer caso con la latencia de algiin organismo.
Al igual que las condiciones ambientales del invierno o el verano pueden llevar a ciertos
organismos a un estado de hibernacion o estivacion; como producto de sus interacciones
simbidticas algunos organismos responden con o inducen a un estado de latencia. Asi, la
latencia del organismo (1) durante uno de sus estadios puede ser consecuencia de la
interaccion con el organismo (2). La latencia inducida por (2) en (1) durante un estadio
especifico serd la “marca” dejada por (2) en el ciclo ontogenético de (1). En este caso, dicha
“marca” serd un ejemplo de CNF-2 en el que un organismo ha construido una dilacién en

el cronograma de desarrollo de otro.

Podemos ejemplificar el segundo caso con la manipulacion parasitaria de algunos
organismos sobre sus hospedadores. Al igual que la advertencia de algin peligro puede
llevar a algunos animales a evitar de cualquier modo el evento predatorio; como producto
de la interaccidon con su hospedador, un parasito puede modificar el comportamiento
evasivo de su hospedador en independencia de depredadores. Asi, el parasito puede llevar
al hospedador a la muerte, facilitindose su propagacion. En ausencia de depredadores, el
comportamiento evasivo del organismo (1) puede ser consecuencia de la interaccién con
el organismo (2). El comportamiento inducido por (2) en (1) serd la “marca” dejada por (2)
en la etologia de (1). En este caso, dicha “marca” serd un ejemplo de CNF-2 en el que un
organismo ha construido una etologia estereotipada en otro organismo para su propio

beneficio.
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Llamaré a este tipo de “marcas”, cesuras ontogenéticas y cesuras etologicas,
respectivamente. Una cesura (Lat. caesura cortadura) en terminologia poética es una pausa
pronunciada con naturalidad que corta un verso conforme a su estructura y su ritmo. Tal y
como sucede con la estructura del verso, la estructura ontogenética y etologica expuesta en
cada caso se pausa, cambia de ritmo o se “corta” a consecuencia de la interaccion con otros
ciclos vitales. Los casos pueden complicarse cuanto uno desee. Pueden, por ejemplo,
considerarse no solo dos ciclos vitales en interaccion, sino una multitud de ellos tal y como
estos se encuentren anidados en el metaholobionte sinecolégico. Pueden definirse tantas
cesuras ontogenéticas como rasgos fenoldgicos sean modificados en la interaccion entre
los ciclos vitales considerados, etc. En cualquier caso, lo relevante aqui consiste en plantear
del modo mas simple posible el concepto de cesura ontogenética y cesura etoldgica como
un ejemplo entre muchos otros de CNF-2. Asi, como producto de las actividades de
construccion fenologica los organismos modifican aspectos de los ciclos vitales de sus

contrapartes simbioticas.

Los holobiontes a través de actividades de CNF-0 modifican reciprocamente el paisaje
fenologico mediante instancias de sus habitos. Adicionalmente, mediante actividades de
CNF-1 los holobiontes modifican interacciones de co- habitud y coevolucion. Mientras que
ejecutando actividades de CNF-2 los simbiontes modifican reciprocamente ciclos de
desarrollo ontogenético sin la produccion de nuevos estadios (algo que si sucede, como se
verad mas adelante, en la CNF-3). La CNF-2 dirige la observacion hacia el ciclo bioldgico
del holobionte constructor y los ciclos vitales que se encuentran en relacion simbidtica con
este. La modificacion de un cronograma ontogenético de interaccion puede ocasionar
cambios en la estructura de la comunidad bioldgica. Los eventos de simbiosis del desarrollo
y plasticidad fenotipica pueden darnos pistas al respecto. “Mdas que el producto de la
coevolucion, el holobionte es un producto armonizado del desarrollo conjunto”!*%. Del
mismo modo, el metaholobionte sinecoldgico se constituye mediante actividades
comunitarias de construccion de nichos temporales al modificar biolégicamente los ciclos

vitales de los organismos en interaccion.

138 “More than just the product of co-evolution, the holobiont is a harmonized product of co-development. In
numerous animals, symbiotic interactions are essential to development. For example, bacterial symbionts are
essential for the metamorphosis of many invertebrates for the formation of ovaries by the wasp Asobara and
for the germination of orchids.” Gilbert ef al. 2015:612
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Pensemos en el caso de una bacteria que es capaz de inducir modificaciones
embrioldgicas en un hospedador. Wolbachia es una bacteria que puede modificar el radio
sexual entre machos y hembras en insectos. Para propagarse Wolbachia induce en sus
hospedadores insectos, eventos como la incompatibilidad entre el espermatozoide y el
ovulo, partenogénesis, asi como la matanza de los machos y la feminizacion de los
embriones de insectos (Werren et al. 2008). La relacion no debe entenderse como
meramente negativa, pues a pesar de que la bacteria utiliza a los insectos en beneficio de
su aptitud reproductiva, se han descrito beneficios en la aptitud del insecto hospedador (Fry
et al. 2004; Newton & Rice 2020). Dentro de una misma microbiota en un holobionte,
pueden darse todo tipo de interacciones ecologicas (Cerqueda-Garcia & Falcon 2016). Las
interacciones que establece Wolbachia con sus hospedadores no son necesaria o
exclusivamente las de un “manipulador reproductivo” (Werren et al. 2008). Se trata ademas
de un simbionte bacteriano ubicuo de nematodos, tardigrados, insectos y otros artropodos
y tal como sugiere la evidencia reciente la bacteria en cuestion actlia como un “mutualista
nutricional” para ciertos hospedadores y metabolitos'*®. En las hormigas cortadoras de
hojas, por ejemplo, Wolbachia es un mutualista intra- y extra- celular cuyo nicho es el
intestino anterior en donde proporciona suplementos nutricionales (Andersen et al. 2012;
Newton & Rice 2020). De todos modos y segun la interpretacién construccional,

Wolbachia es un potencial productor de cesuras ontogenéticas en sus hospedadores.

Un ejemplo similar al de Wolbachia, en lo que se refiere a la modificacion de estadios
ontogenéticos de hospedadores se da en el percebe Heterosaccus califorus que parasita al
cangrejo Loxorhynchus grandis (Hartnoll 1967; Glenner et al. 2008). Cuando el percebe
infecta al cangrejo, lo feminiza, dejando el cangrejo de desarrollar las tenazas que usa en
las peleas con otros machos. A cambio de ello, el abdomen del cangrejo se ensancha para
ofrecer al percebe una matriz que este llenara de crias. La relacion simbidtica esta arraigada
a tal punto que el cangrejo mantiene los huevos en su interior hasta que eclosionan y liberan
miles de percebes que se dispersan para retomar el ciclo (Glenner & Hebsgaard 2006). En
términos reales el percebe modifica el ciclo bioldgico y la etologia del hospedador al hacer
que el estadio maduro del cangrejo macho se desarrolle con arreglo a un estadio

reproductivo feminizado que da lugar a la propagacion del percebe (Alvarez ef al. 2001).

139 “The most common intracellular symbiont on the planet—Wolbachia pipientis—is infamous largely for
the reproductive manipulations induced in its host. However, more recent evidence suggests that this
bacterium may also serve as a nutritional mutualist in certain host backgrounds and for certain metabolites.”
Newton & Rice 2020:1
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Ejemplos de lo que denomino cesuras ontogenéticas y etologicas construidas por
simbiontes no son excepcionales, cada vez se encuentran mejor documentados y

demuestran ser bastante extendidos en las comunidades bioldgicas.

Otro ejemplo, lo constituye el gusano crin de caballo Paragordius varius que durante
su estadio larval habita en el intestino de una variedad de insectos. Cuando los insectos
mueren sirven de alimento al grillo Acheta domesticus que ingiere ademas las larvas del
gusano. Desde entonces las larvas habitan y continian su ciclo vital dentro del grillo.
Normalmente toda la ontogenia del grillo trascurre en el &mbito terrestre. Sin embargo, el
estadio adulto del gusano requiere necesariamente de un ambiente acudtico. Existe una
interaccion entre ciclos bioldgicos que difieren en un aspecto crucial, el cual, solo puede
subsanarse mediante la CNF-2 por parte del gusano. Cuando esta a punto de madurar, el
gusano crin de caballo modifica el cerebro del grillo, es decir, construye un nicho en el
sistema nervioso del hospedador, una cesura etoléogica. Mediante dinamismos ain no del
todo claros consiguen que el grillo abandone la tierra y salte de modo suicida hacia algun
cuerpo de agua cercano (Thomas et al. 2002; Schmidt-Rhaesa et al. 2005). En algunos
casos puede suceder la muerte por ahogamiento del grillo coincidiendo esta con el proceso
de maduracion del gusano. El gusano estando en el agua puede desarrollarse plenamente
hasta alcanzar alrededor de unos 30 centimetros de longitud y dar lugar a nuevas
generaciones que replicardn por los mismos medios la modificacion del ciclo vital de
nuevas generaciones de grillos (cf. Eggleton & Gaston 1990; Sanchez et al. 2008; Anaya
& Bolek 2021).

La narrativa sinecologica ofrece una interpretacion fenologica a este tipo de
interacciones tradicionalmente entendidas como manipulaciones reproductivas.
Considérese el caso de avispas parasitoides, las cuales en una gran cantidad de especies
han desarrollado ciclos bioldgicos reciprocos con los de sus hospedadores. Los parasitoides
himenopteros son uno de los grupos mads ricos en especies (Smith et al. 2008),
potencialmente representan el 20% de los insectos del mundo (laSalle & Gauld 1991). Solo
la familia de las avispas parasitoides de orugas Microgastrinae incluye mas de 1.500
especies descritas, aunque se estima de forma conservadora que el grupo incluiria entre
5.000 y 10.000 especies (Wharton et al. 1997). Las comunidades de parasitoides juegan un
papel fundamental en la estructura dindmica de la red alimentaria del ecosistema (Smith et

al. 2008) y en la diversidad de la comunidad (Godfray & Godfray 1994; Wharton et al.
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1997). Los dinamismos sinecologicos y simbidticos que implican la presencia de estos
holobiontes en el ecosistema son dificil de imaginar. Lo cierto es que existen casos
descritos relevantes para comprender la ajustada sinecologia de estos parasitoides en

relacion con sus hospedadores y la fenologia de estas interacciones.

La avispa parasitoide'*’ Hyposoter horticola parasita una fraccion fija de larvas de la
mariposa hospedadora Melitaea cinxia, durante un periodo de tiempo muy limitado, que
consiste en tan solo un par de horas por cada ciclo vital de la mariposa (de
aproximadamente un afio). La avispa pone sus huevos en larvas completamente
desarrolladas pero que ain no han salido del huevo, de modo que el periodo de
vulnerabilidad del hospedador es extremadamente limitado. Pese a ello las avispas logran
una alta tasa de persistencia parasitoide en el rango de sus hospedadores (Van Nouhuys &
Ehrnsten 2004) y consiguen propagarse con eficiencia entre poblaciones de mariposas. Las
avispas se sincronizan con y ubican a las poblaciones naturales de sus hospedadores a las
que visitan unas semanas antes de que estas se vuelvan vulnerables. Transcurrido este lapso
las avispas vuelven al lugar y coincidiendo con el hospedador en sus horas de
vulnerabilidad, parasitan alli los huevos. Al ubicar a los hospedadores con antelacion la
avispa extiende el tiempo disponible para infectar, de horas a semanas'!. Son estos los
ejemplos necesarios para definir las actividades de construccion de nichos fenoldgicos,
pues a través de ellos podemos constatar la participacion de los simbiontes parasitoides en
el modelado de los ciclos bioldgicos de sus hospedadores, son especialistas induciendo

cesuras ontogenéticas mediante su propia fenologia.

Las avispas no solo planifican y cronometran su estrategia, regulan ademas el
despliegue de su comportamiento mediante sefiales bioquimicas. La poblacion de avispas
es constantemente un tercio de la poblacién de mariposas (Van Nouhuys & Hanski 2002a,
2002b). Después de depositar sus huevos, las avispas marcan con biomoléculas a las larvas
que han infectado disuadiendo asi a otros parasitoides. Ambos eventos, el de la
planificacion y el de la disuasion, son ejemplos de construcciones fenoldgicas de nicho del
tipo 0. Asi mismo, la movilidad de las avispas entre poblaciones de hospedadores resulta

sumamente efectiva y en tanto que comportamiento itinerante puede considerarse como un

140 Un parasitoide es un organismo que vive en estrecha asociacion simbidtica a expensas del anfitrion, lo
que eventualmente resulta en la muerte del anfitrion.

141 ¢(_.)) the wasp finds virtually all host egg clusters in the weeks before the hosts become vulnerable to
parasitism, and then later returns to parasitize them. By locating the hosts before their vulnerability, the wasp
extends the time available for searching from hours to weeks.” Van Nouhuys & Ehrnsten 2004:661
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ejemplo de construcciéon de nichos temporales del tipo 1. Esta combinacion entre
actividades CNF-0 y CNF-1 resulta en una novedosa estrategia facilitada por
comportamiento de alimentacion local y movilidad que permiten actividades CNF-2
sumamente eficientes pese a que el hospedador es vulnerable a la infeccion durante

solamente una milésima parte de su ciclo de vida (Van Nouhuys & Ehrnsten 2004).

La coincidencia en la interaccion huésped-parasitoide persiste a través de un conjunto
coordinado de dinamismos etoldgicos, fisioldgicos, sinecoldgicos y epidemioldgicos. Los
parasitoides estan limitados por multiples aspectos como la resistencia fisiologica del
hospedador (Fellowes & Godfray 2000), los comportamientos defensivos o de evasion
(Stamp 1982; Briggs & Latto 1996; Hunter 2000), ademas de la densidad y la distribucion
de las poblaciones de hospedadores (Allen 1990; Godfray & Godfray 1994; Lei & Hanski
1997, 1998). Los parasitoides contrarrestan estas desventajas construyendo nichos que les
permiten vencer desajustes fenoldgicos (Godfray et al. 1994; Munster-Swendsen &

Nachman 1978; Van Nouhuys & Lei 2004).

Los parasitoides no solo regulan la respuesta inmune del hospedador (Quicke 1997,
Godfray 2000), sino que ejecutan ademas comportamientos elaborados de busqueda y
manipulacion recurriendo a estrategias de aprendizaje y construyendo historias de vida
inusuales (Van Nouhuys & Ehrnsten 2004). Aunque se han definido mecanismos
especificos, la mayoria de los eventos que regulan la interaccion entre hospedadores y
parasitoides permanecen siendo desconocidos. Si consideramos que la identificacion de los
parasitoides es metodologicamente dificil (Smith et al. 2008) y sumamos a este hecho la
destruccion amplia y acelerada de nichos sinecoldgicos y fenologicos; es facil prever que
muchas de estas interacciones han quedado y quedaran completamente ignoradas. Nuestro
entendimiento sobre la importancia, ubicuidad y complejidad de estos procesos simbiotico-
fenologicos se encuentra gravemente amenazado. Por lo que respecta a nuestros intereses,
si este panorama persiste, serd dificil o imposible considerar la relevancia evolutiva de
interacciones fenologicas tan exquisitas como singulares, con base a los cuales podemos

describir y explicar la evolucion sinecologica de la vida.

A modo de resumen, las modificaciones biologicas de cronogramas ontogenéticos,
ciclos vitales o historias de vida de socios simbioticos se definen aqui como construccion
de nichos fenoldgicos del tipo 2. Mediante cambios en su metabolismo, comportamiento,

fisiologia o desarrollo, los organismos pueden modificar la secuencia, duracion e

250



interaccion de estadios de desarrollo propios o de socios evolutivos a fin de mantener el
acuerdo simbiotico a través de las generaciones por lo que los procesos de CNF-2 se

desarrollan en escalas de tiempo sinecologicas y ontogenéticas.
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3.3.1.4 _CNF-3: Modificacion de ciclos vitales e historias de vida (construccion de

ciclos vitales)

Dada la interaccion entre ciclos e historias de vida los holobiontes promueven o
contrarrestan cambios en la estructura de su paisaje simbiodtico-fenologico mediante la
modificacion de sus patrones de persistencia, reproduccion y desarrollo con consecuencias
directas sobre los ciclos biologicos de los holobiontes. Los simbiontes mediante la
ejecucion de cambios etologicos, metabolicos, fisioldgicos o embrioldgicos son capaces de
inducir modificaciones profundas en los ciclos e historias de vida de sus contrapartes
simbioticas; construyendo en ellos nuevos patrones de persistencia, generacion, desarrollo
y reproduccion mediante la aceleracion, ralentizacion de los estadios actuales de desarrollo

o0 mediante la creacion de nuevos estadios de desarrollo.

La CNF-3 dirige la observacion hacia el ciclo e historia de vida del holobionte y las
modificaciones que en este ciclo han sido contribucion, tanto de las actividades
construccionales de sus estadios previos como a las actividades construccionales de la
comunidad que coexiste con cada uno de estos estadios. La CNF-3 coincide con la
construccion de ciclos bioldgicos e historias de vida de holobiontes. A diferencia de la
CNF-2, que modifica los cronogramas de interaccion mediante el ajuste fenoldgico entre

ciclos de vida; la CNF-3 modifica ciclos vitales mediante la creacion de nuevos estadios.

Eventos como la diapausa y la criptobiosis pueden interpretarse como la introduccion
construccional de nuevos estadios metamorficos o la modificacion de los estadios actuales,
siendo estos, casos de modificaciones profundas de ciclos bioldgicos mediadas por
actividades de construccion de nichos fenologicos del tipo 3. Del mismo modo, puede
interpretarse  como CNF-3 la produccion de nuevos estadios de desarrollo

postembrionario de plantas y animales.

Aun cuando existe evidencia de que los eventos citados como ejemplo de CNF-3
suceden en organismos holobiontes, no hay de momento una hipotesis unitaria que los
describa o explique citando los cambios en las relaciones simbioticas y fenologicas como
consecuencia de actividades construccionales. La perspectiva aqui adoptada permite
sugerir que, entre otros, tales procesos bioldgicos son el resultado de actividades de

construccion de nichos fenologicos.
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Considérese en primera instancia el proceso de la diapausa. A diferencia de la
latencia, la diapausa es un estadio metamorfico que determina el ciclo de vida inusualmente
largo de algunas plantas e insectos cuyos brotes emergen de manera masiva tras extensos
periodos de letargo. Algunos bambues emergen tras periodos de tiempo que varian segun
la especie entre 3 y 12 décadas (Janzen 1976; Keeley & Bond 1999). Algunas plantas del
género Strobilanthes son conocidas como especies de floracion periddica (Kakishima et al.
2011) que sincronizan masivamente el evento fenoldgico cada 6 anos. Por otra parte, en
todos los drdenes de la clase insecta se conocen ciclos prolongados que abarcan mas de un
afio. Los casos mas relevantes son el de las cigarras septendécimas (Magicicada
septendesim) de Norteamérica cuyo ciclo de vida dura 17 afios (Marlatt 1907; Alexander
& Moore 1962); o el caso de los milpiés de los trenes de Japon (Parafontaria laminata)
con un ciclo de vida de 8 anos (Toyota ef al. 2006). Esos eventos son la manifestacion de
una fenologia extravagante que implica, por una parte, el letargo en alguno de los estadios
de desarrollo y por otra, la sincronizacién del evento fenologico. Aunque la floracion en
el caso de las plantas y la emergencia de adultos en el caso de los insectos coincide de
manera periodica y sincronica con una estacion determinada del ano, el nimero de ciclos
estacionales que tarde en suceder habrd dependido, seglin la hipotesis aqui planteada, al
menos en algun sentido, de una construccion progresiva de nichos fenoldgicos. Se trata del
ajuste biologico de la fenologia poblacional del holobionte en relacion con la
holobiocenosis (vid. 1.3.2). Las comunidades de simbiontes contribuyen en la induccion,
prolongacion y fin de la latencia construyendo nichos fenoldgicos en el ciclo biologico del

holobionte.

En los anteriores tipos de CNF-(0, 1, 2) las consecuencias de las actividades
construccionales se distribuyen en el paisaje simbidtico-fenologico. Adicionalmente, con
las actividades de CNF-3 las consecuencias construccionales se manifiestan en la
modificacion de un ciclo vital o historia de vida “dentro” de aquel paisaje. Los primeros
casos de CNF construyen sobre la estructura del metaholobionte sinecolégico en el que se
desarrollan los ciclos vitales interdependientes; el ultimo caso de CNF construye
directamente sobre los ciclos vitales. Podria decirse como una generalidad que permita
entender las proporciones entre las actividades de CNF-3 y el resto de CNF; que la CNF-
3 construye ciclos vitales en holobiontes, los cuales, dada las particularidades de sus

historias de vida construyen, a su vez, nichos fenoldogicos de los tipos 1 y 2.
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Desprendiéndose de estas actividades en todos los casos, consecuencias evolutivas que se

amplifican en toda la holobiocenosis.

La prolongacion de los ciclos biologicos en insectos, por ejemplo, puede deberse
principalmente a cuatro causas: i) un desarrollo larvario lento, ii) la prolongacion de la
etapa adulta con varios periodos de reproduccion, iii) la prolongacién de la diapausa, y iv)
la combinacion de las anteriores dinamicas en un mismo ciclo de vida (Danks 1992; Saulich
2010). Sugiero que en cada uno de estos aspectos participan comunidades simbiontes de
construccion. Mas aun, cada estadio metamorfico en todo holobionte cuenta con una
particularidad simbiodtico-fenologica que lo diferencia dinamica y sinecologicamente de
los otros estadios del holobionte en cuestion (y de cualquier otro holobionte). Para aclarar

este punto es necesario hacer explicitas cinco asunciones:

I.  Los ciclos biolégicos son procesos holobidnticos extendidos en el tiempo.

II.  Los ciclos biolégicos complejos definidos por dramaticos cambios en el plan
corporal del holobionte son, asi mismo, definidos por dramaticos cambios de su
sinecologia. Es decir, que cada estadio correlaciona con cambios mayores en la
composicion de la microbiota asociada al hospedador, asi como en las relaciones
simbidticas del hospedador con su entorno.

III.  En virtud de I y II, los ciclos bioldgicos complejos pueden diferenciarse en
momentos de procesos metamorficos y sinecologicos que se corresponden con los
estadios metamorficos.

IV.  En cada uno de estos momentos o estadios el holobionte forma parte de una
comunidad que construye nichos sinecolédgicos en su holobiocenosis, pero ademas,
construye las condiciones de posibilidad para sus subsecuentes estadios.

V.  Como resultado de las anteriores asunciones es posible interpretar la metamorfosis
como una secuencia ecoldgica de holobiontes que se van sucediendo a lo largo de

un mismo ciclo vital complejo.

La oruga o larva de una mariposa, podria decirse, por ejemplo, es un momento del
desarrollo holobionte en relacion sinecoldgica con los otros momentos de su ciclo vital
como la pupa o el imago. Oruga, pupa e imago forman parte de una sucesion de
comunidades de desarrollo (cada microbiota asociada a un estadio metamorfico) que se
suceden sinecologicamente en un mismo ciclo vital. Del mismo modo, la mariposa adulta

forma parte de una holobiocenosis que incluye toda la fauna y la flora asociada en su nicho
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sinecoldgico. Los momentos metamorficos estan sinecoldgicamente diferenciados tanto
como lo pueden estar los ciclos biologicos de holobiontes de distintas especies aunque,
desde luego, tales diferencias dinamicas se incrustan en un mismo sistema: el
metaholobionte sinecologico (vid. 1.3). La analogia es adecuada e incluso constatable en
términos de herencias ecologicas de microbiotas (Népflin & Schmid-Hempel 2016; Haag
2018; Roughgarden 2019), pero ademas, lo es en términos construccionales: la comunidad
del holobionte oruga construye el nicho sinecoldgico que heredard el holobionte pupa y
este, asimismo, construye el nicho sinecoldgico que heredara el holobionte imago. Podria
irse alin mas lejos al proponer que existen dos tipos de holobiocenosis: una holobiocenosis
en la que los ciclos de los holobiontes coexisten conformando el paisaje simbiotico-
fenologico y otra holobiocenosis constituida por momentos dindmicos en la que los
procesos metamorfico y sinecologicos (antes llamados estados metamorficos) se suceden

conformando el ciclo vital del holobionte.

Llamaré a la primera holobiocenosis: metaholobionte sinecologico (sensu stricto);
mientras que a la segunda holobiocenosis denominaré metaholobionte ontogénico, puesto
que puede interpretarse de acuerdo con nuestra ontologia procesal adoptada (vid. 1.2) como
una concatenacion de procesos anidados que persisten y son aprehensibles en tanto que
momentos mas o menos estables del ciclo de un holobionte extendido en el tiempo. Es
importante tener en cuenta que en ambos casos, los momentos de unos y otros procesos se
encuentran todos reciprocamente referidos por la simbiologia y fenologia del sistema
sinecoldgico. Existiendo en cada caso, una matriz de microorganismos que dinamizan
todas las interacciones posibles. En consideracion a esto Ultimo, a partir de aqui no me
referiré a estos momentos del desarrollo postembrionario como estadios metamdorficos,
sino especificamente como procesos metamdrfico-sinecologicos. No son estados, sino

procesos. No procesos individuales, sino sinecologicos.

Atendiendo al caso de la diapausa, esta consistiria en una sucesion de fases de
ralentizacion metabolica entre dos momentos de actividad evidente (Gr. dudmavoig
separacion mediante una pausa), inducida, prolongada o contrarrestada (de modo directo
e indirecto) por actividades construccionales que modifican la estructura simbidtica y
fenologica del holobionte. En el caso de la diapausa la actividad construccional de nichos

fenologicos del tipo 3 se manifiesta como la construcciéon de una pausa metabdlica y
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fisiologica que las comunidades simbidticas construyen entre los momentos metamorfico-

sinecoldgicos previos y posteriores.

Si bien la perspectiva dindmica de la diapausa supone cierta tradicion, no ha sucedido
lo mismo con la perspectiva sinecologica aqui propuesta, ciertamente novedosa. La vision
dindmica ha generado rendimientos teéricos. Por ejemplo, al acufiar el término fisiogénesis
(Andrewartha 1952) como complemento conceptual del término morfogénesis, se ha
hallado una clara distincion entre la progresion en los cambios fisiologicos durante la
diapausa y las modificaciones postembrionarias del plan corporal (metamorfosis). Estas
distinciones conceptuales sumadas a las actuales y potentes técnicas moleculares en
bioquimica analitica y genética han proporcionado herramientas para distinguir los

mecanismos regulatorios, evolutivos y ecofisiologicos de la diapausa (Kostal 2006).

En tanto que proceso, la diapausa se ha estudiado, por ejemplo, en insectos
(Danilevsky et al. 1970; Danks 1994; Denlinger 2002; Hodek 2013), rotiferos (Gilbert &
Schroder 2004), nematodos (McSorley 2003), lombrices de tierra (Jimenez et al. 2001),
crustaceos (Gyllstrom & Hansson 2004), moluscos (Attia 2004), etc. Sin embargo, en tanto
que proceso sinecoldgico, no existe una perspectiva consolidada més alla de la constatacion
de que, por ejemplo, milipedos (Byzov 2006; Nagae et al. 2021), colémbolos (Tebbe et al.
2006; Amasya & Narisawa 2021), cigarras (Salzman et al. 2018), rotiferos (Assis et al.
2020; Eckert ef al. 2021), nematodos (Wilschut & Geisen 2020; Elhady et al. 2021),
lombrices de tierra (Medina-Sauza et al. 2019; Omosigho et al. 2021), crustaceos (Strus et
al. 2006; Bredon 2019; Bredon et al. 2021), moluscos (Rossbach 2021), etc., todos ellos
animales con capacidad de diapausa, son holobiontes cuyas relaciones simbidticas
estructuran la holobiocenosis alterando dramaticamente los ciclos de nutrientes y los ciclos

biologicos coexistentes.

Considero necesario potencializar la perspectiva sinecoldgica citando ademas de los
aspectos adaptativos estandar, actividades construccionales como factores causales de la
estabilidad sinecoldgica y la plasticidad fenotipica de procesos metamorficos como la
diapausa. Algunos estudios demuestran que los insectos diapausicos actlian como
importantes ingenieros del ecosistema (Toyota et al. 2006; Yang 2012). De acuerdo con la
RSTE es posible ser mas amplios en descripciones y mas profundos en la investigacion de
las causas evolutivas y ecoldgicas que explican la evolucion de estos ciclos vitales si

estudiamos los procesos construccionales que estaria actuando en distintos niveles
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sinecologicos (vid. 3.1.3). Los insectos diapausicos conforman comunidades de
construccion de nichos sinecoldgicos que producen y modifican pactos simbioticos y
fenoldgicos en la holobiocenosis. A la vez que los ciclos bioldgicos complejos de estos
insectos diapausicos son el resultado de la construccion de nichos temporales mediante

actividades de CNF-3.

Se ha visto como en el proceso ontogenético postembrionario los distintos estadios
actian como comunidades de construccion de las condiciones de posibilidad que facilitan
la estructura de los momentos metamorfico-sinecologicos subsecuentes. Segin el ejemplo
citado, el holobionte oruga construye las condiciones sinecoldgicas que posibilitan la
entrada en escena de los holobiontes pupa e imago. Vemos ahora como la comunidad
asociada a cada uno de estos momentos holobiontes, dentro de su holobiocenosis, modifica
construccionalmente la duracién de cada uno de ellos. Es como si oruga, pupa e imago
fuesen tres generaciones que construyen y heredan los nichos sinecologicos sucesivos que

definen a un breve linaje repartido en un mismo ciclo.

Los ciclos vitales pueden ser tan complicados como se quiera, ain ahora nuestro
conocimiento sobre las variaciones de los ciclos de reproduccion y las historias de vida es
escaso. En cierto sentido, el ciclo vital de un holobionte es una sucesion de momentos
morfoldgica y sinecoldgicamente tan diferenciados que podriamos distinguir en cada etapa
del ciclo (extendido en el tiempo) un holobionte que prepara el nicho para el holobionte
sucesivo de la siguiente etapa del ciclo. La propuesta formulada no es del todo
extravagante. Considérense, por ejemplo, los ciclos digénicos o trigénicos que se
desarrollan en la sucesion de dos o tres generaciones, respectivamente, cada una de ellas
originada a partir de dos tipos de células reproductoras: gametos y esporas. Este proceso
conocido como alternancia de generaciones (Steenstrup 1845) o metagénesis permite que
un organismo produzca una descendencia completamente diferente, la cual originard una
progenie que regresard a la forma del antecesor'*?. El gametofito produce los gametos que
dardn lugar a un esporofito productor de esporas. Las esporas al germinar producen

nuevamente un gametofito.

142 “the remarkable, and till now inexplicable phenomenon of an animal producing an offspring, which at no

times resembles its parent, but which, on the other hand, itself brings forth a progeny, which returns in its
form and nature to the parent animal, so that the maternal animal does not meet with its own resemblance in
its own brood, but in its descendants of the second, third, or fourth degree of generation.” Steenstrup 1845:1
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La perspectiva construccional remarcaré el hecho de que tanto el gametofito como el
esporofito son momentos sinecoldgicos diferenciados que al alternarse desempenan
actividades construccionales especificas. Estas actividades modifican los nichos
sinecologicos preparandolos y heredandolos a las siguientes generaciones de un mismo
ciclo, asi como preparandolos y heredandolos a los ciclos coexistentes (de otras especies)

y descendientes (de la misma especie).

Citaré el ejemplo de las rhodophytas, un grupo de alrededor de 7100 especies de algas
(Lee et al. 2016). Estas algas desarrollan ciclos de vida con tres generaciones sucesivas: /)
el gametofito (productor de gametos), 2) el carposporofito (productor de un primer tipo de
esporas ), y 3) el tetrasporofito (productor de un segundo tipo de esporas). El cigoto (huevo)
de las rhodophytas es simbionte de el gametofito femenino y desarrolla una segunda
generacion denominada carposporofito. El carposporofito tiene una organizacion
vegetativa reducida y produce un tipo de esporas (carposporas) las cuales, a su vez,
germinan en una tercera generacion, el tetrasporofito, que produciran otro tipo de esporas
(tetrasporas). Las tetrasporas formardn una nueva primera generacion (gametofito)
completando asi tres generaciones un ciclo vital. Esta alternancia de generaciones es
sumamente maleable y depende de inducciones fenologicas. En relacion con factores
ambientales, por ejemplo, las carposporas pueden germinar en gametofitos, evitando la fase
de tetrasporofito; o bien, los carposporofitos pueden producir tetrasporas sin pasar por la
fase de vida libre que representa el tetrasporofito. En cualquier caso, entre las especies de
algas existen ciclos de vida particulares con distintos grados de complejidad morfologica

que se estructuran sobre la base del ciclo comtn digenético (esporofito y gametofito).

Este ciclo de reproduccion ontogenética es citado aqui para ofrecer la hipotesis de que
la sucesion de estadios metamorficos en animales holometabolos es una convergencia
ecologica (diriase sinecoldgica) de los ciclos trigenésicos en rhodophytas. Existe, no
obstante, una notable diferencia entre ambos casos. Mientras que los estadios metamorficos
del insecto (larva, pupa e imago) suceden en la misma linea ontogenética, sin necesidad de
un evento reproductivo (como el que origina el huevo del insecto); las generaciones del
alga (gametofito, carposporofito, tetrasporofito) se alternan mediante células reproductoras
germinales haploides y diploides. Pese a esto, puede ofrecerse el ejemplo como analogia
interesante en términos sinecoldgicos. Tanto la sucesion de estadios postembrionarios

(metamorfosis) como la alternancia de generaciones (metagénesis) permiten que un mismo
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ciclo, debido a abruptas modificaciones morfoldgicas, fisioldgicas y sinecologicas
participe de modos distintos en la construccion del nicho y contribuya en cada etapa con
una modificacion especifica del medio que heredard a las etapas subsecuentes del ciclo. Es
debido a estas particularidades sinecologicas que los organismos mediante CNF-3
participan notablemente en su propia ontogenia, a la vez que en cada etapa se benefician
de las actividades construccionales de su comunidad bioldgica. La plasticidad en la
estructura de los ciclos vitales complejos representa una notable ventaja adaptativa respecto
de historias de vida en las cuales los organismos al salir del huevo son muy semejantes,
salvo en el tamafio, a los organismos adultos, o carecen de la capacidad biologica de recurrir
a estadios como la diapausa. Esta ventaja adaptativa, sugiero, segin el programa de
investigacion aqui desarrollado (RSTE; vid. Cap. 1), ha sido llevada a cabo por la actividad

construccional de comunidades bioldgicas, especificamente, mediante CNF-3.

Con esta analogia, postulada como una posible convergencia ecoldgica, entre sucesion
de estadios metamorficos y alternancia de generaciones, se podra investigar como es que
los organismos, sinecoldgicamente, participan en el disefio de sus ciclos vitales e historias

de vida.

Siguiendo con el ejemplo de la diapausa considérese en primer lugar los aspectos
ambientales que posibilitan el desarrollo de las actividades de construccion de nichos
fenologicos. Las comunidades de construccion reaccionan ante condiciones sub- Optimas
persistentes como: a) la presencia de enemigos naturales, b) la baja disponibilidad o calidad
de los recursos, o ¢) las condiciones deficientes de humedad o temperatura. En una
secuencia de cambios continuos y reciprocos de la estructura sinecologica, las comunidades
se suceden de modo diferencial promoviendo o contrarrestando la diferenciacion de ciclos

ontogenéticos o la prolongacion de los ciclos de vida.

En las poblaciones afectadas por los factores limitantes, la diapausa permite a los
organismos explotar recursos estacionalmente fluctuantes, diversificarse en hdabitats
tropicales o colonizar regiones templadas y polares (Kostal 2006). En el caso de los
insectos, las condiciones adversas parecen haber presionado selectivamente hasta
diferenciar morfoldgica, fisioldgica y sinecoldgicamente a los organismos en una serie de
estados metamorficos especificos. Complementariamente, las actividades de construccion

de nichos sinecoldgicos y fenologicos han contribuido a la diferenciacion metamorfica de
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los ciclos biologicos de insectos (y de todos los holobiontes) modificando por medio de

actividades comunitarias la estructura del sistema sinecologico.

Una vez adquirida la novedad evolutiva del desarrollo larvario y posteriormente pupal
(en el caso de insectos con metamorfosis compleja), pudieron manifestarse fenotipicamente
cambios, igual de dramaticos a los cambios en la morfologia del insecto, concernientes a
su simbiologia y fenologia. Estos cambios pudieron, asi mismo, haber modificado el
numero, duracion u orden de sucesion de los estadios metamorficos; alterando la duracion
de los ya existentes o introduciendo nuevos estadios de acuerdo con las actividades
construccionales de los simbiontes. Se trata de una reciprocidad entre la estructura de

asociaciones simbioticas y la estructura de los ciclos de vida implicados.

Un modelo general pondria en interaccion a distintos tipos de actividades de CNF
hasta que finalmente una comunidad de construccion es capaz de modificar la estructura
del ciclo bioldgico o historia de vida de un holobionte. Tal modelo consistiria en la

siguiente secuencia de procesos sinecologicos:

1) Actividades construccionales de la microbiota modifican la estructura simbiotico-
fenologica del holobionte hospedador en relacion con su holobiocenosis.

2) Lamodificacion de las relaciones sinecoldgicas microbiota-hospedador promueve
0 contrarresta nuevas asociaciones coevolutivas del holobionte con simbiontes
parasitos, depredadores o mutualistas.

3) Las nuevas asociaciones coevolutivas (o las variaciones fenoldgicas) entre el
holobionte y sus simbiontes modifican construccionalmente la estructura del ciclo
vital del holobionte. En el caso de la diapausa esta modificacion se manifiesta,
creando, dilatando o afiadiendo estadios latentes en la ontogenia del insecto (CNF-
3 sensu estricto).

4) EI cambio en la estructura del ciclo vital del holobionte, a su vez, redefine la
composicion de las comunidades microbianas en cada uno de los estadios,
permitiendo que cada etapa del proceso metamorfico se diferencie en una
simbiologia y una fenologia propia.

5) Como consecuencia, los estadios metamorficos definidos por dramaticos cambios
en el plan corporal del holobionte son originados, mantenidos, inducidos y

modificados por draméaticos cambios en la estructura sinecoldgica del ciclo vital.
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Estos cambios sinecologicos, asi mismo, pueden tener consecuencias reciprocas

sobre el desarrollo y evoluciéon de la metamorfosis.

Las interacciones simbidticas en el continuo definido entre el mutualismo y el
parasitismo obligado, asi como la imprevisibilidad de las condiciones ambientales pueden
inducir a que los organismos extiendan su diapausa, y en consecuencia, prolonguen su ciclo
vital (Saulich 2010). En insectos, la prolongacion de los ciclos vitales es comun cuando
estos se desarrollan en conos y agallas; o cuando se alimentan de flores, frutos o semillas
de especies vegetales con patrones irregulares de floracion y fructificacion (Saulich 2010).
También sucede cuando los organismos estan sometidos a presiones impredecibles de
seleccion como la presencia periddicamente irregular de depredadores o parasitos, asi como
la falta o irregularidad en la disponibilidad de alimento. Como puede verse la prolongacion
o la produccidn de nuevos estadios diapausicos se relaciona con la presencia de inductores

fenologicos en la sinecologia del sistema.

Asi mismo, la mayoria de los insectos portan microorganismos simbidticos que
participan en los procesos del ciclo de vida del huésped. El lapso de la prolongacién y la
profundidad de la diapausa es un caracter fenoldgico que presenta plasticidad fenotipica:
serd mas o menos prolongada y méas o menos profunda en el contexto de la poblacion,
segun el diferencial de relaciones simbidticas e inducciones fenoldgicas. En algunos casos,
puede tratarse de una simple inactividad o quiescencia; mientras que en otros casos puede
llevar a la comunidad de organismos a un estado extra de diapausa o conllevar a un estado
latente extremo llamado criptobiosis. La diapausa es un estado fisiologico alternativo al de
la reproduccion cuya fenologia e intensidad depende marcadamente del fotoperiodo
estacional siendo la duracion de los dias la sefial ambiental més importante que induce o
revierte el estado de la diapausa. No obstante, complementariamente al fotoperiodo, las
relaciones holobiocenéticas son determinantes fenologicos en la estructuracion,

periodicidad y sincronizacion de ciclos biologicos inusualmente largos.

Con el modelo propuesto, volvamos al ejemplo de las cigarras del género Magicicada.
Estas cigarras tienen ciclos de vida inusualmente largos en relacion con el grupo de los
insectos (Grant 2005). Sus ciclos vitales son ademads periddicos. Se dice que un insecto es
periddico si en primer lugar, el ciclo de vida tiene una duracion fija de k afios (k >1) y si,
en segundo lugar, los adultos no aparecen todos los afios, sino solo cada & (n) afio (Bulmer

1977). Se trata de ciclos de vida con una periodicidad de 13 y 17 afios (dependiendo de la
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especie) altamente sincronizados puesto que en los 12 o 16 afios intermedios surgen muy
pocos o ningn adulto en localidad alguna en la que habitan. Las cigarras “trecendécimas”
(Magicicada tredecim) y las cigarras “septendécimas” (Magicicada septendecim) pasan la
mayor parte de su vida en un estado larval subterraneo alimentandose de los fluidos
diluidos del xilema radical de los arboles. Cada 13 017 afios emerge toda una generacion
de adultos alados que domina brevemente su ecosistema. Desde las ramas de los arboles
las cigarras adultas producen coros sincronizados con un periodo de pocos segundos que
varian en el espacio y en el tiempo (Sheppard ef al. 2020). Las cigarras aufo- organizan su
comportamiento reproductivo sincronizandolo en el espacio (Sheppard ez al. 2020). En este
caso atendemos a dos fendomenos bioldgicos notables. El primero se relaciona con la
periodicidad de la prolongacion del estadio de diapausa (13 o 17 afos), el segundo se

relaciona con la sincronicidad en la emergencia de los adultos alados.

A fin de explicar la evolucion de ciclos de vida largos y sincronizados se han
formulado varias hipotesis, algunas de ellas tienen un implicito sentido sinecologico. Se ha
sugerido, por ejemplo, que los periodos se definen: @) como una caracteristica seleccionada
para favorecer la demanda estacional de los depredadores (Lloyd & Dybas 1966; Itd 1998);
b) al ser seleccionados cuando favorecen la desincronizacion con el ciclo de depredadores
y parasitos (Lloyd & Dybas 1966; Hoppensteadt & Keller 1976); ¢) cuando favorecen la
emergencia mejorada de los adultos sincronizados (Martin & Simon 1990); o d) cuando la
estructura temporal de estos ciclos ha sido beneficiada por la competencia inter- especifica
de las larvas de distintas especies de cigarras (Bulmer 1977). Todos estos aspectos son
susceptibles de haber sido producidos por actividades de construccion de nichos

fenoldgicos.

Consideremos el primer caso: la estrategia de saciar a los depredadores. Ofrecer
poblaciones con un numero elevado de cigarras a los depredadores beneficia
estadisticamente a la sobrevivencia de cada individuo aunque de hecho muchos de ellos
mueran. Saciar al depredador garantiza la sobrevivencia de la poblacion y para preservar
esta estrategia las poblaciones se sincronizan y concentran durante pocos dias cadal3 o 17
afios. Reciprocamente, alargar el ciclo de vida también favorece a la sincronizacion. No
todas las ninfas han accedido de modo semejante a los recursos y las condiciones
ambientales fisicoquimicas en tierra, algunas larvas habran accedido de mejor modo al

xilema de las raices o a mejores condiciones ambientales; estas madurardn antes que otras
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menos afortunadas. Sin embargo, tanto las primeras como las ultimas salen al mismo
tiempo reforzando la estrategia de dar saciedad a los depredadores. Habria, en este caso,
bucles de interaccion entre distintos tipos de actividades fenologicas de construccion de
nichos. La “espera” de los individuos que maduran primero, puede considerarse una
actividad de CNF-0. Asi mismo, la coordinacién supone inducciones fenoldgicas que
pueden tener sobre los individuos que maduran antes, tanto las larvas atin inmaduras como
los simbiontes del sistema; estos potencialmente podrian ejecutar actividades de CNF-1 y

2 que induzcan la sincronizacion del evento de la emergencia.

Pensemos ahora en otro rasgo notable del comportamiento de las cigarras periddicas
que favorece a la saciedad de sus depredadores. Las cigarras periddicas exhiben rasgos
fenotipicos temerarios. Por una parte, llevan su cuticula orlada de colores iridiscentes;
mientras que sus alas son reflectantes. Tales rasgos son conspicuos para los depredadores.
Por otra parte, las cigarras periddicas exhiben un comportamiento docil siendo menos
agiles en su acto de evasion que las cigarras no periddicas. Parecieran entregarse al apetito
de sus depredadores sin oponer resistencia. Sugiero que esta Ultima particularidad
posiblemente refleje aquello que se ha denominado mas arriba una cesura etologica. Es
decir, que este comportamiento podria ser la huella dejada en la etologia de las cigarras
debido a un evento ancestral de CNF-2. Un posible simbionte que hubiese actuado como
un “manipulador del comportamiento” podria en algin momento del pasado ecoevolutivo
haber utilizado a las cigarras adultas como vectores para infectar a un hospedador
secundario en el cual podria finalmente completar el ciclo. Este seria un caso semejante al
ya citado antes: el gusano Paragordius varius que induce el “suicidio” del grillo Acheta
domesticus. Puede suponerse también que tal simbionte persiste en la actualidad
sinecoldgica sin que haya sido descrito atin, pero es mas probable que se haya disociado de
las cigarras debido a la estrategia de prolongacion de la latencia. Una vez perdido el
supuesto simbionte manipulador, podemos suponer que el comportamiento temerario

persiste como una cesura etologica.

Si pueden admitirse, aunque sea de modo provisional las hipdtesis que se van
acentuando, puede aceptarse el hecho de que todos los eventos ecoevolutivos que producen
asombro dado a lo alejados que se encuentran de los modelos no sinecologicos de evolucion
y ecologia; son producidos por actividades construccionales sinecoldgicas y en muchos

casos, por distintos tipos de actividades de construccion de nichos fenoldgicos.
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Otro aspecto sorprendente, ademas de la periodicidad y la sincronizacidn, consiste en
que la cantidad en afios entre los eventos reproductivos son niimeros primos (13 y 17).
Algunas hipotesis sugieren que un nimero de afios primo es la solucidén Optima para evitar
la hibridacién entre poblaciones simpdtricas (Williams & Simon 1995; Cooley ef al. 2001,
2003) o evadir la interaccion con depredadores y parasitos también periddicos'®. Si las
cigarras se reprodujeran en periodos de n afios, siendo » un nimero compuesto, estas
coincidirian en mas de dos ocasiones con depredadores cuyos ciclos fueran iguales a los
divisores del niimero de afos del ciclo de la cigarra. Por ejemplo, si el ciclo de vida de la
cigarra fuera de 12 afios (12 no es un niimero primo, sino compuesto), estas coincidirian
con parasitos o depredadores coexistentes cuyos ciclos de vida fueran de 2, 3, 4 y 6 afios

(siendo 2, 3, 4, y 6 todos los divisores del nimero 12).

Los ciclos de 13 y 17 afios facilitan a que estos insectos contacten, a lo sumo, con 2
ciclos de vida de parasitos o depredadores (pues los nimeros primos solo tienen 2 divisores:
si mismos y la unidad). Con un ciclo de 17 afios las cigarras solo contactaran con parasitos
y depredadores de ciclos de vida de 1 y 17 afos, una vez cada 17 afios. El ciclo de las
cigarras pudo haberse construido sumando afios a un ciclo originalmente anual en el cual
fueron contrarrestadas —construccionalmente— la sincronizaciones con el ciclo vital del
supuesto parasito o depredador, hasta estabilizarse el ciclo de la cigarra alrededor de los 17

anos.

El mismo razonamiento puede aplicarse para describir y explicar la dilacion de su ciclo
bioldgico de 13 y 17 afios con base en la sincronizacion del evento reproductivo. Una vez
aisladas las poblaciones con ciclos de 13 y 17 afos estas solo podrian coincidir en un evento
reproductivo cada 221 afios, pues el unico factor comin que tienen dos nimeros primos es
el producto entre ambos (13 x 17 = 221). Con tan escasa probabilidad de apareamiento
inter- poblacional se ha generado una brecha reproductiva que ha derivado en la

especiacion de ambas poblaciones.

En todo caso, resulta 1til suponer que en la estabilizacion evolutiva de tales eventos
han intervenido una combinacion de presiones de seleccion (Williams & Simon 1995) y

actividades construccionales. La prolongacion de la diapausa en estos insectos es un

143 “To explain the evolution of prime-numbered reproductive intervals (life cycles), the hybridization
hypothesis claims that prime numbers greatly reduce the chance of hybridization with other life cycles.”
Yoshimura ef al. 2009:288
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estrategia evolutiva que pudo haber sido implementada de acuerdo con interacciones
simbidticas y fenoldgicas articuladas con limitaciones ambientales como la disponibilidad
de los alimentos, la presencia de depredadores y pardsitos, asi como con las presiones
derivadas de la coexistencia de poblaciones en proceso de segregacion fenologica. La
totalidad de eventos adaptativos y construccionales que participaron en la instauracion de
estos ciclos bioldgicos pudieron ademas, haber desencadenado eventos de especiacion
(generacion y persistencia de nuevas especies a partir de una poblacion ancestral). Mientras
se dilataban los ciclos bioldgicos, reciprocamente las poblaciones de estos holobiontes se

diferenciaban sinecoldgicamente.

Atendamos a esto ultimo. Desde la perspectiva estandar el proceso de generacion de
dos linajes a partir de un linaje ancestral (especiacion) estd condicionado por la adaptacion
diferencial de dos poblaciones en sendos nichos ecoldgicos entre los cuales no existe flujo
génico. Debido a la imposicion de barreras geograficas (Mayr 1954) la poblacion original
queda dividida en al menos dos, no pudiendo entre ambas poblaciones “hijas” intercambiar
material genético por medio de la reproduccion sexual. A lo largo del tiempo las diferencias
entre las poblaciones hermanas que habitan en nichos ecologicos distantes se van
acumulando de modo que aunque dichas poblaciones se pusieran en contacto no podrian
generar descendencia fértil, dadas las mutaciones que se han conservado favoreciendo el
aislamiento reproductivo (Prada & Hellberg 2021). Este tipo de especializacion ecologica

y segregacion entre poblaciones se conoce como alopatria (Gr. 8AAog otro; matpig patria).

Desde la perspectiva sinecologica, las actividades de construccion de nichos
temporales o fenoldgicos facilitan el aislamiento reproductivo de dos poblaciones
hermanas sin que estas se encuentren separadas espacialmente. La segregacion de dichas
poblaciones se produce, en efecto, pero no por la division del espacio ecoldgico, sino por
la diferenciacion del paisaje temporal. No habiendo barreras biogeograficas que aislen
ecologicamente a las dos poblaciones hermanas intervienen mecanismos simbioticos y
fenoldgicos de aislamiento. Este tipo de proceso evolutivo conocido como aislamiento
reproductivo alocrénico (Gr. dAlog otro; matpic tiempo) o simpatria (Gr. cOV juntos;
natpig patria) ha sido tradicionalmente considerado como secundario, es decir, que solo

opera una vez se han producido eventos de aislamiento reproductivo por alopatria'#. No

144 “The genetic changes leading to depth segregation may evolve in geographic isolation as a prerequisite to
coexistence or may emerge during primary divergence leading to new species.” Prada & Hellberg 2021:128

265



obstante, algunos refinamientos de las condiciones iniciales tanto poblacionales como
ambientales podrian generar mejores modelos para el estudio de especiaciones ecologicas
simpatricas (Débarre 2021). A pesar de esto, aun no ha sido explorada la idea de que como
consecuencia de las interacciones simbidticas los holobiontes puedan establecer
diferenciaciones fenoldgicas que podrian dividir ecologicamente una misma poblacion sin

que sean necesarias barreras biogeograficas.

Se ha sugerido, por ejemplo, que la variabilidad fenotipica del canto de aves y anuros,
al igual que en la estridulacion de los insectos, actia como factor de aislamiento
reproductivo. Sin embargo, el debate es amplio y en general no se reconoce o se reconoce
como un proceso subsecuente al aislamiento reproductivo alopatrico. De todos modos
sugiero que por si solo el diferencial de cantos en una misma poblacién de animales
sexuados puede no ser relevante para producir un evento de especiacion. Mediante el
diferencial de acuerdos simbioticos y fenologicos que podrian estar asociados a la variacion
del canto o estridulacion, existirian una gran cantidad de actividades construccionales que
serian reforzadas por aquella etologia especifica pudiendo construir nichos temporales para

la especiacion simpatrica (alocronica).

Asi mismo, la sincronizacion en la emergencia podria no solo estar inducida por
seflales ambientales como ciclos anuales o ciclos de manchas solares que parecen estar
correlacionados con el evento fenoldgico de las cigarras de Norteamérica; sino que serian
inducidos también por la totalidad de interacciones simbiodticas que los organismos
ejecutan, siendo asi posible correlacionar el evento evolutivo de la latencia con inducciones

construccionales de tipos sinecoldgico.

Los ciclos vitales de los insectos periddicos son, asi mismo, sincronicos (Sheppard et
al. 2020). Sin importar la intensidad de la latencia o la duracion del ciclo de vida, los
organismos maduros emergen al mismo tiempo después de su estado latente. Se postulan
procesos endogenos que sumandose a los exdgenos facilitan esta masiva sincronizacion
periddica. Debido a que los ciclos e historias de vida prolongados son modificaciones de
la estructura temporal de ciclos de vida anuales, que terminan por convertirse en la norma
de existencia de estos organismos (Saulich 2010), aqui se consideran estos ejemplos

paradigmaticos de CNF-3.
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En el caso de algunos mesozoarios (p. ej. tardigrados, rotiferos e insectos) cambios
abruptos de las condiciones ambientales como la sequia o cambios en las tasas de radiacion
solar, pueden desatar un proceso extremo de latencia llamado criptobiosis (Keilin 1959).
La criptobiosis se inserta como un nuevo estadio ontogenético en cualquier momento del
desarrollo embrionario o postembrionario de estos animales (Watanabe et al. 2002). La
criptobiosis puede permitir a los animales vivir durante décadas en completo estado de
deshidratacion y soportando una gran variedad de condiciones ambientales extremas.
Dentro de ciertos limites, sin importar los afios que hayan transcurrido, los organismos
criptobiontes emergen de su latencia extrema a su estado normal de fanerobiosis (Toro-
Rivadeneira & Gonzélez-Recio 2017) con la misma edad metabodlica que tenian antes de

entrar en ella.

La diapausa prolongada o el estado de criptobiosis son modificaciones profundas de
los ciclos y los ritmos de desarrollo que configuran nuevas temporalidades ontogenéticas
modificando radicalmente el paisaje temporal de los organismos. Imagine el caso de un
organismo criptobionte que se mantenga durante una centuria aislado temporalmente de
los procesos sinecoldgicos de su holobiocenosis. Al recuperar su estado fanerobionte todas
sus interacciones simbioticas tendran un efecto de capsula temporal rota e “invadiran” con

sus ritmos los acuerdos hasta entonces apartados.

Considérese el caso de la criptobiosis en tardigrados. En tanto que holobiontes, los
tardigrados son eumetazoarios mesoscopicos (animales multicelulares con una escala
intermedia entre micro- organismos y macro- organismos) que establecen relaciones
simbidticas con bacterias, hongos y protozoarios (Krantz et al. 1999; Vecchi et al. 2016;
Vecchi et al. 2018). Aunque el conocimiento de las relaciones simbioticas de tardigrados
es escaso, algunos estudios han sugerido que los tardigrados cuentan con simbiontes
microbianos que se pueden transmitir verticalmente entre padres e hijos o adquirir mediante
transferencia ecologica en la holobiocenosis mediante relaciones inter- especificas. De
modo que en el holobionte coexisten una mezcla de linajes de microbios especificos del
hospedador y microbios adquiridos ambientalmente cuyas proporciones y sucesion, como
es regla natural de holobiontes, es altamente especifica (Vecchi et al. 2018) y estd
orquestada por la sucesion de los estadios de desarrollo. La criptobiosis en tardigrados

parece modificar el dinamismo de las comunidades microbianas al limitar, como sucede en
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el caso de los rotiferos criptobiontes (Wilson 2011), la diversidad de bacterias que pueden

desarrollar y sucederse a lo largo de la ontogenia del tardigrado.

Si bien la criptobiosis contribuye a definir la estructura y sucesion de las comunidades
bacterianas, en sentido complementario, sugeriré que las comunidades bacterianas inducen
fenologicamente criptobiosis mediante CNF-3. Aunque de momento esta es una hipotesis
sin soporte experimental, se ha demostrado que entre los endosimbiontes tipicos descritos
para tardigrados se encuentra Wolbachia. Se ha tomado antes a este endosimbionte tipico
de artropodos y nematodos como ejemplo de organismo constructor de nichos fenologicos
del tipo-2 (vid. CNF-2), puesto que induce fenotipos reproductivos en sus hospedadores
como la partenogénesis, una estrategia comun en la historia de vida de ciertos tardigrados

(Bertolani 2001).

Existe una correlacion entre la presencia endosimbidtica de Wolbachia y la estrategia
partenogenética en el heterotardigrado Echiniscus trisetosus (Vecchi et al. 2018).
Asumiendo nuestra narrativa sinecologica es posible suponer que la criptobiosis estd
relacionada con la microbiota del holobionte y es pertinente sugerir correlaciones posibles

entre la presencia de simbiontes como Wolbachia y el evento criptobiotico.

La CNF-3 sucede cuando los simbiontes ejecutan actividades de construccién de
nichos fenologicos que terminan por modificar dramaticamente los ciclos biologicos de los
holobiontes. En los casos de latencia y criptobiosis la modificacion se manifiesta como una
prolongacion de estadios latentes en el tiempo. Puede también ocurrir que los simbiontes
construyan nuevos estadios ontogenéticos postembrionarios. Es decir que, mediante sus
actividades de construccion de nichos fenoldgicos los simbiontes “insertan” nuevos
estadios ontogenéticos, o causan reordenamientos de los estadios actuales, produciendo asi
nuevos ciclos vitales que actuan como nichos fenoldgicos construidos sobre la ontogenia

de los holobiontes.

Tal es el caso de CNF-3 que podria haber originado, o contribuido a originar, el
proceso metamorfico, construyendo ciclos de desarrollo complejos en animales cuya vida
comienza como una forma larvaria y que tras abruptas sucesiones de estados
postembrionarios, se transforma en un juvenil adulto (Gilbert ef al. 1996). La metamorfosis
es una estrategia evolutiva tan antigua como eficiente. En sus casos mas paradigmaticos se

encuentra distribuida en cordados (como en la clase de los anfibios), artrépodos (como en
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la clase de los insectos) y moluscos (como en la clase de los gasteropodos). Practicamente
todos los animales se someten a un periodo de remodelacion postembrionaria de su plan
corporal'®’ (Werner 1988 Holstein & Laudet 2014; Ten Brink ef al. 2019). Los hébitats y
los recursos que son explotados por larvas distintas de los adultos son notablemente
diferentes. Por lo tanto, larvas y adultos pueden coexistir sin competir por los recursos
necesarios para el crecimiento, separdndolos de aquellos recursos necesarios para la
reproduccion. Asi mismo, cada etapa del desarrollo metamorfico puede adaptarse de modo
extremo a un rol ecologico particular, como por ejemplo, el de la dispersion (Truman &

Riddiford 1991).

Sugiero que los estadios metamorficos podrian ser una profunda consecuencia
evolutiva de actividades construccionales de nichos fenologicos del tipo 3. Es decir, que
mediante actividades construccionales, las comunidades de organismos simbiontes pueden
construir su nicho fenoldgico en el ciclo vital de los holobiontes induciendo en ellos nuevos
estadios metamorficos. Ademas de ampliar los ciclos vitales, como en el caso de la latencia
y la criptobiosis, los organismos pueden cambiar dramaticamente las historias de vida de

sus simbiontes.

En primer lugar se definird la metamorfosis como una estrategia de produccion,
adaptacion y especializacion de nichos fenologicos en una misma linea ontogenética por
medio de actividades construccionales que modifican la duracion, orden y numero de
estadios. Las comunidades de simbiontes construyen nichos fenoldgicos en el ciclo vital
de los holobiontes pudiendo insertar en el ciclo no sélo cesuras ontogenéticas (vid. CNF-
2), sino ademads, como caso mas extremo, nuevos estadios postembrionarios de desarrollo.
Estos nuevos estadios son momentos sinecologicos altamente diferenciados en el

desarrollo de un mismo holobionte.

El resultado evolutivo de la construccion de nichos fenoldgicos sobre ciclos vitales de
holobiontes (cuando las comunidades simbidticas ejecutan ACNF-3) son modificaciones

de la estructura temporal del ciclo bioldgico en cuanto al nimero, orden de sucesion o

145 Debido a esto y aunque sea de modo provisional consideraremos aqui un quinto imperativo sinecoldgico
(vid. 1.2.2), el Imperativo Metamorfico: Todos los organismos multicelulares experimentan diferenciacion
postembrionaria que en algun grado ha evolucionado inducida por relaciones simbiotico-fenolédgicas.
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duracion de los estadios, los cuales ofrecen material seleccionable para la diversificacion

de los paisajes simbidticos y fenologicos.

Complementariamente a la diversificacion de las estructuras simbiotico-fenolégicas,
los distintos estadios metamorficos estdn sometidos a presiones selectivas diferenciales, lo
cual se refleja evolutivamente en un “desacoplamiento” entre el genoma y cada uno de sus
fenotipos metamorficos. Este desacoplamiento adaptativo (cuando un mismo genoma se
expresa fenotipicamente en etapas con estadios dramdaticamente diferentes) facilita la
participacion de respuestas complementarias a la seleccion natural a lo largo del ciclo de
146

vida'*°, como por ejemplo, la construccion de nichos sinecoldgicos.

Ya se ha dicho que la metamorfosis pone de manifiesto un cambio en el plan corporal
postembrionario, asi como draméticas transformaciones sinecoldgicas. Los ciclos de vida
al estar estructurados por etapas plantean asuntos evolutivos unicos (Aguirre ef al. 2014),
ya que el mismo genoma persiste sometido —a través de los distintos fenotipos
metamorficos— a una sucesion de presiones de seleccion diferenciables las cuales, asi
mismo, son restructuradas mediante actividades construccionales que modifican la

simbiologia y la fenologia del holobionte.

A lo largo de un ciclo vital complejo pueden distinguirse momentos sinecologicos
diferenciados en el desarrollo del holobionte con amplias consecuencias evolutivas. En
insectos, por ejemplo, la metamorfosis parece haber evolucionado a partir de formas con
desarrollo directo (no metamorfico) siendo la adquisicion evolutiva del desarrollo
metamorfico un agente causal de su radiacion adaptativa (Kukalova-Peck 1978; Carpenter
1992; Truman & Riddiford 1999). La metamorfosis en los insectos actuales se distribuye
con un amplio rango, puede no ser diferente del simple crecimiento siendo los estadios
inmaduros versiones mas pequefias de las formas adultas (insectos ametabolos), o puede
en el otro extremo, contar con estadios larvarios, pupales y adultos marcadamente

diferentes (insectos holometdbolos).

146 “Given the radical changes that occur at metamorphosis, selection may differ before and after
metamorphosis, and the extent that genetic associations between pre- and post-metamorphic traits constrain
evolutionary change is a subject of considerable interest. In some instances, metamorphosis may allow the
genetic decoupling of life cycle stages, whereas in others, metamorphosis could allow complementary
responses to selection across the life cycle.” Aguirre et al. 2014
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El ciclo de vida de los insectos holometdbolos (escarabajos, mariposas, abejas,
moscas, etc.) supone la significativa restructuracion de un ciclo de vida mas bésico a partir
de insectos con metamorfosis incompleta (hemimetédbolos como cucarachas, saltamontes,
libélulas, etc.). Los insectos holometabolos han evolucionado ademas ciclos de vida mas

rapidos que el ciclo hemimetabolo (Truman & Riddiford 1999).

Las primeras hipdtesis sobre el origen y la diversificacion de la metamorfosis (Harvey
1651) sugerian que esta era la consecuencia de la escases de nutrientes en el interior del
huevo. Los embriones eran forzados a salir antes de completar su desarrollo y en su estadio
larval (larva) acumulaban los recursos necesarios para alcanzar el estadio pupal (pupa)
considerandose en este caso a la pupa como un huevo perfecto. Los estudios anatomicos,
morfoldgicos y embriolégicos (Berlese 1913) revelaron cierta similitud entre formas
larvarias y las transiciones morfologicas durante la embriogénesis de los insectos
hemimetéabolos y sirvieron para definir en el origen del holometabolismo un proceso de
desembrionizacion. La larva seria un embrion de vida libre cuya eclosion prematura se
debe a una reduccion en la yema almacenada en el huevo. Dependiendo de lo prematura
que sea la eclosion las larvas adquiririan formas diferenciadas. Siendo responsables de su

propia alimentacion los embriones de vida libre redujeron el estado de ninfa al estadio

pupal.

Una hipdtesis alternativa sostiene que la disparidad entre larva y adulto se ampli6 hasta
tal punto que la etapa de pupa, equivalente a la tapa de larva, surgioé de novo. Bajo esta
hipotesis, la cantidad de yema no fue distinta entre hemimetabolos y holometabolos; siendo
asi mismo ciertas estructuras especializadas en las larvas, estructuras derivadas que no
surgian de los apéndices embrionarios (Poyarkoff 1914; Hinton 1948; Hinton1981; Gilbert
et al. 1996).

En cualquier caso, dada una serie de similitudes entre procesos endocrinos y nerviosos
entre las larvas de los insectos holometdbolos y el estado proninfal en insectos
hemimetabolos sugieren que las primeras podrian haber evolucionado a partir de las
segundas (Truman & Riddiford 1999). Propongo que esta transicion e innovacion evolutiva
y sinecologica ha sido producto de actividades CNF-3 desarrolladas en el origen de los
clados metamorficos. Entre un 45% y 60% de todas las especies de insectos son
holometabolas y constituyen un grupo monofilético lo que sugiere que la innovacion de la

metamorfosis en este grupo aparecio una sola vez. Algunos modelos sugieren que aunque
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la metamorfosis ha aparecido pocas veces en la historia evolutiva, una vez evolucionada es
dificil de perderse; siendo su ocurrencia generalizada en el reino animal a pesar de sus
pocos origenes evolutivos (Ten Brink et al. 2019). Aqui se asume complementariamente
que las comunidades bioldgicas han participado en el mantenimiento, estabilizacion
evolutiva y variacion de la metamorfosis. Mediante actividades de CNF-2 las comunidades
pueden modificar la duracion de la metamorfosis y como reaccion ante situaciones
limitantes pueden retrasar o adelantar algunos estadios. Las actividades de CNF-3, por su
parte, insertan nuevos estadios de desarrollo, siendo este el caso de una construccion de

nichos temporales en un sentido dramadtico estricto.

La Representacion Sinecoldgica de la Teoria Evolutiva nos ha traido hasta aqui para
afirmar que aquello que ofrecen los holobiontes como “material sinecologico” para la
construccion de nichos son: a) sus funciones biolégicas, las cuales los simbiontes pueden
modificar restructurando acuerdos simbioticos, y b) su ciclo vital, el cual los simbiontes

pueden modificar restructurando acuerdos fenologicos.

Mediante las interacciones construccionales fenoldgicas de los tipos 0, 1 y 2 el ciclo
bioldgico de los holobiontes es construido parcialmente por medio de sincronizaciones que
promueven el establecimiento de nuevos acuerdos simbidticos (como el caso de habitos,
epibiosis, foresis o parasitismos). No obstante, es mediante las ACNF-3 que los organismos

29147

pueden modificar ciclos biologicos de modo tan marcado que se “asimilen por el

desarrollo postembrionario como un nuevo estadio metamorfico.

El ecosistema (metaholobionte) “ofrece” sus paisajes sinecologicos para que en él
las comunidades construyan sus nichos. Del mismo modo, el holobionte “ofrece” a las
comunidades de organismos con los cuales este interactua el paisaje de su ciclo vital para
que en él aquellas construyan sus nichos fenologicos. Si en el caso del ecosistema las

dimensiones espaciales y temporales estan definidas de modo fundamental por los flujos

147 En analogia al proceso conocido como asimilacion genética se introduce aqui el concepto de asimilacion
postembrionaria. La asimilacion genética es un proceso adaptativo por el cual una respuesta fenotipica,
desatada ante la induccidn de un factor ambiental, llega a asimilarse por seleccion natural en el genotipo. Una
vez el genotipo asimila la respuesta fenotipica, esta puede darse en independencia de la induccion ambiental.
La asimilacion postembrionaria, por su parte, hace referencia a una modificacion fenotipica del ciclo vital
que se desata en respuesta a una determinada relacion simbidtica, pero que —asimilada por el genotipo—
persiste como un nuevo estadio metamoérfico en independencia de dicha induccidén originaria. Puede
especularse que la induccion simbidtica original actuaba mediante la induccion hormonal, la cual desataba
cascadas de expresion en factores de transcripcion que controlaban genes clave en el control del desarrollo
de la forma.
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de energia; las dimensiones espaciales y temporales en el caso del holobionte estan

definidas de modo fundamental por sus funciones bioldgicas y su ciclo vital.

Asi, mediante actividades de CNF-3, los simbiontes construyen nichos temporales en
el ciclo bioldgico de su holobionte. Mediante el metabolismo, comportamiento, fisiologia
o desarrollo, los simbiontes modifican los ciclos de vida del holobionte construyendo en
ellos momentos metamorficos-sinecologicos dramaticamente diferenciados. Como
resultado de las actividades de CNF-3 los ciclos de vida se prolongan, aceleran o alteran
en cuanto a la duracion, orden y numero de estadios en el desarrollo postembrionario del

holobionte.

Estos procesos de construccion se desarrollan a escalas de tiempo sinecologicas,
ontogenéticas y filogenéticas; siendo las consecuencias evolutivas de la construccion,
amplificada por la holobiocenosis. El proceso es tan profundamente asimilado que los
simbiontes son capaces de construir el nicho que el holobionte metamorfico heredara

durante sus estadios subsecuentes.
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CONCLUSIONES

Quien haya visitado una pradera mediterranea o una selva tropical en buen estado de
conservacion, habra experimentado un conjunto de sensaciones nada desagradables, y que
inducen mas bien una sensacion de bienestar y orden. Si dirigiésemos nuestra atencion al
paisaje, por ejemplo, notariamos, ya sea mediante el oido o algiin instrumento adicional,

una ejecucion orquestada y unitaria que expresa la fenologia del ecosistema.

Sin embargo, la belleza y el orden aparente de tal paisaje no responde a una armonia
prestablecida. Esos acordes no tienen una partitura. Tales funciones no son la expresion
fenotipica de un programa genético especifico. En un sentido estricto, la ejecucion de la
fenologia del sistema no es una adaptacion pues su existencia no ha dependido de una
reproduccion diferencial, y tampoco de la seleccion adaptativa previa de cada una de sus
partes. De ser asi, tendria que suponerse que la funcidén seleccionada en cada caso ya
responde, con anterioridad, a la totalidad de la fenologia desarrollada. El aufo- ensamblaje,
la reparabilidad y la produccion de innovaciones en sistemas complejos, como son los
sistemas sinecologicos, requieren de una explicacion sustentada necesariamente en la
iteracion de ejecuciones simples de funciones reciprocas. Para tales sistemas una
funcionalidad estrictamente mecanicista, o teleoldgica, es limitada; mientras que una

funcionalidad procesal y sinecoldgica ofrece nuevas perspectivas.

La ejecucion de la fenologia del sistema obedece, segun se ha dicho, a un concurso
comunitario de funciones cuya coexistencia y realizacion depende, a su vez, de la
persistencia diferencial de los procesos que de esa fenologia concursan. El ritmo es, en este
caso, la expresion de funciones reciprocas organizadas en el tiempo cuya ejecucion se
amplifica mediante construcciéon de nichos sinecologicos y procesos adaptativos. Estos
problemas actuales, no resueltos, nos obligan a considerar aspectos simbidticos y
fenoldgicos del ecosistema. El desempeiio individual de los organismos en sus poblaciones
sigue una pauta genética heredada; pero la concordancia en las funciones que vinculan a
estas poblaciones de individuos en sus nichos acusticos, por ejemplo, no ha sido
seleccionada del mismo modo. Los acuerdos comunitarios, es decir, las funciones
sinecoldgicas (simbiologia y fenologia del sistema) se construyen constantemente y se

ejecutan sobre la marcha de tal construccion bioldgica.
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Ciertamente, un ecosistema, como una pradera mediterrdnea o una selva tropical, no
refleja en su constitucion la mejor existencia posible, pero si, la mejor de las posibles
coexistencias, puesto que los limites impuestos por el espacio y las condiciones materiales
se expanden bioldgicamente mediante la construccion de nichos sinecologicos, facilitando
asi la creacién de nuevos modos de coexistencia que conducen a la produccion de nuevos

recursos y a la aparicion de nuevos nichos.

A lo largo de esta tesis doctoral, se han desarrollado cuatro propuestas fundamentales.
En primer lugar hemos constatado que la fenologia del ecosistema no estéa preestablecida,
sino que se construye sinecologicamente dia a dia, estacion tras estacion y ciclo a ciclo de

generacion:

La estructura total del sistema sinecologico se produce adaptativamente sobre el
curso de su modificacion biologica. Al renovar las rutas y los cronogramas de los acuerdos
simbidticos, los organismos producen nuevas posibilidades de interaccion que modifican

profundamente el paisaje adaptativo.

Por otra parte, se ha comprobado que la filosofia de la biologia evolutiva esta
implicada en una filosofia de la ecologia, siempre y cuando se adopte una perspectiva
sinecologica. La Representacion Sinecoldgica de la Teoria Evolutiva (RSTE) que se ha
propuesto, aboca a una investigacion construccional de los sistemas sinecologicos. Se han
descrito y explicado, dentro de ciertos limites, las condiciones ecologicas, biolégicamente
construidas, que permiten el desarrollo de los procesos adaptativos en ecosistemas como

praderas mediterraneas o selvas ecuatoriales:

La evolucion y la ecologia, y sus caracteristicas formas de causalidad, interactuan

reciprocamente a nivel de sistemas sinecoldgicos (vid. Cap. 1).

En tercer lugar, y contrariamente a la idea de que la coexistencia agota las
dimensiones de los nichos adaptativos, se ha verificado que las dimensiones de los nichos
sinecoldgicos “crecen” en condiciones de coexistencia, mediante actividades
construccionales que amplian los acuerdos simbidticos y fenologicos actuales. La

evolucion se desarrolla sobre el dinamismo de la coexistencia sinecologica:
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La coexistencia simbioticamente reciproca y fenologicamente organizada —y no la
exclusion competitiva— es la forma dinamica que estructura las comunidades biologicas y

modifica los paisajes adaptativos (vid. Cap. 2).

Finalmente, se puede formular y justificar la hipdtesis central de esta tesis doctoral.
Las comunidades de organismos contribuyen a la producciéon de ciclos geoldgicos,
quimicos y biologicos. En un amplio espectro de posibilidades los organismos crean y
modifican la fenologia del ecosistema produciendo ritmos de interaccion. El tiempo
sinecoldgico no existe en independencia de la actividad de los organismos. El tiempo
sinecoldgico es una dimension relacional que se manifiesta como la persistencia diferencial
de los ciclos coexistentes. La vida, originalmente en estricta dependencia de los ciclos
astrondmicos, ha producido construccionalmente nuevos determinantes fenologicos al

participar en el disefio de su paisaje temporal y no adaptarse a aquellos de manera pasiva.

Se ha formulado la hipodtesis de que los organismos, holobiontes y simbiontes
incrustados en su holobiocenosis, modifican el paisaje temporal de su ecosistema,

construyendo nichos temporales, e incluso, nuevos ciclos biologicos (vid. Cap. 3).

Cada una de estas conclusiones generales resulta util y es aplicable a distintas agendas
de investigacion cientifica y filosofica. Los asuntos pendientes en las agendas de la biologia
evolutiva y la ecologia pueden reinterpretarse desde la perspectiva sinecoldgica. Se ha
buscado eliminar en la medida de lo posible los infructiferos debates que pretenden
uniformar o hacer dicotdmica la investigacion de una realidad sinecoldgica, por si misma

dindmica y multiple en cuanto a niveles de descripcion y explicacion.

Adoptando una perspectiva pragmatica se ha propuesto y elegido entre modelos
optativos. Algo que resulta natural en investigacion cientifica se incorpora aqui como
estrategia filosofica. La Representacion Sinecoldgica de la Teoria Evolutiva (RSTE) es una
herramienta, modelo y programa de investigacion que permite enlazar, y poner a conversar
de forma fructifera, las innovaciones conceptuales mas relevantes de la biologia de los
siglos XX y XXI. La ecologia de microorganismos, las simbiosis y teoria holobionte, la
construccion y herencia de nichos, y la fenologia, acusan, desde distintas perspectivas
impulsadas por diferentes agendas de investigacion, junto a sus consiguientes preguntas,
rasgos universales en la evolucion de la vida que confluyen con la evolucion adaptativa

para advertirnos que esta ultima no constituye el tnico caracter diagnostico de la vida y su
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evolucion. Ambos modelos, el estdndar y el sinecologico, coexisten, permitiendo una

representacion mas completa de la realidad biolodgica.

Por ultimo, cabria sefialar que sin ser el objeto de la investigacion, hay algunas
implicaciones éticas de las ideas aqui desarrolladas acerca de la investigacion bioldgica.
Nuestro modo tradicional de comprender la evolucidon y actuar en relacion con los
ecosistemas tiene ciertas implicaciones normativas. Una de ellas, relaciona asunciones
metafisicas sustancialistas, mecanicistas y teleoldgicas con el progreso de una ciencia
centrada en la produccidn tecnoldgica de sistemas bioldgicos. La otra, relaciona asunciones
antropocéntricas con cierta interpretacion idealista, segiin la cual, el construccionismo de
nichos se produce como la manifestacion de ciertas virtudes y propiedades humanas
expresadas en organismos no humanos que las instanciarian en sus ecosistemas. Por la
primera via se ha llegado a una “biotecnologizacion de la evolucion”; por la segunda se ha

pretendido una “culturizacion de la ecologia”.

En el primer caso, la RSTE ha sefialado que la evolucion marcha sobre un paisaje
sinecoldgico. El conocimiento que se desprende de modelos biologicos aislados, axénicos
y modificados, es util para adquirir innovaciones biotecnologicas puntuales, describir rutas
especificas bioquimicas y genéticas, o producir sustancias y tratamientos con aplicaciones
médicas. No obstante, estos modelos resultan, al mismo tiempo, limitados en el empefio de
descubrir las causas mas proximas en la evolucion de la organizacién bioldgica. La
satisfaccion de declarar causas “puntuales” (causas lineales genéticas) en modelos minimos
que facilitan los réditos biotecnoldgicos no debe sustituir, sino compartir el escenario de
nuestras motivaciones con la satisfaccion de investigar causas “profundas” (causas

reciprocas sinecologicas) en modelos complejos:

Se ha planteado una perspectiva pluralista y pragmadtica que no obliga a elegir de
manera absoluta entre uno u otro modelo o representacion de la teoria evolutiva, sino que
invita a mantener a disposicion de cada investigacion especifica ambas herramientas

evitando refutar o rechazar ninguno de estos modelos como punto de partida.

En el segundo caso, 1a RSTE ha facilitado un giro naturalista, lejos de la interpretacion
1dealista de las actividades construccionales. No se trataria tanto de culturizar en términos
humanos las actividades sinecoldgicas de construccion de nichos, sino que, més bien, se

podria quizas albergar la esperanza de “sinecologizar” la cultura humana como proceso
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ecoldgico, construccional y adaptativo. Querria quizds cerrar estas conclusiones con

algunas reflexiones al respecto, inevitablemente tentativas.

Por una parte, pese a que se admite casi inobjetablemente que los seres humanos
construyen las condiciones de su propia evolucion con cada vez mayor independencia de
las presiones naturales de seleccion, se desconfia, en la misma medida, de que las
actividades construccionales en organismos no humanos tengan un alcance evolutivo
semejante. En este caso, la participacion de los organismos en su propia evolucion y en la
de sus coexistentes, incluidos nosotros los humanos es devaluada y, sobreestimada en

cambio, su adaptacion pasiva. Convendria quizés restablecer un mayor equilibrio.

Por otra parte, puede aceptarse la relevancia causal de los procesos construccionales
en la evolucion de los organismos no- humanos, pero anadiendo a su sinecologia una
agencia, voluntad o inteligencia transcendental que se expresa ejemplarmente en la
agencia, voluntad e inteligencia humana. En este caso, la participacion de los organismos
en su propia evolucion y en la evolucion de sus coexistentes es idealizada y naturalizadas,
en cambio, las constricciones fisicoquimicas a las que estos se sobreponen en su

perfeccionamiento.

Evitando cualquiera de estas dos opciones contrapuestas, se ha propuesto aqui que las
actividades de construccion de nichos sinecoldgicos y los procesos adaptativos
comprenden del mismo modo, y con las mismas consecuencias evolutivas, actividades
humanas y no humanas. No se trata de una diferencia ontoldgica entre actividades
construccionales y presiones de seleccion, siendo unas y otras, sendas y especificas para
cada caso bioldgico (humano y no- humano). Tampoco se trata de una unidad trascendental

de algo asi como agencia, voluntad o inteligencia de lo viviente:

Se trata de entender que los procesos construccionales, todos ellos, en relacion con
los procesos adaptativos, expresan aspectos de una realidad natural que ha quedado

definida aqui como sinecoldgica.

Al construir su presa el castor, su piscina de humus la lombriz de tierra, o al dejar en
herencia a sus descendientes la ruta que la libélula viajera debe utilizar para cumplir el ciclo
migratorio que recorrieron sus antecesores, estos holobiontes no hacen lo mismo que los

humanos cuando, por ejemplo, construimos una central hidroeléctrica, sistemas de
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distribucion de agua potable o navegadores satelitales. Existen diferencias cualitativas que
no permiten plantear la analogia de este modo sin que esta sea ridicula. Por el contrario he
propuesto que al realizar estas actividades, los holobiontes humanos actuamos, al igual que
castores, lombrices y libélulas, de modo sinecolégico modificando con ellas la totalidad de
los sistemas bioldgicos y desatando consecuencias evolutivas proporcionales al alcance de

cada una de las actividades construccionales citadas.

Justificar la tesis de que evolucion y ecologia se encuentran intimamente relacionadas
a nivel de interacciones de distintos tipos de causalidad supone un paso firme dirigido, a
mejorar nuestro entendimiento de la estructura evolutiva de la realidad bioldgica. Es
posible, asi mismo, que se abran nuevas expectativas en el estudio del desarrollo de la
cultura, lo que podria, a su vez, quién sabe, orientar el desarrollo de nuestra ciencia y

filosofia hacia formas mas ‘sinecoldgicas’ del saber.
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GLOSARIO

Agenda de preguntas.- Una lista ordenada de preguntas, asuntos problematicos o
cuestiones abiertas que se elabora con arreglo a los objetivos de una investigacion en
determinado dmbito teorico.

Andamiaje temporal.- Estructura del paisaje temporal constituida por ciclos
biogeoquimicos en la cual se expresan los ritmos bioldgicos.

Andamiaje temporal minimo Terrestre.- La estructura del paisaje temporal del planeta
Tierra tal y como puede imaginarse estaba constituido en ausencia de actividad bioldgica.
Ancestros ecologicos.- Todos los organismos que constituyen comunidades bioldgicas
simbidticas cuyas actividades de construccion de nichos dejan en herencia ecologica
contenidos materiales, semanticos, culturales o inducciones fenolédgicas.

Cesura ontogenética / etolégica.- Cambio en el ritmo, pausa o terminacion que modifica
un ciclo bioldgico o una etologia como consecuencia de las actividades construccionales
de una comunidad de organismos en determinado holobionte.

Cladogénesis.- Proceso macro- evolutivo por el cual se originan nuevos clados.
Coexistentes sinecologicos.- Todos los organismos que coexisten en el ecosistema por
medio de procesos reciprocos coordinados, cooperativos y sincronizados.

Comunidades de construccion.- Comunidades simbidticamente reciprocas y
fenologicamente sincronizadas que, en virtud de su organizacion sinecologica, amplifican
en todo el sistema las consecuencias evolutivas de las actividades construccionales.
Construccion de Nichos Sinecologicos (CNS).- Modificacion del paisaje simbidtico o del
paisaje fenoldgico mediante la actividad de las comunidades de construccion.

Cronoma.- Estructura temporal que comprende el conjunto de interacciones ritmicas y
acopladas en el que se expresan las funciones biologicas de un organismo. El vocablo es
utilizado en la presente disertacion como analogia al término genoma (material genético de
un organismo).

Descendientes ecoldogicos.- Todos los organismos que heredan por canales no genéticos
algun tipo de legado material, energético, semantico o cultural por parte de organismos que
no coexisten o que coexisten de modo parcial con los organismos herederos.
Ecoevolutivo .- vid. Sinecoldgico.

Ecologia newtoniana.- Modo de representar la ecologia como un programa de

investigacion en el que la estructura de las comunidades bioldgicas estd completamente
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determinada por las condiciones de competencia intra- e inter- especificas, siendo ante
todo el espacio y el tiempo ecologicos una externalidad a la cual los organismos se adaptan
pasivamente. Solo se mantiene este concepto para contraponerlo a la idea de que en los
paisajes sinecoldgicos, ni el tiempo ni el espacio ecoldgicos preexisten a la actividad
bioldgica construccional. Siendo tiempo y espacio dimensiones que se modifican en
términos ecologicos mediante la actividad biologica.

Erotético.- Referente a las preguntas, asuntos problemadticos o cuestiones abiertas citadas
en determinado dmbito tedrico.

Fenologia.- Estudio de las relaciones temporales que se establecen entre ciclos vitales,
ciclos bio- geo- quimicos y ciclos ambientales periddicos.

Filogénesis.- Proceso macro- evolutivo por el cual se originan los linajes y cuyo estudio
se refiere a la historia evolutiva de un linaje en particular.

Heterocronia.- Modificaciones en el ritmo de los procesos ontogenéticos que dan lugar a
transformaciones de la forma y tamafio de los organismos.

Hipdtesis de la Construccion de Nichos Temporales (HCNT).- Hipotesis propuesta en la
presente disertacion segun la cual las comunidades bioldgicas mediante una serie de
actividades promueven o contrarrestan cambios en la estructura temporal de su ecosistema.
Las actividades de construccion de nichos temporales modifican las presiones de seleccion
que afectan y afectaran a la evolucion de los elementos de la holobiocenosis.
Holobiocenosis.- Unidad sinecoldgica semejante al metaholobionte sinecologico que
comprende a una comunidad de holobiontes y las comunidades de microorganismos que
habitan en la interfaz del sistema.

Holobionte.- Unidad sinecoldgica que comprende a un organismo multicelular y las
comunidades de microrganismos que habitan en este.

Interactoma etologico / fenologico.- Conjunto de interacciones etoldgicas o fenoldgicas
entre organismos simbiontes, hospedadores multicelulares y comunidades microbianas del
entorno que se producen en una holobiocenosis particular. El vocablo es utilizado en la
presente disertacion como analogia al término interactoma celular (conjunto especifico de
interacciones moleculares o genéticas en una célula particular).

Jerarquia sinecologica.- La organizacion jerarquica de niveles comunitarios de un sistema
sinecologico. El metaholobionte sinecoldgico comprende a una comunidad de holobiontes
los cuales, a su vez, se encuentran en relacion reciproca mediante comunidades de
microrganismos que son la interfaz entre los elementos abidticos y la estructura

sinecologica del sistema.
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Metacronoma.- Estructura temporal que comprende el conjunto de interacciones ritmicas
y acopladas en el que se expresan las funciones biologicas de una comunidad de
organismos. El vocablo es utilizado en la presente disertacion como analogia al término
metagenoma (material genético total de una comunidad).

Metaholobionte Sinecologico.- Dentro de la jerarquia sinecoldgica, nivel de organizacion
que comprende el anidamiento de procesos interdependientes, reciprocos y sincronizados,
en virtud de los cuales, las comunidades de organismos holobiontes y las comunidades de
microorganismos ambientales se configuran como un sistema ecologico-evolutivo
(sinecologico).

Nicho adaptativo / poblacional.- Conjunto de presiones de seleccion que determinan y
modifican el rol ecoldgico de una poblacidon de organismos.

Nicho temporal.- En un sentido sinecoldgico el nicho temporal coincide con el nicho
fenologico y puede considerarse como una relacion fenologica que sirve de pauta temporal
para el desarrollo de los procesos anidados en el metaholobionte sinecoldgico. Un nicho
temporal es, por ejemplo, la coincidencia simbiodtica y sincronica entre los ciclos
ontogenéticos y cronogramas etoldgicos de un insecto polinivoro y los de la planta que le
ofrece recursos florales. En este caso, el nicho temporal coincide con la fenologia de la
polinizacion para ambas especies, pero como sabemos, este nicho temporal no ha sido
construido solamente por esos dos socios evolutivos, sino por toda la holobiocenosis.
Organificacion.- El proceso por el cual los elementos del entorno se concentran de forma
activa en el interior del organismo. Siendo asimilados metabdlicamente, los elementos
quimicos del entornos se convierten en elementos constitutivos de las funciones biologicas.
Paisaje Adaptativo.- Representacion conjunta y espacial de las relaciones entre
genotipo/fenotipo y el éxito reproductivo de los organismos.

Paisaje Ecolégico-Evolutivo.- La estructura dindmica de la interaccion entre el paisaje
adaptativo y el paisaje sinecoldgico.

Paisaje Sinecologico.- Representacion conjunta y espacial de las relaciones simbidticas y
fenologicas de una comunidad bioldgica.

Plasticidad fenolégica.- Propiedad de la holobiocenosis en virtud de la cual los
organismos, ante la induccidon de distintos ritmos ecoldgicos de interaccidon simbidtica,
pueden producir més de una fenologia.

Plasticidad fenotipica.- Propiedad de un genotipo en virtud de la cual los organismos, ante

diferentes condiciones ambientales, producen mas de un fenotipo.
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Principio de exclusion competitiva.- Principio ecoldgico y evolutivo por el cual las
poblaciones de organismos que ocupan un mismo nicho no pueden coexistir, pues uno de
ellos terminara por excluir al otro de su nicho. De modo que los competidores absolutos no
pueden ocupar el mismo nicho.

Rasgo morfogenético.- Se utiliza aqui en varios sentidos. En primer lugar como unidad o
medida de la evolucion adaptativa, es decir, como rasgo adaptativo discreto. En segundo
lugar se utiliza como unidad bioldgica homdloga, esto es, como una unidad que nos permite
establecer criterios de semejanza biologicos fundamentados en filogenias. En tercer lugar
el término rasgo morfogenético se utiliza aqui para definir un caracter que no es ni un
proceso ni una relacion simbiotica o fenoldgica. Son rasgos morfogenéticos los alelos, los
caracteres morfologicos o cualquier entidad homologable.

Relaciones simbiotico-fenologicas.- Aquellos eventos o procesos que se expresan en la
estructura sinecoldgica y que expresan la reciprocidad y la sincronizacién de las relaciones
ecoldgicas.

Ritmos biolégicos.- Eventos periddicos de interaccion bioldgica que pueden definirse
atendiendo a distintos contextos y escalas de tiempo.

Simbiogénesis.- Origen sinecologico de las relaciones de interdependencia funcional.
Simbiologia.- Estudio de las relaciones reciprocas de interaccion bioldgica que configuran
el sistema sinecologico.

Sinecogénesis.- Proceso ecoevolutivo por el cual se constituyen las comunidades
bioldgicas simbiodticas u holobiocenosis. La sinecogénesis puede definirse como una
biologia del desarrollo de las comunidades bioldgicas dado que estas se construyen y
mantienen gracias a la actividad reciproca de cada uno de sus simbiontes.

Sinecologico.- Relativo a la sinecologia. Tal y como aqui es utilizado este vocablo, hace
referencia al estudio tanto ecoldgico como evolutivo de las comunidades bioldgicas, por lo
que sinecologico se utiliza aqui como sinénimo de eco-evolutivo.

Induccion fenolégica.- Es un modo de herencia ecologica no definida en términos
genéticos ni de transmision de unidades materiales; sino en términos de comunicacion entre
ciclos bioldgicos, lo cuales, se auto- organizan para coexistir acopladamente de modo
simbiotico y sincronico.

Novedades sinecologicas.- Todas aquellas relaciones sinecologicas emergentes que
ocurren como consecuencia de la interaccion simbidtica y fenoldgica en la holobiocenosis.

En tltima instancia, las novedades sinecologicas pueden definirse como la produccion
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bioldgica de relaciones simbioticas o como la produccion bioldgica de nichos temporales
como cronomas, metacronomas 'y nichos fenologicos.

Segregacion fenoldgica.- Segregacion temporal de las poblaciones coexistentes como
producto de la construccion de nichos temporales y la adaptacion diferencial de las

poblaciones a los nichos temporales.
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