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RESUMEN
La teoría evolutiva de Margulis implica una auténtica revisión de algunos de los conceptos 
fundamentales de la biología tradicional. Uno de tales cambios tiene que ver con el controvertido 
debate acerca de las unidades de selección. Este trabajo considera la propuesta de Margulis 
como una nueva tradición de investigación (TI) y trata de evaluar sus consecuencias para la 
citada disputa. Se sugieren tres ideas: una, que su teoría supone la revisión de conceptos tra-
dicionales de la biología; dos, que su estudio supone una reevaluación de debates tradicionales 
de la filosofía de la biología; tres, que estudiarlo desde los presupuestos de Lakatos y Laudan 
sobre las TI nos permite iluminar la utilidad de su teoría.
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ABSTRACT
Margulis’ evolutionary theory entails a revision of certain core concepts of traditional biology. 
One of these changes is related to the hot debate about units of selection. This paper considers 
Margulis’ proposal as a new research tradition (RT) and evaluates its consequences to the 
mentioned issue. Three ideas are suggested here: firstly, that her theory represents the revision 
of many classical biological concepts; secondly, that her position implies a reappraisal of many 
traditional issues in philosophy of biology; and  thirdly, that studying it from Lakatos and 
Laudan’s ideas about RT allows us to enlighten the richness of her theory.
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I.  IntroduccIón

El orIgEn dE las células eucarióticas ha sido siempre considerado como 
«la mayor discontinuidad evolutiva  jamás encontrada en el (…) mundo vivo» 
(Sagan 1967: 226). A finales de los años 60, la célere bióloga Lynn Margulis 
propuso una nueva teoría que pretendía explicar el origen de estas células por 
medio de la simbiosis, un mecanismo que nunca antes había sido tomado en 
serio como posible explicación de las transiciones evolutivas. En su propuesta, 
las células eucarióticas no habrían evolucionado por el conocido mecanismo 
de las mutaciones lentas y graduales, sino por simbiosis de, al menos, dos cé-
lulas procarióticas preexistentes. Tales células habrían originado los orgánulos 
eucarióticos más conocidos, a saber: las mitocondrias, los cloroplastos y el 
cinetosoma que da lugar a los flagelos, ocurriendo que «la célula eucariótica 
es el resultado de la evolución de antiguos simbiontes» (Sagan 1967: 226; 
Margulis 1970).

Algunos años más tarde, Margulis amplió el campo de aplicación de su 
teoría del origen de las células eucarióticas afirmando que el mecanismo de 
la simbiosis debía ser considerado como responsable de la gran mayoría de 
los eventos macroevolutivos y de especiación (Margulis & Sagan 1987, 2002; 
Margulis 1998; Brucker & Bordenstein 2012). Enfrentándose a la ortodoxia do-
minante en la biología del momento, defendía que el mecanismo de las pequeñas 
mutaciones aleatorias era incapaz tanto de explicar las mayores transiciones 
evolutivas, i.e. los procesos macroevolutivos y de origen de nuevas especies, 
como la interrupción del registro fósil, dificultad que había sido señalada pre-
viamente por Gould y Eldredge (Eldredge & Gould 1972; Gould & Eldredge 
1977; Gould 1980; Eldredge 1985). Según ella, el origen de nuevas especies 
no sería un proceso lento y gradual, sino rápido y discontinuo, siendo esta la 
razón principal de los «saltos» que aparecen en el registro fósil. Asimismo, 
apartándose también de la ortodoxia dominante en taxonomía, afirmaba que 
los procesos evolutivos que dan origen a nuevas  especies se producen mayori-
tariamente por la fusión de ramas previamente existentes y no exclusivamente 
de manera divergente (Sober 1993). Es decir, las nuevas especies se originarían 
como consecuencia de la fusión simbiótica de dos especies ya existentes, del 
mismo modo que las células eucarióticas se originaron como consecuencia de 
la unión simbiótica de células procarióticas preexistentes. Por estos motivos, 
su teoría entraña cambios de enorme profundidad en conceptos canónicos 
de la biología y de muchos otros campos, obligando a redefinir las ideas de 
«especie», «organismo», «evolución», entre otras (Carrapiço 2006, 2010; Sapp 
1994, 2003, 2004; Gontier 2007). 

Uno de los cambios filosóficos más importantes que genera esta nueva 
propuesta es el que tiene que ver con el debate sobre las unidades de selección, 
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según Dennet (1995): una de «las áreas más brillantes» y prometedoras de la 
filosofía de la ciencia, que tendría que ser completamente redefinido en nuevos 
términos. En realidad, si nos tomamos seriamente la propuesta de Margulis, 
y aceptamos la idea de que las nuevas especies se originan como consecuen-
cia de la fusión de especies previamente existentes, entonces tendremos que 
admitir que los procesos selectivos están ocurriendo de manera simultánea en 
al menos dos niveles diferentes, a saber: en el nivel de adaptación mutua de 
los simbiontes (nivel intraorganísmico) y en el nivel de adaptación del con-
junto simbiótico con respecto al medio (nivel superorganísmico). Por tanto, la 
simultaneidad de los procesos selectivos no sería la excepción, como señalan 
la mayor parte de los biólogos evolutivos, sino la regla cuando hablamos de 
los procesos de especiación. Consecuentemente, nuestras ideas acerca de qué 
cuenta como unidad de selección y del nivel al que se está dando el proceso o 
los procesos evolutivos se verían completamente alteradas. 

Por otro lado, su propuesta también acarrea serias consecuencias a nivel 
metodológico, derivadas de los cambios que se plantean en el nivel ontológico. 
La simultaneidad  de procesos selectivos, postulada como regla en el plantea-
miento de Margulis, dificulta seriamente la construcción modelos evolutivos. 
La construcción de tales modelos solo sería posible en caso de que se hiciese 
posible la computación de una diversidad de procesos selectivos que ocurren de 
modo sincrónico en un mismo individuo. Asimismo, prolifera el uso de nuevas 
técnicas de trabajo experimental, como por ejemplo el uso de antibióticos para 
estudiar los diferentes tipos de simbiosis.

El presente trabajo pretende explorar la situación en que quedaría el de-
bate acerca de las unidades y los niveles de selección si tomamos en serio la 
propuesta de Margulis. Por tanto, nos servirá para ver qué cambios ontológicos 
y metodológicos acompañan a su propuesta, así como para valorar la capaci-
dad heurística de la misma. Los autores de referencia serán Lakatos (1970ª, 
1970b) y Laudan (1977, 1984). Defenderé que este estudio sirve no solo para 
como prueba de los frutos que rinde la teoría de Margulis (pese a que este es 
el núcleo central del mismo), sino también como ejemplo a favor de la riqueza 
y potencialidad de las teorías de estos dos filósofos.1

1  Pese a las notables divergencias existentes entre las tesis defendidas por Laudan y Laka-
tos, las consideraré irrelevantes para el presente ensayo y consideraré únicamente los puntos en 
común: la necesidad de centrarse en el análisis de unidades macroteóricas, asunción de que los 
cambios de unidad macroteórica entrañan cambios en la problemática y posibilidad de comparar 
las unidades teóricas entre sí.
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II. El dEbatE En torno a las unIdadEs y los nIvElEs dE sElEccIón

El debate en torno a las unidades de selección es uno de los más antiguos 
de la biología, y continúa vivo desde que Darwin propusiera su teoría de la 
selección natural como fuerza evolutiva primitiva (Darwin 1859). Sin embargo, 
el esqueleto lógico de la discusión fue abstraído por primera vez por Lewontin 
(1970). En sus términos, siempre que:

1. Los diferentes individuos de una población difieran en morfología, fisiología 
y comportamiento (variación fenotípica)
2. Los diferentes fenotipos vayan acompañados de diferentes tasas de supervi-
vencia y reproducción en ambientes diferentes (eficacia diferencial)
3. Haya una correlación entre padres y descendencia en la contribución que hace 
cada uno de ellos a las diferentes generaciones (la eficacia es heredable) (1970: 1),

habrá evolución por selección natural y, por tanto, habrá ciertas unida-
des susceptibles de ser favorablemente seleccionadas frente a otras2. Más 
brevemente, en la línea de Sober (1993), toda entidad que exhiba variación 
heredable en eficacia podría ser considerada como una unidad potencial para 
que sobre ella se produzca un proceso de selección. Esto significa que dicha 
entidad poseerá rasgos y propiedades concretos que determinarán que sea ella 
la que sobreviva y se reproduzca con mayor éxito (esto es, que sea más eficaz 
desde el punto de vista biológico) que el resto de entidades que están en el 
mismo nivel pero que carecen de dichos rasgos. En un escenario tal, existirán 
múltiples candidatos para actuar o comportarse como unidades de selección, 
desde los genes (Williams 1966; Dawkins 1976, 1982), pasando por los game-
tos (Lewontin & Dunn 1960) y los individuos (Darwin 1859; Maynard Smith 
1975), hasta grupos (Wynne Edwards 1962), especies (Stanley 1975; Gould & 
Eldredge 1977) o incluso clados.3

Asumiendo que hay diferentes niveles de la jerarquía biológica suscep-
tibles de ser seleccionadas afirmaremos, con Hull, que cuando hablamos de 
unidades de selección nos referimos a ellas como individuos y no como clases 
(en el sentido lógico del término). Así, cuando afirmamos que  un determinado 
grupo de abejas es seleccionado positivamente en detrimento de otro, o que 
una determinada especie sobrevive a costa de la extinción de otra, estamos 
considerando tanto al grupo como a la especie como individuos en sentido 

2  Conviene añadir a las cláusulas 1, 2 y 3 el principio malthusiano, tan inspirador para 
Darwin, según el cual la población crece más rápido que los recursos, de ahí que se produzca 
una lucha por la existencia. Tal cláusula está implícita en 2, pero merece destacarse. Debo este 
comentario al referee anónimo que revisó el borrador inicial de este trabajo.

3  La jerarquía ofrecida se basa en la presentada por Brandon (1982, 1988) y Diéguez (2012).
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lógico, esto es, como «entidades espaciotemporalmente localizadas que tienen 
un origen y un final definido en el tiempo» (1980: 313). De esta forma, referirse 
a un grupo como la unidad de selección de un determinado rasgo equivale a 
afirmar que tal grupo es un individuo que porta determinadas propiedades o 
rasgos y que «uno de los factores que influenció en la evolución de R [rasgo] 
es el beneficio que R confiere al grupo» (Sober & Wilson 1994: 536).

Los individuos que actúan como unidades para la selección de un deter-
minado rasgo pueden ser de dos tipos: por un lado, interactores y, por otro, 
replicadores. Se dice de una entidad que es un interactor cuando «actúa directa-
mente como un todo coherente con su ambiente de tal forma que la replicación 
es diferencial» y que es un replicador cuando «transmite su estructura de modo 
directo durante el proceso de replicación» (Hull 1980: 318). Dicho de otro 
modo, se dice de un individuo o entidad que es un interactor si está conectado 
de modo directo con el ambiente, y este puede favorecerle, permitiendo su 
supervivencia y que, por el contrario, es un replicador si es capaz de transmitir 
su estructura a su descendencia. En este sentido, la discusión sobre el problema 
de las unidades de selección se centra hoy en el problema de qué unidades son 
las que interactúan de modo directo con el ambiente, asumiéndose de forma 
casi unánime que la función replicación es realizada por los genes (Lloyd 2012). 
No obstante, es altamente probable que los importantes cambios que están 
teniendo lugar en epigenética desde hace algunos años reabran próximamente 
el debate sobre los replicadores.

III. la tEoría dE MargulIs coMo tradIcIón dE InvEstIgacIón

 La teoría endosimbióntica de Margulis, entendida en su sentido amplio, 
puede ser considerada como un programa o tradición de investigación genui-
no en biología (Lakatos 1970; Laudan 1977, 1984). En este sentido, su núcleo 
firme sería la afirmación esencial de que la mayor parte de los procesos de 
especiación y los eventos macroevolutivos habrían sucedido por el mecanismo 
de la simbiosis, que es la fuerza primigenia o motor del cambio evolutivo de 
gran escala. Los procesos de mutación de los que dieron cuenta Dobzhansky 
(1941), Mayr (1942) y Simpson (1944), y que constituyen el corazón de la síntesis 
evolutiva moderna, serían la causa de los procesos microevolutivos. De este 
modo, la teoría de Margulis supone la asunción de unos nuevos compromisos 
ontológicos y metodológicos, que conllevan una auténtica «revolución en la 
evolución».

Si definimos, siguiendo a Larry Laudan, una tradición de investigación 
como:
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Un conjunto de supuestos generales acerca de las entidades y procesos de un 
ámbito de estudio, y acerca de los métodos apropiados que deben ser utilizados 
para investigar los problemas y construir las teorías de ese modelo (1977: 116),

Entonces debemos aceptar que la propuesta endosimbióntica es una 
nueva tradición de investigación en el ámbito biológico. Además, puede ser 
considerada como una tradición de investigación progresiva en el ámbito de 
las ciencias biológicas, en el sentido en que plantea nuevos problemas, tanto 
empíricos como conceptuales, y resuelve problemas que no disponen de una 
explicación suficientemente satisfactoria cuando son vistos desde el prisma 
de la nueva síntesis. 

En primer lugar, la teoría de Margulis abre un nuevo campo de trabajo y 
obliga a buscar nuevos métodos de investigación biológica. La ampliación del 
campo de aplicación de su teoría endosimbióntica obliga a desarrollar nuevos 
métodos de investigación destinados a demostrar el origen genuinamente sim-
biótico de múltiples organismos y especies. Asimismo, obliga a generar nuevos 
métodos clasificatorios de los tipos de simbiosis existentes y a reevaluar, desde 
un nuevo prisma, el grado de interdependencia que existe entre los organismos 
que se asocian de forma simbiótica.

La necesidad de desarrollar nuevos métodos de investigación no es una 
novedad en el trabajo de Margulis. Si realizamos un análisis retrospectivo de 
sus planteamientos y analizamos el caso de su primera propuesta, destinada a 
explicar el origen de las células eucarióticas, nos percatamos de que predice una 
multitud de hechos nuevos. Entre tales hechos figura la arriesgada y sorpren-
dente predicción que estipula que «todas las células deben contener al menos 
tres tipos de ADN: nuclear, mitocondrial y el del homólogo (9+2), [así como] 
un ADN adicional asociado con los cloroplastos que debe ser encontrado en 
las plantas eucarióticas» (Sagan 1967: 271). La magnitud de dicha predicción 
obligó a desarrollar nuevos métodos de investigación destinados a encontrar 
esos diferentes tipos de ADN. Para ello, se hizo necesario refinar los instrumen-
tos de observación y análisis de las muestras genéticas y, al mismo tiempo, se 
tuvieron que mejorar las técnicas entonces existentes para estudiar las cadenas 
de nucleótidos. El resultado de la investigación fue exitoso: se encontraron los 
tres tipos de ADN predichos por la teoría de Margulis, y esto supuso un éxito 
arrollador para su teoría. No olvidemos que la existencia de diferentes tipos 
de ADN no solo no había sido anticipada por la teoría neosintética, sino que, 
una vez encontrada, solo podría ser explicada recurriendo a estratagemas ad 
hoc. En este sentido, el programa de Margulis sería teóricamente progresivo 
con respecto a su predecesor. Asimismo, y este punto resulta fundamental, el 
desarrollo de estos nuevos métodos en lo que atañe al caso concreto del estudio 
del origen de las células eucarióticas nos permite afirmar que el programa de 
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Margulis ha resultado ser también empíricamente progresivo en relación a la 
explicación clásica (Lakatos, 1970b: 48-9). 

Sin embargo, en relación con su teoría acerca del origen simbiótico de las 
nuevas especies, el programa de Margulis no goza aún de una confirmación 
absoluta, pese a haberse encontrado ya algunos ejemplos. Estos casos empí-
ricos son fruto de las nuevas técnicas de investigación, impensables desde la 
síntesis moderna, tales como el tratado de determinados áfidos con antibióticos 
para eliminar a sus simbiontes bacterianos, las Buchneras; los experimentos 
para calcular el número de genes presentes en las bacterias de vida libre, las 
cuales son simbiontes de otros organismos; o incluso los estudios destinados 
a determinar el ritmo de mutación de las mitocondrias y su relación con los 
cambios en las células que las portan (Margulis & Fester 1991; Rand 2001; 
Moran 2006, 2007; Sapp 2003; Carrapiço 2006, 2010; Latorre & Moya 2013).

En segundo lugar, en lo que respecta a los nuevos compromisos ontológicos 
que acompañan a su teoría es pertinente señalar que Margulis no niega que se 
produzca evolución, ni tampoco niega la existencia de la selección natural. Lo 
que ella afirma es que el mecanismo o causa de la evolución de los organismos, 
cuando por tal se entiende macroevolución, no es la recombinación genética o 
mutaciones que suceden en el núcleo de un organismo aislado, sino la unión 
simbiótica de dos o más organismos, donde normalmente uno de ellos es una 
bacteria (Margulis 1998; Margulis & Sagan 1987, 2002). La razón para elegir a 
las bacterias como los simbiontes habituales es doble: de un lado, las bacterias 
son susceptibles de cambios genéticos permanentes, por mecanismos como la 
transferencia horizontal, resultando extremadamente fácil que una bacteria 
pueda transmitir parte de su genoma al núcleo de las células huésped (debido 
a su facilidad de recombinación genética). Por otro lado, la mayor parte de los 
casos de simbiosis documentados (áfidos y Buchnera, artrópodos y Wolbachia, 
moscas tse-tse y Wigglesworthia o Sodalis glossinindius) se producen entre 
organismos multicelulares y bacterias. 

De este modo, nos es fácil afirmar que su teoría supone una nueva manera 
de considerar las causas de la especiación, así como la obligada redefinición de 
muchos de los conceptos canónicos de la biología. En primer lugar, se redefine 
especie: «definimos especie como sigue: dos seres vivos pertenecen a la misma 
especie cuando el contenido y el número de genomas integrados y otrora in-
dependientes que los constituyen es el mismo» (Margulis & Sagan 2002: 94).

En segundo lugar, se le da una nueva forma a la idea de individuo: apa-
rece la idea de «simbiome» (symbiome), fundamental para nuestro estudio. 
Un simbiome es un superorganismo, es decir, es el organismo formado por la 
unión que se produce entre el simbionte y el huésped o huéspedes. La principal 
característica que se le atribuye al simbiome es su capacidad para actuar como 
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unidad de selección y como medio de interacción en que se produce el proceso 
selectivo (Sapp, 2004: 1047).

En tercer lugar, y conectado con lo anterior, surge como principio una 
multiplicidad necesaria de los niveles a los que opera la selección natural, ya 
que, si la especiación se debe a uniones simbióticas entre organismos, siempre 
habrá selección dentro del simbiome y selección del simbiome considerado 
como unidad (Rand 2001). Necesaria porque, como señala la propia Margulis: 
el mecanismo de la simbiosis es el único que puede generar novedad evolutiva. 
Las «pequeñas mutaciones» graduales, los eventos de especiación alopátrica, 
o los procesos de deriva genética, solo pueden «refinar» los productos de la 
simbiosis. En el próximo epígrafe se ahondará en esta cuestión con el objeto 
de mostrar la revolución ontológica que implican sus planteamientos.

En cuarto lugar, obliga a realiza una jerarquía más detallada de los pro-
cesos simbióticos, discriminando, por ejemplo, entre simbiosis facultativas y 
obligadas (Moran 2006). El establecimiento de una nueva jerarquía para los 
procesos simbióticos está en el núcleo de su teoría y es de vital importancia para 
el desarrollo de la misma y el análisis de sus posibles consecuencias lógicas. 
Si la simbiosis es nuestro órganon para el análisis de la realidad biológica, una 
correcta clasificación de sus formas es la base para toda investigación ulterior.

Por tanto, la teoría de Margulis puede ser considerada como una nueva 
tradición de investigación que está acompañada de una serie de compromisos 
metodológicos y ontológicos revolucionarios en relación a los postulados de 
la nueva síntesis. Se altera nuestra idea de los procesos que están teniendo 
lugar, se modifican nuestros problemas (tanto empíricos como conceptuales), 
se nos obliga a alterar nuestros métodos y técnicas de investigación, entre 
otros4. Algunos de los hechos que anticipaba su teoría han sido ya probados, 
como el caso del origen simbiótico de las mitocondrias y los cloroplastos en 
las células nucleadas, o el descubrimiento de gran cantidad de formas de vida 
simbióticas de carácter obligado que, anteriormente, eran impensables (Mar-
gulis 1998; Margulis & Sagan 1987, 2002). En este sentido, el programa de 
Margulis es prometedor y se ha mostrado como progresivo en diversos campos 
ya que, sin rechazar la teoría de la evolución ni gran parte de sus presupues-
tos, permite explicar de manera más eficiente y anticipar un gran número de 
acontecimientos que resultaban problemáticos para la nueva síntesis. Así, el 
caso de especiación de la mosca del vinagre estudiado por Dobzhansky y que 
se rechazaba como caso no válido «porque (…) el hecho resultó tener que ver 

4  Sigo la definición apuntada por Laudan de «problema»: un problema es «cualquier cosa 
del mundo natural que nos sorprenda como extraña, o que necesita una explicación» y que está 
dada en un determinado contexto de indagación teórica (1977: 43).
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con no sé qué parásito» (Margulis, 1998: 18) se vuelve perfectamente legítimo 
desde los supuestos de su teoría. 

Por último, supone una hipótesis de trabajo cuyas ideas, de notable fertili-
dad y alto grado de innovación, pueden ser aplicadas en otros campos (Gontier, 
2007). Este y otros ejemplos nos demuestran que su teoría nos permite una 
mayor operatividad o capacidad de «intervención» y trabajo y, por tanto, parece 
mejor que la nueva síntesis (Hacking 1987; Cartwright 1983). 

Iv. la sIMbIogénEsIs y la MultIplIcIdad dE las unIdadEs dE sElEccIón

Como afirma acertadamente N. Gontier:

La simbiogénesis universal es el proceso por el cual se crean nuevas entidades 
como consecuencia de las interacciones entre (diferentes) entidades anteriormente 
existentes de manera independiente. Estas interacciones incluyen fusiones hori-
zontales y las nuevas entidades que emergen debido a esto se llaman simbiontes. 
El proceso es irreversible y discontinuo (2007: 174-5).

Por tanto, en relación con las unidades de selección podemos decir que: 
uno, la simbiogénesis no concierne a los procesos de replicación ni, por tanto, 
a los replicadores, sino a los procesos de interacción y a los interactores. Dos, 
implica transferencia genética horizontal (e, incluso, adquisición directa de 
genomas) que lleva a cambios permanentes, irreversibles y discontinuos que 
son la base de los procesos evolutivos. Tres, que la simbiogénesis es una forma 
de «individualidad por incorporación» (Margulis, 1998: 43). 

Desde este punto de vista, Margulis da un nuevo pilar de apoyo a la 
tradición darwiniana, haciéndola más amplia desde el punto de vista explica-
tivo y salvando uno de sus obstáculos más destacados: la ausencia de formas 
intermedias (y, por tanto, la ausencia de pruebas del supuesto gradualismo 
evolutivo) en el registro fósil. Lejos de la creencia de Darwin según la cual la 
sola existencia de una forma de vida no gradual refutaría su teoría (Darwin 
1859), la teoría simbiogenética justifica tanto la evolución, como la selección 
natural, prescindiendo del carácter gradual de los procesos evolutivos. Así pues, 
la existencia de formas de vida intermedias no es una condición necesaria para 
que la teoría de la evolución sea verdadera. Hay evolución, y la evolución tiene 
lugar por procesos no graduales de adquisición genómica.

En función de esto, la tesis que pretendo formular es la siguiente: que 
siempre que hay un proceso de fusión simbiogenética (y, habida cuenta de la 
teoría de Margulis, estos procesos son norma en la naturaleza), la selección 
natural estará actuando simultáneamente en al menos dos niveles a la vez. Por 
un lado, en el interior del nuevo organismo, al que nos hemos referido como 
simbiome, donde se estarán seleccionando determinados simbiontes y deter-
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minados huéspedes, en función de los rasgos que porten y de que tales rasgos 
sean o no benéficos en relación a su medio inmediato. Por otro lado, en la 
relación que se establece entre el propio simbiome y su ambiente circundante. 

Precisando algo más la hipótesis de la simultaneidad acuñaré dos térmi-
nos nuevos para referirme a los dos niveles de selección señalados. En primer 
lugar, el nivel que denominaré intraorganísmico, por referencia a que sucede 
dentro del simbiome. En este nivel de interacción el medio o ambiente en 
relación al que producen los procesos selectivos es el simbiome mismo, y las 
unidades de selección son tanto el simbionte como el huésped. Podemos ver 
que ambos (simbionte y huésped) satisfacen los requisitos demandados por 
Lewontin (cláusulas 1-3) y Hull (individualidad lógica) y, por tanto, suponer 
que la selección natural favorecerá la perpetuación de aquellos que mejoren 
su eficacia en relación al simbiome. Los requisitos de dicha eficacia serán, 
suponemos, diferentes en cada simbiome: pueden consistir en reducción del 
número de genes de su ADN, mejorando así su eficacia energética, en la pérdida 
de ciertas funciones de reconocimiento proteico, en la aparición de cambios 
en el tipo de alimentación, etc.

En segundo lugar, el nivel superorganísmico, por referencia a la apreciación 
de Sapp sobre el papel y estatuto ontológico del simbiome. Este es el nivel de lo 
que sucede fuera del simbiome, es decir, en la relación de este con su ambiente 
próximo. En este ambiente próximo habrá presas, depredadores, condiciones 
climatológicas y un largo etcétera que beneficiarán la supervivencia de ciertos 
superorganismos en detrimento de otros. En este nivel el medio de interacción 
es el ambiente próximo del simbiome, considerado en sentido amplio (presas, 
depredadores, condiciones ambientales, etc.), y las unidades de selección son 
los simbiomes mismos, que satisfacen tanto los requisitos de Lewontin como 
el requisito de Hull para actuar como tales. La selección natural promoverá 
determinados aumentos de eficacia en el simbiome, los cuales vienen determi-
nados por la relación de este con el medio y que, en ocasiones, pueden incluso 
estar en contra de las «mejoras» que se promuevan a nivel intraoganísmico (se 
ahondará en esta idea más adelante).

De este modo, y resumiendo la exposición anterior, el individuo C actuará 
al mismo tiempo como ambiente para la selección de A y B y como unidad 
que es seleccionada en relación al ambiente con el que interactúa (ver Fig. 1).

NIVEL DE 
INTERACCIÓN

MEDIO DE 
INTERACCIÓN

UNIDAD DE 
SELECCIÓN

Intraorganísmico
(dentro del simbiome)

Simbiome Organismos 
preexistentes
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Superorganísmico
(fuera del simbiome)

Entorno en sentido 
amplio (presas, 

predadores, etc.)

Simbiome

Figura 1. Análisis de los niveles de interacción simultáneos y de los organismos que 
actúan como unidad de selección en cada uno de ellos. Como muestra el cuadro, el simbiome 
actúa ya como unidad de selección, ya como medio de interacción, según el nivel de selección 
que estemos considerando (intraorganísmico, superorganísmico).

La novedad ontológica de la teoría de Margulis consiste en afirmar la 
actuación de al menos dos procesos selectivos simultáneos en todo proceso 
de especiación. En este sentido, rompe con los modelos clásicos de la nueva 
síntesis, que consideraban la existencia de procesos de selección simultáneos 
como una excepción, como sucede en el célebre caso del alelo T en los ratones 
domésticos, estudiado por Lewontin y Dunn (1960) y aceptado por Williams 
(1966) como el único caso en que se podría hablar de selección a nivel de grupo. 
Se trata, por consiguiente, de una innovación ontológica que acarrearía serias 
consecuencias para los modelos científicos que se podrían construir. Al mis-
mo tiempo, serviría como justificación de la dificultad existente para señalar 
unívocamente en qué nivel está actuando la selección natural, obligándonos a 
apostar por una pluralidad de niveles simultáneos. Esta pluralidad sería aná-
loga a las apuestas que hacen Dupré (1996) y Alfredo Marcos (2009; Marcos 
& Folguera 2013) por una pluralidad de conceptos de «especie», según en  qué 
campo de la biología estemos trabajando. Así pues, la mayor novedad reside 
en la capacidad de la teoría de Margulis para hacer de la necesidad virtud, ya 
que algo que se tornaba seriamente problemático para una determinada teoría 
científica se explica fácilmente desde los supuestos ontológicos de otra.

Ilustraré este problema con algunos ejemplos. Uno de los casos más 
conocidos de simbiosis es el que se produce entre los áfidos y la bacteria 
Buchnera aphidicola. Se trata de una simbiosis obligada, ya que los áfidos 
que son tratados con antibióticos para eliminar la bacteria acaban perecien-
do. Las Buchnera que están en unión simbiótica con los áfidos han reducido 
considerablemente su número de genes, aunque aún conservan aquellos que 
intervienen en la producción de aminoácidos esenciales que son inexistentes 
en el floema que les sirve de alimento a los áfidos que las hospedan. De este 
modo, bacteria y artrópodo forman una unidad mutuamente benéfica y cuyo 
poder de supervivencia es consecuencia de dicha capacidad de unión. Este es 
un ejemplo de unión simbiótica con influencia evolutiva que ha sido amplia-
mente documentado (Van Ham et. al 2002; Sapp 2003, 2004; Moran 2006, 
2007; Latorre & Moya 2013). Las consecuencias que tienen casos como este 
para el debate acerca de las unidades de selección son de máxima importancia 
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por dos razones: en primer lugar, porque la selección natural ha actuado en el 
interior de los áfidos, determinando la evolución de ciertas características en 
sus simbiontes; en segundo lugar, porque la selección natural ha actuado en 
favor de aquellos áfidos capaces de unirse simbióticamente con las Buchnera, 
pues la simbiosis es obligada y no existen casos de áfidos que no presenten ese 
simbionte bacteriano. Ha habido, por tanto, selección natural intraorganísmica 
y superorganísmica.

En relación a la selección natural intraorganísmica, se ha favorecido la 
reducción del número de genes por parte de la bacteria. No obstante, se ha 
hecho necesaria la preservación de aquellos que intervienen en la síntesis de 
determinados aminoácidos esenciales que escasean en su ambiente próximo, 
esto es, en la dieta del áfido con el que se asocian. Dado que en el interior del 
áfido con el que establecen la simbiosis dichos aminoácidos son inexistentes, 
la selección natural habrá favorecido a aquellas Buchnera que conservasen la 
capacidad de síntesis de los mismos y, como contrapunto, perdiesen el resto de 
capacidades, que se volverían disfuncionales. La disfuncionalidad de dichas 
capacidades reside en el propio áfido, que puede proporcionarle a sus Buchnera 
el resto de sustancias que son requeridas en su dieta y poseer más material 
genético del necesario tiene un coste de mantenimiento elevado, por lo que 
la selección favorecerá a aquellos individuos que la reduzcan. En este caso, 
la unidad de selección es la Buchnera, pero no podemos decir que se trate de 
selección individual en sentido estricto, pues resulta cuanto menos dudoso ca-
lificar a la bacteria por sí misma como «individuo» en el sentido biológico del 
término, ya que no tiene capacidad para sobrevivir por sí sola, en ausencia de 
la unión simbiótica que se produce entre ella y el áfido. Se trata de selección a 
nivel intraindividual, a nivel de determinadas células cuya supervivencia se ve 
favorecida (o, en otros casos, perjudicada) en función de la posesión de deter-
minados rasgos muy concretos. En el caso de la Buchnera, tales rasgos serán: 
uno, la capacidad de sintetizar aminoácidos esenciales ausentes en su medio 
y, dos, la capacidad de reducir su material genético a la mínima expresión, es 
decir, reducirlo para que conserve únicamente la capacidad de fabricar tales 
aminoácidos esenciales y conserve la capacidad de replicación.

Por otro lado, en relación con la selección de los simbiomes, la selección 
natural puede actuar o bien en el mismo sentido que actúa la selección de las 
Buchnera, o bien en sentido contrario. En el caso estudiado, debido a que se trata 
de una simbiosis obligada cuya historia se remonta a hace aproximadamente 
180 millones de años, parece claro que la selección natural favoreció a aquellos 
áfidos que conservaron la Buchnera y, en concreto, ciertos tipos de Buchnera. 
Pero esto no tendría por qué ocurrir así. Podría ser que, si bien la selección 
natural que actúa en el nivel de la Buchnera favorece a aquellas bacterias que 
reducen su número de genes, mientras que en el nivel de interacción del sim-
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biome con su medio próximo tales características se vean desfavorecidas por, 
pongamos por caso, un período en que no escaseen dichos aminoácidos sino 
que escaseen los glúcidos necesarios para preservar al áfido con vida. En una 
situación tal, el coste de mantener con vida a las Buchnera puede ser elevado, 
y la tasa de supervivencia de aquellos que portan las bacterias puede verse 
mermada o reducida a nivel del simbiome. Por tanto, el proceso selectivo que 
se produce en el nivel del simbiome puede ser contrario al proceso selectivo que 
se produce dentro del mismo, es decir, a nivel de la asociación del simbionte 
y el huésped. 

Lo relevante de este caso es que la teoría de Margulis entraña la necesi-
dad de que en todo proceso selectivo la selección natural esté actuando, como 
mínimo, en dos niveles. Si todo proceso de especiación es, como ella plantea, 
una consecuencia de la asociación simbiótica de dos individuos previamente 
existentes que pierden su individualidad para generar un tercero –de ahí que 
ella misma lo califique de «individualidad por incorporación»–, entonces 
la pluralidad de procesos de selección es una característica intrínseca en la 
naturaleza de todo ser vivo. Esta visión choca completamente con la visión 
tradicional de la biología que, al estudiar los procesos selectivos, consideraba 
que la simultaneidad era la excepción y que, en la mayor parte de los casos, la 
selección natural actuaba únicamente en un nivel. Así pues, la teoría implica un 
cambio ontológico severo en relación al problema de las unidades de selección 
y, dado que la ontología que acompaña nuestras teorías científicas constriñe 
los métodos aplicables (Laudan 1984: 62), los cambios metodológicos se hacen 
inevitables. 

En el caso concreto del estudio del problema de las unidades de selección, 
proliferará el uso de antibióticos para estudiar los tipos de simbiosis y los ritmos 
evolutivos. Es posible que la utilización de antibióticos se transforme en una 
condición previa e indispensable para cualquier proceso en que se estudie la 
reacción de un determinado ser vivo a unas condiciones extremas.

Por otro lado, se produce un cambio en el lugar en que los científicos 
deben «buscar» los eventos de especiación. Como señalaba Kuhn, las teorías 
científicas «suministran a los científicos no solo un mapa, sino también algunas 
de las directrices esenciales para levantar mapas» (1962: 210).  Así pues, la 
teoría de Margulis suministra el modo de «buscar» determinados hechos que, 
en gran medida, es contraria al modo de buscar tales hechos defendida por la 
nueva síntesis. No se trata ya de buscar las pequeñas mutaciones que condi-
cionan (y determinan) la transformación de los reptiles en aves, ni tampoco 
de buscar en el registro fósil las formas intermedias entre ambos. Las formas 
intermedias no tienen por qué existir, ya que el paso de reptiles a aves pudo 
haber sido discontinuo, así que no encontrarlas no debe suponer un fallo de 
nuestro sistema teórico. Ahora bien, de lo que sí se trata es de, siguiendo la 
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heurística del programa de investigación, anticiparnos a los hechos y buscarlos 
por medio de nuestra experimentación, siguiendo los métodos concretos que 
entrañan nuestras teorías. 

No obstante, pese al entusiasmo que su teoría pueda despertar, no hemos 
de olvidar que aún queda mucho por probar y muchos nuevos experimentos 
que realizar y casos que documentar. Sin embargo, podemos seguir la guía de 
Lakatos para dirigir la política de investigación científica: 

No podemos eliminar un programa de investigación en crecimiento simplemente 
porque, por el momento, no ha conseguido superar a su poderoso rival. No debe-
ríamos abandonarlo si constituyera (…) un cambio progresivo de problemática. 
Y ciertamente debemos considerar a un hecho que acaba de ser reinterpretado 
como un hecho nuevo (…). Mientras un joven programa de investigación pueda 
ser reconstruido racionalmente como un cambio progresivo de problemática debe 
ser protegido durante un tiempo de su poderoso rival establecido (1970b: 94-5).

v. conclusIón: algunas IMplIcacIonEs dE la tEoría EndosIMbIontE

El análisis que se ha realizado del trabajo de Margulis tiene serias impli-
caciones que están canalizadas en tres frentes diferentes: en primer lugar, en 
el ámbito de la propia biología; en segundo lugar, en el campo de la filosofía 
de la biología; en tercer y último lugar, en el ámbito más general de la filosofía 
de la ciencia.

En relación a la biología, la teoría de Margulis supone un duro revés para 
la tradición neodarwinista. Como se ha mostrado, su teoría niega la eficacia 
macroevolutiva que los defensores de la nueva síntesis confieren a la idea de 
las pequeñas mutaciones graduales. Según Margulis, los eventos de especia-
ción no son fruto de la acumulación de pequeños cambios genéticos que son 
seleccionados positivamente, sino resultado de la adquisición de grandes frag-
mentos genéticos o, incluso, de genomas completos por medio de la simbiosis. 
Esta idea supone una gran novedad en el campo de la biología, generando una 
auténtica revisión de las ideas que han sido tenida por ciertas en las últimas 
ocho décadas. Asimismo, obliga a desarrollar nuevas técnicas y métodos de 
investigación, abriendo por tanto un nuevo programa de trabajo.

Por otro lado, sus planteamientos redefinen debates tradicionales de la 
filosofía de la biología. El actual trabajo es un ejemplo de tal redefinición: el 
problema de las unidades de selección debe ser redefinido en nuevos términos 
y se hace necesaria (o, más bien, obligada) la introducción de nuevos concep-
tos para tratarlo, como son el concepto de «simbiome» o la jerarquía que nos 
permite distinguir entre el nivel intraorganísmico y el nivel superorganísmico. 
Además, se sugieren diversas alteraciones que tienen lugar en relación a otras 
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disputas: la disputa acerca de la idea de especie, la modificación en el concepto 
de individuo biológico, etcétera.

Finalmente, la evaluación de la teoría de Margulis y su carácter progre-
sivo sirve como sanción de las filosofías de la ciencia de carácter historicista 
como los enfoques de Imre Lakatos y Larry Laudan. Como insistía el propio 
Lakatos, las reconstrucciones racionales de algunos ejemplos de estudios 
científicos deben servir a favor de determinadas filosofías de la ciencia y en 
detrimento de otras (1970a). Este trabajo viene a apoyar tanto su enfoque como 
en de Laudan, debido a la importancia que se concede a los compromisos 
ontológicos y metodológicos que acompañan a la nueva propuesta biológica. 
Creo que solo un análisis como el presentado sirve para dar cuenta del carácter 
progresivo de la propuesta de Margulis, así como para favorecer una política de 
investigación que no sea estrecha de miras y tienda a beneficiar al programa de 
investigación actualmente más desarrollado. Los planteamientos de Margulis 
se muestran sugerentes y capaces de mostrar rendimientos en el futuro, por lo 
que no debe dejar de apoyarse la investigación en dicho ámbito. No obstante, 
la operatividad que se consiga será quien tenga la última palabra (Hacking 
1987, Cartwright 1983).
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