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PRESENTACIÓN

Excmo. Sr. Presidente. Excmos. Señoras y Señores académicos. 
Señoras y Señores.

Cumplo hoy con el deber de iniciar este curso 2014 de la RANF con sa
tisfacción y agradecimiento. Satisfacción porque si la suerte acompaña,
en una designación que se hace siguiendo el turnos de las secciones y la
antigüedad académica, llega el año en que, sin excusa mayor, corresponde
abrir con una intervención el curso académico. Sí es verdad que el efecto
de antigüedad y turno está aquí incrementado por la voluntaria pertenen
cia de los académicos a dos secciones. Confieso que me evadí una vez de
esta obligación, hace ahora tres años, en el turno correspondiente de la
sección segunda, mi sección desde el ahora lejano 1994 en que ingresé,
ya que contaba con el dudoso honor de ser el más antiguo de la sección
que aún no había pronunciado la conferencia inaugural. Esperar seis años
no me pareció mala opción, me equivoqué. 

Llegó el turno a mi otra sección, la 5ª –por cierto, más adecuada a mi
especialidad–, y aquí estoy, explicando todo esto para así indicar que no
son mis méritos, lo que aquí me trae, es mi obligación, servicio por
encargo de la Sección 5ª, que esta vez sí, acojo y agradezco. Dije antes que
me equivoqué pues a buen seguro que mejor hubiese sido mi
intervención hace tres años que la de hoy: la sutil herida que el tiempo
produce está hendiendo algo por estos adentros. En la penúltima confe
rencia del año pasado que por fortuna presidí, encantadora pieza de cien
cia de la Dra. Doña Carmen Blasco titulada: Telómeros: una de las claves
de.., el envejecimiento, entré de lleno en el pensamiento que acabo de
narrarles.
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Al adquirir este compromiso, estuve demasiado tiempo, supongo, du
dando sobre qué tema desarrollar, tema que les interese a ustedes y a mí,
y esto es un buen problema; a mí me interesan muchos hechos biológicos
que a buen seguro les aburrirían. 

Me decidí, lleno de dudas que persisten, por las bases del parasitismo
ya que después de unos 40 años de trabajar en aspectos profesionales –qui
mioterapia experimental sobre modelos parasitarios, principalmente– y de
tratar de enseñar parasitología a estudiantes de veterinaria, biología y far
macia, debería discurrir con ustedes sobre el fascinante comportamiento
biológico que denominamos parasitismo, una modalidad de vida universal
y omnipresente: la mayor parte de los seres vivos que habitan este planeta
son parásitos al menos en una parte de su vida. Ocuparse de esto es tanto
como hacerlo de la Biología entera, de aquí que sólo intentaré acercarme
al parasitismo en su historia, origen y evolución, ecología particular y cómo
la molecularidad y su reconstrucción filogénica inciden en el conocimiento
actual del mismo.
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I. PARASITISMO COMO MODALIDAD DE SIMBIOSIS

1. Desarrollo histórico

La parasitología nació como ciencia médica mucho tiempo antes que
una ciencia integradora, la Ecología, la situara en su espacio natural, la Si
necología. La ecología y la medicina también son a su vez biología, por lo
que no es incorrecto definir parasitología como parte de la Biología dedi
cada al estudio integral del parasitismo.

El término “Parasitología” es bien reciente1. Es un neologismo de raíces
griegas compuesto de παρα´( para, al lado de, a lo largo de, que no es
propio), mas σϊτοσϊτος (sitositos, comida) y λογια (logía, estudio; a su
vez procedente de λεγλογ (leglog, decir razonar). Literalmente es el es
tudio de aquellos que comen lo que no es propiamente suyo, los
parasitós, pues así se llamaron a unos acólitos que participaban del con
sumo de la víctima del sacrificio sin ser sacerdotes. 

Pronto el término parásito se atribuyó a todos aquellos que a cambio
de adulación o servilismo comían a la mesa de otros. El uso social
antecede al uso médico. El aspecto despectivo del término procede sin
duda del arquetipo creado en Grecia por Menandro (342292 a C) a través
del personaje de sus comedias: El Eunuco (Eunoukos), El Adulador (Kolax);
la primera recreada más tarde por Terencio (184c154 a C) con el mismo
nombre en latín Eunucus, así como, posteriormente, en el Siglo II de nues
tra era, por el humorista sirio de cultura griega Luciano de Samosatra
(125181) en su obra El Parásito y Anacarsis y su coetáneo ateniense Al
cifrom en sus cartas2. El significado permanece en la cultura occidental,
se aplica a la persona que vive sin trabajar a costa del Estado o de otra
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persona, así como a todo lo molesto, por ejemplo, los ruidos que distur 
ban las transmisiones radioeléctricas. Por otra parte, existe una sensación
de temor, asco y repulsa ante los parasitismos biológicos, hacia las enfer
medades parasitarias, situación aprovechada y reforzada por series TV de
divulgación médica como Dr. House o la serie “Un parásito dentro de mí”
que muestra “lo que ocurre cuando los seres humanos caen víctimas de
unas de las criaturas más aterradoras de nuestro planeta: los parásitos”
(www.descoverymax.es/programs/). Una exageración sin duda, aunque
la serie está bien informada bajo el punto de vista biológico (morfología,
ciclo, epidemiología).

Sin denominación genérica, los parásitos humanos y de los animales
útiles se conocen desde tiempos remotos. En los textos antiguos de las
culturas china, india, persa, babilónica, egipcia, etc. aparecen citados pa
rásitos macroscópicos tales como áscaris, enterobios, tenias, piojos, pul
gas, moscas, mosquitos, garrapatas, etc., así como ciertas enfermedades
parasitarias: esquistosomosis, dracunculosis, pediculosis, sarnas, paludis
mo y los remedios aplicados para su tratamiento.

En dos documentos egipcios, el papiro de Kahun (c 223021001850 a
de C) y el de Ebers (c 1500 a de C) hay referencias a parasitismos dérmicos
e intestinales, así como a paludismo y dirofilariosis, y lo que es más im
portante, demuestran reconocer a los parásitos citados como agentes
causales de enfermedad, cuyos signos describen, así como remedios para
combatirlos como la corteza de la raíz del granado –un droga cuyos prin
cipios activos han inspirado la síntesis de antihelmínticos actuales–. Aquí
está tempranamente el nacimiento de la parasitología médica. 

Los egipcios, incluyendo las elites gobernantes que tuvieron acceso a
la momificación, padecían parasitismos comunes. Se han encontrado in
fecciones por Schistosoma haematobium –en intestino y riñón– Taenia
solium en el intestino y Trichinella sp en la musculatura de una momia
con vísceras de una persona común de hace unos 3.200 3. En la revisión
de Chartel,C. 20044 se cita la presencia en las momias de Schistosoma,
Dracumculus, Trichinella, Ascaris, Taenia sp. De esta civilización y de las
de Mesopotamia procede el método, tantas veces posteriormente repe
tido en los textos antiguos, de la paulatina extracción del gusano, la filaria
de Medina (Dracumculus medinensis) enrollándolo en una astilla de ma
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dera; el pequeño dragón (dracumculo) y el bastoncito de madera, símbo
los de las profesiones sanitarias.

También, oscurecido por el relato mítico, hay referencias a los parási
tos o sus consecuencias en el Antiguo Testamento, como el que se refiere
posiblemente al mencionado D. medinensis (Números, 21.49). Con fre
cuencia se ha especulado sobre el valor preventivo de enfermedades in
fecciosas y parasitarias de las normas sobre animales puros e impuros del
capítulo 11 del Levítico, atribuyendo la prevención de la triquinosis y te
niosis por Taenia solium a la prohibición del consumo de cerdo. Otras par
tes del capítulo de prohibiciones pueden haber tenido la virtud de evitar
contagios, pero la prohibición del consumo de cerdos junto con la de co
nejos y liebres o pescados sin escamas, obedecerían más probablemente
a que el pueblo se olvidara de los alimentos habituales en Egipto, tan ex
plícitamente añorados (Exodo,16.3)5

Los griegos (Hipócrates 460370/380 a C) conocen y denominan los pa
rásitos macroscópicos: oxiúridos (askaris), vermes redondos de mayor ta
maño (strongylos) y los de cuerpo aplanado (helminth plateiae), los vesi
culares con contenido acuoso (hidatis) tisulares. Aristóteles (384322 a C)
describe y clasifica a gusanos (helmintos) intestinales y su discípulo y con
tinuador, el de la bella palabra, el botánico Teofrasto (372287 a C) aporta
información sobre antihelmínticos, entre ellos el rizoma de helecho
macho, del que dice que cura las tenias, –las moléculas activas de esta
droga sirvieron de inspiración para la síntesis de fasciolicidad y cestodicidas
modernos–. Los griegos heredan una buena parte del saber egipcio a
través de la conquista de Alejandro el Magno (363323) y la consecuente
dinastía de los Tolomeos, cuerpo de doctrina traspasado sucesivamente a
los romanos. En el siglo I el hispanorromano nacido en Cádiz, Columela (c2
4 a C 40 d C) escribe un tratado de agricultura y ganadería, Res rustica, en
el que se describen enfermedades parasitarias reconocibles y sus reme
dios. Se había producido ya el paso del concepto social de parásito, que
persistía para denominar despectivamente a los clientes de los ricos, al
concepto biológico y médico al denominar así a los vermes que debilita 
ban los caballos del ejército o los animales de granja. Posible mente Colu
mela recogió textos de autores romanos (Catón el Viejo y Varron) y griegos
anteriores, formando, juntamente con su otro tratado sobre los árboles, el
saber agrario de su tiempo. Plinio (2379) completa en este siglo el saber
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biológico en su obra recopilatoria, Naturalis historia, poco crítica al no dis
tinguir intencionadamente lo fabuloso de lo real observado. También es
de este siglo la obra Materia medica, escrita por Pedazio Dioscórides ( 40
90 d C), un farmacólogo, botánico y médico griego acompañante de las le
giones romanas; manual de farmacopea que persiste durante el resto del
imperio y la Edad media — se traduce al árabe en el siglo IX— hasta el Re
nacimiento. Aparecen en él múltiples remedios contra las cuartanas y ter
cianas, los vermes, las chinches. La versión española traducida y comenta
da por el segoviano Andrés Laguna (14591569) sigue siendo un libro
consultable. Dos ideas persistían, la genera ción espontánea y transmisión
de la madre al feto como explicación del tamaño extraordinario de las te
nias y la intervención divina en el origen de la enfermedad. La generación
espontánea, sí, pero con matices indicativos de la patogenicidad de los
vermes intestinales. Por ejemplo, en el Libro II, cap. LX de los gusanos, es
cribe Dioscórides: “Los gusanos de tierra mojados y puestos… sanan las fie
bres tertianas…” además de otras virtudes. Añade Laguna: “engendranse
tambien de alguna corrupcion en las entrañas de la tierra gusanos, asi
como en las del hombre las cuales sirven para infinitas cosas al cuerpo hu
mano, que se comen después en recompensa de lo servido”.6 En la versión
de Laguna hay 33 citas con remedios frente gusanos, múltiples para
pulgas, piojos, sarnas, ocho para tercianas, nueve para cuartanas. 

Roma llegó a erigir un templo dedicado al dios Verminus, causante de
pestilencias y la idea persistió a lo largo de los siglos, hasta Mao Zedong
en agradecimiento a una aldea que había resuelto su problema de esquis
tosomiosis construyendo un tractor que limpiaba los canales de riego, les
elogia en un poema citando, en la última parte, al dios de las plagas:
“Dinos, por favor, Príncipe de las Pestes,/ ¿a dónde viajarás?/ ¡Lámparas
y barcos de papel/ iluminan el cielo para ti!” 7.

Los conocimientos se van asentando. Cuando se resumen en un libro de
gran revisión como es Etimologías de San Isidoro de Sevilla (570636 d C) en
un capítulo dedicado a los animales quia nonest illi spinae rigor, invertebra
dos, Libro. XII. IX De vermibus, además de arañas, escorpiones, moluscos, in
sectos molestos como chinches, pulgas, piojos, garrapatas, cita las lombrices
intestinales, diferenciándolas de las de tierra. Herencia de la cultura greco
rromana que persiste en España bajo los Godos. (Originum sive Etimologia
rum libri XX. larramendi.es/i18n/consulta/ registro.cmd?id=537).
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La misma cultura que será absorbida por los expansivos musulmanes
en obras como el Canon de Avicena (9811037) cuyo libro III trata de pla
telmintos y nematodos, así como de los métodos para combatirlos y cu
rarlos. sld.cu/galerias/pdf/ sitios/histologia/canon_de_avicena.pdf.

En el Renacimiento se enriquecen paulatinamente los conocimientos
parasitológicos, contribuyendo inicialmente, de modo sustancial los
datos sobre las enfermedades tropicales recogidos por la expansión co
lonial ibérica. 

Francesco Redi (16261697), que demostró experimentalmente la fal
sedad de la generación espontánea de los seres vivos, escribe el primer
tratado de parasitología, titulado de modo brillante: Osservazioni intorno
agli animalo viventi, che si trovano negli animali viventi (1684).
http://fondosantiguos.com/obra/675/.

Nicolás Andy (16481752) profesor de humanidades, médico tardío,
convencido del origen infeccioso de las enfermedades, estudió los pará
sitos del hombre, escribiendo e ilustrando con imágenes impactantes al
gunos parásitos humanos. Fue un eficaz divulgador mostrando el origen
infeccioso de algunas enfermedades. Se le considera el padre de la para
sitología médica8

Como afirma el Prof. Cordero en su documentadísima Historia de la
Parasitología que con matices y adiciones hemos seguido hasta aquí,
(op.cit1) en “conclusión, puede decirse que, a lo largo de este dilatado pe
ríodo, existen numerosas referencias a los helmintos y artrópodos, más
descripciones clínicas que permiten identificar varias parasitosis inequí
vocamente (paludismo), o conjeturar su etiología (hematuria/hemoglobi
nuria, atribuible a esquistosomas o a babesias, según los hospedadores;
diarreas sanguinolentas, por entre amebas o por coccidios, etc.”.

2. Parasitología

El término parasitología se atribuye al entomólogo francés Pierre André
Letreille (17621833), siendo aceptado más tarde por los zoólogos Rudolf
Luckart (18221898) en su tratado sobre los parásitos del hombre y las en
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fermedades causadas por ellos9, y Alcide Railliet (18521930) en su gran
obra sobre los parásitos de los animales y su transmisión al hombre10. 

Es durante el siglo XIX cuando se alcanzan los principales hitos: Gross,
1849 observa la primera ameba (Entamoeba gingivalis), Lösch, 1875, E.
histolytica causante de la disentería amebiana; Manson 187778 la trans
misión por mosquitos de las filarias; Laveran, 1880 la naturaleza protozo
aria de Plasmodium spp. causante del Paludismo; Thebald Smith y Kil
bourne, 1894, un médico y un veterinario juntos, la transmisión de los
piroplasmas por garrapatas; Bruce, 189596 la transmisión de los tripa
nosmas por las moscas TseTse; Ross, 189711 la transmisión de un plasmo
dio de los gorriones por mosquitos culicinos, y Grassi, 1898 la del paludis
mo humano por mosquitos del género Anopheles12.

A lo largo del siglo XX la parasitología se desarrolla en sus diversos as
pectos como ciencia médica y económica. Por razones del ejercicio pro
fesional crecen en paralelo la parasitología médica, la parasitología vete
rinaria en sus dos aspectos, prevención de zoonosis y clínica de animales
domésticos y útiles y la fitoparasitología. Curiosamente el desarrollo últi
mo de la parasitología molecular unifica, desde la sistemática de los agen
tes nosógenos a los mecanismos íntimos de las relaciones parásito/hos
pedador cualesquiera que éstos sean, en un único campo primario: las
consecuencias de una modalidad de vida de unos seres sobre o dentro de
otros, es decir las consecuencias del parasitismo. Y el parasitismo es una
modalidad de simbiosis y por ello una porción de la sinecología, la
ecología de las comunidades. Una parte de la Ecología. Se está yendo a la
raíz biológica de esta simbiosis particular llamada parasitismo.

La ecología es una ciencia de síntesis, al constituirse y crecer alcanza e
incluye en su cuerpo otras porciones de la biología desarrolladas por as
pectos parciales de su contenido. Esto sucedió con las parasitologías mé
dica, económica y botánica.

El paulatino desarrollo de la Ecología cuenta con dos antecesores rese
ñables, Ernst Haeckel (18341919) que inventa el término ecología (de
oikós, la casa, el lugar donde se vive) para relacionar las condiciones de vida
de las especies y su evolución por selección natural, y Karl Mobius (1825
1908) que establece el concepto de biocenosis (comunidad ecológica). 
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Pero el fundador de la Ecología, al menos como cátedra universitaria
seminal, es el danés Eugene Warming (18411924) descubridor de la otra
fuente de selección natural además de la darwiniana, el conjunto de los
factores abióticos (temperatura, humedad, salinidad, pH, etc.). Escribe un
primer libro, llamándole Plantesamfund (1895) (Ecología de las plantas),
traducido de inmediato a otras lenguas, reeditado con actualizaciones
hasta 1925.13

Siguiendo la obra clásica de los hermanos Eugene y Howard Odum
(1913 y 19232002.Ecología. Interamericana, S.A. Mexico), la sinecología
engloba las ecologías de las poblaciones, la de las comunidades y la de los
ecosistemas.

El parasitismo, una modalidad de simbiosis, es uno de los contenidos
de la ecología de las comunidades. Toda la parasitología queda así englo
bada en la ecología. Este camino de integración de la parasitología básica
tiene a su vez una recompensa, las ciencias englobadas, en su conjunto y
en muchas de sus partes particulares, hallan el sustrato raíz de su conte
nido. 

Por ejemplo, un Ascaris lumbricoides no es un patógeno por capricho,
lo es más bien a su pesar. En ello le va la vida: el niño, su hospedador14 fa
vorito puede vivir perfectamente sin el verme que además de alimentarse
a sus expensas en su intestino, le causó heridas con cicatrices permanen
tes al pasar emigrando por su hígado y su pulmón. El niño vive mejor sin
su parásito. No así el parásito, que necesita al niño, lo necesita cada indi
viduo y la especie entera, por eso y porque la dificultad de que su des
cendencia encuentre a otro niño (resistencia ambiental) su potencial bió
tico es muy elevado: el verme hembra produce hasta 250.000 huevos por
día o más. 

Además, la emigración por el hígado, corazón y pulmón lesionándolos
antes de llegar a adulto en el intestino, no es su culpa, su afán de dañar,
es una consecuencia de la historia evolutiva (filogenia) de su estirpe: en
otro tiempo su ciclo estaba asociado a otra relación simbiótica, la inter
acción entre depredador y presa de sus hospedadores: el huevo embrio
nado infectaba a un vertebrado presa de un depredador; tenía dos esta
ciones parasitarias, una primera en la que progresaban sus primeros tres
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estados de vida (primer hospedador, intermediario) seguida de una se
gunda estación en el hospedador definitivo. Esta situación persiste aun en
géneros de ascáridos tal como Ophidascaris spp., del estómago de reptiles
– depredadores y hospedadores definitivos—, con anfibios, reptiles e in
cluso mamíferos como hospedadores intermediarios. En el A. lumbricoi
des, un parásito patrimonial de los humanos, el hospedador interme 
diario se perdió, pero aún quedan en su genoma los genes que le obligan
a imitar en su único hospedador el comportamiento ancestral. 

Parece que es esta la causa de la necesaria emigración (intestinohíga
dopulmónbronquiosintestino) previa al estado adulto que alcanza la
madurez sexual y se reproduce. Así, el hombre es a su vez su hospedador
intermediario y su hospedador definitivo, una doble utilidad. A. lumbri
coides aún no alcanzó la ventaja evolutiva que supone la menor patoge
nicidad con la que ya cuentan sus parientes, Toxasascaris spp., cuyas
larvas ya no emigran y realizan todas sus mudas y fases progresivas en la
luz del intestino. 

En un solo ejemplo se resume la complejidad del parasitismo, de esta
modalidad de simbiosis. La depredación es otro proceso de simbiosis. El
depredador no vive sin las presas, las presas también cuenta con alguna
ventaja marginal de la relación. El depredador libera a la especie de los
débiles, los enfermos, los menos aptos; es esta una situación permanen
te, en equilibrio, cambiando con mayor velocidad las presas que el de
predador. 

Para cada individuo de la especie depredador o presa, en la relación
brevísima entre las dos especies, el peso individual difiere; la presa juega
en el encuentro su vida, por ello, su capacidad de reacción, su velocidad,
agilidad, información a tiempo, es vital. Para el depredador, en la mayoría
de los casos, el fallo no es más que el aplazamiento de la comida del día.
Pero la relación es estable para las dos especies en conjunto a través del
tiempo y sobre su permanencia puede instalarse con eficacia el ciclo pa
rasitario de una tercera especie; el parásito se incorpora, se sube a este
tren de comportamiento, confiando su persistencia a esta situación. Y no
sólo en un ciclo simple de dos protagonistas, depredador y presa, tam
bién en toda una cadena trófica si esta permanece estable en un ecosis
tema. 
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Así ocurre, sin salirnos del grupo de los ascáridos, con Anisakis spp. Su
hospedador definitivo, en el que alcanzan la madurez y se reproducen es
un súper depredador, es en el tiempo presente un mamífero marino por
ejemplo. En este hospedador definitivo, situado en la cima de la pirámide
trófica, el nematodo llega al estado adulto y se reproduce lanzando las
hembras miles de huevos que embrionarán en el medio, formando parte
del plancton. 

La larva que eclosiona de cada huevo embrionado es ingerida por un
crustáceo que se alimenta de plancton y pasa en un estado quiescente,
sin cambio alguno a otro crustáceo o a un pez que se alimenta de crustá
ceos y, en la cadena alimentaria, a otra especie de pez más grande que
servirá de alimento al hospedador definitivo. Este estado tercero de de
sarrollo, con capacidad de cambio ecológico, con capacidad de resistir la
alta temperatura de un mamífero y el pH ácido de su estómago, al llegar
al mamífero prosigue su evolución, dos mudas más y alcanza el tiempo
de reproducirse. Este complejo periplo visto a estas alturas de la evolu
ción, a buen seguro que ha ido cambiando, a través de lentos rellanos
después de alcanzar sus hospedadores la categoría de peces, de anfibios,
de reptiles de dinosaurios, de aves sus sucesoras y mamíferos en la esca
lera del tiempo.

Así es en la circunstancia que observamos, volviendo al ascárido pará
sito del hombre, los homínidos a los que íntimamente se adaptó no eran
exclusivamente depredadores, progresaban como omnívoro sin especia
lización alimentaria, consecuentemente su ascárido tuvo que correr a
adaptarse y lo logró aceptablemente. Le restan flecos que disminuyen su
eficiencia como parásito, se ve obligado a sobrepasar barreras que ya no
necesita, la emigración intraorgánica, pero aun así su expansión como es
pecie parásita no concluye. 

Se presentó recientemente –hablamos de unos pocos milenios– una
nueva oportunidad y la está aprovechando: los suinos –cerdos salvajes–
acompañaron a los grupos de homínidos consumiendo su heces y resi 
duos y a causa de esta proximidad terminaron siendo domesticados, aso
ciados como presa cultivada; el ascárido humano se adaptó con rapidez
a esta simbiosis sobrevenida, infectó también al cerdo. 
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Así se estableció una cuasi especie, A.suum15, con un éxito poblacional
muchas veces mayor que el de las poblaciones de A. lumbricoides; por
ejemplo, un español actual con una perspectiva vital de 80 años, convivirá
con unos 45 millones de personas y con 32x80 millones de cerdos, hos
pedadores más eficaces ahora para Ascaris. 

En otros grupos, los cánidos y félidos, por ejemplo, adquirió el ascárido
correspondiente un comportamiento mixto, abandona progresivamente
la dependencia de la depredación, cuya posibilidad conserva, prefiriendo
vías de persistencia más seguras como la maternofetal o la infección con
emigración larvaria en el animal lactante. En este progreso de adaptación
incluso se abandona la emigración intraorgánica, caminando con firmeza
hacia un comensalismo más tolerable; paso desde Toxocara canis a Toxo
cara felis, a finalmente Toxascaris leonina.

Convencionalmente, al observar la biodiversidad de los eucariotas16 del
momento presente, distinguimos entre ellos especies autótrofas, con
plastos fotosintetizadores, y especies heterótrofas que se alimentan a
consta de otras bien por depredación, bien por parasitismo en sus diver 
sas modalidades. 

Todas dependen de una interacción negativa para una de las especies,
diferenciándose particularmente en el tiempo de contacto: breve en la
depredación, prolongado en el tiempo en el parasitismo. A parte de los
hongos, también heterótrofos y reductores, lo que prima es la depreda
ción y el parasitismo, dos modalidades de simbiosis. 
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II. RECONSTRUCCIÓN FILOGÉNICA

Convencionalmente acostumbramos a distinguir también entre euca
riotas de vida libre, los depredadores y eucariotas simbióticos, los parási
tos. La distinción se encuentra en la libertad y frecuentemente múltiple,
variada de los depredadores, frente a la más restringida, específica, del
parasitismo. Cada especie es en realidad un conjunto de poblaciones in
terfértiles encerradas por el aislamiento reproductivo con poblaciones de
otras especies, que progresan en un nicho, en un espacio ecológico de
condiciones físicas y biológica que satisfacen su necesidades y les permi
ten nacer, crecer y reproducirse. Si este nicho está en el medio ambiente,
entre los demás seres vivos, a esta especie la denominamos de vida libre.
Por el contrario, si el nicho, en toda la vida o en tiempos ineludibles de su
existencia esta sobre o en el interior de otro ser vivo, hablamos de para
sitismo. 

La reconstrucción filogénica, el armar con tronco y ramas firmes el
árbol de la vida, aunque con antecedentes, arranca de la primera formu
lación clara de la transformación de los seres vivos realizada por Lamarck
(JeanBaptiste Pierre, Antoine Monet, Caballero de Lamarck) en su obra
190817 titulada Philosophie zoologique, que tan certeramente alaba en el
prólogo de su libro Chale Darwin; dice en “El origen de las especies, etc.”
[Lamarck] “sostiene la doctrina de que todas las especies, inclusive el
hombre, descienden de otras especies. Que los cambios y transformacio
nes dependen de leyes y no de intervenciones milagrosas”. 

Charles Darwin, junto con Alfred Russel Wallace describen el meca 
nismo de los cambios, la selección natural –Darwin lo anticipa resumido
en el título del libro que revolucionó para siempre la biología: “El origen
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de las especies por selección natural o la conservación de las estirpes pri
vilegiadas en la lucha por la vida” 18–el libro del cambio radical en el en
tendimiento de la biodiversidad. En la vecindad del 150 aniversario de la
publicación del Origen de las especies, el británico J. Whitefield comenta
que “cuando el secretario de la Linnean Society leyó el 1º de julio de 1858
las comunicaciones de Alfred Russel Wallace y Charles Darwin la biología
cambió para siempre”19 y nació la sistemática evolutiva. Tan sólo siete
años después dibuja Ernest Haeckel el primer e imaginario árbol comple
to de la vida: en él, a partir de la raíz de los monera (Radix Moneres) se
elevan los tres reinos: Plantae, Protista, Animalia20, siguiendo el orden
aristotélico: de abajo a arriba –de lo menos a lo más evolucionado–, de
izquierda a derecha, de lo menos a lo más importante. Así nació y co
menzó a crecer la sistemática evolutiva. La reconstrucción se hace su
mando las reconocidas semejanzas entre los taxones terminales (las es
pecies) más la inferencia de su origen común. La inferencia es el fruto de
la triple alianza (Louis Agassiz, 185921) observable: la morfología compa
rada (homologías), la ontogenia (desarrollo embrionario) y paleontología
(los fósiles), resolviendo o intentando resolver las homologías
verdaderas de las homoplasias (falsas debido a la convergencia o rever
sión de los caracteres). Es curioso que esta sistemática evolutiva darwi
niana se apoya en los hallazgos de dos furibundos antidarwinianos, Ri
chard Owen que describe las osteohomologías de vertebrados y L.
Agassiz, creacionista, creaciones múltiples y sucesivas. Durante los cerca
de 100 años siguientes se resolvió satisfactoriamente la filogenia de los
vertebrados y de buena parte de los moluscos, equinodermos y otros
grupos con registro fósil abundante. 

1. La década lúcida de la reconstrucción filogénica

La reconstrucción recibió en la década 5565 del S XX tres impulsos no
vedosos y dos técnicas instrumentales particulares. Los impulsos novedo
sos y revolucionarios fueron: a) La sistemática cládica o cladista; b) el des
cubrimiento de que el pasado evolutivo estaba escrito en las moléculas
orgánicas universales y c) las simbiogénesis como motores de la transfor
mación evolutiva. Los dos grandes desarrollos técnicos fueron: a) la mi
croscopía electrónica de transmisión y de barrido y b) la matematización
de la biología.
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2. Técnicas instrumentales de reconstrucción filogénica.

La microscopía electrónica de transmisión y barrido, la fractura criogé
nica y otras técnicas de imagen llenaron de contenido real las estructuras
constitutivas de las células procariotas y eucariotas, así como la organiza
ción celular de los tejidos y órganos. Se reinterpreta la morfología, se aso
cia la morfología comparada, la genética y la ecología a la selección
natural en el neodarwinismo, obra iniciada por Th. Dobzhansky, 193722

que une evolución y mendelismo, y que es seguida por GG Sinsom, 196123,
E.Mayr,196924, y otros, potenciándose la sistemática evolutiva. 

El segundo desarrollo técnico es la matematización de la biología de la
escuela norteamericana de Sokal25. Consideran que la sistemática evolu
tiva y su reconstrucción filogénica son artificiosas. Prefieren un acerca
miento taxonómico, consistente en conocer y distinguir todos los aspec 
tos observables de la biodiversidad; lo que son y cómo son las especies
actuales, traduciendo todos las observaciones en unidades taxonómicas
operativas, OTUs matemáticamente manejable y no sólo procedentes de
un individuo sino de las poblaciones de individuos (UE, unidades evoluti
vas) que forman las especies. Así, la individualidad de las especies y sus
relaciones de parentesco se obtienen comparando el máximo número de
observaciones homogéneas y medibles, de todo tipo (morfológicas, de
comportamiento, frecuencias alélicas, secuencias de nucleótidos, etc.).
Inicialmente siguieron a este fin tres métodos: aglomerativo, relacionan 
do una con otra las UE; métodos de ajuste, que tratan de dibujar el árbol
de semejanza entre las UE y la longitud de las ramas; métodos de parsi
monia, sencillez, es decir elegir el fenograma (árbol fenético) con menor
cantidad de evolución. Se propusieron sólo identificar fenéticamente las
especies, identificar las especies gemelas, las poblaciones dentro de las
especies y sus parentescos. No querían hacer filogenia pero iniciaron el
camino de todos los análisis numéricos con los que se construyen las fi
logenias de los diferentes grupos: SIMQUAL – Similaridad de datos cuali
tativos, que ordena (computa) un variedad de coeficientes –de asocia
ción– de similaridad y disimilaridad. SIMGEND – Similaridad de datos
genéticos. En ambos casos construyendo árboles mediante unión de ra
cimos de datos SAHN (análisis de agrupamiento jerárquicamente aglome
rado y secuencialmente anidado). 

21

Parasitismo: Origen e interés biológico

Discurso Parasitismo, origen en interés Biológico:Maquetación 1  10/01/14  13:39  Página 21    (Negro plancha)



Entre los desarrollos posteriores destaca el método NJ (asociación de
vecinos) de Saitou y Ney, 198726 como procedimiento de construcción de
árboles filogénicos a partir de matrices de OTUs obtenidas observando ca
racteres analizados por similaridad (SimQual, SimGen, etc.). Esto sólo fue
el comienzo, las herramientas numéricas progresaron y se afianzaron.
Gracias además a su difusión gratuita o muy económica y al uso de los or
denadores, todos estas herramientas de análisis se encuentran hoy al al
cance de todos los que analizan comparativamente la riqueza inusitada
de la vida y sus componentes y funciones.

3. Novedades conceptuales de la reconstrucción filogénica

El primer impulso novedoso, en este contexto, de esta mitad del siglo
XX lo causa la obra del entomólogo alemán Willi Hennig27 (19501966) con
su postulado de sistemática cládica o filogénica. Un método hipotético
deductivo, empírico de reconstrucción sobre homologías graduadas: a)
distinguiendo entre los caracteres tocogénicos y los filogénicos (homolo
gías); b) diferenciando homologías primitivas (plesiomórficas) de homo
logías derivadas (apomórficas); c) recomendando sólo el uso de las se
cuencias de homologías derivadas (sinapomorfía) para agrupar a los
taxones. Los métodos de reconocimiento de las apomorfías diferencian
entre sí a las escuelas del cladismo, una rama ya de la biología sistemática. 

Como el número de árboles que se pueden construir en la inferencia
sobre el pasado devenir es Tn= ∏n

K=2(2k3) en el que Tn es el multiplicatorio
desde K=2 a “n” unidades evolutivas: 1 para 2 unidades; 33 = 27 para 3
unidades, 45 para 4 unidades. 1017 = 34 456 424 árboles para 10, es nece
sario hallar el árbol más parsimonioso, es decir el más sencillo, el que con
lleve menos complejidad o menor evolución, desarrollándose así los mé
todos de parsimonia: método Wagner y método Fitch que contemplan
tanto la posibilidad de convergencias como reversiones en las homopla
sias; CaminSokal que excluye las reversiones, o Dollo que excluye las con
vergencias; y otros procedimientos como los aplicados para el análisis de
menos de 20 taxones (algoritmos exactos) o de más de 20 (algoritmos eu
rísticos); así como, métodos de remuestreo (“bootstrapping”, atrapa
miento), programas que ensayan y obtienen el porcentaje de veces que
se produce en un número elevado de ensayos el emparejamento de las
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especies en el árbol de consenso, a partir de una matriz transformada
(SimQual o de otro tipo), lo que informa de la bondad del enramado, de
la inferencia y por lo tanto de la marcha de la estirpe a través del tiempo
como grupo monofilético, o no; así como métodos de compatibilidad y
métodos probabilísticos28. Todos los trabajos hoy de taxonomía o filoge 
nia van acompañados de uno o varios árboles, enraizados (con un grupo
externo) no relacionado, indicando la hipótesis más verosímil que se de
duce de las observaciones o experimentación realizada.

El segundo impulso revolucionario partió, según mi criterio, de la pu
blicación en 1965 de trabajo seminal de Emile Zuckerkandle y Linus
Paulin29 “Moléculas como documentos de la historia evolutiva“ en que su
gieren que los seres vivos conservan en sus moléculas la mayor cantidad
de información sobre su pasado; inician con ello la idea de la evolución
molecular y del reloj molecular. Las moléculas son los mejores fósiles posi 
bles siempre que cumplan algunas condiciones como: ser evolutivamente
homogéneas, expresión de genes estables, que cuentan con secuencias
conservadas, sometidas sólo a cambios pausados, y áreas variables. 

Siguiendo este criterio el microbiólogo americano C.R. Woese30,31,32 elige
el ARN ribosómico que es una molécula ubicua, con constancia funcional,
que cambia lentamente, es experimentalmente manejable y refractaria al
tráfico horizontal de genes. Construye así el primer árbol filogénico mole
cular universal, inferido del análisis comparativo de secuencias de ARN ri
bosómico (fracción pequeña) enraizado en la la pareja de genes (“parálo
gos”33) EFTu/EFg. Divide a los seres vivos en dos ámbitos, bacterias y
arqueas más eucariotas. Se considera como una piedra miliar del desarrollo
de la evolución, abriendo un nuevo campo, la filogenia molecular.

En el trabajo de Woese se sugiere que las arqueas, a pesar de su nom 
bre son más jóvenes que las bacterias y que los eucariotas están más pró
ximos a ellas que a las bacterias. Esta parece ser la hipótesis más verosí 
mil, por ejemplo, en un trabajo de Iwabe et al. 198934 en que se comparan
seis genes parálogos, genes que han divergido antes de la separación de
los tres ámbitos de seres vivoscomo son los de los factores de elongación
Tu y G; ATPasas F1ß y ATPasa F1α; y, ARN de transferencia de elongación
METE y Met 1, hallan máximos porcentajes de atrapamiento (96, 79, 100,
100, 55, 50 % respectivamente para cada gen) si se considera la hipótesis
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de que las arqueas proceden de las bacterias y que los eucariotas están
más próximos a las arqueas que las bacterias.

Desde los 60 a los 80 del SXX , la comparación entre moléculas (isoen
zimas, genes, ITS) conservadas permitió: a) identificar mejor a las especies
y sus poblaciones diferenciadas, además de la vuelta a la identificación y
descripción de nuevas especies; b) reconstruir la genealogía de los orga
nismos con la historia de los genes.

Desde los 90 del siglo pasado se empezó a comparar porciones fijas y
anónimas del genoma entero (RAPDs; microsatélites, etc), aportando
nueva información a la identificación y reconstrucción. En la primera dé
cada del s. XXI, la secuenciación rápida produce genomas enteros, cada
vez más ajustados, y de modo más rápido y económico. La bioinformática
desarrolla aplicaciones de identificación múltiple de ortologías y “paralo
logías” , lo que redundará en una mejor visión del pasado. Como siempre
estaremos con ello a las puertas de nuevos horizontes.
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III. SIMBIOGÉNESIS. INTERACCIONES DE COLABORACIÓN

El tercer impulso revolucionario de la biología es el reconocimiento de
la simbiogénesis, un concepto enunciado por el botánico ruso Kostantin
Merezhkousky, 1905, que afirmó como hipótesis que “las células comple
jas proceden de la asociación entre sí de células sencillas”, a su vez apo
yado en las observaciones de histólogos vegetales que habían descrito la
semejanza entre los cloroplastos de las plantas y las cianobacterias. 

Se considera hoy como simbiogénesis a todos aquellos procesos sim
bióticos, que aportaron novedad evolutiva35.

Aunque simbiosis en sentido general es cualquiera de las asociaciones
entre dos especies diferentes, en sensu stricto, como fue difundido por el
médico, botánico y micólogo alemán Anton de Bary, 187336 del griego:
σύν, syn, ‘con’; y βίωσις, biosis, ‘vivir’, se denominan así las asociaciones
interespecíficas, permanentes, mutuamente beneficiosas, con mutua
pérdida de identidad.

Las ideas de Mereschcowsky sobre simbiogénesis se reproducen en la
teoría endosimbiótica desarrollada y popularizada más tarde por Lynn Mar
gulis (19382011)37, bióloga norteamericana, gran divulgadora científica. 

La simbiogénesis está implicada en sucesos evolutivos trascendentes
tales como: la formación de la célula eucariota, tras o con la incorporación
y simbiosis subsiguiente de la mitocondria y acaso de los peroxisomas, 
sus acompañantes permanentes y necesarios, así como la posterior incor
poración del plasto y finalmente, las simbiosis secundarias ( terciarias y
secuenciales a veces). 
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En resumen, como afirmó Dobzhanski20 “nada tiene sentido en bio logía
si no es a la luz de la evolución” y ésta no se entiende hoy sin el recono
cimiento de los grandes saltos de bases simbiótica –procesos megaevolu
tivos– sin las asociaciones heteroespecíficas38 exitosas que aportaron no
vedad, que iniciaron rumbos nuevos de la diversificación de los seres
vivos. 

Las simbiosis de base se producen entre unicelulares heterotípicos,
previamente diferenciados en especies estables, refractarias a la transmi
sión genómica horizontal, lateral. Son dos o más especies diferentes que
se asocian por razones económicas –de interdependencia nutritiva, sin
tróficas– mediante procesos que genéricamente se denominan engloba
miento, infección y fagocitosis39. Los dos últimos términos pertenecen ple
namente, con excepciones, a las simbiosis entre procariotas y eucariotas
o entre éstos entre sí (parasitismos).

El primero, englobamiento, se aplica de modo genérico a los hipotéticos
sistemas de asociación entre procariotas que condujeron a simbiosis mu
tuales y estritas. El englobamiento fue seguramente un modo simplificado,
antecesor de la fagocitosis. No se entendía sin la previa organización de la
membrana citoplásmica y la estructura del retículo y citoesqueleto de los
eucariotas, pero es bien posible que existiera porque aún persiste.

En el bacterioma de la cochinilla (Pseudococcidae) del naranjo, las cé
lulas que lo componen albergan ßproteobacterias simbiónticas endoce
lulares las cuales, a su vez, albergan dentro de vacuolas citoplásmicas de
englobamiento, γproteobacterias simbionticas (Dohlen et al. 2001)40. 

Es como un conjunto de muñecas rusas: la cochinilla es un parásito –
se alimenta de la savia de las hojas – . El parásito cochinilla posee como
auxiliar nutritivo un órgano, bacterioma, con células especializadas pro
vistas de bacterias simbiónticas ßproteobacterias, que a su vez albergan
otras bacterias simbionte, γproteobacterias en su interior.

La constatación de que sobre los parásitos había otros parásitos y sobre
éstos otros, inspiró al escritor y clérigo angloirlandés J. Swift su verso sa
tírico41 y el que más tarde y en el mismo sentido compuso Augustus de
Morgan a su vez inspirador de los versos de Don Carlos R. LópezNeyra42
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sobre el mismo proceso. De nuevo la historia de las matrioskas, en verso
didáctico en este caso.

La diferencia entre fagocitosis e infección es conceptual, se entiende
sólo si previamente existen diferencias de organización entre los compo
nentes simbiótico; uno es más organizado, con mayor tamaño y comple
jidad morfológica, es el receptor si el proceso es una fagocitosis y hospe
dador, si el proceso es una infección. La otra especie componente de la
simbiosis es un ente pasivo (un alimento vivo) o un recolector de un com
ponente (sintrófico) o un explotador del medio intracelular; es un candi
dato a esclavo o un parásito.

En otras palabras, en la fagocitosis la especie activa es el heterótrofo,
en la infección el parásito. La realidad es que el fenómeno en sí es muy
parecido bajo el punto de vista molecular, es un transporte activo de un
individuo vivo, iniciado por el receptor o iniciado por el invasor.

Requiere molecularmente pasos similares y la previa constitución en
el aceptante de la membrana bicapa de fosfolípidos con proteínas funcio
nales insertadas (receptores para los ligandos del fagocitable) y el citoes
queleto y sus funciones tractoras hacia el interior del citoplasma, en la fa
gocitosis o empujadoras desde el motor de actina del invasor sobre el
anillo de penetración formado al efecto, en el parasitismo por protistas.
Los proceso de fagocitosis o de infección son molecularmente muy com
plejos, aunque inusitadamente rápidos.

Aunque fagocitosis e infección endocelular, excluyendo la interioriza
ción de los virus, es entre procariotas y eucariotas, o eucariotas entre sí,
también hay infecciones de procariotas sobre procariotas simbióticos,
concretamente sobre mitocondrias de ciliados43 y mitocondrias en game
tocitos de ácaros en una especie de modalidad de herencia vertical44.

1. Primeras simbiogénesis. Eucariogénesis

Sobre la tierra sólo parece que existen dos categorías de seres vivos
los procariotas (bacterias) y los eucariotas. Los procariotas pertenecen,
según el análisis inicial de Woese28 a dos ámbitos, eubacterias y arqueas.
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Existe práctica unanimidad en aceptar que la formación de los eucario
tas es posterior a la de los procariotas y que por ello, dado que la vida es
única, originada en un único proceso singular, son el resultado de la trans
formación de uno o varios procariotas preexistentes.

Los eucariotas tienen núcleo con cromatina y nucléolos, que no poseen
los procariotas. El núcleo está encerrado por una membrana simpe, con
dos caras, interna y externa que se encuentran en los poros nucleares y
que se extiende en pliegues en el retículo. Este hecho distingue al núcleo
de otras estructuras del citoplasma.

La complejidad de su origen se debe al hecho de que el genoma de los
eucariotas parece una quimera: su núcleo sólo puede compararse con el
genoma de las arqueas, pero la maquinaria molecular implicada en el me
tabolismo y biosíntesis es más próxima a la de las eubacterias.

El origen de la vesícula nuclear es objeto de un amplio debate, con di
versas hipótesis sobre su formación por: 1) invaginación de la membrana
externa de una eubacteria Grampositiva transformada; 2) invaginación
de la membrana externa de una arquea; 3) endosimbiosis de una arquea
por una eubacteria; 4) formación de la membrana envolvente y el retículo
después de la incorporación de la mitocondria y a su causa; 5) formación
posterior a la simbiosis en serie (distintas bacterias para los diferentes or
gánulos: flagelo, mitocondria, cloroplasto; 6) formación posterior a la aso
ciación sintrófica e infección vírica.

Originariamente, Woese28 y su grupo durante la década de los 70 del
siglo pasado, consideraron que los eucariotas, así como las bacteria meta
nógenas y similares, definidas como arqueas (archaebacteria), provistas de
una fracción pequeña (16S) del ribosoma diferente, formaban un grupo
particular, ahora menos numeroso, tan antiguo como las restantes bacte
rias (eubacterias). Lo que fue pronto matizado por van Valen y Maiorana,
198045 demostrando que las arqueas eran realmente bacterias derivadas
de las eubacterias y en buena medida heraldos de los eucariotas; no en
cuentran grupo alguno de arqueas antecesor inmediato de los eucariotas,
pero sí caracteres preeucarióticos aquí y allá de los grupos de arqueas. Por
ejemplo, Thermoplasma, una arquea de vida libre, puede invaginar su su
perficie celular al carecer de pared rígida –otras arqueas por el contrario
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fabrican paredescoraza exteriores de diferentes naturalezas–. Thermo
plasma cuenta además con proteínas similares a las histonas formando
condensaciones del ADN como nucleosomas y proteínas similares a actina
y miosina. Otras especies como Halobacterium muestran características
metabólicas específica o derivadas de las que poseen los eucariotas. Con
cluyen que las arqueas derivan de las eubacterias y entre ellas sucedió que
una ancestral englobó a otra para producir el primer eucariota. Este
trabajo seminal, fue seguido por numerosos autores.

En la revisión que como antecedente de su hipótesis de que el origen
de los eucariotas se produce por la simbiosis consecuente del engloba
miento por una eubacteria Gram–negativa de una arquea eocito (archae
bacterium) de Gupta y Golding46 y en la posterior de Martin,47 se resumen
las hipótesis principales sobre el origen simbiótico del núcleo y la euca
riogénesis:

Con simbiosis mitocondrial posterior:

1. Por fusión entre una eubacteria y una arquea (Zilling,1991).48

2. Por englobamiento: eubacteria engloba una arquea (Lake y Rive
ra,199449; Gupta y Goldin,1996); una eubacteria gramnegativa que
engloba una arquea (eocite).

3. Porque un protoeucariota (progenote, hipotético antecesor común
de eubacterias, arqueas y eucariotas) fagocita una arquea (Sogin,
1991).50

4. Por simbiosis seriadas: [(progenote + espiroqueta) + αproteobac
teria] + cianobacteria = eucariota unicelular autotrófico (Margulis,
1993).51

Con simbiosis mitocondrial simultánea: 

5. Sintrofia de dos componentes: arquea metanógena que se asocia y
engloba a una αproteobacteria donante de hidrógeno (Martin 
y Müller, 1998).52
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6. Sintrofia del azufre: las mitocondrias están próximas a las bacterias
que oxidan el azufre a anhídrido sulfuroso bien fotosintéticamente
o usando 02.. El hospedador seria la arquea reductora de S a SH2. La
premitocondria (eubacteria) oxidaría SH2 a S y la arquea lo reduciría
de vuelta a SH2; el azufre sería el portador de electrones entre las
dos especies.53

7. Sintrofia múltiple entre δprotobacterias y arqueas metanógenas. El
proceso implica la fusión entre sí de un anillo de δproteobacterias
que encierra a eocites metanógenas que fusionadas formarán el nú
cleo (David Moreira y Purifiación LópezGarcía, 199854). En una se
gunda versión el sincitio formador del ditoplasma por fusión atrapa
también αproteobacterias origen de la futura mitocondria (López
García y Moreira, 1999).54

8. Sintrofia e infección vírica. Una arquea metanógena asocia en su ci
toplasma eubacterias sintróficas y es infectada por un virus ADN
(Takamura,200155;Bell, 2001).56

La hipótesis simbiogénica sintrófica con origen común de mitocondria
y célula eucariota supone que una arquea estrictamente dependiente de
H, anaeróbica, actuó como hospedador de una eubacteria capaz de res
pirar y excretar H como final de su metabolismo (el prosimbionte), la in
corporación de este último al primero inició simultáneamente la célula
eucariótica y la simbiosis primaria. Esta hipótesis de Martin y Müller 1998
(loc.cit.52) cuenta con abundantes partidarios y su mayor obstáculo, la or
ganización de un citoesqueleto como estructura previa a la fagocitosis, pa
rece que no es necesaria dado que existen bacterias simbióticas de bac
terias (Dolhen et al. (loc.cit.40).

También cuenta con muchos partidarios la hipótesis simbiogénica sin
trófica por azufre57. Existen ejemplos de sintrofia experimentales, cocul
tivando bacterias productoras con reductoras de azufre y en la naturaleza,
como el consorcio Chlorochromatium aggregatum consistente en grumos
de asociación de dos especies de bacterias, una ßproteobacteria heteró
trofa central rodeada de bacterias fotosintéticas oxidadoras de azufre. La
bacteria central produce SH2 y CO2 empleados por las fotosintetizadoras
que en correspondencia suministran S y moléculas orgánicas para la he
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terotrofa. Un escenario sintrófico múltiple en cierto modo semejante al
que imaginan en la hipótesis sintrófica múltiple (Purificación LópezGarcía
y David Moreira; loc.cit.54). A pesar de la toxicidad del SH2 en los niveles
micromolares se produce en la célula eucariota normal: el SH2 es produ
cido en el citoplasma y consumido por las mitocondrias. 

Otros autores consideran innecesaria la simbiosis primaria origen del
núcleo, bien por suponer un autodesarrollo a partir de la arquea funda
dora (Iwabe et al32), o bien por considerar que arqueas y eucariotas son
grupos hermanos, ambos procedentes de un antecesor común, una eu
bacteria gran positiva del grupo de las actinobacterias (CavalierSmith, T.
2002)58 capaz de fabricar esteroles sustituyendo el peptidoglicano murei
na por glicoproteínas Nasociadas, inventando una nueva pared celular,
por lo que a este antecesor bacteriano común a arqueas y eucariotas lo
denomina “neomura” literalmente, “de nueva pared”.

Descendientes de este antecesor común que cambió también la ma
quinaria de replicación, transcripción y traslación, son las arqueas que por
adaptación a medios muy ácidos y calientes se procuraron un exoesque
leto proteico protector; este esqueleto les constriñó a una evolución den
tro del esquema bacteriano del que procedían. Su grupo hermano pre
eucariota, por el contrario, empleo las glicoproteínas para crear una
superficie de revestimiento más flexible, capaz de invaginare formando
pliegues que aumentaran la superficie sostén de los ribosomas y la en
vuelta de la asociación ADN histonas –un gel proteico denso con genes
encamados en él– que forma el núcleo; endomembranas y pared nuclear
que con la fibras proteicas forman el esqueleto celular; la bicapa lipídica
desnuda, limitante elástico pero firme capaz de insertar proteínas funcio
nales y englobar, pinocitar y fagocitar como base de su nutrición heteró
trofa, depredadora, lo que a su vez permitió la adquisición y esclavismo
de la αproteobacteria mitocondrial donante de genes bacterianos por
transmisión horizontal interna (la externa estaba esencialmente limitada
por individualización de las especies).

El proceso organiza a su vez la división (mitosis) consecuencia del ciclo
celular reglado y el sexo (garantía de continua variabilidad), proceso esen
cial sustrato de la evolución, causante de la explosión en tiempo geológi
camente breve de la biodiversidad pasada y presente de los eucariotas.
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Si la eucariogénesis e incorporación de la mitocondria se consideran
un modo de parasitismo, al parasitismo debemos la raíz del mundo euca
riota; la vida fue durante dos y pico eones bastante aburrida, gracias al
parasitismo, todo cambió a mejor, más divertido.

El relato de la hipótesis justifica la naturaleza quimérica del genoma.
Su coincidencia con las arqueas procede del antecesor común de ambos
grupos, y los genes eucariotas, de la transferencia horizontal facilitada por
la incorporación de la αproteobacteria directamente en el citoplasma,
encadenada, veremos más adelante, al retículo rugoso.

En conclusión, la simbiosis entre eubacterias y arqueas pudo ser el ori
gen de la célula eucariota, pero aunque así no fuera por innecesaria si se
admite la revolución neomura, antes esbozada, lo que sí es casi unánime
mente admitido es que la simbiosis primaria con una αproteobacteria fue
un suceso único, imprescindible y necesario, persistente además en la or
ganización de los eucariotas.

Importa menos si sucedió antes de la formación del núcleo, después de
la formación del protoeucariota o simultáneamente a su organización. La
asociación cierta de dos especies permanece y si la evolución condujo a al
gunos grupos a prescindir de su funcionalidad, las mitocondrias persisten
siempre como orgánulos parcialmente funcionales, hidrogenosomas, aun
con genoma, o simples sacos mínimamente funcionales, mitosomas. Y en
todo caso, persisten en el genoma nuclear los genes insertados desde la pa
sada mitocondria original. La simbiosis y la condición animal heterotrófica
anteceden a todo el desarrollo posterior de los seres vivos eucarióticos.

CavalierSmith enumera los sucesos de la eucariogénesis, consideran 
do de formación simultánea a los siguientes seis: i.endomembranas, ii. ci
toesqueleto, iii. núcleo con su estructura –masa limitada por una mem
brana, comunicada por poros– con el ADN y del que parte los ARN de
transporte de la información, iv. cromosomas lineales con centrómeros y
telómeros, v. ciclo celular y segregación mitótica y vi. sexo, meiosis, sin
gamia y fusión nuclear. Como sucesos derivados, los cuatro siguientes: vii.
formación de los peroxisomas, viii. nuevas funciones procesantes del ARN
ribosómico (pequeñas ribonucleinas nucleares snoRNPs), ix. origen de la
mitocondria, x. origen de los intrones separadores de exones expresables.
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Cada una de estas funciones informa y afecta a las otras, retroalimentán
dolas. El orden no obedece a sucesión en el tiempo, es una enumeración
de sucesos.

La mitocondria es esencial y la discusión sobre su incorporación persiste
viva. La disyuntiva es: 

a) fue una incorporación mutual, de “consenso útil” en origen (hipó
tesis del hidrógeno de Martin y Müller52 y, o, hipótesis sintrófica de
LópezGarcía y Moreiras54; hipótesis del metabolismo del azufre,
Searcy57;

b) fue una modalidad de parasitismo (teoría fagotrófica).

Esta última hipótesis conlleva según CavalierSmith53 los siguientes
pasos: 

iii. La fagocitosis de una αproteobacteria aeróbica por una hospeda
dor aerobio facultativo. 

iii. El escape de la protobacteria de la vacuola digestiva al citoplasma
y multiplicación libre en el mismo (parasitismo tolerado). 

iii. Inserción, por parte del hospedador, en la membrana de la prote
obacteria de la proteína traslocasa de intercambio ADP/ATP con lo
que el hospedador empieza a obtener una ventaja sustancial: cam
bia un desecho (piruvato que depreda la bacteria) por la preciosa
molécula energética ATP que excreta la bacteria. El parásito se con
vierte en un servidor útil, un esclavo fijado ahora permanentemen
te al retículo por un puente proteico59 y entre ambos nace una re
lación holótica.

iv. La evolución posterior elimina genes redundantes y transfiere
genes al núcleo expresados con etiqueta que unirá la proteína re
sultante al donante originario del gen; en este momento de la evo
lución de la relación mutua, el parásito se transforma en un orgá
nulo, en un componente estructural y funcional de la célula.
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El genoma original se reduce, desde alrededor de 1.600 proteínas co
dificables en la mitocondria del protista excavado de vida libre Reclinomo
nas, con genoma próximo a las rickettsias con las que están emparentadas
a 60, unas 100 proteínas de media con reducciones extraordinarias en los
apicomplejos: sólo tres genes de proteínas, sin RNAt y fracciones grande
y pequeña ribosomal fragmentadas en Plasmodium falciparum. 

Las mitocondrias están más próximas a las rickettsias –parásitos sim
bióticos también, causantes de importantes enfermedades como el tifus
exantemático, que a los otros numerosos grupos de αproteobacterias
donde también se encuadran los importantísmos simbiontes de plantas
fijadores de nitrógeno61.

No proceden de las rickettsias, ni todos los rickettsiales son endobióticas
(parásitos obligados) ya que abundan las de vida libre como Pelagibacter
sp. que es uno de los seres más abundantes sobre la tierra. El genoma de
esta bacteria sí que pertenece a un grupo hermano al que originó las mito
condrias62.

Tampoco hay consenso en el tiempo en que sucedió éste y los sucesivos
saltos megaevolutivos simbióticos. La información paleontológica es esca
sa y fragmentaria. Para CavalierSmith 2002 (loc.cit.58) la formación de los
eucariotas aconteció aproximadamente unos 100 millones de años antes
del comienzo del Criogénico (entre 800 y 900 Ma).

La vida en su conjunto, bacterias y protistas iniciales tuvo que pasar un
tiempo de prueba extraordinario, las sucesivas glaciaciones totales, suce
didas en la edad Criogénica del Neoproterozoico Precámbrico. 

Para otros autores, Falconet,63 los tiempos se alargan: el origen de la
mitocondria se produce después del incremento de oxígeno atmosférico
hace 2.200 Ma, por lo que los eucariotas son el resultado de 2.000 Ma de
evolución. Los plastos entre 1.600 y 600 Ma, las simbiosis secundarias
entre 1.200 y 550 Ma. 

Para Laura Wegener Parfrey et al. 2011,64 el último eucariota común
vivió hace entre 1866 y 1679 Ma y que la divergencia de los clados euca
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riotas sucedió antes de hace 1.000 Ma, lo que significa que fueron capa 
ces de sobrellevar los larguísimos periodos de la tierra convertida en bola
de hielo de 60 y 40 millones de años del periodo Criogénico.

Un segundo orgánulo limitado por una unidad de membrana y sin ADN
propio, el peroxisoma, está permanentemente asociado a las mitocon
drias como sustrato físico de varios mecanismos bioquímicos del proce
sado enzimático imprescindible de los radicales superoxidantes, así como
otros papeles. Sólo está ausente en los protistas que han reducido sus mi
tocondrias a mitosomas. Durante varios periodos de su estudio reciente,
tanto morfológica como bioquímicamente, se les consideró de origen
simbiótico. Podrían ser anteriores a las mitocondrias o simultáneos a su
adquisición. La hipótesis se debilitó al comprobarse que pueden ser cre
ados ex novo, por la célula, a partir del retículo, pero persiste y es sugesti 
va (véase la magnífica revisión de Toni Gabaldon65).

2. Segunda simbiogénesis

Parece que existe consenso en considerar que la segunda gran simbio
génesis, la incorporación del cloroplasto, sucedió como asume la teoría
simbiogénica serial de Taylor66,millones de años después de la mitocon 
dria y no simultáneamente. Esta segunda simbiogénesis originó al diver
sificarse los tres grupos de vegetales genuinos: glaucofitas, rodofitas y
clorofitas (algas verdes y plantas terrestres).

Por la presencia de alveolos corticales en las algas dulceacuícolas glau
cofitas se considera que el protista heterótrofo que esclavizó una ciano
bacteria aprovechándose de su capacidad fotosintética, poseía alveolos
corticales –refuerzo de la cubierta celular externa por la adición de sacos
aplanados, subpeliculares—.

Las glaucofitas, que conservan flagelos como sus ancestros, parecen
ser el grupo basal más próximo al que inició la simbiogénesis ya que su
cloroplasto conserva un relicto bacteriano de pectidoglicano en su pared
externa; tiene clorofila A y capturan la luz a través de ficobilisomas, con
ficobiliproteínas, lo que también ocurre en las rodofitas ( algas rojas),
pero que desaparece en las algas clorofitas y plantas terrestres
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Este segundo suceso megaevolutivo es muy probable que aconteciera
un vez concluidos los tremendos vaivenes geológicos del criogénico, en el
calentamiento global posterior, hace unos 580 Ma. La explosión vegetal
fue sucedida de inmediato por la correspondiente animal; los depredado
res empezaron a tener algo más consistente que bacterias como alimento,
así parece deducirse también de los árboles filogénicos de proteínas con
servadas que en la práctica atribuyen la misma edad a vegetales que a
animales y el hecho cierto que los más antiguos fósiles animales son de
aproximadamente 570 Ma.

Según otros cálculos, como ya fue mencionado, si se admiten como au
ténticos registros fósiles de rodofitas datados en 1.200 Ma, los eucariotas
habrían aparecido antes de 1.700 Ma. Se necesitan más fósiles con iden
tificación cierta y marcadores moleculares, posiblemente ocultos o indes
cifrados en depósitos de hidrocarburos o impregnando rocas ocultas.

La confusión aumenta si lo que se considera son los cálculos de reloj
biológico del ritmo de cambio de proteínas conservadas con estimaciones
entre 1.000 y 2.800 Ma; estas cifras se producen por extrapolación del
ritmo de cambio constatable en fósiles más actuales, por lo que no cuen
tan con fiabilidad contrastable con lo sucedido en el pasado67. 

Tampoco existe unanimidad en considerar si los procesos de transfor
mación radicales fueron pausados y progresivos durante un largo periodo
de tiempo –millones de años–, o por el contrario surgieron de un modo
geológicamente explosivo, en un corto periodo de tiempo.

En principio, este segundo proceso simbiogénico primario, fue el
origen del mundo (Reino) vegetal: algas verdeazuladas, algas rojas, algas
verdes y plantas terrestres, pero también secundariamente contribuyeron
a la formación del “reino medio”, el reino de los Chromistas (Cromistas) o
reino SAR ( Stramenopila + Alveolata + Rhizaria).

3. Simbiogénesis secundarias a la segunda simbiogénesis

En la década de los 70 del siglo pasado, los datos de la microscopía
electrónica de transmisión, destaparon viejas tendencias sobre cuál debía
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de ser la filiación animal o vegetal de una gran mayoría de flagelados uni
celulares, considerados “protozoos” –patrimonio de zoólogos– por unos
autores y “algas” –patrimonio de botánicos– por otros.

Como indicó el profesor Levine,68 la cuestión no es más que fruto de la
formación básica como zoólogos o botánicos de los investigadores, fruto
y servidumbre de la antigua división por Aristóteles de los seres vivos,
arrastrada al mundo microscópico desde el trabajo pionero de Antonio
van Leeuwenhoek.

Los biólogos, sin adscripción, empezaron a reconocer que la fotosínte
sis se había extendido lateralmente a través del “árbol” de los eucariotes;
grupos, morfológicamente muy diferenciados, pertenecientes a líneas
evolutivas distantes, tenían plastos fotosintetizadores y estos plastos ha
bían sido adquiridos por fagocitosis y esclavismo de un alga clorofita o ro
dofita, es decir una simbiosis secundaria entre eucariotas; un salto cuali
tativo que aporta una novedad evolutiva extraordinaria. 

Una de las primeras observaciones del hecho se llevaron a cabo con
un modelo de laboratorio, Euglena viridis, un flagelado autótrofo gracias
a la presencia de múltiples cloroplastos69. Se observó que estos cloroplas
tos eran como los de las algas verdes, con dos circustancias diferenciales,
estaban en una organización morfológica, la de los zooflagelados (Exca
vata70) muy diferente a la de las algas y rodeados de una triple unidad de
membrana, en vez de las dos –la de la vacuola fagocítica y la propia de la
cianobacteria simbionte– de los cloroplastos de las algas. Para haber sido
adquiridas por fagocitosis faltaba una membrana por lo que es posible
que la introducción del huésped haya sido por mizocitosis literalmente,
el huésped portador del cloroplasto fue chupado al interior del citoplas
ma; no queda de él más que su membrana externa y su cloroplasto. 

Otro caso de esclavismo de un alga verde es el de los ameboflagelados
del grupo de los Rhizaria (Rizarios) chlorarachniophyta (chlorachnia) tam
bién con un gran plasto verde, curiosamente aun dentro de la vacuola que
atrapó al esclavo que además conserva su núcleo; un núcleo reducido,
aun con parte de su genoma, denominado nucleomorfo71. Es una especie
de quimera, la suma de al menos cuatro genomas (cloroplasto, nucleo
morfo, mitocondria del hospedador que es la única que persiste, y núcleo
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del hospedador). Es también biológicamente un ejemplo del paso inter
medio del salto evolutivo del esclavismo.

Mucho más abundantes, no menos de seis linajes de organización son
los que albergan un plasto procedente organizativa y bioquímicamente de
un alga roja. Se incluyen en este grupo aparentemente natural denomi
nado por CavalierSmith CHROMISTAS,72 las “algas”73 cryptophytas, cuyo
esclavo conserva también el relicto nuclear, nucleomorfo, del alga roja fa
gocitada, además de las haptophytas, estramenopilas (diatomeas algas
pardas), alveolata (apicomplejos, dinoflagelados y ciliados) y un par de fla
gelados con fases libres y simbiónticos, como Chromera velia. 

En los tres primeros grupos: criptofitas, haptofita y estramenopilas el
esclavismo del alga roja y los genes de la misma transferidos horizontal
mente al núcleo del anfitrión, es dominante; el plasto está frecuentemen
te rodeado por cuatro membranas. En los alveolata (alveolados) las situa
ciones son más complejas74. Así, en los apicomplejos uno de los grupos
con los parásitos protistas más importantes por causar enfermedades
como el paludismo, toxoplasmosis, coccidiosis, etc. el plasto queda redu
cido a un orgánulo yuxtapuesto con frecuencia a la mitocondria, el apico
plasto, que conserva parte de su genoma y funciones metabólicas impres
cindibles para su anfitrión, pero que ha perdido su función fotosintética
inútil en una vida parasitaria intracelular, a oscuras.

En algunos grupos de apicomplejos como los que parasitan invertebra
dos (artrópodos y anélidos), los gregarínidos y a mamíferos (Cryptospori
dium spp) el apicoplasto se pierde íntegramente. También lo han perdido
los ciliados, quedando sólo como recuerdo del pasado, genes de algas ver
des, esclavizadas y perdidas, transferidos al núcleo. 

El descubrimiento de Chromera velia y su plasto único y funcional –foto
sintetizador–, similar en origen al apicoplasto, proporcionó un enlace claro
con la historia evolutiva de los apicomplejos. La hipótesis es que los apicom
plejos, con su plasto relicto, el apicoplasto, fueron en su tiempo autótrofos
por fotosíntesis y que este mecanismo autotrófico se perdió por el parasitis
mo o bien su pérdida condujo al parasitismo, como medo de supervivencia75.

Diversos análisis filogenéticos comparando genes similares establecie
ron la relación estrecha entre C.velia y los apicomplejos y dinoflagelados.
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Pruebas bioquímicas subsiguientes demuestran que C.velia, apicomplejos
y dinoflagelados contiene un plasto derivado del propio de un alga roja,
lo que se confirmó posteriormente a través de la secuenciación de sus
respectivos ADNs76. 

Aunque no se conoce cómo los apicomplejos sacrificaron su capacidad
fotosintética y se convirtieron en parásitos, es posible que las claves del
proceso se encuentren en el análisis comparado del plasto de C.velia con
el de algunos de los dinoflagelados; aquellos que no han experimentado
simbiosis terciarias. El mismo grupo de investigadores ha encontrado a
otras especies, aun innominadas, con un comportamiento similar a estos
protoapicomplejos77

Los más diversificados de este grupo (Alveolados) son los dinoflagela
dos. Por encima de la mitad de sus especies han vuelto a una nutrición
heterótrofa, depredadora, habiendo prescindido de su esclavo.

Otros cuentan con plasto con pigmento rodeado de tres membranas,
posiblemente adquirido por mizocitosis78.

Otros cuentan con plastos originarios de otros simbiontes secundarios,
en una suerte de simbiosis terciaria, es decir plastos que han sido adqui
ridos por esclavismo de criptofitas, o haptofitas o estramenopilas. Pierden
su esclavo originario y esclavizan posteriormente a un simbionte secunda
rio de otro grupo que conserva el plasto.

Aún más complejo, al menos en un grupo el plasto procede de un sim
bionte de alga verde, de una prasinofita, en lo que se llama simbiosis se
cundaria seriada.

Algunas de las simbiosis secundarias, con diatomeas (estramenopilas)
el suceso simbiótico es tan reciente, que el neosimbionte esclavizado,
además del plasto conserva el núcleo y la mitocondria. 

En algunos dinoflagelados como Pfiesteria piscicida cultivada en fase
flagelada con una criptofita se observa como mediante depredación por
mizocitosis Pfisteria roba selectivamente el plasto de la criptofita que de
preda79. Otros dinoflagelados en la naturaleza roban por mizocitosis el
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plasto de otros portadores de una simbiosis secundaria, lo utilizan y lo
arrojan cuando ya no les es útil. Es un complejo cleptoplastismo que de
algún modo justifica la hipótesis de la gran diversificación, el gran éxito
evolutivo que supuso “introducir en el cuerpo de un depredador, la ma
quinaria fotosintética bacteriana previamente domada por un alga. 

El flagelado corticado original hizo el trabajo duro: fagocitar la ciano
bacteria fotosintetizadora, doblegarla a su servicio, tomando de ella parte
de su genoma de tal modo que sellaba entre ambos un pacto perpetuo de
mutua tolerancia y colaboración. Esto mismo puede haber sucedido de
modo espontáneo al abrirse en la situación intracitoplasmática la trasla 
ción horizontal de genes, impedida previamente. Lo que hace el siguiente
flagelado esclavista, heterótrofo es aprovecharse de la situación lograda
por el alga, al incorporarla y transferir a su núcleo los genes no redundan 
tes del capturado; los nuevos que habían sido adquiridos y el plasto, que
como en el refrán castellano –“a dónde va el buey que no are”– siguió con
su trabajo, cambió de dueño, no de oficio.

En resumen, en principio se han observado tres modalidades diferen 
tes de simbiosis secundarias, dos con algas verdes: en euglenozoos y clo
rachnia y las múltiples con algas verdes y rojas de los cromistas (en los
Cromistas se incluyen, en esencia, los mismos grupos que en los SAR) –ver
antes–.

Los Cromistass ya no son el fruto de un solo suceso simbiogénico de
esclavismo de un alga, sino de dos suscesivas realizada por flagelados he
terótrofos corticados (CavalierSmid,1981; loc.cit.72).

La última simbiogénesis y por ello la más aparente, fue por esclavismo
de un alga roja, pero ello no explica los centenares de genes de origen de
un alga verde que tienen también los cromistas. En su versión de 2009 Ca
valierSmith80, propone que hubo primero una incorporación de un alga
verde posiblemente simultánea a la que persiste en las clorarachneas, que
se perdió antes de la siguiente incorporación de un alga roja.

Hay además una situación curiosa, la de la simbiosis directa por una
arcélido (“ameba” testácea con el cuerpo protegido por una urna trans
parente) Paulinella chromatophora, directamente con una cianobacteria.
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La urna en forma de ánfora está formada por láminas rectangulares de
cuarzo y en el citoplasma hay dos cianobacterias relacionadas con los gé
neros Prochlorococcus y Synechococcus de vida libre. Lo extraordinario de
esta situación que al parecer es reciente, es que Paulinella es un género
de las llamadas amebas testáceas, que no tienen nada que ver con los
emebozos (Entamoeba, Acanthamoeba, etc.) son rizarios (Rhizaria), del
tipo Cercozoa, Filosa, es decir, pertenecen a uno de los grupos de los Cro
mistas o SAR, formados como consecuencia de al menos dos simbiosis se
cundarias, perdidas, cuyas huellas quedan en los genes transferidos al nú
cleo en el proceso simbiogénico. Pues bien, lo sorprendente en Paulinella
chromatophora, es que vuelve a ensayar la historia evolutiva, desde la
base. Es un tremendo ejemplo de la complejidad de las inferencias filo
génicas: la lectura desde las moléculas del pasado, ya que los procesos
simbiogénicos se han repetido en una y otra dirección.

En resumen, los datos moleculares obtenidos gracias a las técnicas de
reacción en cadena de la polimerasa –PCR—, secuenciación de las secuen
cias de expresión (ESTs) y los genomas enteros y su organización mediante
procesos matemáticos de similaridad, probabilidad, etc. han modificado
profundamente la imagen del origen y evolución de los eucariotas.

4. Corolario de las interacciones de colaboración

Consecuencia de estos avances han sido, en el intento de relacionar los
grupos principales entre sí, la descripción de esquemas evolutivos. Hasta
prácticamente la última década del siglo XX todos los esquemas partían fi
losóficamente del marco aristotélico, de dos reinos, vegetal y animal, dis
puestos gráficamente como un árbol, con las ramas más importantes hacia
la derecha. Así es el primer árbol de la relación entre sí de los seres vivos
de Haechel, 1866. Monophyletischer Stammbaum der Organismen. La idea
persiste en el esquema de cuatro reinos Copeland, 1938: monera, protoc
tista incluyendo hongos, plantas y animales y en la más duradera, el esque
ma de cinco reinos del ecólogo Whittaker, 1957 que añade al de Copeland
el reino de los hongos, con la particularidad de ser extraordinariamente di
dáctico al señalar que a partir de los monera que ocupan la base, cada
grupo, en el nivel unicelular (protista) o pluricelular: plantas, hongos y ani
males se separan por su papel ecológico como productores (fotosintetiza
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dores, plantas), reductores (los hongos) o consumidores (los animales).
Además, cada grupo pluricelular tendría su raíz protista como protofita,
protomicotas, protozoos respectivamente81.

Los avances de la morfología comparada mediante microscopía electró
nica y especialmente la comparación entre sí de moléculas conserva das,
revolucionaron el sistema: las bacterias cuentan con un grupo diferenciado
en sus ribosomas, la arqueas82, y de un tronco común con las arqueas se
elevan los eucariotas con los diplomonádidos (Giardia), microsporidios
(Encephalitozoon) y trichomonádidos (Trichomonas) como primeros gru
pos ascendiendo como ramas del árbol, seguido de los tripanosomas, es
porozos (Plasmodium), ciliados, dinoflagelados, plantas hongos, amebas y
animales. Así es el primer árbol (Woese et al. 1990; loc.cit.31).

La aparente ausencia de mitocondrias en los primeros grupos, más pró
ximos en un árbol de similaridad como el de Sogin et al. 198983 a las ar
queas, indujo a pensar que estos grupos eran el relicto eucariota anterior
a la incorporación de la mitocondria. CavalierSmith, 199384 propone divi
dir a los eucariotas en dos superreinos, el de los Archezoa incluyendo a
Diplomonádicos, Trichomonadidos, Microsporidios y amebas sin mito
condrias y los Metakaryota, donde se incluyen el resto de los protozos y
plantas, animales, hongos y cromistas (flagelados con plastos rodeados de
más de dos membranas y otras características), que alejaba el esquema
sólo morfológico de la clasificación de Levine et al. 198085. 

El progreso que significó pasar de los árboles construidos por compa
ración de un solo gen a varios y particularmente, genes mitocondriales y
genes de proteínas conservadas, fue modificando el esquema. Los micros
poridios se identificaron como grupo enteramente relacionado con los
hongos, demostrándose además que su arborización al lado de los diplo
monádidos y tricomonádidos era un artefacto de la técnica (la atracción
de las ramas largas).

Por otra parte, la demostración de que en el genoma nuclear de los pro
tistas sin mitocondrias funcionales había genes mitocondriales y en el ci
toplasma estructuras como de mitocondria con alguna funcionalidad resi
dual, los hidrogenosomas en trichomonas –aun con un pequeño genoma
autónomo–, los mitosomas en Giardia, Entamoeba, microsporidios, ya sin
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genoma. Los Archezoos dejaron de existir y tomaron ventaja los grupos
que supuesta o realmente proceden de simbiosis secundarias. 

A resultas de todo ello, desapareció lentamente el sentido taxonómico
de términos como protozoo, alga, flora bacteriana, quedando relegados
al sentido ecológico o desapareciendo poco a poco.

En 2003 Tomas CavalerSmith86 diseña un sistema, basado en la estruc
tura de microtúbulos y fibrillas que dependen del corpúsculo basal, así
como en la fusión de genes, partiendo de la idea de que el antecesor
común a todos los eucariotas fue un flagelado, con un solo flagelo, que
se prolonga en el tiempo con fusión triple de los genes de la biosíntesis
de la piridina y la separación entre DHFR y TS (dihidrofolatoreductasa y
timidilato sintasa); un uniconto del que parten los amebozos y posterior
mente los opistocontos: coanoflagelados, hongos y animales. El resto de
los seres vivos, con duplicación del flagelo, anterior y posterior y fusión
de los genes DHFRTS, producirían en línea directa los apusozoa, rizarios
y excavados. Otros bicontos por incorporación de un plasto, las algas y las
plantas, y otros más, por simbiosis secundaria de un alga roja los cromis
tas: alveolados, heterocontos, haptofitas.

Este esquema tan sugestivo y al mismo tiempo didáctico fue echado
por tierra en, entre otros por Roger y Simpson, 200887 pues en la práctica
no existen seres unicontos, sólo unas pocas amebas que, o no tienen cor
púsculos basales pues han perdido el centrosoma y el flagelo o tiene un
solo centrosoma, todos los demás seres vivos cuentan con dos corpúscu
los basales, incluso en los opistocontos (animales, por ejemplo) dispues
tos de modo ortogonal, con uno de ellos formando el blefaroplasto del
flagelo, en caso de existir.

A partir del 2004 se cambia la representación de los seres vivos, ya no
es un árbol, son brotes –con la diversificación de los seis grupos recono
cidamente monofiléticos– de la misma longitud final partiendo de un
mismo punto situado en un tronco común que arranca de la raíz de unión
de eubacterias y arqueas.

En el esquema de Simpson y Roger, 200488 los seis grupos parten de
cinco ramas independientes. Una rama que se divide para formar el aba
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nico de los opistocontos: coanoflagelados, hongos y animales, la otra para
las amebas: lobosas, mixomicetos, entamoebidos. Una segunda para las
plantas. Una tercera para los cromoalveolados: alveolados: dinoflagela
dos, apicomplejos y ciliados, y, estramenópilas (diatomeas), haptofitas y
criptofitas. Una cuarta que incluye los rizarios: radiolarios, foraminíferos.
La quinta para los excavados: los euglenozos: Trypanosoma, Leishmania y
etc.,los heterolobosa ( Naegleria), los diplomonadida (Giardia), los trico
monádidos.

La idea de este nuevo tipo de representación parte de la consideración
de que todos los taxones vivientes actuales son fruto del mismo sistema:
la diversificación y evolución de los seres vivos, a través de los 850 a más
de 2.000 millones de años, según opiniones. Todos están evolucionados
al mismo nivel, no hay entre ellos inferiores y superiores, ni primitivos o
primarios y derivados.

Cada taxón actual de los miles de especies reconocidas son el resultado
con éxito de su patrón morfológico, de su comportamiento. Por esta
causa, cuando el Comité para Sistemática y Evolución de la Sociedad de
Protozoologos elaboró una nueva clasificación de los protozoos (Adl et al.
200591) la representación del “árbol” de los seres vivos, hecha con los gru
pos demostradamente monofiléticos, es como la flor de un arbusto, con
6 pétalos, los seis grupos: amebozos, opistocontos, rizarios, plantas, cro
moalveolados, excavados.

En el 2009, Cavalier–Smith(loc.cit.80) intenta resucitar la división jerár
quica de los seres vivos, considerando que hay dos grupos basales, ante
riores a la segunda simbiogénesis (alrededor de 600 millones de años) los
eozoa representados por los euglenozos (Euglena, Trypanosoma, etc.)
como los más antiguos, y de modo separado, el resto de los excavados.
La raíz de los eucariotas estaría en un antecesor común a ambos, sería por
lo tanto un biconto, con microtúbulos subpeliculares, citoesqueleto, dos
flagelos, heterótrofo, con núcleo, retículo, Golgi, etc. Por otra parte, los
neozoa, después de adquirir una hemoliasa del citocromoc, originarían
dos ramas, la de los unicontos con amebas, apusozos, coanozos, hongos
y animales. La otra rama, con alveolos corticales ensayaría la simbiogéne
sis con el plasto dando lugar a las tres ramas vegetales: glaucofitas, rodo
fitas, clorofitas (plantas terrestres). Las simbiosis secundarias de algas ver
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des y rojas habrían dado lugar a los cromistas donde están incluidos riza
rios, alveolados, heterocontos por una parte y haptofitas, heliozos y crip
tofitas por otra.

Vuelve la representación a modo de árbol, arbusto dice, como tres ar
bustos, el primario de los eozoa y los dos derivados, el de los unicontos (
amebas, hongos y animales) y el de los corticados (cromistas y plantas).
El esquema de este profesor de Oxford vuelve a ser didáctico, bien
sencillo para entender de una vez el conjunto gigante de los eucariotas
que poblamos la tierra.

También la morfología comparada, a través de la estructura de los cor
púsculos basales, confirma la diversificación en abanico de los eucario
tas89: rama común de amebas, opistocontos y apusozos, rama de los ex
cavata, rama común de los SAR ( estramenopilos, alveolados y rizarios),
rama de las plantas, y tres ramas independientes: haplofitas, criptofitas,
colodictionidos.

Parece una simplificación, reduccionista en extremo, la propuesta bien
razonada de Nozaki, 200590 para el que todos los seres vivos eucariotas
son sólo de dos categorías, los unicontos (animales, hongos y amebas) y
bicontos ( todos los demás formados por simbiosis primaria de un plasto
– algas y plantas – y por dos sucesos únicos de simbiosis secundarias: con
un alga verde y con un alga roja. Realmente es como una vuelta al esque
ma aristotélico de dos reinos. El encaje más extraño es el de los excava 
dos, a pesar de que hay euglenozos con cloroplastos. No sucede así, ni
hay demasiadas huellas moleculares en otros excavados como Naegleria,
Giardia, Trichomonas. 

Otra simplificación muy razonada es la presentada por Wideman et al
2013 (loc.cit.59). Se apoya en el hecho de la presencia o ausencia del comple 
jo molecular ergastoplasmamitocondria un conjunto de proteínas del retí
culo que casan con otras de la membrana externa mitocondrial y que fijan
la primera al segundo, lo que ocurre en hongos, animales, amebas y exca
vados. No en el resto de los eucariotas formados por los vegetales y aliados
( algas verdes, rojas y verdeazuladas) mas todos los que proceden de los que
esclavizaron algas y retienen sus plastos o los vestigios moleculares de su
pasada presencia. Adopta la terminología de Adl et al. 201291 reuniendo en

45

Parasitismo: Origen e interés biológico

Discurso Parasitismo, origen en interés Biológico:Maquetación 1  10/01/14  13:39  Página 45    (Negro plancha)



un bloque, los Diaforéticos suma de los CCTH: Criptofitas y Haptofitas mas
los SAR: Estramenopilas, Alveolados y Rizarios, mas Arqueplastidas:
clorofitas y rodofitas. El resto de los seres vivos son los que poseen la unión
mitocondria/ergastoplasma; escavados, opistocontos, apusozos y amebas.

Una simplificación previa, bien documentada, realizada comparando:
15 genes de proteínas conservadas más la fracción menor del ADNr de 451
taxones, por Wagener Parfrey, L.W et al. 201092. Proponen que los SAR son
un grupo hermano de los vegetales y que ambos lo son de los excavados
y éstos a su vez de las amebas y éstas de los apusozoos y éstos de los opis
tocontos; nos imagináramos como tres brotes de un arbusto: excavados,
opistocontos, corticados (sares y plantas). Los excavados (tripanosomas,
guardia, trichomonas) son como el grupo central del que partirían las ame
bas por una parte y los corticados por otra. En los extremos, como los más
recientes, los opistocontos en uno de los extremos, los SAR en el otro. Es
una imagen muy sugerente.

En la actualización de su gran trabajo organizador de los seres vivos de
Susane L. Adl y 20 colaboradores, de 2012, se mantiene en esencia la cla
sificación de 2005 con una gran excepción, la de los cromoalveolados que
posiblemente son polifiléticos, aunque conservan la asociación o paren
tesco entre los SAR (llamarles cromistas es más sencillo y adjetivable): es
tramenopilos (diatomeas, y otros), alveolados (dinoflagelados, apicom
plejos y ciliados) y rizarios. En el abanico de grupos monofiléticos del
trabajo, además de los cinco comunes: chromistas, archaeplastida (plan
tas y algas), excavata, amebozoa y opisthokonta, hay otra serie de ramas
separadas: haptofitas, criptofitas, centrohelidos, etc.

De momento se observa un cierto reposo y consenso sobre lo conocido
y una buena inquietud sobre lo aun oculto, sin destapar, ya anticipado en
los trabajos que se dedican a aislar y análizan RNAs ambientales, es decir,
directamente del medio ambiente93,94

Conclusión

A pesar de que los fenómenos de simbiosis se extienden más allá del
ámbito morfológico de los protistas, salvo quizás la representada por los
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líquenes, sólo ocasionan novedades evolutivas en conjuntos más reduci
dos. A pesar de ello, en la práctica totalidad de los clados eucariotas exis
ten grupos taxonómicos diversificados por su causa; diversificación que
se debe aparentemente a la acción de sus simbiontes o microbiomas. La
evolución de los eucariota ha sido orientada por los continuos sucesos
temporales de interacción heterotípica: interacción, lucha en equilibrio
inestable y equilibrio con dependencia unilateral o mutua. Es una fuerza
de cambio superior a la selección natural. En todo caso es previa al trabajo
de la selección natural. 

La tarea de este análisis supera con creces mi capacidad y el objeto de
esta revisión.
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IV. LAS INTERACCIONES DE CONFRONTACIÓN

Como dijimos más arriba, las asociaciones heterotípicas son fenómenos
ecológicos, se estudian mejor bajo el punto de vista de la ecología. Lo que
diferencia un especie de “vida libre” de una especie comensal, mutual, o
parasitaria es el ámbito de su nicho ecológico. El nicho de una especie es
el espacio vital dentro del cual encuentra todos los requerimientos que le
permiten cerrar su ciclo (nacer, crecer, alimentarse y reproducirse), es para
cada especie “un hipervolumen ndimensional bordeado por sus límites de
tolerancia” Hutkinson, 198095. Si el nicho de una especie se halla sobre o
en el interior de otra especie, ocurre necesariamente una simbiosis. Sim
biosis estricta si el proceso deviene continuo en el espacio y en el tiempo
o parasitismo, proceso discontinuo. En ambos extremos el tiempo de la re
lación les separa: las simbiosis estrictas son más antigua que los parasitis
mos. Este hecho no significa necesariamente que los parasitismos sean la
antesala de futuras simbiosis, este es posiblemente un error que procede
de la mayor patogenicidad de los parasitismos recientes y la mayor tole
rancia de los más antiguos. La mayor tolerancia por el hospedador o la
mejor eficacia del parásito, son fruto de la coevolución larga o corta de co
habitación. Los parasitismos muy antiguos podrían evolucionar a comen
salismos, nunca a simbiosis. No tienen el mismo origen, pueden converger
en cierta medida, no confundirse.

El término simbiosis contiene en el sentido amplio a todas las asocia
ciones interespecíficas, es decir, lo que denominamos comensalismo, pa
rasitismo, mutualismo, simbiosis estricta son diferentes manifestaciones
de un gradiente de interdependencia.

La interdependencia absoluta se produce en la simbiosis estricta: no
hay célula eucariota sin mitocondria ni mitocondria sin célula eucariota,
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ambas juntas forman una nueva unidad. La interdependencia es básica
mente útil para ambos asociados en el mutualismo, pero no es imprescin
dible, los asociados no han perdido su individualidad. La interdependen 
cia es unilateral, sólo para uno de los asociados en el comensalismo y
especialmente en el parasitismo. Pero su diagnóstico no es sencillo dado
que las relaciones heterotípicas son muy dinámicas, sin límites tajantes.

La categorización es completamente artificial, y ni siquiera la utilidad
o el daño que se sigue de la interacción entre las especies puede ser con
siderado de modo absoluto. Sí, muchos parásitos son dañinos, compro
meten seriamente la salud humana o la de los animales y plantas útiles,
pero ecológicamente, los parasitismos también pueden ser beneficiosos96. 

Para llegar al concepto de parasitismo, es necesario considerar los fac
tores bióticos del ecosistema, pues el parasitismo no es más que un tipo
particular de las interacciones que se producen entre los diversos orga
nismos vivos de un medio determinado. Las interacciones conocidas
como coacciones (Clement y Shelford,97 son de dos tipos (Dajoz,98) homo
típicas, homoespecífica y heterotípicas, heteroespecíficas respectivamen
te, entre individuos de la misma especie y entre individuos de especie di
ferente. Sólo nos interesan ahora las heteroespecíficas

El análisis racional de las reacciones asociativas interespecíficas, condu
jo a la creación de una serie de tipos o grados de asociación, todos ellos
bajo la idea de que la cohabitación ocasiona sobre cada especie influencias
nulas, favorables o desfavorables (Dajoz, (loc.cit.98). Esto no significa que
en la naturaleza, estas interacciones así sustantivadas existan separadas e
independientes, puesto que no son más que categorías artificiales para dis
tinguir aspectos diversos de la misma ley general de la asociación entre es
pecies diferentes (Caullery,99). Por esta razón, el alcance y significado de
cada una de estas categorías difiere según los distintos autores.

En principio, la enorme complejidad de las relaciones interespecíficas,
justifica la divergencia de apreciación de los límites de las categorías aso
ciativas. Existen relaciones de animales con animales, de plantas con plan
tas, de plantas con animales y viceversa; relaciones vitales y permanentes,
u ocasionales y accidentales; relaciones de una gran especificidad o por
el contrario muy flexibles.
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Además, si se considera el beneficio o perjuicio de la asociación, para
una o ambas especies y para el momento actual o para el futuro de una o
ambas, aparecerán nuevas series de gradaciones. Así, desde la necesidad
absoluta de la asociación para ambos asociados o para uno de ellos, o del
beneficio mutuo y unilateral, o la inapariencia del beneficio; o bien, en el
aspecto contrario, desde la relación absolutamente dañina para una espe
cie, hasta que sólo se produzcan ligeros perjuicios o sean esencialmente
neutras.

En todo caso, la naturaleza de la interacción está subordinada a otros
factores extrínsecos a la asociación, factores que determinan el paso su
cesivo de una categoría a otra; del Inquilinismo al comensalismo, por
ejemplo; o que modifiquen la valoración de una asociación ya definida,
por ejemplo, el paso del parasitismo a la parasitosis, en el concepto del
clínico médico o veterinario.

En este orden de relaciones (Clarke, 100), siguiendo a Burkholder101 con
sidera dos grandes grupos de coacciones, las de carácter positivo o de co
operación y las de carácter negativo o de antagonismo. Esta generaliza
ción es útil bajo un punto de vista didáctico. Abundando en la misma idea
de la influencia favorable, neutra o desfavorable del encuentro en el
tiempo y en el espacio de las especies, Kühnelt(1969) 102 denomina
sinecias a las relaciones permanentes, distinguiendo las de colaboración
recíproca (mutualismo) de las de no colaboración: episitismo para las de
depredador/presa; comensalismo y parasitismo. 

Algunos autores como Smyth, J.D. (1976) 103 simplifican, lo que también
tiene interés didáctico, según el beneficio o no de la concurrencia, a las
distintas categorías de asociación (Cuadro adjunto):

1. Heterotípicas positivas
1.1. Bilaterales:

a) Laxas:
Protocooperación
Sinfilia              

b) Íntimas: Mutualismo
Simbiosis 

1.2. Unilaterales
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a) Por el espacio, inquilinismo:
• Exógeno:
— Estático:Epioiquia
— Transporte:Foresia
• Endógeno:

b) Por el alimento: comensalismo
2. Heterotípicas negativas o antagónicas

2.1. Competición
2.2. Amensalismo
2.3. Explotación

a) Depredación
b) Parasitoidismo
c) Parasitismo

No nos ocupamos aquí de las múltiples figuras de carácter ecológico y
fisiológico que allí se resumen, salvo brevemente el comensalismo.

1. Comensalismo. ¿En el pórtico del parasitismo?

Por ser lo más próximo al parasitismo, conviene detenernos mínima
mente en esta figura, tan controvertida, a las puertas del parasitismo en
ocasiones, cuando los comensales, ante un debilitamiento manifiesto del
hospedador se convierten en patógenos oportunistas.

Ecológicamente es como el último paso de las relaciones interespecí
ficas antes del parasitismo, de tal manera que es difícil, en muchos casos,
distinguir la condición de un determinado asociado; saber si es realmente
un comensal o un parásito. El comensalismo es una relación ecológicofi
siológica. Se encuentra entre el Inquilinismo o mutualismo por una parte
y el parasitismo o simbiosis por otra.

Muchos autores (Caullery especialmente, (loc.cit.99) consideran que el
comensalismo es la fuente cierta del parasitismo, el paso obligado en la
adaptación al parasitismo previo un Inquilinismo. Esta hipótesis gradua
lista no es admitida como universal, puede haber sido el origen de algunos
de los parasitismos, como los que ensayaron y lograron artrópodos ecto
parásitos. 
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El comensal se alimenta a expensas de los productos ingeridos por el
hospedador durante la digestión o a su final (comensales intestinales) o lo
hace de productos de desecho que ya no son útiles para el hospedador, o
bien es un depredador de componentes del microbioma gastrointestinal. 

Algunas de las asociaciones comensales son extraordinariamente com
plejas, como las que se establecen para la digestión de la celulosa por los
ciliados ruminales entodinomorfos gracias a las arqueas simbiónticas ce
lulolíticas que albergan en su citoplasma104,105. Este puede ser el caso de
protozoos y bacterias comensales, que a su vez pueden ser útiles para el
hospedador, contribuyendo a la digestión de productos o a la síntesis de
micronutrientes indispensables. En estos casos, el comensalismo se con
funde con el mutualismo, gracias a simbiosis estrictas bacteria (arquea)
ciliado anaerobio, por ejemplo.

Teóricamente, los comensales no son necesariamente perjudiciales, no
dañan aparentemente al hospedador, el parásito sí real o potencialmente.
Por ejemplo en el hombre se han descrito seis especies del protista Enta
moeba habitando en su intestino: E. histolytica, E. dispar, E. moshkovskii,
E. coli, E. hartmanni y E. polecki. Cerca del 10% de la población porta lo
que morfológicamente parece E. histolytica pero sólo el 10 % está real
mente infectado con este patógeno causante de disentería amebiana, en
fermedad que produce unas 100.000 muertes/año106 mientras que el 90 %
es portador de su especie hermana Entamoeba dispar, un simple comen
sal. Con excepción de la ameba de vida libre E. moshkovskii a la que se han
atribuido casos minoritarios de disentería, el resto de las especies no son
patógenas, depredan en la microbiota intestinal, sin causar lesiones o sig
nos de enfermedad.

La idea de sucesión de las asociaciones en su intensidad, a lo largo del
tiempo evolutivo, es sugestiva y discutible. Dowdeswell 107, piensa que el
primer eslabón de la serie asociativa sería la epioiquia, pasando al comen
salismo y de éste al parasitismo; es muy posible que este haya sido el ca
mino de ectoparasitismos por artrópodos.

Lo que sí parece claro es que las asociaciones de carácter ecológico tu
vieron que sufrir un largo camino de adaptación para pasar a ser asocia
ciones más íntimas fisiológicas, con autosometimiento de los respectivos
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genomas y que estos intentos se produjeron muchas veces a lo largo de
la historia de la evolución, dirigiéndola. Parece verosímil que la simbiosis
estricta proceda de utilidades metabólicas compartidas o de procesos de
esclavismo. El parasitismo sí es posible que en algunos casos proceda de
etapas de inquilinismocomensalismo.

2. Coacciones heterotípicas negativas o antagónicas

i. Competición

Puede entenderse como la acción recíproca de dos especies que se em
peñan en conseguir las mismas cosas, que compiten por el mismo nicho,
con el resultado final de la exclusión de una de ellas o la especialización
y adaptación diferencial de una de ellas. El principio de Gausse lo define
Dice1952108,«como la improbabilidad de que coexistan en la misma comu
nidad, dos especies con nichos idénticos o casi idénticos».

La competición debió jugar un papel importante en la especiación y se
manifiesta a todos los niveles, incluidas las comunidades parasitarias. La
competición explica también probablemente, la especiación conocida como
de «explotación de hábitat», entre los nematodos parásitos intestinales de
los vertebrados. La competición explica la exclusión de especies de parásitos
en complejos parasitarios (parasitocenosis) de interés económico.

La antibiosis o amensalismo. Es un caso extremo del cuadro anterior.
La exclusión en este caso es absoluta, debida a la eliminación al medio de
principios tóxicos para los competidores.

El concepto de explotación (Clarke, loc.cit.103,) significa el beneficio de
una especie a costa de otra de la cual obtiene alimento. En la explotación
hay dos extremos, el parasitismo y la depredación. Además, existen otras
modalidades de explotación tales como el esclavismo de las hormigas o
el hábito “parasitario” del cuco (Cuculus canorus), difíciles de incluir en
los tipos anteriores.

Entre el parasitismo y la depredación, existe una gran serie de grados
intermedios, colocándose en un extremo el parásito, permanente o tem
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poralmente unido al hospedador y dependiendo en este tiempo, exclusi
vamente, de él, y el depredador en el otro, individuo de vida libre que
caza, mata y devora a su presa. El concepto de asociación permanente se
para pues el parasitismo de la depredación. Si el depredador es “un or
ganismo libre que busca un alimento viviente, animal o vegetal, el pará
sito, al menos en un estado de su desarrollo, está unido a la superficie
(ectoparásito) o al interior (endoparásito) de un ser vivo, la especie hos
pedadora” Dajoz (loc.cit.98 ).

En la naturaleza, la diferencia entre parásito y depredador no está tan
marcada. Hay formas intermedias que son difíciles de identificar, o aun
formas de tránsito del parasitismo a la depredación. El ejemplo más clá
sico es el parasitoidismo, fenómeno entomológico del ciclo biológico de
avispas Ichneumonida sobre larvas de coleópteros. Las larvas que eclo
sionan de los huevos inyectados por la avispa comienzan comportándose
como parásitos, respetando los órganos vitales de su hospedador, hasta
que al final se transforman en depredadores comiéndose al hospedante.
Este fenómeno no es considerado como parasitismo por algunos autores
tan autorizados como Cameron109, precisamente por conducir a la muerte
del hospedador, lo que contraviene ese “mito definitorio” ya denunciado
por LópezNeyra110 de que el parásito “respeta la vida del hospedador”.
Realmente es una faceta particular del parasitismo y así la consideran los
entomógolos, Doutt 111.

ii. Parasitismo

El parasitismo es otro tipo de asociación fisiológica como la simbiosis,
pero con la particularidad de que el beneficio es unilateral, sólo obtenido
por el parásito. Generalmente se considera al parasitismo y la simbiosis
como los extremos opuestos de las coacciones heterotípicas.

Definir el parasitismo encierra las mismas dificultades clásicas de hallar
el número suficiente de frases breves y llenas de sentido que marquen
totalmente lo que es el fenómeno, sus límites y relaciones.

La definición de parasitismo tiene que ser algo que surja como resumen
final del conocimiento satisfactorio de la Parasitología. La definición, cual
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quiera que demos, estará impregnada de aquella porción de la ciencia para
sitológica en la que más profundamente nos encontremos inmersos. Y así es
en los distintos autores, según su especialidad: un morfólogo, fijará todo el
interés en la definición de parasitismo sobre las adaptaciones reflejadas en
la forma y estructura del parásito; un fisiólogo, en el grado y forma de las in
terdependencias parásito/hospedador; un patólogo en los efectos nocivos
sobre el hospedador; un inmunólogo sobre el hecho del establecimiento o
evasión de la respuesta ocasionada por el contacto macromolecular parási
to/hospedador, en otras palabras, en el estímulo ejercido por el parásito y
en la manera en que el hospedador se informa de ello y responde.

En un afán sintético, podrían considerarse tres parámetros que infor
man el fenómeno biológico del parasitismo: el ecológico, el fisiológico y
el morfopatológico.

El primero lo limita y encuadra dentro de las relaciones interespecí ficas
como una coacción negativa o antagónica. Como dice Caullery (loc.cit102)
es un proceso ecológico: “no es más que un caso especial de las relaciones
de todos los organismos con el medio ambiente y en particular con los otros
organismo”, dándose la circunstancia de que el “hospedador suministra el
medio único donde puede vivir el parásito” Rogers 112 . El nicho ecológico.

El segundo, reconoce, que la asociación es un estado de “equilibrio in
estable” en el cual uno de los miembros, el parásito, se nutre de sustancias
elaboradas por el otro, el hospedador (Baer,1946 113), o se alimenta sobre
la sustancia viva del hospedador, ((Caullery (loc.cit.99), LópezNeyra
(loc.cit.110), Cameron (loc.cit 109)) de tal manera que establece contacto ma
cromolecular con el mismo, Sprent 114,115,116 ; dependiendo por tanto de él
por “circunstancias fisiológicas indispensables”, o más concretamente, por
uno o varios procesos enzimáticos o la síntesis de una o varias moléculas
esenciales” Noble y Noble117, Tragger118, Moulder119, Lincicome120, Smyth121,
Dogiel122, Geiman 123.

El tercer concepto resalta dos hecho básicos: uno sólo aparente, que
el parásito se ve modificado morfológicamente por el parasitismo, apar
tándose –no siempre— de las formar libres originarias; otros de aprecia
ción unánime, que el parasitismo no aporta ningún beneficio (también
discutible en los casos observados por Lincicome 124 o Thomas et al. 96) al
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hospedador, sino que le perjudica en mayor o menor medida (López
Neyra, op.cit.110) (Cameron loc.cit.109) (Audy,125). Estos dos hechos son con
secuencia de las “influencias mutuas” de Baer: adaptaciones morfofun
cionales del parásito y lesión acompañada de reacción de defensa por
parte del hospedador.

No es un factor definitorio de parasitismo, aunque intente separarlo
de la depredación la tan socorrida en definiciones antropomórficas (van
Benedem 126; Elton127), preservación de la vida; “sin que se vea amenazada
la existencia mutua de parásito y hospedador”, Baer, loc.cit.116; “sin pro
ducir la destrucción total o parcial inmediata del hospedador”. Induda
blemente no existe esta conciencia de preservación por parte del
parásito, sino que, generalmente, su alimentación localizada preserva la
vida del hospedador, lo que no quita que el número de parásitos o el es
tado de respuesta deficiente del hospedador pueda acarrear la muerte
de éste.

En resumen, el parasitismo es una asociación heterotípica negativa,
temporal o permanente, externa o interna, entre una especie, el parásito,
normalmente más pequeña, menos organizada, filogénicamente alejada y
otra especie, el hospedador, mayor y más organizada. El parásito depende
metabólica y evolutivamente del hospedador: vive a sus expensas —nu
triéndose, estableciendo contacto e intercambio macromolecular—, con
lo cual, altera el equilibrio homeostático e induce la respuesta innata y
adaptativa de su sistema inmunitario, deprimiendo su salud y bienestar.
El hospedador es temporal o permanentemente el nicho del parásito. La
permanencia en el tiempo de la relación origina una evolución comparti 
da con injerencias mutuas en la respectiva anagénesis. 

Como fenómeno ecológico que es, el parasitismo, o mejor las relacio
nes continuas parásito/hospedador están sometidas a procesos ecológi
cos comunes y particulares estudiados en la ecología de las poblaciones 

1. El origen del parasitismo. Preadaptación

Antes de proseguir, convendría hacer una acotación. El proceso entero
del parasitismo y su evolución atañe al conjunto de todos los seres vivos.
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Por razones históricas en el desarrollo universitario de nuestro país, el ám
bito de estudio de la parasitología se restringió a los “eucariotas animales:
protozoos, helmintos y artrópodos”. Los virus, bacterias y hongos patóge
nos y útiles quedaron en el campo de estudio de los microbiólogos. Como
parasitólogo, las referencias y ejemplos del desarrollo de este texto se re
ferirá sólo al campo de la parasitología estudiada en las facultades de far
macia de nuestra universidad; las especies parásitas de interés médico o
económico pertenecientes a los tres ámbitos de eucariotas: excavados, al
veolados y amebas sensu stricto, entre los protistas y helmintos, nemato
dos y artrópodos entre los animales invertebrados. 

Como fue ya indicado, en cada caso particular, se puede asimilar a un
fenómeno peculiar de megaevolución que, como en los otros niveles de
cambio evolutivo, es el resultado de una especiación.

Una población fundadora, preparada genéticamente para ello, es decir,
preadaptada, es capaz de cambiarse con éxito desde un medio adaptativo
principal —la vida libre— a otro medio adaptativo —la vida parasitaria—,
en el cual inicia el camino evolutivo128. El comienzo es una especiación , es
decir, un proceso microevolutivo que da paso a una macroevolución par
ticular.

Los parásitos son politípicos, por lo que el origen de cada uno de los
parasitismos ocurrió muchas veces, en tiempos diferentes, bajo diferen 
tes circunstancias, pero por el mismo mecanismo universal, la adquisición
de un nuevo medio donde vivir, reproducirse y evolucionar ; medio
situado sobre o en el interior de otro ser vivo. La adquisición de este
nuevo medio supuso una división permanente, cladogénesis. La radiación
adaptativa separada alejó a los parásitos de sus grupos hermanos de vida
libre, si es que persisten en esta condición, diferenciándolos en mayor o
menor grado en virtud de la antigüedad de la separación.

Como quiera que existen parásitos entre los distintos grandes sistemas
de organización, phyla (tipos) y clases, está claro que la macroevolución que
ocasionó la formación de estos grandes patrones fue anterior al origen par
ticular del parasitismo en cada caso. Por ello, el parasitismo fue ensayado
y logrado con éxito por muchos grupos de invertebrados y, particularmente,
de protistas a lo largo de la historia de la transformación en el tiempo de
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los seres vivos. El número de grupos de protistas parásitos supera al de me
tazoos, lo que es un reflejo de la biodiversidad, más rica en formas micros
cópicas, así como del mayor tiempo evolutivo (edad real) que tienen los eu
cariotas microscópicos, comparado con el de los metazoos.

2. Preadaptación

Es la condición primaria para alcanzar el parasitismo. Se puede definir
como la capacidad de una especie para vivir una vida alterada tal como
soportar cambios bruscos de ambiente. Es una condición genética intrín
seca o adquirida de la especie, previa al inicio del parasitismo.

La preadaptación es un camino con una serie de pasos sucesivos: coin
cidencia ecológica masiva entre protoparásitos y protohospedadores;
capacidad de los protoparásitos para superar las barreras anti invasivas
de los protohospedadores; inocuidad relativa de los primeros niveles de
asociación.

Coincidencia ecológica

Sólo se concibe el origen del parasitismo si, previamente, existe una
concurrencia de hábitat, un contacto masivo y milenario entre protopa
rásitos y protohospedadores. El hecho se sigue observando entre los pa
rásitos ya establecidos y sus hospedadores, preservándose la especifi 
cidad gracias a la concurrencia ecológica. Concurren, por ejemplo, en el
mismo medio xerófilo el gasterópodo Zebrina detrita, la hormiga Formica
fusca y la oveja; sobre esta coincidencia el parásito Dicrocoelium dendri
ticum en el hígado de las ovejas y sus huevos embrionados saliendo con
las heces, alimento de Zebrina y las bolas de mucus cargadas de cercarías
eliminadas por éstas, recogidas por hormigas, como alimento de sus lar
vas y las hormigas cargadas de metacercarias, paralizadas por las cerca 
rías altruista, en las hierbas que la oveja pasta.

Esta primera condición inclina a concebir que el origen del parasitismo
aconteció en medios ecológicos muy reducidos y fue más frecuente, por
tanto, en la tierra emergida que en los mares.
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Superación de defensas y ambiente físicoquímico

En los ectoparásitos, el proceso adaptativo supuso la previa modifica
ción del aparato bucal masticador original, lo que pudo suceder por la
adaptación anterior o simultánea de la alimentación de excreciones de de
fensa del vegetal y sucesivamente de los haces vasculares de las hojas. El
mismo mecanismo para la adquisición de jugos vegetales, debidamente
adaptado, sirvió para llegar al ectocomensalismo y ectoparasitismo. El pro
ceso continua activo: en muchos insectos hematófagos, sólo uno de los
sexos se alimenta sobre animales, el otro sexo, lo hace sobre vegetales. La
adaptación simultáneamente útil sobre un espectro tan amplio de hospe
dadores, vegetales y animales debió acelerar el proceso.

En los endoparásitos, el problema es más complejo. La puerta de en
trada principal fue y es el tubo digestivo. Desde la puerta de entrada bucal
el protoparásito tiene que sobrepasar condiciones fisicoquímicas diversas
y simultáneas: mecánicas– masticación, peristaltismo —, osmóticas, tér
micas, microaerofílicas, de pH muy bajo, ambiente enzimático hostil, así
como mecanismos inmunitarios innatos y adaptativos.

El tamaño de los protoparásitos o de sus formas de propagación (hue
vos, larvas) es la condición inicial para vencer la primera de las barreras,
la preparación de los alimentos, masticación. Esta barrera, importante en
mamíferos, es posterior al desarrollo de los principales parasitismos por
platelmintos y nematodos y no afecto en cualquier caso a los propagos de
protistas. El peristaltismo sí que juega un papel importante. Vencerle su
pone la necesaria formación de elementos de anclaje: ganchos, ventosas,
botrios; cápsulas bucales armadas, musculatura longitudinal de reptación
o nadado antiperistaltico, etc.

La temperatura, alta y constante en los homeotermos, es un limitante
para la inmensa mayoría de los protistas e invertebrados que mueren a
3740 °C. La presión osmótica alta y la concentración de hidrogeniones
(pH) en el estómago son, también, insoportables para los invertebrados
no preadaptados. La acción enzimática digestiva sólo permitió el inicio del
parasitismo endógeno a aquellos invertebrados con formas de transmi
sión resistentes o provistos de cutícula inatacable por proteasas y, o, pro
vistos de un tegumento con actividad antienzimática continua.
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La capacidad para vencer las barreras inmunitarias se inscribe, posible
mente, dentro de la posterior adecuación genética mutua entre parásito
y hospedador, equilibrio evolutivo de la situación simbiótica inestable del
parasitismo.

Todo este proceso de preadaptación lo tenían aquellos invertebrados
concurrentes que vivían en medios ya hostiles para otros invertebrados,
por ejemplo, nematodos viviendo sobre materia orgánica en descompo
sición y, por tanto, resistentes a grandes cambios de temperatura, pH,
tensión de oxígeno, etc., con cutícula, con movimientos natatorios para
no ser arrastrados, de pequeño tamaño, etc.

Por otra parte, a través del tiempo evolutivo, los parasitismo estable
cidos en principio en invertebrados superiores —anélidos, moluscos, ar
trópodos, equinodermos— alcanzaron, más tarde, a los vertebrados;
esto, además de los que intentaron y lograron el establecimiento en los
vertebrados por vía directa o indirectamente a través de un ectoparásito
hematófago.  Habrá habido tantas  posibles  f iguras  como las
características de los ciclos biológicos de los parásitos actuales sugieren.

3. Inocuidad relativa de los primeros niveles de asociación

Una condición necesaria, después de la preadaptación, es que la aso
ciación, en principio, no pudo ser muy perjudicial para el protoparásito ni
para el protohospedador, permitiendo a ambos vivir y reproducirse de tal
manera que sus descendientes pudieran continuar con el mismo modo
de vida. Las asociaciones radicalmente destructivas para cualquiera de los
asociados no tienen posibilidad de continuarse en el tiempo. La no lesivi
dad extrema del principio no significa que el parásito tienda a dejar de
ser patógeno. Como analizamos en la coevolución, en la patogenicidad
sostenida de muchos parasitismos se asienta el equilibrio continuo de la
relación parásito hospedador.

Por otra parte, parece verosímil que el origen del parasitismo en otros
casos no sucedió como un único salto de cambio total, sino más bien en
un acercamiento paulatino a través de otras figuras de asociación, tales
como inquilinismo y comensalismo. Por otra parte, muchos de los ensayos
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adaptativos hacia el parasitismo, fracasaron sin dejar huella o se extin
guieron junto con sus anfitriones.

4. Especiación inicial del ensayo parasitario

Con las condiciones previas, el origen en sí se puede asimilar a un de
terminado tipo de especiación. La más probable es la de tipo alopátrico.
Cuando una población del protoparásito, aún interfértil con las de vida
libre de la misma especie, como consecuencia de su asociación con el pro
tohospedador del que obtiene ventajas (alimento, albergue, transporte,
etc.), queda aislada del resto de las poblaciones de vida libre.

El aislamiento (barrera de separación) pudo ser de diferente naturaleza.
La más simple sería el alejamiento del protohospedador del área de distri
bución del resto de las poblaciones de la especie protoparasitaria; también
es verosímil la presencia concomitante de presiones de selección contra las
secciones de población protoparasitaria de/en vida libre; con ellas, el
tender a la vida parasitaria se convierte en adaptativo. Otro proceso que
acelera el paso al parasitismo es la coincidente deriva génica, ocasionada
por el adelgazamiento poblacional de aquella sección de población de la es
pecie protoparásita aislada por el propio parasitismo, ya casi eficaz.

En los primeros casos, si la duración de la barrera fue lo suficientemente
estable, la microevolución secuencial, que trabaja continuamente sobre
todas las especies, reafirmó el aislamiento reproductivo.

Las dos circunstancias posteriores, una necesaria y otra posible, son: 

La anagénesis consecuente con la adaptación gradual parásito/hospe
dador, permanentemente hostil en ambos sentidos –carrera armamen
tística– en equilibrio a través del tiempo, tanto en el corte transversal re
presentado por el parasitoma de una especie de hospedador actual,
como en el tiempo filogénico.

La cladogénesis posterior, es decir, las sucesivas especiaciones dentro
del esquema parasitario, que originan los grupos transespecíficos que
ahora contemplamos (familias, géneros de animales parásitos monofilé
ticos) especialmente entre los nematodos.
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El tiempo evolutivo y el conjunto de los dos frentes de adaptación que
tiene el parasito, el externo ambiental e interno, ambiente intrahospea
dor y oposición a los medios de rechazo, actuando sobre las subsiguientes
particiones –especiaciones–. 

Las grandes perturbaciones les afectan discretamente, de modo directo,
sobre sus fases de ciclo directamente sometidas al ambiente o secundaria
mente como consecuencia de las modificaciones que experimentan en el
cambio sus hospedadores. Por otra parte, arrastrados por la especiación de
sus hospedadores, cuando alcanzan previamente especificidad alta, espe
cian también más tarde. Cada especie de un protoparásito que ensayó con
éxito la nueva modalidad de vida entró en un espacio evolutivo particular
donde, tiempo y circunstancias evolutivas por el medio, irradiará. 

Sucede en todo caso, aún en las especies de parásitos que parecían
hasta hace poco tiempo únicas de género y de familia; el análisis del ais
lamiento reproductivo, perfil isoenzimático y porciones discretas de su ge
noma o el genoma entero, demuestran que lo que morfológicamente pa
recía una especie, es en realidad un conjunto de especies hermanas,
aisladas reproductivamente : especies biológicas, reales, aunque crípticas.

Podría pensarse que son fruto de una especiación reciente o que han
sido observadas en pleno proceso de especiaciónseparación. No es así
necesariamente, lo más probable es que pertenezcan a taxones que en la
situación actual de observación, el interglaciar en el que estamos, se ha
llen instaladas en un estasis evolutivo.

Ocurre con helmintos que aseguran su éxito en el comportamiento
como depredadores o carroñeros de sus hospedadores y que conservan
un alto grado de inespecificidad. Este es el caso de las especies de Trichi
nella o las de Echinococcus. La microevolución secuencial y divergente
dentro del contexto parasitario, funciona con las limitaciones propias,
como entre las especies de vida libre. 

Los condicionantes en la evolución de las especies con hábito parásito
dependen de circunstancias muy diversas, complicándose el análisis en
las especies sin reproducción sexual, clonales o en aquellas en que, aun
poseyendo reproducción sexual, prefieren la multiplicación clonal. En
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este caso, los mecanismos simpátricos de especiación actúan con mucha
eficacia, ya que cuando la reproducción es clonal cualquier modificación
genómica, compatible, adaptativa o no, queda fijada en el genoma. Esta
característica hace que muchas especies parasitarias, sean en realidad es
pecies prácticas. Este es el caso, por ejemplo, de Leishmania infantum,
que es en realidad un conjunto de poblaciones genéticamente diferentes,
denominadas por algún tiempo, zimodemas129, 130 más distantes entre sí,
que algunos géneros entre sí de otros grupos. 

El fenómeno se produce también entre los helmintos. Echinococcus spp,
unas tenias hermafroditas, con capacidad de autoinseminación en el hos
pedador definitivo, que se multiplican por la poliembrionia en el hospeda
dor intermediario, con lo que es muy probable que en el siguiente hospe
dador definitivo todos los individuos sean hermanos, tienen una gran
posibilidad de fijar en el genoma cualquier modificación; cuentan, por ello,
con una gran posibilidad de separación simpátrica. Así se explica que, en un
tiempo evolutivo breve, no sólo se hayan separado los conjuntos conocidos
hasta hace poco tiempo como E. granulosus, E. multilocularis, etc., resul 
tado del complejo trófico de un cánido (lobo/perro/zorro) determinado
hospedador definitivo –alohospitalismo como veremos más adelante–, sino
que, además, la separación por especialización hacia un hospedador inter
mediario único produce la formación de especies crípticas diferentes. 

Así, dentro de la vieja especie E. granulosus –restringida ahora sólo a
las cepas biológicamente ovicanis (oveja/perro) (genotipos G1, G2 y G
3)131,132–, el estudio molecular confirma que son válidas antiguas descrip
ciones como la de la especie que LópezNeyra y Soler (1943)133 denomina
ron E. ortleppi biológicamente bovicanis (vaca/perro) (genotipo G5) o
E.equicanis (caballo/perro) (Genotipo G4)

5. Tendencias adaptativas de las especies parasitarias

Una vez establecido el parasitismo, la evolución de los parásitos en los
largos períodos de calma intercatastróficos, se produce, como en el resto
de las especies de vida libre, con particularidades específicas, por la
acción ordenadora de la selección natural a través de variaciones hereda
bles, debidas a mutaciones y recombinación cromosómica.
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La actuación de la selección natural determinando la persistencia de
las variaciones favorables o neutras y eliminando las perjudiciales, goza
en los parasitismos establecidos, como dijimos antes, con dos frentes. El
externo que actúa sobre las fases libres del ciclo del parásito, normalmen
te sus propagos (huevos, larvas, embriones, quistes, ooquistes), así como
de sus hospedadores intermediarios si los hubiere y siempre su hospeda
dor definitivo principal. El segundo frente es el medio interno sobre el que
también ejerce su papel regulador la selección natural. Cuenta con una
serie de peculiaridades básicas, a favor o en contra de la permanencia del
parasitismo que analizamos:

Circunstancias favorables:

• Ausencia o limitada competencia interespecífica por el espacio y ali
mento.

• Abundancia de alimento y uniformidad de las condiciones físicas,
obtenidas de modo gratuito, sin consumo energético

Entre los helmintos modalidades de reproducción facilitada: herma
froditismos, autofecundación, multiplicación clonal por poliembrionia. En
protistas excavata y amabozoa por predominar la reproducción asexual.
Secundariamente, si no se tiene esta capacidad, como veremos mas ade
lante, se suple en cierta medida la tendencia adaptativa a la clonalidad.

Circunstancias desfavorables:

Todas resumidas en una sola, la reacción continua del hospedador que
trata de anular, matar y expulsar al intruso poniendo en marcha procesos
de defensa prestablecidos como son los de la inmunidad innata o adap
tativos, ambos iniciados por la presencia del extraño y sus secreciones y
excreciones 

Como todas estas tendencias adaptativas son más o menos comunes
para todos los grupos que iniciaron el parasitismo, el resultado es un
cierto grado de convergencia evolutiva.
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Estas tendencias convergentes pueden resumirse en:

• Expresión variable de antígenos de superficie como medio de eva
sión de la respuesta inmunitaria humoral.

• Modificaciones especializadas de la superficie dérmica, cutícula, te
gumento activo, 

• presentes como condición preadaptativa o sobrevenidas tras el pa
rasitismo.

• Desarrollo de órganos especializados para la fijación: ganchos, ven
tosas, armadura bucal,musculatura somática, etc., especialmente
para las formas juveniles que inician la convivencia.

• Pérdida de órganos: ambulatorios, sensoriales, digestivos. Regresión
de sistemas

• Incremento y regulación del potencial biótico: reproducción facilita
da por la abundancia de nutrientes y ausencia de gasto energético
para otras funciones faciliatadas por el hospeador. Modulada por
otra parte para asegurar que la descendencia complete el ciclo.

• Modificaciones en los tiempos del ciclo por plasticidad.

• Mayor capacidad evolutiva que la de sus hospedadores.

6. Cladogénesis en las especies parasitarias

Como en las especies de vida libre, cada especie parásita actual
procede mediados uno o varios sucesos sucesivos de división de una es
pecie ancestral. Los grandes grupos actuales proceden de las pocas espe
cies fundadoras que iniciaron, con éxito, el parasitismo y que se encuen
tran representadas por los taxones: familias y géneros actuales formados
en un proceso consecuente a especiaciones sucesivas.

Las especiaciones se mantuvieron estables o microevolucionaron por
deriva génica, alopatrismo, simpatrismo e hibridación. 
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1. Radiación adaptativa

Toda especie está formada por un conjunto de poblaciones, o demes,
separadas entre sí aunque ensambladas en el área de dispersión de la es
pecie, cada cual con su cierta personalidad, algunas muy acusadas —razas
geográficas— y siempre interfértiles si se reproducen sexualmente. Cuan
do entre dos demes o razas geográficas se establece una barrera infran
queable que impide su libre intercambio genético y que persiste un largo
período de tiempo evolutivo, el acúmulo de características útiles (anagé
nesis) separa tanto a estas dos poblaciones, que las hace perder capacidad
de cruzamiento, es decir, las aísla reproductivamente; se han constituido
, si persisten, en dos nuevas especies o una sola nueva si la otra, por causas
diversas, se extingue.

Wolfdietrich Eichler 134 establece, para algunos de los posibles, la si
guiente terminología:

Alopátrica, cuando se produjo por aislamiento geográfico de los hos
pedadores.

Alotópica, cuando el aislamiento y la barrera separadora fue de tipo
ecológico, interviniendo los hospedadores intermediarios.

Alohospitálica, cuando se produce por adopción de una nueva especie
hospedadora, con requerimientos similares.

Aislamiento dentro del hospedador, por explotación del nicho intra
hospedador. Cuanto más amplios y numerosos sean los nichos intrahos
pedador, mayor número de especies alopátricas se habrán producido. A
esta explotación del nicho contribuyó poderosamente la presión de se
lección interespecífica, que nace de la competencia o lucha por el mismo
nicho.

Todas estas modalidades de especiación, además de las posibles con
vergencias evolutivas e hibridaciones, edificaron el árbol actual de géneros,
familias, etc., formándose los grupos transespecíficos parasitarios, fenóme
no que debe distinguirse de la macroevolución previa que originó los taxo
nes más altos: tipos, clases que son anteriores al hecho parasitario.
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2. Coevolucion parasito/hospedador

Muchas de las asociaciones simbióticas observadas hoy día han persistido
a pesar de los numerosos eventos geológicos climáticos y extinciones masi
vas que han afectado la distribución mundial de los organismos Esta persis
tencia en las asociaciones simbióticas ha inducido a diferentes científicos
tanto desde la perspectiva ecológica como genética a tratar de dar explica
ciones plausibles a este fenómeno originándose así el concepto de coevolu
ción como un campo progresivo de estudio dentro de la biología evolutiva.

La adaptación gradual parásito/hospedador, se tuvo que ir perfilando
en una mutua interacción génica, expresable en el fenotipo y en el com
portamiento, dirigida al equilibrio de la relación. Es decir, en el genotipo
del hospedador tiene que haber genes que se expresan oponiéndose al
parásito o soportándolo, que a su vez, se corresponden a genes del pará
sito que se oponen a la expulsión, en una especie de “carrera armamen
tística” continua. O lo que es lo mismo, la interacción de los genotipos se
encuentra en equilibrio. 

Cuando, al cabo del tiempo, esta compatibilidad es grande, aparece un
grado de especificidad tan alto que cada estirpe de parásito sólo puede
vivir sobre una especie de hospedador. Y si el parasitismo persiste, es por
que no son adaptativas las variaciones desequilibrantes. Por ejemplo, una
tendencia desmesurada a una prolificidad exagerada por parte del pará
sito, acarrearía tales cargas parasitarias al hospedador que acabaría con
su vida, lo que haría de esta variación una presión de selección negativa
para el parasitismo; por el contrario, una variación del hospedador que le
acarreara grandes infecciones, dejaría de ser, por la misma causa, útil para
la relación equilibrada.

A pesar de estos hechos generales, las variaciones en la capacidad de
respuesta de los individuos son importantes para el mantenimiento del pa
rasitismo. Así, en muchos helmintos y artrópodos, el equilibrio gira alrede
dor de los miembros de la población de hospedadores más tolerantes, ca
paces de soportar mayores cargas parasitarias, eliminadores asintomáticos,
que contribuyen a mantener la población parasitaria —huevos, larvas
libres, etc.— en niveles suficientes para la persistencia de la especie para
sitaria.
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El equilibrio conduce a la especificidad y, ésta, a la historia evolutiva
compartida o especificidad filogénica. El fenómeno se llama coevolución
parásito/hospedador135. Se da entre aquellas especies con escasa capaci
dad intrínseca para difundirse, es decir, de transmitirse lateralmente a
nuevos hospedadores.

Mucho antes que se dispusiera de herramientas moleculares de aná
lisis filogenético se especuló con acierto, tras la identificación del paren
tesco morfológico de parásitos específicos, que la historia evolutiva de los
organismos así asociados, coevolución puede reflejar la historia geológica
del área donde viven. 

El reconocimiento de la coevolución, su aplicabilidad filogénica y la
evolución de los métodos de establecerla han ocupado una buena parte
de la actividad de parasitólogos y zoólogos básicos durante la primera
mitad del siglo pasado. 

Al final del siglo XIX tras los trabajos del codescubridor de la selección
natural como motor del origen y evolución de las especies, Alfred Rusell
Wallace, creando la biogeografía en áreas geográficas inamovibles136, se
planteó un problema aparentemente insoluble, el hallazgo de especies
fósiles indistinguibles y especies actuales muy semejantes en áreas tan
disjuntas como Suramérica y Australia, o África y Suramérica. Los posibles
puentes de conexión ahora hundidos resultaron imposibles dada la pro
fundidad de los océanos por lo que debería haber otra explicación. Surgió
ésta desde campos diferentes y de modo simultáneo por la suma, a la hi
pótesis de la deriva de los continentes de Alfred Lothar Wegener (1880
1930) 137 de numerosos trabajos previos y contemporáneos de geólogos,
botánicos y zoólogos. 

Entre otros el de Germann von Ihering que demuestra estudiando la
fauna de invertebrados dulceacuícolas que especies primitivas de parási
tos como los temnocephalidos (platelmintos primitivos antecesores de
los monogéneos, cestodos y trematodos), que parasitaban cangrejos de
agua dulce de Nueva Zelanda eran hermanos indistinguibles de los que
se encontraban en los arroyos de las colinas de Argentina. En un trabajo
extraordinario138 en que refuta la idea de la inmovilidad de los continentes
de Wallace —al que de paso pide perdón por contradecirle—, haciendo

69

Parasitismo: Origen e interés biológico

Discurso Parasitismo, origen en interés Biológico:Maquetación 1  10/01/14  13:40  Página 69    (Negro plancha)



ciertas correcciones también al recientemente publicado de F.W. Hut
ton,”On the origin of fauna and flora of New Zealand” demuestra con
datos sobre moluscos y crustáceos de agua dulce como el Cono Sur ame
ricano había estado unido, con cursos de agua dulce comunes, a Nueva
Zelanda.

Inaugura con su trabajo la idea de la coevolución parásitohospedador,
previamente esbozada por Charles Darwin, 1862139 al observar que las flo
res de las orquídeas y los abejorros tenían una relación estrecha para la
polinización mediante estructuras morfológicas bien adaptadas. Von Ihe
ring, un tanto antidarwinista, aunque no por negar la realidad de la evo
lución, fue sin duda el primero en reconocer y usar las asociaciones pará
sito hospedador predecibles, es decir como elementos de confirmación
biogeográfica y deriva continental.

En el mismo sentido de entender la coevolución, bautizado como or
togenicista, Fahrenholz en 1913140 postuló que la presencia de piojos chu
padores, y su especificidad de hospedador sobre primates demostraban
que los catarrhinos eran más próximos a los homínidos que lo otros
grupos de primates.

Durante los años 30 del siglo XX los biólogos (parasitólogos) ortogeni
cistas elaboraron una visión íntegra de la coevolución: los parásitos son
altamente específicos de hospedador por lo que evolucionan con sus hos
pedadores y porque lo hacen así, se tornan más hospedadorespecíficos.
Como quiera que consideraban que la especificidad era la causa de la co
evolución, en vez de la consecuencia de la interacción ecológica entre las
dos partes asociadas, cualquier conflicto o inconsecuencia observada
entre la filogenia especular entre los hospedadores y los parásitos la con
sideraban como una falsa identificación, como un error ya que contrade 
cía la visión ortogéncia de la coevolución. 

De aquí proceden las numerosísimas sinonimias de algunas especies,
en viejos textos, por ejemplo: sinónimos de Trichinella spiralis (Owen
1835) Railliet,1865 –identificada en una persona– anteriores al reconoci
miento en 1972 por Britov y Boeb141 de la existencia de especies crípticas:
T.suis y T.domestica, aisladas de cerdo; T.canis Kremer,1835, aislada de un
perro; T.felis, aislada de un gato en China; T.affinis Dies.,1851142. 
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El desarrollo más extenso de la hipótesis ortogenicista de la coevolu
ción se debe a Wolfdietrich Eichler (19121994) (loc.cit137) especialista en
malófagos (piojos masticadores ectoparásitos que se alimentan de esca
mas dérmicas, pelos y plumas, con escasa capacidad de difusión, muy es
pecíficos de hospedador). Postuló que cuando una especie de malófago
se encontraba en más de un hospedador era debido bien a que los hos
pedadores actuales de este malófago procedían directamente de un an
cestro común, o bien a que la muestra estaba mal tomada o identificada.
Como quiera que se demostraron numerosos errores de identificación,
Eichler se reafirmó en el valor de la especificidad, estableciendo una
norma rígida: los parásitos que tienen alta especificidad de hospedador,
están atados de tal modo que coevolucionan con su hospedador, tras él
y haciéndolo así, su especificidad aumenta; cada hospedador con su es
pecie de parásito, con la especificidad por encima de cualquier otro cri
terio como norma de diagnóstico de la especie.

Cada aislamiento de parásito procedente de un hospedador diferente,
dentro del mismo género, se consideró como una especie nueva; se unió
taxonomía con especificidad, una exageración evidente que duró años
entre los parasitólogos, bien reflejada también entre nosotros como se
puede observar en el Índicecatálogo de Zooparásitos Ibéricos143. 

El criterio ortológico no dejaba de ser evolucionista, lo que hace, contra
la corriente imperante de revitalización darwiniana, el neodarwinismo
antes citado, es restar importancia a la selección natural en las series co
evolutivas estudiadas. Así sucede no sólo con ectoparásitos, sino también
con otros grupos: opalínidos de ranas, Metcalf 1920 cit por Earl 144, helmin
tos de aves, Harrison145 .

Otra segunda corriente de la coevolución bajo una visión parcialmente
darwiniana, es la de Kellogg (18961913)146 estudiando piojos chupadores
de aves en California. Describe la fuerte coevolución en este modelo, pos
tulando que la filogenia de los ectoparásitos estudiados es como una ima
gen especular de la de sus hospedadores, aunque también que hay espe
cies de parásitos que rompen el esquema, saltando a otro hospedador
además del primitivo patrimonial. Kellog trata de fundir la selección na
tural con la especiación por aislamiento, considerando también la espe
cificidad de hospedador como componente importante aunque variable
de la coevolución.
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Tras 120 años de estudios de coevolución Klassen,1992147 reconoce tres
fases cronológicas: i.) reconocimiento de las asociaciones parásito/hospe
adador, ii.) predicción por su filogenia o biogeografía y iii.), desarrollo de
métodos objetivos y reproducibles de reconstrucción e interpretación de
las características de la asociación. 

Los trabajos de von Ihering citados, Manter,1913148, Metcalf, 1920
(loc.cit.144), Fahrenholz condujeron a la formulación por Eichler de las tres
reglas de la coevolución149 y la conclusión de que la especificidad no era
un componente sino la causa de la coevolución y a la postre, la tautología
inherente al acercamiento filogenético. Todo ello volcado a una asunción,
que la filogenia del parásito y del hospedador se reflejaban en la jerarquía
taxonómica.

A pesar de que Henning (loc.cit.27) criticó esta asunción, su método cla
dista sirvió a Brooks (1979,85,88)150 para diseñar un nuevo procedimiento
filogenético de la coevolución, con un igualmente nuevo método biogeo
gráfico (biogeografía vicariante), proporcionando las bases del enfoque
macroevolutivo actual del estudio de las asociaciones parásitohospeda
dor. Define la coevolución como la combinación de dos procesos: la co
acomodación entre el parasite y su hospedador mientras no especian y la
coespeciación concomitante de ambas. La especiación del parásito se
contempla como alopatrismo con independencia de la especiación del
hospedador o cambios en el tipo de hospedador. 

En el modelo de biogeografía vicariante, el patrón predominante de co
especiación, se encuadra más en el principio general de la especiación
alopátrica que en el supuesto de que la especiación del hospedador es la
causa de la del parásito.

La estrecha relación ecológica entre hospedadores y parásitos, se ase
meja al modelo biogeografía de la vida en las islas151, que explica la proxi
midad espacial en cualquier tiempo durante el cual se produce un suceso
de aislamiento. La previa especiación del hospedador puede ser necesaria
en algunos casos, pero no es suficiente para explicar sólo por coevolución,
la filogenia del parásito,152. 

La actualización de esta línea de pensamiento biológico indica que la
regla de Fahrenhold de que la filogenia de los parásitos y de sus hospe
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dadores son imagines especulares debido a la coespeciación, no se cum
ple necesariamente, a pesar de observarse en ectoparásitos muy espe
cializados y con escasa capacidad de difusión. Como ya había sido obser
vado en 1896 por Kellogg algunos piojos se las han arreglado para cambiar
de hospedador, de tal modo que un hospedador además de su especie
patrimonial de parásito, tiene una segunda adquirida lateralmente. 

Efectivamente, cuando se han estudiado con técnicas depuradas largas
series de hospedadores153 y sus piojos masticadores se demuestra que efec
tivamente, la coespeciación existe, se pueden observar árboles filogénicos
especulares en algún grupo (Demastes y Hafner,1992 (loc.cit.152) (Taylor y
Purvis153), pero, en los momentos actuales de la evolución observada, son
más excepción que norma. Los malófagos, a pesar de su especialización y
especificidad sí saltan de especie de hospedador e incluso a especies aleja
das filogénicamente de las habituales en sus especies hermanas. Por otra
parte, parece que no hay diferencias significativas en la cantidad de coes
peciación entre los clados de piojos, ni entre piojos de diferente familia de
hospedador. Pero también, cuando se establecen árboles filogénicos espe
culares, se observa que la evolución de los parásitos se ve arrastrada por la
de sus hospedadores, con un taxón al menos de retraso. Por ejemplo, entre
los malófagos de carnívoros Feliformia (familias Herpetidae y Hyaenidae) y
Mustelidae. Pertenecen éstos a sólo a tres géneros diferentes Lutridia de
Lutra lutra; Protelicola de Hyenidae y Felicola de Herpestidae. Así, carnívo
ros de tres familias diferentes tienen ectoparásitos de tres géneros próxi
mos; se observa el retraso taxonómico de la filogenia de los parásitos con
relación a sus hospeadores.

Otros diferentes autores mediante técnicas de biología molecular han
llegado a conclusiones parecidas154. Recientemente, algunos de los hallaz
gos de Eichler han sido reactualizadas por el trabajo experimental de Vas
et al.155 concluyendo que hay una extraordinaria y evidente correlación co
evolutiva entre familias de aves y mamíferos y los géneros de sus piojos
parásitos. No obstante conviene recapacitar, como lo hace Hugot (2006)156

en el sentido que el término coevolución (cofilogenia) no es necesariamen
te un fenómeno reciproco (coespeciación) , mientras que es posible que la
especiación del albergue promueva a la del albergado, la del parásito por
su cuenta no tiene porque afectara a la de su hospedador. Hay otros pa
trones de coevolución que pueden intervenir tales como la adopción de
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un nuevo albergue, la extinción o por el contrario la duplicación de especies
sobre un mismo hospedador. Todos estos factores alteran las cofilogenias. 

Estos patrones coevolutivos refutan la idea de que la evolución de los
parásitos se haya caracterizado por la pérdida continua de rasgos morfo
lógicos o bien, por el contrario, que la homoplasia157 sea un fenómeno
común en este grupo de organismos, idea que habían llevado a pensar
que la evolución del parásito no es independiente de la de su hospedador
(Brooks et al 2001,loc.cit153) 
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V. PARTICULARIDADES DE LA VIDA PARASITARIA.

5.1. Tasa neta de reproducción y potencial biótico

Los parásitos, consecuentemente a lo arriba esbozado necesitan evolu
cionar con mayor rapidez y eficacia que sus hospedadores y lo hacen gracias
a dos recursos: una tasa neta de reproducción (Ro)158 alta a muy alta, en es
trecha relación con la resistencia ambiental o dificultad en alcanzar un
nuevo hospedador, pasando necesariamente por el medio ambiente y sus
limitaciones abióticas y bióticas, difundiéndose, así como un tiempo de ge
neración más corto. Dos factores con los que no cuenta generalmente su
hospedador, más grande, más complejo, más diferenciado. Consecuencia
de estos dos hecho el potencial de adaptación a cualquier circunstancia
cambiante del medio es mayor en el parásito que en el hospedador. Es un
hecho también que permite al parásito la ventaja de la especificidad ami
norando su riesgo intrínseco. 

El potencial biótico de muchos de los parásitos es extraordinario. Una
Fasciola hepática ricamente instalada en uno de los canales biliares de un
herbívoro u omnívoro ya que conserva para este estado una baja especi
ficidad, alimentada del epitelio del vaso que raspa mientras gira en su in
terior y eritrocitos, bañada por la rica secreción biliar, termostatizada, de
dica todos sus recursos a la reproducción, a elaborar y fecundar –es
hermafrodita– huevos que pone a un ritmo de uno cada 3 segundos du
rante unos 6 a 10 años de vida activa. Pero los huevos tienen que llegar a
un agua somera y bajo límites de oxigenación y temperatura embrionar
para producir una larva ciliada, el miracidio con una reserva de 6 horas de
autonomía y vida, plazo en el que necesita encontrar y penetrar el cuerpo
de una sola especie de molusco Galba truncatula, los pocos que lo logran
transformados en esporocistos (sacos de embrionamiento) se multiplica
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como redias que emigran a la glándula digestiva del caracol esterilizándolo
para que sólo dedique su esfuerzo vital a soportar al parásito . Cada redia
genera en su interior un conjunto de larvas finales, cercarías con cola na
dadora que abandonan a este primer hospedador y se enquistan en el es
pacio de los vegetales ahora inundados, adecuado para que el herbívoro
hospedador definitivo que corte e ingiera esa planta que lleva la larva en
quistada (metacercaria) y se infecte. Las metacercarias desenquistadas en
el estómago del nuevo hospedador definitivo, atravesando la pared del
duodeno contigua al hígado, entran en el parénquima hepático comiéndo
se el frente del túnel que labran, mientras crecen y llegan a adulto para
instalare como su antecesor en un canal biliar. No le importa demasiado
qué especie de hospedador definitivo, un omnívoro o herbívoro
cualquiera, en cada hábitat disfruta del más abundante, ovejas y vacas, ca
mélidos, equinos, lagomorfos, ratas, hombres …, su único limitante, está
en su molusco – el gasterópodo anfibio, Galba truncatula, una
servidumbre de su pasado evolutivo en el continente Laurasia donde se
formó. Sin duda, la resis tencia ambiental es muy alta, compensada por su
alta tasa de reproducción a dos niveles, en el hospedador definitivo me
diante reproducción sexual hermafrodita y en el hospedador intermedia
rio, mediante un proceso de desarrollo embrionario múltiple y diferido en
las larvas esporocistos, y redias. Además, madura sexualmente en un tiem
po breve, 4 semanas y alcanza una considerable longevidad, en la práctica
tanto como alguno de sus hospedadores definitivos. 

El potencial biótico está bien relacionado con la resistencia ambiental.
En un Trichinella cuyos embriones son depositados directamente en los
vasos linfáticos de la lámina propia del intestino, su potencial biótico es
bajo, unos 1.200 embriones que llegarán con una pérdida mínima a larvas
L1 maduras infectantes en el propio tejido muscular del hospedador que
albergó en el intestino los padres adultos. Por el contrario, una hembra
de Ascaris lumbricoides cuyos huevos tienen que embrionar y resistir las
condiciones físicas del medio externo hasta que el azar haga que conta
minado alimentos o agua de otro hospedador sean ingeridos, hace un es
fuerzo reproductor altísimo, poniendo unos 250.000 huevos diarios.

El potencial biótico está coordinado por el pasado filogénico y la aco
modación del ciclo actual variadísimo, pero siempre, venciendo los obs
táculos interpuestos en su difusión, en su supervivencia como especie.
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En términos generales, como acabamos de indicar, hay una diferencia
notable entre los factores que gobiernan la microevolución secuencial de
las especies. En las de vida libre la economía de los recursos alimentarios
es el factor principal que informa y gobierna la Ro. En las especies para
sitas, la economía de los recursos alimenticios tiene poca influencia, los
parásitos están sobre el alimento, generalmente abundante y por ello la
Ro cuenta con un elemento nuevo que le gobierna, la eficacia de la trans
misión, este es el elemento director de la Ro en los parásitos. Cuanto más
sencilla es la transmisión, cuanto más baja la tasa de reproducción. 

Como acabamos de ver, la Ro es mínima en Trichinella, con un ciclo au
toheteroxeno y es muy alta en los trematodos con dos y tres hospedado
res y en algunos cestodos. En el género Taenia la Ro en T.solium es muy
alta, hasta 50.000 huevos/proglotis grávido (unos 200.000 huevos/día)
(realmente son embriones encerrados en una esfera proteica, embriófo
ro), embriones que para que el ciclo se cierre tienen que alcanzar a un
hospedador intermediario adecuado, otro mamífero, el hombre incluido,
presa del depredador. 

En los homínido originales que arrebataron este cestodo a las hienas,
que como carroñeros oportunistas compartían, como parece indicar la
presencia en las hienas de Taenia hyaena, molecularmente especie her
mana159 de la tenia exclusivamente humana T.solium. En el antecesor
común de estos dos cestodos actuales la infección del hospedador inter
mediario, facoceros omnívoros, sería muy fácil, la infección de otros ho
mínidos también, con la neurocisticercosis como factor facilitante de la
depredación interespecífica o intraespecífica. Especialmente a través de
la neurofagia –comer el cerebro del enemigo equivale a adquirir también
su fuerza y destreza y hasta su amor y recuerdo en la neurofagia familiar
de los muertos. Por otra parte, el abandono de los débiles y ancianos y
los muertos al consumo de las hienas, facilitaría el sostenimiento del ciclo
con dos hospedadores definitivos y varios omnívoros –homínidos inclui
dos– como hospedadores intermediarios. 

La salida repetida de África del Homo sp. forzó la especiación, el ciclo
estrechado quedó sólo al albur de un solo hospedador, el hombre utiliza
do por la tenia como hospedador intermediario alberga do “larvas” (me
tacestodos en forma de cisticerco, es decir un preadulto invaginado en
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una vesícula protectora) y adultos (la tenia) intestinal. El consumo –cani
balismo– de un homínido infectado con cisticercos daba lugar a los
adultos como tenias intestinales. Este ciclo fue perdiendo capacidad al
quedar sólo Homo sapiens como su única especie albergante del adulto.
Tiempo por medio, breve en este caso, un nuevo suino oportunista, los
jabalís, consumidores de heces y desperdicios humanos, seguidor de los
grupos de cazadores/recolectores adquirió el papel de hospedador inter
mediario; su papel se perfeccionó por la domesticación – cerdos moder
nos —, hecho múltiple a través de Eurasia160. 

Con este historial filogénico y la resistencia ambiental añadida, la Ro de
T. solium es muy alta, alcanza entre 2 a 7 metros de longitud, producida
por unidades hermafroditas de reproducción (proglotis) que maduran que
dando convertidas en un almacén de embriones, proglotis grávidos. Cada
día desprende para que lleguen con las heces al media ambiente 46 pro
glotis cargados con cerca de 50.000 embriones infectantes. Une a esta pro
lificidad una larga vida de años dedicada exclusivamente a reproducirse.

Su pariente próximo, Echinococcus granulous es un cestodo diminuto,
2 a 7 milímetros, con sólo un proglotis grávido cada vez, con un número
relativamente corto de embriones. Así es porque cuenta con varios hospe
dadores intermediarios y el metacestodo (quiste hidatídico) que en ellos
se forma multiplica por cientos el número de protoescolices (“cabezas” ini
ciadoras de una nueva tenia), de tal modo que cuando el perro, su hospe
dador definitivo se infecta lo hace simultáneamente con miles de tenias. 

Dos residencias diferentes del potencial biótico en el ciclo: en un solo
individuo, procedente de un metacéstodo (cisticerco) con un único
excolex en el hospedador definitivo, gigante y longevo en T. solium; en
muchos individuos, multiplicados en varios hospedadores intermediarios
– el hombre incluido, hidatidosis —; con miles de protoescólices en los
quistes hidatídicos fértiles; con miles de pequeñas tenias, enanas y de
vida corta, en el hospedador definitivo, en Echinococcus granulosus.

La Ro trata de optimizar la reproducción del parásito por lo que tam
poco puede separarse de la patogenicidad y virulencia. La tasa óptima es
también la que con mayor probabilidad asegurará el cierre del ciclo en su
cesivas generaciones, la persistencia como especie.
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Curiosamente el término virulencia se confunde con infectibilidad, o
mejor éxito en la transmisión y por lo tanto mayor extensión del parasitis
mo161, este es el uso que dan al término los fitoparasitólogos principalmen
te. Clásicamente, bajo una formación médica humana y animal, la virulen
cia es un grado mayor de patogenicidad. Para los biólogos evolucionistas
el concepto es ambivalente, si se refieren al parásito, su significado
equivale a la tasa de reproducción del parásito dentro de su hospedador,
y si la referencia es al hospedador, el concepto se aproxima al médico, la
virulencia mide el grado de disminución de la aptitud en el hospedador
como causa del parasitismo162 ,163. La tasa de crecimiento cero, cuando la
Ro = 1 es útil y posible en medios estables, con poblaciones de hospeda
dores discretas para los recursos alimenticios que explotan. Esto ocurre en
las infecciones naturales de los animales salvajes. Siempre sorprende al in
vestigador el número escaso de ejemplares de helmintos adultos que se
encuentra en animales salvajes, en contrasta con lo que sí es frecuente
entre los animales domésticos donde las condiciones de cría y explotación
precisa de reunir muchos animales (hospedadores) demasiado juntos, ha
cinados en áreas reducidas, donde los ciclos biológicos directos se pueden
cerrar sin mayores obstáculos.

5.2. Acomodaciones diversas de las especies parasitarias

Las especies de vida libre están sometidas a la continua adaptación a
las condiciones de medio y su cambio, –modificaciones de los factores
abióticos y bióticos del medio–, lo que produce el curso de su anagénesis,
es decir, el conjunto de cambios en la frecuencia de genes en sus pobla 
ción a través del tiempo, sin cladogénesis –división consecuente a un pro
ceso de especiación de otro tipo–. En ambos casos, anagénesis y clado
génesis, según interpretaciones, sucede como un proceso continuo o
discontinuo, interrumpido y reanudado, tras puntos y aparte, de la macro
evolución.

Los cambios son lentos y la adaptación ocurre de modo imperceptible.
Pero parece constatado que, de trecho en trecho geológico hay también
cambios bruscos, durante y después de grandes crisis; por ejemplo, los
sucesos de extinción por impacto de un meteorito. Aunque la crisis dure
varios millones de años, sólo persisten las especies que encuentran el ne
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cesario cambio adaptativo rápido, las que no lo encuentran se extinguen.
Los mamíferos superaron la extinción K/T, los dinosaurios, salvo sus des
cendientes, las aves, se extinguieron.

En la situación parasitaria, además de estos factores externos que afec
tan a los hospedadores y a las fases libres de su ciclo – generalmente for
mas de transmisión: quistes, ooquistes, huevos, embriones protegidos,
larvas – y fases de vida libre, por ejemplo estados larvarios L1 a L3 en
los nematodos secernenteos parásitos (Strongyloidea, Trichostrongyloi
dea, etc.), el parásito tiene que lidiar con los factores dependientes del
hospedador a los que con más o mejor eficacia se opone, en el proceso
continuo de lucha –“carrera armamentística”–.

En permanente equilibrio estable en el continuo del proceso pero in
estable en cada relación individual de ejemplares de un parásito sobre un
determinado hospedador.

Este equilibrio se desestabiliza además por crisis en la capacidad de
respuesta del hospedador tales como la edad, el estado fisiológico de
gasto energético extraordinario: reproducción, parto, lactación; estado
nutritivo depauperado; plenitud o decadencia, inmunocompetencia o in
munodeficiencia, concurrencia de procesos infecciosos por otros patóge
nos. Así como por factores parasitarios interespecíficos, competencia
entre especies parásitas ocupantes del mismo medio (tubo digestivo, por
ejemplo, en la misma porción: estómago – cuajar de los rumiantes; yeyu
no, íleon terminal, ciego), o factores intraespecíficos como la sobrepobla
ción (exceso de carga parasitaria). 

El parásito cuenta por lo tanto con dos frentes evolutivos: el externo,
medio ambiental y el interno, microambiental intrahospedador, sistémi
co (multiorgánico) en unos casos o local, en una región determinada de
un sistema canalicular. 

El frente exterior formado por los factores abióticos y bióticos que in
ciden sobre las fases libres, incurre igualmente en los hospedadores, por
lo que su peso sobre la persistencia de la especie parasitaria puede ser di
recto –aumentando o disminuyendo su viabilidad– e indirecto a través de
la incidencia que estos elementos ocasionen a los hospedadores habitua
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les y alternativos concurrentes, con poblaciones hipertrofiadas o por el
contrario debilitadas y finalmente extinguidas. 

Los factores internos pertenecen a la permanente “carrera armamen
tística”, en el combate entre los medios de rechace de lo extraño, innatos
estáticos, innatos proyectable o activos, adaptativos y las capacidades de
evasión: simulación molecular, regulación a su favor del sistema inmune,
o a favor del ciclo y por ello del mantenimiento de la especie.

5.3. Selección r/k y parasitismos

El concepto central de la teoría ecológica de la selección r/k es la exis
tencia en la naturaleza observable en un medio delimitado, una isla de
cualquier naturaleza, para cada especie, una diferente estrategia repro
ductiva óptima, limitada por los recursos y condiciones del medio, que
asegure su persistencia. La teoría de selección r/K supone que las fuerzas
evolutivas operan en dos direcciones diferentes: r ó K en relación con la
probabilidad de supervivencia de los individuos.

Las denominadas estrategias de reproducción (y selección) r o selección
k proceden de la ecuación ecológica diferencial de la dinámica de pobla
ciones de Verhulst164, en donde r es la tasa de crecimiento de la población,
N es el tamaño de la población y, K es la capacidad de carga del ambiente.
De acuerdo con la teoría algunas especies siguen una estrategia r produ
ciendo numerosos descendientes, cada uno de los cuales posee una pro
babilidad de supervivencia baja, abandonado al azar de su futuro. Otras
especies con estrategia K invierten gran cantidad de recursos en sus poco
numerosos descendientes, cada uno de los cuales tiene una alta probabi
lidad de supervivencia; esta estrategia puede resultar exitosa pero hace a
la especie vulnerable respecto a la suerte de un pequeño número de indi
viduos.

Si se consideran las características de los organismos con selección r:
maduración rápida y llegada temprana a la edad reproductiva; vida corta;
gran número de propagos (descendientes potenciales) por unidad de
tiempo en un solo acto (semelporia) o en varios sucesivos (iteroporia);
tasa alta de mortalidad de la descendencia (menor supervivencia); cuida
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do escaso o inversión mínima en la supervivencia de los descendientes y
sus inversos en la selección k, en la práctica, todos los parásitos son más
r que k selectivos. Hay excepciones contadas en parasitismos que depen
den fuertemente de procesos vitales obligados de sus hospedadores, por
ejemplo, como veremos más adelante, las especies de Trichinella.

La teoría de la selección r/k fue muy manejada durante las pasadas dé
cadas 70 y 80, pero fue perdiendo fuerza dado que los resultados experi
mentales acumulaban más excepciones que confirmaciones de las pro
yecciones teóricas, por lo que poco a poco fue sustituida por la teoría de
la historia biológica (HB) que toma de la selección r/k algunos de sus as
pectos básicos. La teoría de la selección r/k sitúa el foco en la densidad
de población: nacimiento, reproducción, edad reproductiva…, es decir al
inicio del ciclo en función de los resultados conseguibles, la supervivencia.
Poco a poco este foco se sustituye por el espacio opuesto del vector de
ciclo, la edad específica de muerte, como mejor evaluador de la relación
entre ciclo y ambiente.

5.4. Historia biológica y parasitismo

La hipótesis es que en cada especie, para producir el mayor número de
descendientes vivos, las condiciones ambientales, modulan en el tiempo
presente de observación, la duración y tiempo de los hechos clave de la
historia de los individuos. En otras palabras, la duración y tiempo (mo
mento) de los sucesos clave de la historia (ciclo biológico, CB) de un indi
viduo que aseguren el máximo número de sus descendientes, está regu
lado o moldeado “en tiempo real” por el ambiente.

La historia biológica (HB para abreviar) no es el CB. El CB es el compor
tamiento característico de una especie, el conjunto de sucesos típicos por
los que pasan sus componentes desde que nacen hasta que mueren. La
HB es el relato de los sucesos entre el nacimiento y la muerte en el con
texto del ambiente concreto que le toca vivir. Es el CB de cada individuo
de una especie en su ambiente; el ciclo biológico particular. Tampoco es
el desarrollo histórico del ciclo, los caminos filogénicos que le han traído
hasta aquí, hasta nuestro conocimiento. Así es, pero siempre hay solapa
miento o cierta subjetividad para atribuir al ciclo –traducción del pasado–
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aspectos de la historia –el ciclo en tiempo real– de una población parasi
taria determinada.

Conviene distinguir entre dos selectores: la selección natural y los su
cesos revolucionarios en el tiempo evolutivo que resultaron en el CB y la
selección particular del ambiente que le toca vivir a la especie, la HB. En
ambos casos, la meta a conseguir es la optimización de la duración y tiem
po de los hitos clave en la existencia de cada individuo que la compone o
de la especie en conjunto, tales como: nacimiento y desarrollo juvenil,
edad de la madurez sexual, tiempo reproductivo y potencial biótico, edad
total, senectud y muerte. La optimización que asegure el número máximo
de descendientes, que permita la supervivencia como especie, conse
cuencia de adaptación práctica al medio concreto donde actualmente se
desenvuelve y dentro del esquema construido por el pasado filogénico
que es su ciclo biológico. Los cambios en la historia biológica requieren
que la especie conserve una buena plasticidad, “cintura” biológica en tér
minos de boxeo.

La plasticidad fenotípica es la capacidad de un genotipo de producir fe
notipos diferentes en diferentes ambientes, a través de modificaciones
epigenéticas o expresión diferencial de genes. Los ajustes surgen en res
puesta a un cambio ambiental sobrevenido del medio externo, o del inter
no: sobrepoblación, competencia, hiperinmunización, fármaco activo… y
se considera que son adaptativos cuando se traduces en un aumento de
la vitalidad de la especie consecuencia de un mayor éxito reproductivo o
supervivencia165

El límite de los ajustes de comportamiento viene determinado por los
recursos limitados disponibles y su reparto en el gasto de los múltiples
procesos necesarios y sucesivos de su vida, por ejemplo nacimiento/cre
cimiento, reproducción, longevidad, necesarios para transmitir copias de
sus genes a la siguiente generación166

La base teórica de la HB es la consideración de que los suceso clave de
la historia de la vida son procesos consumidores de energía, un recurso
escaso. Una especie de economía aplicada al servicio de los sucesos ne
cesarios y sucesivos en el tiempo biológico, entre sí concatenados. El es
fuerzo, tiempo y energía consumido en el primero de los sucesos reper
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cute en el siguiente y así sucesivamente. Si hay un gasto muy grande en
la reproducción y prolificidad, habrá menores recursos para la madurez. 

Experimentalmente se comprueba que cuando se somete una pobla
ción a un medio con cambios bruscos de condiciones físicas: temperatura,
fotoperiodo, salinidad, y a recursos alimenticios cambiantes, la respuesta
es la selección de individuos que maduran más temprano, de vida más
corta y con mayor capacidad reproductiva. Por el contrario, en medios es
tables, siempre con las mismas constantes de temperatura, alimentación,
no hay esta selección, las hembras precoces quedan entre las lentas y las
intermedias.

En todos estos ejemplos, los ciclos evolutivos, adoptan un coste repro
ductivo que está en relación con las fases posteriores de crecimiento y su
pervivencia. El parámetro que determina el balance entre la cantidad de
descendentes que se producen y la resistencia ambiental (crecimiento, via
bilidad, supervivencia) es el “valor reproductivo” VR o compromiso entre
la reproducción y el crecimiento y supervivencia. La fórmula es VR= r + VRf,
en el que r es la capacidad reproductiva corriente y VRf la fortaleza de la
descendencia. La hipótesis predice que una inversión alta en r dificulta la
inversión en crecimiento y supervivencia (a mayor r menor VRf). Por el con
trario, una inversión alta en crecimiento y supervivencia, aun con baja tasa
de reproducción, se verá compensada en una población futura mayor. La
evolución de estos parámetros está también relacionada con la edad. Los
individuos más jóvenes invierten más energía en la VRf, mientras que los
más viejos concentran más el gasto energético en la reproducción neta. 

En el parasitismo, la HB también cuenta con dos porciones sucesivas y
complementarias de campo donde ejercer plasticidad: las del medio ex
terno actuantes directamente sobre el parásito e indirectamente sobre su
albergue, y las derivadas del medio interno. Por supuesto, el medio am
biente principal de un parásito es su hospedador. Los hospedadores po
seen todo un conjunto de medios de defensa, de acción automática, dis
parados al primer contacto y medios nuevos y reforzantes de los innatos
anteriores, frente a componentes – antígenos de superficie visibles por el
sistema y éstos más secreciones y excreciones si son metazoos. La teoría
de la HB contempla que las especies acomodan las funciones vitales que
aseguran su supervivencia a las condiciones de este medio concreto, mo
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dificando si es preciso la edad reproductiva, el volumen de reproducción
y la edad total.

En los parasitismos es bastante complicado distinguir entre la plastici
dad histórica es decir, los CB que contemplamos y las acomodaciones in
mediatas, HB. Especialmente la que pudiera ocurrir ante el incremento
del rechazo al parasitismo. Por supuesto que las ocasionadas por la debi
lidad del hospedador, también modifican los hitos clave del ciclo, siendo
mucho más evidentes. 

Recientemente se han publicado ensayos experimentales en los que
parecen observarse ejemplos de HB. Babayan et al 2010167, con una filaria
experimental, concluyen que estos nematodos muestran una considera
ble plasticidad adaptativa, cambiando en su comportamiento en contes
tación a la respuesta inmune, pues observan que aceleran su desarrollo
en respuesta a IL5, la citoquina que estimula eosinofilia, produciendo mi
crofilarias más temprano y en mayor número. Los eosinófilos son activos
tanto frente a las microfilarias (embriones para la transmisión a través 
del vector hematófago) como a los adultos (macrofilarias). Los eosinófilos,
que son parte de la respuesta innata y adaptativa humoral disparada 
por los helmintos, aumentan también en los ensayos vacunales antihel
mínticos. 

Como supone la teoría evolutiva en su parcela de historia biológica, pa
rece que las filarias tienen un ciclo endógeno suficientemente plástico
como para adaptarlo a la oposición activa encontrada en el hospedador,
ajustando su esquema reproductivo para la mayor probabilidad de super
vivencia. La evasión de los efectos nocivos de la respuesta inmune ocasio
na el efecto contrario al esperado, lo que puede representar un nuevo
problema en el control de las filariosis que son importantes enferme 
dades debilitantes humanas: ceguera de los ríos, elefantiasis, etc. y de los
animales domésticos, dirofilariosis canina. Así las vacunas podrían ser
menos eficaces e incluso, lo que es peor, aumentar las transmisión y por
ello las patología subsiguiente.

Los resultados en el ensayo de Babayan citado son discutidos por Ko
chin et al168, que consideran que el incremento en el número de microfi
larias en respuesta a la presencia de IL5 no encaja en la teoría de la HB
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a no ser que sea una consecuencia de la infección artificial en ratón de la
filaria empleada como modelo experimental originaria de la rata del algo
dón, lo que es fácilmente comprobable, o bien que no exista plasticidad
sino respuesta preestablecida de la filaria, filogénicamente adaptada al
obstáculo de la respuesta inmune, utilizando la presencia de IL5 como
señal de inicio de la reproducción. La interpretación de que el proceso
obedece a plasticidad del ciclo endógeno, supone que el gasto energético
de la madurez adelantada y reproducción aumentada, repercutirá en la
viabilidad de las microfilarias producidas, en su menor vigor, lo que puede
ser comprobado experimentalmente.

La comprobación no es baladí, si la plasticidad existe, encontrar una
vacuna es más difícil, incluso la actividad de los antihelmínticos pueden
seleccionar, además de estirpes resistentes, estirpes con mayor capacidad
de patogenia real, con ciclos más cortos y con mayor potencial biótico.

Los parasitismos por Plasmodium, que son un ejemplo para todo, tam
bién están siendo valorados bajo el prisma del concepto de economía de
gasto energético. Varios autores valoran en la infección experimental con
especies modelo de paludismo el presupuesto energético que el parásito
dedica a transmisibilidad o a crecimiento, de acurdo con el obstáculo – en
los hospedadores en este caso, dado que todo el ciclo es permanente
mente parasitario. Así, observan que ante altos niveles de mortalidad,
como ocurre con el encuentro con un antipalúdico eficaz, el esfuerzo se
focaliza en la transmisión. Por el contrario, ante bajos niveles de mortali
dad, la inversión recae en el crecimiento. La traducción de estos hechos
es que cuando hay una fuerte resistencia sobrevenida, cesan las esquizo
gonias hemáticas para producir gamontes, formas de transmisión. Por el
contrario, sin más obstáculos que los ordinarios en el hospedador habi
tual, el ciclo se prolonga en sucesivas esquizogónias hemáticas, descen
dientes en número paulatinamente169

Como apuntan acertadamente Reece et al. 2010170 la consecuencia ló
gica de esta observación experimental en el laboratorio, es la repercusión
del fenómeno sobre el control farmacológico de los procesos parasitarios
de este índole. Ante dosis altas de un fármaco eficaz la respuesta es ace
lerar la transmisión, como ya había sido visto experimentalmente con la
cloroquina por Buckling et al., 1999171 . Por el contrario, dosis bajas per
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miten ciclos hemáticos de mayor duración, con menor presencia antici
pada de gamontes. Este comportamiento parece un ejemplo de plastici
dad y adecuación consecuente del ciclo al ambiente actual, lo que preco
niza la teoría. Es sin duda un componente más del complejo proceso del
establecimiento de quimiorresistencia y de su evitado. Especialmente en
las campañas de prevención mediante tratamientos profilácticos estacio
nales, inicialmente exitosas172.

En plasmodios de roedores y humanos se ha visto experimentalmente
que como respuesta a un estado anémico, a la edad de los eritrocitos y a
la presencia de un medicamento eficaz, se produce un mayor esfuerzo re
productivo (cese de esquizogonias y formación de gamontes), lo que ha
sido interpretado dentro de la teoría de la historia biológica: plasticidad
que permite, ante el estrés ambiental, dedicar los recursos a la reproduc
ción sexual, aumentando las probabilidades de transmisión a otro hospe
dador, 173, 174. En otras palabras, ante un obstáculo grande en el medio am
biente, buscar con urgencia otro medio más adecuado.

La respuesta a los cambios de la edad de los eritrocitos, o al estrés por
competencia en infecciones mixtas, puede ser la contraria, invertir más
en tratar de aumentar el número – esquizogonias hemáticas – en vez de
formar gamontes, como mejor solución de persistencia175. En conclusión,
parece que la plasticidad existe y que según el tipo de estrés las solucio 
nes adoptadas a fin de persistir, difieren.

En un ciclo diheteroxeno, además de los medios internos –inmunidad
y quimioterapia– en el hospedador principal, y cambios en el microbioma
en el mosquito, los cambios ambientales sobrevenidos, ocasionan cam
bios rápidos. Los mosquitos son muy plásticos y proclives a especiar con
rapidez176 y su adaptabilidad a cambiar de hábitos de reposo después de
la toma de sangre de las especies endófilas que descansan en el interior
de la vivienda después de cebarse– volviéndose exófilas si las paredes y
techos de las viviendas están impregnadas de un insecticida de contacto,
o la rápida adaptación a resistir la acción paralizante y repelente inicial de
un piretroide impregnado las telas mosquiteras177. O la selección negativa
para el control que ocasionan las telas mosquiteras, produciendo mosqui
tos más grandes y fuertes, con mayor capacidad de reproducción, conse
cuencia de la menor competencia por el alimento de los estados larvarios;
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al haber menos adultos, limitado por la muerte por los insecticidas y
menor ocasión de alimentación, las fases larvarias cuentan con menos
competencia y los adultos posteriores adquieren mayo vigor. Mayor ca
pacidad de transmisión.

5.5. Convergencias comportamentales en los parásitos

En cada grupo parasitario, en cada ciclo, están escritas las vicisitudes
históricas por las que pasó el grupo monofilético desde la especie funda
dora, la que ensayó y satisfizo el salto macroevolutivo del parasitismo. No
obstante en todos los ciclos biológicos se observan caminos comunes,
afectando a la evolución de los concurrentes, direccionando la evolución
tanto del parásito –más proclive al cambio– como del hospedador, por lo
general más estable. La relación provoca continuamente cambios y con
tinuamente adaptaciones.

Cada relación parásito hospedador transcurre en equilibrio. Los cam
bios drásticos que alteran el equilibrio, por ejemplo, la adquisición de re
sistencia frente a una infección parasitaria, ocasionan una presión de se
lección en el parásito que o bien encuentra un hospedador alternativo –si
aún no está especializado, es decir, autosometido por especificidad– y ela
bora un nuevo equilibrio adaptativo o se extingue. Lo propio ocurre cuan
do los hospedadores principales se extinguen por factores exógenos a la
relación, lo que debió acontecer abundantemente durante las extinciones
masivas.

La selección natural, como ya dijimos, actúa en los parásitos en dos
frentes, ciertamente complementarios, por lo que la continuidad del para
sitismo, lo que importa sobremanera al parásito, exige una más rápida y
eficaz capacidad de evolución en el parásito que en el hospedador. El peso
de los cambios externos le repercuten doblemente, el de los internos de
modo directo, y todos aumentados en los parásitos que han alcanzado es
pecificidad, que perfeccionaron excesivamente su parasitismo.

Entre el parasitismo y la depredación existen diferencias notorias, pero
también algún aspecto común, además del daño directo para el individuo
de una de las especies. Así, el principio ecológico “comida/vida” de la rela
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ción depredador/presa acontece también en el parasitismo. Como en aquel
caso, el valor sobre el individuo del encuentro difiere de modo sustancial:
el hospedador puede vivir perfectamente sin el parásito, su presencia, en
la generalidad de los casos y para el momento presente de la observación,
no es más que una molestia, un proceso soportable que le deprime en su
bienestar e incluso en su capacidad plena de reproducción, aunque no com
prometa su vida. Por el contrario, la vida del parásito, del individuo de una
especie parásita no existe sin el hospedador; como en el ejemplo del conejo
y el zorro, en la persecución del conejo, para el zorro, el fracaso no es más
que un aplazamiento de la comida del día, para el conejo continuar con lo
más precioso que tiene, estar vivo, reproducirse. La ventaja en la carrera,
en la alerta, en la visión nocturna son fundamentales, o son más trascen
dentes en el conejo que en el zorro, las necesita más el conejo. Para paliar
esta desventaja el conejo necesita mayor fuente de variabilidad y como
también es un mamífero, como su depredador, su solución es disponer de
mayor potencial biótico y maduración más temprana. Si el recurso adapta
tivo no encuentra la razón de su existencia, se vuelve contra la especie; la
reproducción ilimitada conduce al agotamiento de los recursos que se
transforman en su limitante poblacional, excluyendo además la concurren
cia de otras especies, empobreciendo la biodiversidad. El depredador es
necesario. Lo mismo ocurre con los parasitismo, con los más sencillos, con
ciclo biológico directo (un solo hospedador) y transmisión horizontal (de in
dividuo a individuo a través del medio: el suelo, el agua, el aire).

Esta circunstancia junto con el doble frente de adaptación con que
cuenta el parásito hace que su capacidad de evolución tengas que ser
mejor. Los parásitos evolucionaron más rápida y frecuentemente que sus
hospedadores, lo que no está reñido con los procesos de coevolución en
los parásitos que alcanzan gran especificidad.

5.6. Especificidad y sus consecuencias

La especificidad es un arma de dos filos. Es el resultado del proceso de
autosometimiento del parásito a un grupo, generalmente monofilético
de hospedadores –especificidad estenoxénica– o a un único hospeda
dor –especificidad oioxénica–. La especificidad es extraordinariamente
proteica, distinta en cada grupo. En los parasitismos endocelulares o
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intravasculares el resultado adaptativo por parte del parásito desemboca
con frecuencia en un mimetismo molecular en sus macromoléculas “visi
bles” por el sistema inmune del hospedador, como medio de evasión del
sistema. La especificidad extrema, fruto de este mimetismo molecular
que ha llevado a la mayor facilidad para el parasitismo, es un camino pe
ligroso. Cualquier mutación en el patrimonio proteico del hospedador
deja desnudo, sin evasión posible al parásito, sólo superable si sus
recursos de cambio rápido hallan el camino de la continuidad, pasando
forzado por un estrechamiento genómico, un cuello de botella evolutivo
que le transforma, de persistir, en una nueva especie. forzada por el com
portamiento molecular de su hospedador. La especificidad entre los pa
rásitos de sistemas canaliculares ( digestivo, por ejemplo) es menos estre
cha y se debe a razones ecológicas ambientales.

Alguna de las especies de parásitos con gran estabilidad al asentar su
ciclo biológico en el comportamiento obligado de sus hospedadores, man
teniéndose inespecíficas y eurixénicas, reflejan en sus especies actuales su
permanente evasión de los factores de selección ambientales su situación
oculta la poca huella de las vicisitudes pasadas. Volvamos a un ejemplo co
nocido, el que nos proporcionan los nematodos Trchuroideos parásitos de
vertebra dos, (Nematodos adenoforeos del Grupo I). Aquellos dentro de la
superfamilia con ciclo biológico directo (hospedador/suelo/hospedador)
parasitando a un solo hospedador o a grupo restringido de hospedadores,
con paso obligado por el suelo, especiaron abundantemente. En la práctica
el género Trichuris tiene especies bien diferenciadas en la casi totalidad de
los mamíferos salvo los équidos, es decir ha especiado abundantemente.
Incluso en el breve tiempo, en términos evolutivos en que la especie de los
cerdos Trichuris suis se ha adaptado al hombre como Trichuris trichiura,
morfológicamente iguales, pero dos especies molecularmente distin 
tas178,179, es un género con morfoespecies abundantes, consecuencia de la
especiación alhospitálica, y estenoxenia. Justamente lo opuesto sucede con
otro género del mismo grupo, Trichinella. y su especiación pausada. Cuenta
con tres especies con larvas musculares no encapsuladas, morfológicame
nente iguales: dos, T.papuae y T. zimbabwensis parasitan indistintamente a
grandes reptiles depredadores (cocodrilos, varanos, auténticos relictos del
secundario) y a mamíferos entre los que se encuentran los depredadores y
carroñeros dominantes desde la extinción K/T; la tercera, T. pseudospiralis
es un recuerdo del pasado secundario, parasitando a las aves depredadoras
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y carroñeras, además de los mamíferos. Estas especies más antiguas se ca
racterizan porque sus larvas, quiescentes, en espera de la transmisión a
otro hospedador, están en el interior de las fibras musculares estriadas del
hospedador sin enquistarse; son un buen recuerdo de pasados remotos en
la evolución de los vertebrados. Pero Trichinella cuenta también con espe
cies que parasitan exclusivamente a los mamíferos, los nuevos dominantes
después de la extinción K/T, evolucionando en el supercontinente norte
(Laurasia) con una nueva adaptación que asegura su transmisibilidad, la re
presentada por las larvas musculares protegidas en cápsulas de colágeno
dentro de las fibras musculares, adaptándose así en el cuaternario a los vai
venes de glaciacio nes/ interglaciares, resistiendo a la putrefacción: Trichi
nella spiralis, T. nelsoni, resistiendo a la congelación moderadamente: T.
britovi de los climas templados, e intensa T. nativa de los climas árticos. La
tranquilidad de su ciclo consecuencia de que todos los depredadores van a
ser depredados o consumidos como carroña por otro depredador carnívoro
u omnívoro y la conservada baja o nula especificidad, no deja más que un
estrecho margen al trabajo de los motores de especiación, las grandes crisis
como la K/T y los factores abióticos en el breve tiempo de la depredación
o en el más largo del carroñerismo. Esta es la causa por la que creemos que
goza Trichinella una gran estabilidad, es casi un ejemplo de estasis evolu 
tivo, que se refleja en la escasísima diferenciación morfológica que hizo que
hasta 1972 se considerara lo que hoy son ocho especies, como una sola,
Trichinella spiralis (Owen,1835) Railliet 1865. Las especies antiguas persis
ten de modo exiguo, después de extintos los dinosaurios, parasitando
agrandes reptiles depredadores y a aves (tres especies); las nuevas, encap
suladas, adaptadas a los mamíferos y a su radiación adaptativa formando
hoy seis especies, por ahora. Todas ellas especies crípticas, ocultas bajo una
misma morfología, indistinguibles en el comportamiento (espectro de hos
pedadores incluido), pero aisladas reproductivamente y genómicamente
distintas y distintamente relacionadas en dendrogramás de inferencia evo
lutiva180,181 ,182

5.7. Infectibilidad, patogenicidad, virulencia

Conviene conservar los tres conceptos: infectibilidad que es la capaci
dad inherente al parasitismo, patogenicidad, es decir su capacidad de pro
ducir lesiones, trastornos del sistema endocrino e inmune, depredación
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de nutrientes, fatiga, etc. y la virulencia inherente a ciertos parasitismos
intrínsecamente patógenos o con mayor patogenicidad traducido en mor 
bilidad y mortalidad mayor que tienen determinadas poblaciones, cepas
de una misma especie. El concepto se entiende mejor en los parasitismos
por protistas, por ejemplo, las cepas de Leishmania infantum productoras
de leishmaniosis dérmica (Botón de oriente), son menos virulentas que
las cepas de la misma especie que ocasionan leishmaniosis visceral (Kala
zar), en ambos casos en los pacientes no inmunocomprometidos. Lo
mismo ocurre con Toxoplasma gondii y sus genovariedades. La relativa
pérdida del significado de virulencia y su desvío a confundirse con infec
tibilidad se debe a que cuando se distinguía en amebosis por ejemplo
entre cepas patógenas, causantes de disentería o cepas presentes sin cau
sar disentería, no se estaba más que incluyendo en una especie única va
rias diferentes, morfológicamente iguales; el avance de las técnicas de cul
tivo axénico, identificación de zimodemás (poblaciones identificadas por
su patrón de genenzimás) o comparación de partes discretas del genoma,
resolvió el problema. Concurrían dos especies morfológicamente iguales,
una patógena, capaz de ocasionar enfermedad –la disentería amebiana–,
otra, un componente más del microbioma intestinal en determinadas
áreas geográficas; otra especie que no es un patógeno, que no es un pa
rásito, en todo caso sí un buen indicador de que el hospedador, en este
caso la persona humana, está bajo condiciones, por su higiene, alimenta
ción, comportamiento y lugar y condiciones en que habita, de contraer,
en este caso sí por una especie parasitaria, disentería amebiana. 

Otro malentendido proviene de una generalización falsa. Cuando se ob
serva la agresividad de nuevos parasitismos, se deduce falsamente que los
ahora existentes, soportables en su mayoría, proceden de parasitismos
agresivos que el tiempo de relación ha ido aminorando, que los parásitos
han ido disminuyendo su agresividad, fijando como adaptativas todas las
mutaciones que los hacen menos patógenos al tiempo que los hospeda
dores retienen también aquellas modificaciones que les permiten soportar
mejor a los parásitos que sostienen. La generalización de esta idea conduce
a pensar que el fin de los parasitismos es el mutualismo.

El error procede de la observación del comportamiento de parasitismos
esporádico por especies que están preadaptadas para la depredación, no
para el parasitismo; pueden causar un episodio de infección, mortal inclu
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so, pero no un proceso viable de permanencia en el tiempo, de conviven 
cia, de simbiosis . Son los denominados parasitismos recientes, muy viru
lentos, comparándolos con los parasitismos antiguos, patógenos en distin
to grado pero tolerables. Es una falsa idea, las infecciones esporádicas por
estos patógenos, Naegleria fowleri por ejemplo, no cuentan con el primer
y fundamental aspecto básico, visto antes, la inocuidad de los primeros
contactos o al menos la agresividad tolerable de la convivencia inicial. 

Este principio determina la infectabilidad, lo que identifica Araujo et al
2003183 con virulencia, y por lo tanto, la persistencia en el tiempo. Si así
no ocurriera, los parasitismos actuales, los que estudiamos por meras ra
zones ecológicas o médicas y económicas, no hubieran llegado hasta este
tiempo en que de ellos tomamos conciencia. Efectivamente, los parasitis
mos actuales existen porque son también fruto de la selección natural ac
tuando en el contexto de esta modalidad de simbiosis, establecida en un
momento determinado del pasado evolutivo y persistente porque se
mantiene en equilibrio. No llegaran a simbiosis estrictas, nacieron de otro
contexto, aunque haya una cierta convergencia.

Lo que sí es observable es que los parasitismos más antiguos, son más
tolerados. El ejemplo de los oxiuroideos con especies representantes del
orden en todos las clases de vertebrados, desde los peces –con pocos re
presentantes–, abundantísimos en anfibios y reptiles, y mamíferos, hom
bre incluido, donde Enterobius vermicularis es el menos agresivo de todos
los helmintos parásitos humanos. Por el contrario, Ancylostoma duode
nale, un posible regalo canino, un traslado horizontal de especie, posible
mente asociado a la domesticación neolítica del perro, un tiempo en la
escala evolutiva insignificante, es uno de los gusanos más patógenos. Así
parece ser. Los ancilostómidos parásitos actuales del hombre parecen re
flejan en su ciclo la adaptación y filogénica de la relación parásito/ hos
peador. Son dos especies, Necator americanus y Ancylostoma duodenale,
morfológicamente diferentes mas con patogenia similar, debida ésta al
mismo hecho, su hematofagia a partir de la mucosa intestinal a la que se
fijan y hacen sangrar con su boca suctora. La primera procede de África,
tiene una larga y vieja relación con los homínidos, con especies hermanas
en los antropoides africanos actuales. A.duodenale, más patógena de ori
gen eurasiático, llevada originalmente a América con los grupos humanos
asiáticos de los primeros pobladores. 
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No sólo se diferencian en la cápsula bucal y bolsa copuladora sino tam
bién en el tamaño, prolificidad y longevidad: N.americanus es de menor
tamaño (911 mm las hembras), menos fecundo (9.000 huevos/día) pero
su infección es más duradera (420 años); A.duodenale es mayor (10
13mm las hembras) y más fecundo (25.000 huevos/día) y de menor du
ración (29 años). 

La fase exógena del ciclo también es diferente, las LIII de N.americanus
tienen menor resistencia, necesitan un suelo de los climas tropicales y sólo
infectan a través de la piel. Las larvas LIII infectantes de A.duodenale son
más resistentes –están preparadas para climas más agresivos, diferentes a
los tropicales– e infectan tanto por vía oral como a través de la piel y no todas
llegan al intestino al mismo tiempo, quedando una parte quiescente, como
reserva de infección intestinal posterior; A.duodenale optimiza la probabili
dad de hallar e infectar un nuevo hospedador, acelerando su ciclo. N.ameri
canus optimiza el tiempo de parasitismo, la supervivencia intrahospedador.

Cuando se analiza sobre las bases de densidad de población, logevidad
y fecundidad el comportamiento de las dos especies bajo el punto ecoló
gico teórico de selección de tipo “r” o tipo ”k” N. americanus posee mayor
selección K que A.duodenale.184. A.duodenale es más patógeno, más opor
tunista, menos adaptado, con un parasitismo probablemente más joven,
por el contrario, N.americanus produce un parasitismo más tolerado. La
persistencia de la infección es más alta en A.duodenale. Un ejemplo
vivido, una alumna de doctorado de nuestro laboratorio en Madrid, se in
fectó con A.duodenale en un viaje de recreo a Nepal, en la estación de los
monzones, diagnosticada y tratada correctamente, sin salir de Madrid,
hizo al año siguiente, por la misma época una recidiva de infección intes
tinal. Un buen ejemplo de que albergaba larvas (LIII) quiescentes, pro
gramadas para iniciar otra población de adultos intestinales, en años su
cesivos. Esta persistencia de LIII en el hospedador humano permitió muy
probablemente, en la emigración desde Asia a América a través del
puente de Bering, que A.duodenale alcanzara con los humanos los conti
nentes americanos vírgenes, pasando el largo tiempo del paso por medios
(tundra, taiga) incompatibles con un ciclo externo, hasta llegar a áreas
templadas o subtropicales. Necator por el contrario, salió de África
tropical y se instaló en América tropical y subtropical por el desplazamien
to forzado de sus hospedadores, los esclavos llevados a América.
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Finalmente, la infectibilidad y la patogenia y sus grados ( mayor o
menor virulencia) dependen también del otro asociado, de la capacidad
de respuesta del hospedador, de la integridad de sus sistemas de respues
ta innata y adaptativa ante la presencia, reconocida parcialmente, del pa
rásito (del no invitado). Los así llamados parásitos oportunistas, son es
pecies con parasitismos inaparentes o muy bien soportados. Son especies
a las que un largo proceso de adaptabilidad las hizo tolerables ya que han
acumulado las mutaciones adaptativas traducidas en un buen equilibrio.
Sólo si los medios de defensa que contribuyen a este equilibrio se debili 
tan o desaparecen, los parasitosmos tolerables habituales se vuelven le
sivos, afectando primariamente al hospedador, pero también al parásito,
cuyos niveles adaptativos de equilibrio se ven alterados, en su propio de
trimento.

A estos parásitos, tornados patógenos por la debilidad sobrevenida del
hospedador se le llama oportunistas. No sólo se comportan como opor
tunistas parásitos habituales en la especie hospedadora debilitada, sino
también parásitos de otras especies que ven abierto el campo antes ve
dado de un nuevo albergue. El comportamiento del oportunista no es co
yuntural, la virulencia adquirida o recuperada del oportunista persiste, ha
dado un desafortunado paso a atrás, tanto para sus hospedadores como
para la propia especie, cuya viabilidad, si su patogenia está insoportable
mente acentuada, se vuelve contra su propia viabilidad. 

La reciente pandemia de SIDA nos ha proporcionado ejemplos de
oportunistas como los microsporidios (varios géneros y numerosas espe
cies nuevas) (loc.cit 81), especies de apicomplejos y un largo etcétera si
nos fijamos en hongos y protistas. Algo similar, nada bien explicado toda
vía es lo que está ocurriendo con Leishmania infantum zimodema MON1.
Otros varios zimodemas no sólo habituales en el hombre, sino también
en los animales, se han aislado de enfermos inmunosuprimidos por la in
fección del virus VHI (Alvar,J.185), en claros parasitismos oportunistas, pero
además, en Italia y en España han reaparecido casos de leishmaniosis vis
ceral pacientes inmunocompetentes, que en el foco de Fuenlabrada, Ma
drid186, 187 se deben a L.infantum ITSLOMBARDI188. La condición debilitada
del hospedador altera el equilibrio de la relación de tal modo que el pa
rásito no percibe las señales – estímulos moleculares —, traducidos en
cascadas de señalización que le permite inaugurar la siguiente fase del
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ciclo, imprescindible para la continuación de la especie, por ejemplo las
señales procedentes del sistema inmune que disparan el paso de taqui
zoitos a bradizoitos en el ciclo de Toxoplasma gondii. La baja respuesta de
la persona en una primoinfección, se traduce en que el parásito continua
indefinidamente multiplicándose por endopoligenia formando taquizoi
tos hasta la muerte del paciente. O en sentido opuesto en el paciente con
toxoplasmosis crónica que se inmunosuprime, la reversión de bradizoitos
a taquizoitos multiplicándose sin límite. Esta misma circunstancia se había
observado previamente en apicomplejos de ciclo evolutivo directo como
las especies del género Eimeria causantes de coccidiosis cuando las aves
estaban coinfectadas con virus, complejo de Mareck, que alteraban su sis
tema inmune. Bastó que se introdujera una vacuna eficaz frente a esta vi
rosis aviar para que las coccidiosis fueran controladas. Asimismo, la intro
ducción y eficacia de los fármacos antiVIH han hecho desaparecer
parasitismos y virosis en los enfermos crónicos con SIDA.

La integridad del hospedador también le interesa, sobremanera al pa
rásito. Es más le interesa más al parásito, sin hospedadores no hay pará
sitos, al menos en la proyección evolutiva.

Como el límite de la vida del parásito se asienta en la de su hospedador,
el parásito nunca deben acabar con la vida de su hospedador o al menos
de todos sus hospedadores, pero sí pueden hacerlo de un determinado
hospedador. Trypanosoma brucei y Theileria anulata, dos protistas pará
sitos hemáticos transmitidos por artrópodos impiden la producción bovi
na extensiva en África al Sur del Sahara. T. brucei, en las áreas de expan 
sión de su vector, las moscas Tsetsé (Glossina spp) mata a las vacas de
razas selectas, haciendo que la población no disponga de leche y carne
imprescindible y a los caballos, por lo que tampoco hay animales de tra
bajo para la agricultura, para el transporte. De todos los animales útiles,
sólo el cerdo resiste mejor a este Trypanosoma. 

Se ha atribuido a esta circunstancia la estructura social, política y cultural
del África pre colonial al Sur del Sahara: tribus aisladas, en perpetua guerra,
lenguas aisladas, culturas subdesarrolladas. Sin caballos y animales de
transporte no pudo establecerse ninguna nación dominante, ningún impe
rio que unificara una lengua, una religión, una cultura. Contraste evidente
con África al Norte del Sahara, con una sola lengua y una sola religión y cul
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tura futuro de la expansión hacia occidente del Islam, posible por los caba
llos, los camellos, los bueyes que transportan alimentos de los ejércitos que
conquistan. Esto no fue posible al Sur del Sahara, incluso el propio Islam,
por su imitada prohibición del consumo de carne porcina, encontró en la
población autóctona una barrera. 

El parásito nunca puede exterminar al hospedador, sin autoextermi
narse. Es más, cuando un parásito es muy patógeno para una especie, si
no hay alternativa de especie hospedadora concurrente, la población del
parásito disminuye con mayor rapidez que la de sus hospedadores para
la que es tan patógena. Por el contrario, los parasitismos en equilibrio,
contribuyen al mantenimiento de la biodiversidad. En términos generales
los parasitismos, aunque no de forma absoluta, están sometidos a las fluc
tuaciones periódicas de las poblaciones de depredador presa. Las explo
siones demográficas de las presas, con mayor potencial biótico y mayor
velocidad de reposición van acompañadas de la explosión demográfica de
los depredadores, insostenible cuando la superpoblación de presas agotó
los recursos alimentarios y decae bruscamente. La reposición a la norma
lidad de los hospedadores es más lenta dada su menor capacidad y mayor
edad reproductiva. En los parasitismos no suele ocurrir así, la tasa óptima
de reproducción suele acomodarse al incremento o la disminución de
hospedadores que es el recurso. En todo caso los parásitos de una especie
de hospedador van a limitar su capacidad reproductiva y por ello van a
dejar, en cuanto a los recursos que consumen, margen para el desarrollo
de otra especie que no está limitada por los mismos parasitismos. En
cierta medida los parasitismos pueden ayudar a sostener la biodiversidad
o incrementarla.

La tasa de reproducción óptima, la mejor soporta el hospedador y el
medio tiene como adversario potencial el modo en que la selección na
tural actúa sobre cada individuo de la población parasitaria, y la tendencia
natural de cada individuo a reproducirse más y durante más tiempo, lo
que en conjunto alterar el equilibrio. 

El modo más eficaz de modular esta tendencia natural es limitar la se
lección individual, lo que se puede lograr mediante modalidades de re
producción clonal. Algunos parásitos muy adaptados, morfológicamente
muy transformados por el parasitismo, entre los platelmintos, recurren a
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distintas fórmulas de reproducción con variabilidad limitada como la au
tofecundación y la multiplicación clonal de las fases larvarias en un pro
ceso de embriogénesis diferida y múltiple, por ejemplo en la, antes citad,
Faciola hepatica donde por cada miracidio que infecta al molusco hospe
dador intermediario se producen unas 1.200 larvas infectantes para el
hospedador definitivo. Esta tendencia se observa también en los protistas
parásitos, de forma aparentemente permanente en Giardia duodenalis,
Trichomonas vaginalis, Entamoeba histolytica, Leishmania spp. 189,190,191.
Puede producirse incluso en especies con reproducción sexual como los
apicomplejos diheteroxenos (Toxoplama gondii, por ejemplo) a través de
la multiplicación mediante endopoligenia en pseudoquistes con taquizoi
tos al inicio del ciclo en el hospedador intermediario, seguida de endodio
genia formando quistes tisulares de bradizoitos. Estos bradizoitos ingeri
dos por otro hospedador intermediario vuelven a multiplicarse como
taquizoitos y bradizoitos, repitiéndose clonalmente en sucesivos pases
por depredadores diferentes a los félidos y sus presas, en ausencia de los
félidos hospedadores definitivos donde se produce reproducción sexual.
No en todas las especies en las que aparentemente hay procesos de clo
nalidad falta la reproducción sexual, demostrada recientemente por
ejemplo en Trypanosoma sp. salivaria precisamente durante la fase en las
glándulas salivares de la glossina hospedador intermediario192.

Otro de los problemas del desvió de la tasa de reproducción óptima es
la superpoblación que puede afectar tanto a parásitos como hospedado
res, El hiperparasitismo por una o varias especies bloquea la viabilidad de
los hospedadores. Esto lo conocen muy bien los agricultores y sus veteri
narios, evitando mediante rotaciones estratégicas de los pastos, explosio
nes demográficas por tricostrongílidos gastrointestinales, o coccidiosis
masivas de pollitos criados en el suelo. Por otra parte, el hacinamiento o
el desorden o la imposibilidad de poner en práctica los medios preven 
tivos necesarios, así como los desplazamientos de población que aconte
cen durante las guerras o después de catástrofes, alteran los equilibrios;
algunos procesos parasitarios e infecciosos víricos y bacterianos frecuen
temente ocasionan más bajas en las guerras que las armas. El paludismo
es un buen ejemplo múltiple: para los fenómenos de superpoblación, in
fecciones sucesivas por cepas diferentes o simultáneas de Plasmodium
falciparum, que predisponen para el asentamiento de otras genovarieda
des, aumentándose por este medio la virulencia; multiplicación sucesiva
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en el tejido conjuntivo subcutáneo y sus ganglios linfáticos satélites – re
cuerdo evidente de la fase dérmica del ciclo antiguo de Plasmodium spp.
en las aves – que inmunomodula y facilita la multiplicación sucesivamente
hepática y hemática193; modificaciones ecológicas que alteran la resisten
cia ambiental: incremento de la incidencia después de las inundaciones;
consecuente a obras públicas que transforman los cursos de drenaje de
los suelos194, de las emigraciones de poblaciones indemnes a áreas endé
micas; de la menor resistencia debido a la alimentación deficiente y pre
valencia de procesos intercurrentes asociados, etc.

Otro fenómeno, en buena medida contrario al incremento de la pato
genia o de la infectibilidad, es la resistencia cruzada como la que se da en
trematodos en sus hospedadores intermediarios, utilizable como medida
de control biológico. La introducción en un medio discreto como una isla
de una especie de trematodo apatógena para el hombre, que infecte a los
moluscos Bionphalia spp. hospedadores intermediarios de Schistosoma
mansoni parásito humano es un modo de control de esta enfermedad195.
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VI. CAMBIOS EN EL HOSPEDADOR PARASITADO

En la mayoría de los ciclos tan elaborados de los parásitos es difícil dis
tinguir entre plasticidad en tiempo real que sería las modificaciones de
historia biológica, de la plasticidad filogénica que culminó en los ciclos
biológicos.

En muchos de los parasitismos por helmintos y apicomplejos los datos
experimentales muestran a veces que la respuesta inmune tiende a favo
recer más bien que a eliminar la presencia del parásito. Por otra parte la
respuesta inmune es imprescindible para el parásito. En la intensidad de
la respuesta encuentra el parásito las señales que le obliga a cambiar de
estado para continuar su ciclo, lo que puede suponer el final del parasi
tismo en un determinando hospedador, en lo que se conoce como para
sitismos autolimitantes. También se puede informar que el parásito ma
neja la respuesta inmune a su servicio, es decir, que como las especies de
vida libre, los parásitos fueron capaces, a lo largo del tiempo evolutivo, de
optimizar su desarrollo y reproducción en respuesta a los obstáculos que
alteraban sus expectativas de futuro, su persistencia.

La defensa inmune del hospedador, además de sobrellevada el tiempo
necesario para cerrar el ciclo, o evadirla de modo eficaz, es utilizada por
muchos parásitos como circunstancia obligada en su ciclo. Sin su presencia
no se producirían los cambios necesarios en el comportamiento que ase
guren su continuidad. La presencia de este obstáculo es tan importante
como la llegada y asentamiento en el hospedador, por ello también, en
muchos caso aparecen datos evidentes de la manipulación por el parásito
de la respuesta o, en sentido contrario, la acomodación de funciones del
parásito, de acuerdo con la naturaleza e intensidad de la respuesta.
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Un ejemplo de esta mutua manipulación puede ser la interpretación que
se da al proceso de autocura en Trichinella196. Llamamos autocura el proceso
de finalización brusca de la infección intestinal acaecida de modo espontá
neo pasados 79 días después de la infección. La vida parasitaria de los pre
adultos y adultos de Trichinella spiralis, en un hospedador experimental in
mune competente, es efímera con rápida madurez sexual y reproducción.
Como en todos los nematodos de este Grupo I la larva infectante es la de
primer estado, L1, que para llegar a adulto necesita pasar por cuatro suce
sivos estados evolutivos separados por cuatro mudas de cutícula –el corsé
y escudo externo, protector, pero limitante del crecimiento y desarrollo es
tructural–. Lo hace en un tiempo record, muda cada 6 horas sin abandonar
su célula nodriza que ha construido a base de fusionar de modo continuo
enterocitos de una vellosidad intestinal. Copulan y a los cinco días después
de la infección comienzan las hembras vivíparas a inyectar embriones direc
tamente en los capilares linfáticos de la lámina propia de la mucosa intes
tinal, repitiéndolo durante los siguientes tres a seis días, mientras induce la
acción conjunta de mecanismos de inmunidad innata y adaptativa que pro
voquen un estado inflamatorio particular en la mucosa conducente a su
muerte y expulsión de las triquinelas adultas; un ciclo de sólo una semana
y media a lo sumo, pero que asegura que sus embriones viajen sin grandes
obstáculos producidos por el sistema inmune, ex profeso volcado, como
respuesta humoral hacia los padres situados en el intestino. Los embriones
desnudos serían una buena diana de una respuesta celular, ahora inhibida
por la predominante humoral montada contra sus padres. Así encontrando
en las fibras musculares estriadas su receptor(s) se fijan, pinchan el sarco
lema de la fibra y penetran en el sarcoplasma, que ya es un sincitio y que
van a transformar en una célula multinucleada y nutricia, célula nodriza, en
la que crecerán protegidas, hasta L I quiescente preparada para infectar. La
especie ahora, instalada y protegida le interesa del hospedador la respuesta
contraria a la que indirectamente la protegió hasta aquí y las células com
petentes que llegan a las inflamadas fibras musculares, contribuyen
también a la formación de la cápsula protectora. Lo extraordinario es la uti
lización de la respuesta inmune del mamífero al servicio del ciclo. Los
adultos en el intestino preparan un suicidio programado al servicio de sus
embriones que van a ir pasivamente por un medio peligrosísimo, repleto de
células y moléculas destructoras o bloqueantes de lo ajeno. La provocada
respuesta humoral es destructiva para los machos y hembras del nematodo
en el intestino. Desde el comienzo, se induce a que los enterocitos excreten
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la citoquina IL25 y TSLP (proteína como la del estroma tímico) que bloquea
el receptor para IL12 en las células dendríticas presentadoras, lo que va a
conducir a una respuesta humoral (Th2) con citoquina IL9, IL21, IL4 y la
consecuente inducción de las inmunoglobulinas (Igs): IgG2, IgE, IgA, IgG2b
e IgG3 por las células B. Esta respuesta se ve potenciada por el disparo de
una funcionalidad innata: la citoquinas IL25 induce en el GALT (tejido lin
foide asociado al intestino) la activación de unas células madre de respuesta
tipo 2, que proliferan y se diferencian en Mφ (macrófagos), basófilos y cé
lulas cebadas. La IL4 producida va a conducir a una mayor respuesta Th2.
A su vez, tanto la IL25 como la IL33 de los enterocitos activan otras células
innatas (Niocitos, Ih2 y NH) que no proliferan, pero producen IL13 e IL5.
La IL4 actúa sobre las células mesenquimales del tubo digestivo donde se
está emitiendo el antígeno, donde está el nematodo, con receptor IL4

α
Tipo

I, la IL25 y la IL13 sobre las que poseen el receptor tipo 2 (miocitos, neu
ronas del sistema nervioso autónomo, enterocitos y especialmente células
caliciformes). Como resultado aumenta el peristaltismo, se incrementa la
permeabilidad y las caliciformes cambian sus mucinas, produciendo entre
otras la RELMß que ciega los quimiorreceptores del nematodo, que no se
alimenta, que es expulsado. Tres mecanismos simultáneos que conducen a
la expulsión.

El ciclo intestinal ha sido breve, se ha provocado intencionadamente una
respuesta violenta, que resulta favorablemente para la especie (triquina)
que se ha reproducido discretamente, que ha asegurado la llegada y enquis
tamiento con éxito de sus embriones a larvas infectantes que aseguran la
continuidad de la especie. Programaron un suicidio altruista, aceleraron su
ciclo, vida efímera como adultos, con reproducción breve y discreta, ex
traordinariamente pequeña para un nematodo, pero ecológicamente útil:
sus descendientes van a encontrar poca resistencia ambiental –breve con
tacto entre la presa que las alberga y el depredador que va a ser su nuevo
albergue–, y discreta porque si toda la presa cargada de larvas es ingerida
por un único depredador, lo que es frecuente, no se produzca una hiperin
fección incompatible con la vida de este nuevo hospedador.

La manipulación del hospedador por el parásito y la utilización a favor
de la continuidad del ciclo se observa también en otros modelos. Toxo
plasma gondii, un protista apicomplejo, infectando a un hospedador in
termediario (cualquier vertebrado entre las aves y mamíferos), se multi
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plica velozmente por endopoligenia (exogemación múltiple dentro de la
vacuola parasitófora) en la práctica totalidad de las células del parasitado
salvo eritrocitos y gónadas. Esta multiplicación de crecimiento logarít mico
acaba con la vida del infectado si no surge un freno que dispare en los ta
quizoitos el cambio a un nuevo modelo de célula, los bradizoitos, de mul
tiplicación más lenta, por endodiogenia, pero que están preparados para
resistir el paso por el medio ácido estomacal del siguiente depredador,
hospedador intermediario o félido hospedador definitivo. La señal para el
cambio de taquizoitos a bradizoitos no está totalmente aclarada pero obe
dece a la institución sucesiva de la respuesta inmune, cuando a través de
ciclofilina 18 se induce le producción de ON y una respuesta celular IL12,
TNFα a través del receptores cisteínacisteina5 de quimioquinas, así
como INFγ e IL6 de modo independiente197. En ausencia de esta señal To
xoplasma no podría ponerse en disposición de continuar su ciclo. En los
hospedadores inmunocomprometidas –personas incluidas— el parásito
no recibe este estímulo. El parásito emplea –necesita– la respuesta inmu
ne para continuar su ciclo, tanto a través de nuevos hospedadores inter
mediarios como del hospedador definitivo. El proceso es inducido por el
parásito que hace que el hospedador cambie el sentido de su inmunidad
desde una respuesta sólo humoral a respuesta proinflamatoria y celular,
eliminadora de taquizoitos, pero inductora al cambio morfológico (bradi
zoitos) y funcional (endodiogenias lentas, en tejidos inmunológicamente
tranquilos). Al mismo tiempo, conservando la vida del hospedador, que
bajo su interés como parásito debe preservarse como presa facilitada para
otro depredador. El número de los ejemplos, más o menos evidentes, re
petiría aquí el prácticamente entero contenido de la parasitología.

6.1. Presiones de selección sobre los hospedadores

Los parasitismos prevalentes han sido capaces de actuar como presio
nes de selección cuyos efectos permanecen en las poblaciones de hospe
dadores incluso cuando el parasitismo desaparece. Es el caso, por ejemplo,
de la prevalencia por encima del 20% de anemia falciforme en áreas en
démicas de malaria y su presencia circunmediterránea, hasta hace poco
tempo con paludismo subendémico. La mutación que ocasiona eritrocitos
falciformes, en heterocigosis es compatible con la vida de las personas que
a su vez son menos susceptibles de padecer paludismo.198, 199. 
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De modo semejante, la deficiencia en glucosa6fosfato deshidrogena
sa, originada por un gen situado en el cromosoma X confiere resistencia
a las mujeres portadoras y parasitemias menores a los varones con la va
riante A del gen200. Es la deficiencia enzimática más común afectando a
más de 400 millones de personas y se considera resultado de la presión
de selección ocasionado por P. falciparum. Desafortunadamente, los por
tadores, además de no poder consumir habas que son una excelente
fuente de proteína, tampoco pueden ser tratados con proguanil y sus
combinaciones con artemisinina y dapsona. Por ejemplo, los registros de
la farmacéutica SKF: DACART (proguanil + dapsona + artesunato) y
LAPDAT (clorproguanil + dapsona) no pueden utilizarse en África oriental
por la anemia que desencadena en las personas deficientes en G6 fosfato
deshidrogenasa201. 

Hay numerosos ejemplos de modificaciones en el comportamiento de
los hospedadores por los parásitos, bien de modo directo o indirectamente
a través del debilitamiento del portador a consecuencia de la localización
selectiva del parásito y las lesiones causadas, particularmente, en los ciclos
parasitarios instalados en una relación depredador/presa. Se puede espe
cular que, en las condiciones originales del ciclo de Taenia solium un homí
nido con neurocisticercosis seguramente fue más fácilmente vencido y con
sumido por un congénere antropófago; en todo caso, hombre incluido, un
individuo intensamente parasitado en su tejido muscular por Trichinella es
menos ágil y cuenta con menos posibilidades de huir de un depredador que
un no parasitado. En otros casos los efectos lesivos son más sutiles, por
ejemplo, existe el convencimiento de que la depresión en el crecimiento
que ocasionan los geohelmintos, Trichuris trichiura especialmente202,203 en la
edad escolar, se extiende al desarrollo psíquico y al aprendizaje, lo que per
durará toda la vida; los parásitos han cerrado parcialmente y para siempre,
la ventana que se abre durante esta edad escolar.

El grupo de trabajo liderado por el profesor de parasitología de la Uni
versidad Charles de Praga, ha publicado una serie de trabajos sobre la ex
tensión al comportamiento humano de las modificaciones que experimen
talmente se observan en la infección por Toxoplasma gondii en animales
de laboratorio, tales como mayor tasa de nacimiento de varones sobre
hembras en las mujeres con títulos altos de anticuerpos204; alteración del
comportamiento medibles atribuibles al aumento de los niveles de dopa
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mina, relacionada con esquizofrenia, y testosterona en las personas infec
tadas205; que las personas Rh con infección crónica tienen 2,5 veces mayor
probabilidad de padecer un accidente de tráfico206, lo que podría traducirse
en, entre 400.000 y un millón de muertes en el mundo por accidentes de
tráfico a consecuencia de la toxoplasmosis207, es decir, tantas muertes
como las que produce un enemigo aparentemente mayor como es Plas
modium malariae.

Los parásitos han causado modificaciones en el comportamiento de
sus hospedadores que aseguran su mejor persistencia. Se conoce la
clásica manipulación de la pulga tropical de la rata Xenopsylla cheopis por
la bacteria causal de la peste, Yersinia pestis, reproducida al parecer tam
bién, en un caso más de convergencia, por Leishmania spp. sobre su
vector Phlebotomus. La infección del mosquito por la leishmania le per
mite regurgitar los promastigotes metacíclicos infectantes directamente
a la dermis, pero no chupar la linfa y sangre que necesita, por lo que vol
verá a picar e infectar a otro individuo azuzado por el hambre208. 

Es difícil diferenciar los mecanismos adaptativos traducidos en mani
pulaciones aparentes de los parásitos sobre sus hospedadores de la
propia acción patógena. En realidad ambos procesos junto con el común
de persistencia de la especies parasitaria, convergen y se confunden. Los
fenómenos de convergencia, en particular como medios de evasión de la
defensa inmune del hospedador, son característicos y suceden en parási
tos filogénicamente muy alejados, por ejemplo, la convergencia funcional
entre el repertorio génico que se expresa cambiando la glicoproteína va
riable de superficie en los tripanosomas209 ,210 causa fundamental de su
pervivencia y patogenia, papel que en Leishmania realiza la glicoproteína
gP63211 y el método seguido por Plasmodium212 variando en la superficie
del eritrocito que parasita sucesivas glicoproteínas (familia PfEMP1) con
diferente capacidad de citoadherencia y antigenicidad.
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VII. LA PARASITOLOGÍA HOY

Siguiendo nuestra tradición arriba indicada, el objeto de nuestro ámbito
biológico son los parásitos del hombre y de los animales domésticos y
útiles pertenecientes a protistas, excavados, “unicontos” y apicomplejos,
así como a helmintos: platelmintos: trematodos y cestodos y ecdisozos: ne
matodos y artrópodos.

Como hace Dacks et al 2008 213 debemos preguntarnos: qué aporta y
cómo afecta al estudio de los parasitismos y sus repercusiones sanitarias
y económicas, la nueva visión del conjunto de los seres vivos eucariotas y
sus relaciones y evolución. Qué nos puede aportar la interpretación filo
génica actual, una reconstrucción del pasado de los seres vivos a través
de la comparación, además de su morfología y comportamiento, como
antes se hacía, de la constitución molecular, organizándose los grandes
grupos que con razonable certeza parecen monofiléticos, estableciendo
su origen y proximidad o alejamiento en el tiempo evolutivo. 

Parece razonable que entender estos aspectos ayuda a interpretar el
contexto de los complejos ciclos de los parásitos, así como sus mecanis
mos comunes de patogenia y de tratamiento y control, todo ello como
consecuencia del mejor conocimiento de la estructura, biología molecular
y genómica de cada grupo particular.

Conocer la filogenia adecuada del grupo y de la especie concreta con la
que se trabaja es esencial, no solo para contextuar al parásito en su mundo
–encuadre taxonómico – sino también para entender su historia, además
de su vida. Sólo así se puede abordar con más éxito la erradicación de su
presencia o el control económico del mismo. Esta circunstancia interesó
siempre, aplicando en cada momento histórico del desarrollo de la parasi
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tología los medios instrumentales y conocimientos biológicos del momen
to. Hoy, gracias al desarrollo de la reconstrucción filogénica esbozada en el
apartado 6 de este texto, estamos inmersos en una auténtica revolución
del entendimiento de las relaciones de los eucariotas entre sí a través de
la visión actual de la evolución de los seres vivos; de los parásitos en
nuestro caso. Esta nueva visión es el fruto del paso íntimamente unido
desde la morfología, entendida en su contexto íntimo gracias a la micros
copía electrónica, a la molecularidad, a la comparación de genes particu
lares y de genomas completos gracias a métodos estadísticos desarro 
llados al efecto. 

En el tiempo que me he ocupado de seguir los contenidos básicos de la
parasitología animal lo más estable han sido los platelmintos: los monoge
nea de importancia económica creciente coincidiendo con el desarrollo de
piscifactorías ( problemas ocasionados por mixosporidios, microsporidios
y monogeneos como consecuencia de su ciclo biológico directo214,215. Los
cestodos, con dedicación más intensa a la teniosis y cisticercosos por Tania
solium y especialmente, por su interés económico, Taenia ovis y por el sa
nitario las especies de Echinococcus causantes de las hidatidosis.

Entre los trematodos los más estudiados bajo todos los puntos de vista
son las especies de Schistosoma causantes de las bilharziosis humanas,
una de las enfermedades humanas desatendidas y, por su importancia
económica, las especies de Fasciola. Para ambos parásitos son posibles
medios vacunales que reduzcan su prevalencia. Los pequeños trematodos
hepáticos, transmitidos a partir del consumo crudo de pescado, cobraron
interés debido al efecto carcinogénico de Opistorchis viverrini y las migra
ciones forzadas por la Guerra de Vietnam. 

Sobre los nematodos, otro grupo estable, lo más destacado ha sido des
entrañar su origen común con los artrópodos. Antes, a pesar de su abun
dancia y ubicuidad, de contar entre los parásitos del mayor número de es
pecies parecían una extraña rama de la vida. Su mayor importancia es
económica, como limitantes de las producciones animales de rumiantes y
otros herbívoros. En los humanos juegan un papel importante en el man
tenimiento del subdesarrollo de las áreas donde los geohelmintosis
(Strongyloides, Ascaris, Ancylostoma/Necator, Trichuris) son endémicos.
Desafortunadamente el mundo agusanado descrito por Norman R. Stoll en
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su famosa alocución de 1946, republicada por Journal of Parasitology en
1999216, persiste, aumentado por el crecimiento de la población, con cifras
estimadas de infectados por: Ascaris 1281 millones de personas (26% de
la población humana), 795 (17%) por Trichuris, 740 (15%) por Ancylosto
maa/Necator.217. Más que erradicar el hambre hay que controlar esta losa
aplastante del desarrollo humano, muy al alcance de los medios actuales,
un simple fruto de inversión en agua, cemento y libros, es decir: educación
sanitaria y democracia, agua potable y disposición adecuada de aguas re
siduales, y, vivienda sólida y sana. Falta más honradez y cultura que alimen
tos.

Sus parientes los artrópodos parásitos han gozado de la máxima esta
bilidad. Nos interesan los endoparasitismos ocasionados por porocefáli
dos y las moscas causantes de miasis, los ectoparasitsmos específicos por
ácaros e insectos y el papel como vectores y transmisores mecánicos de
agentes nosógenos, entre los que hay que contar a los tripanosomas, leis
hmanias y la totalidad de los apicomplejos hemosporídicos. Los máximos
esfuerzos en el control se centran en el desarrollo de insecticidas y acari
cidas, así como en lucha biológica con machos estériles con la que se ha
logrado erradicar la peligrosa Cochliomyia hominivorax de USA, México
hasta Panamá y Libia, así como la mosca de la fruta (Ceratitis capitata) del
Norte de Chile y Sur de Perú y otros intentos218. En la misma línea de lucha
biológica contra vectores se trabaja en mosquitos con microbioma modi
ficado y mosquitos transgénico, una medida eficaz de lucha frente a Aedes
spp. transmisor del Dengue,219,220

La revolución mayor se ha producido entre los protistas parásitos. El
término protozoo ha perdido su significado taxonómico, los antiguos pro
tozoos son polifiléticos, por lo que no hay, ni ha habido nunca un antece 
sor común de los protozoos diferente al antecesor común de todo los eu
cariotas. 

Entre los protistas estudiados, al menos dos grupos importantes se ha
incorporado a clados alejados. Los myxosporidios a los metazoos, los mi
crosporidios a los hongos. 

El cambio conceptual más acusado es el que han tenido a los apicom
plejos como protagonistas. Antes de la introducción de la microscopía
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electrónica los apicomplejos se conocían como esporozos, porque, pro
vistos de una clara reproducción sexual, formaban al final de su ciclo hue
vos quísticos (ooquiste) como única fase diploide y en cuyo seno se pro
ducía la meiosis formando las formas infectantes, esporozoitos. La
microscopía identificó la presencia constante de un extremo anterior con
estructuras complejas: anillo polar, microtúbulos, conoide –cono abierto
formado por microtúbulos–, y depósitos secretores en forma de bastón,
roptrías, o de granos de arroz, micronemas, o esféricos, cuerpos densos.
Como quiera que estas estructuras o estructuras semejantes aparecían
también en especies que no eran esporozos, Levine, 1980 los renombró
como apicomplejos. 

A este grupo pertenecen parásitos tan importantes como los gregarí
nidos –limitantes naturales de los artrópodos, con un representante en
vertebrados, hombre incluido, Cryptosporidium. Además las especies de
Eimeria y Cystoisospora causantes de las coccidiosis animales y humanas
(Cyclospora), así como los endodiococcidios: Sarcocystis, Toxoplasma, Ne
ospora de interés médico y médico veterinario y los apicomplejos hemá
ticos: Babesia y Theileria de interés veterinario y Plasmodium spp. cau
sante de la malaria o paludismo. 

Fue precisamente en los zoitos de Plasmodium donde se identificó un
ADN circular diferente al nuclear, en principio considerado como el ADN
de su única mitocondria, pero al secuenciar el ADN mitocondrial de otros
protistas y células eucariotas, se identificó también en los apicomplejos,
el pequeño ADN lineal de 6 kb que corresponde a la mitocondria. Los api
complejos tenían pues tres ADNs diferentes, el nuclear, el mitocondrial y
un tercero, también con características de origen procariotico que vino a
localizarse en una estructura, a la que no se había dado nombre ni atri
buido función, provista de cuatro membranas limitantes, próxima a la mi
tocondria, por encima del aparato de Golgi. El ADN autónomo que porta
ba, era homólogo al del plasto que tenían algunos flagelados de vida libre
o simbiótico, los dinoflagelados, a su vez portadores de un plasto seme
jante al que poseen las algas rojas genuinas, rodofitas. A este plasto, ya
sin función clorofílica se le denominó apicoplasto. Con ello además se ex
plicó la eficacia de uno de los más viejos fármacos frente a apicomplejos,
Nicarbazina, utilizado como coccidiostático – quimioprofilaxis – en la pro
ducción de pollos de carne desde 1955 y cuyo producto activo es una 
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4nitrofenil urea, molecularmente próximo a los herbicidas que actúan in
hibiendo la función clorofílica. Se explicó también por qué algunos otros
herbicidas podían emplearse experimentalmente como antipalúdicos. Se
gestaba la identificación de la parte parasitaria de los que didácticamente
podíamos llamar el “reino Medio”, ni animaleshongos, ni algasvegeta 
les, un conjunto enorme de seres vivos eucariotas, sólo un poco menos
diversos que los metazos, con un enorme éxito evolutivo y con formas mi
croscópicas y macroscópicas, autótrofas a consecuencia de haber escla
vizado, para quedarse con su plasto un alga roja.

Dentro de este grupo formado por los que conservan alveolos cortica
les – unos sacos aplanados bajo la membrana citoplasmática reforzada
así por tres láminas, los Alveolados (Alveolata) se incluyen los flagelados
de vida libre Dinoflagelados, los Ciliados fundamentalmente también de
predadores de vida libre y los Apicomplejos, todos parásitos epi o endo
celulares, en la práctica totalidad, de los eucariotas, desde su hermanos
ciliados hasta el hombre. 

A este reino medio, con nombres distintos, por ejemplo: SAR (acróni 
mo de Stramenopila, Alveolata, Rhizaria), o Cromista (portadores de un
plasto de origen rodofítico). A este enorme reino medio pertenecen ade
más de los alveolados, las diatomeas, las algas pardas, los foraminíferos,
radiolarios, heliozoos, etc. 

Los Apicomplejos de los alveolados son agentes nosógenos importan
tes de los animales, pero otros cromistas (SAR) causan también importan
tísimas enfermedades en las plantas, como es el caso de los estramenol
pilos Phytophthera infestans que causó la hambruna irlandesa de 184547
por destruir el cultivo de patata o Plasmopora viticula que causó el mildiu
de la vid, que obligó en toda Europa a cambiar la totalidad de las viñas. A
este grupo pertenece también un patógeno humano, esquivo en su asig
nación taxonómica, Blastocystis hominis.

Los apicomplejos son el grupo parasitario más importante, sólo dos re
presentantes Plasmodium falciparum y Toxoplasma gondii ocupan algo
así como 57% Plasmodium y el 17,2% Toxoplasma de la literatura sobre
parasitología. En una base de datos científica como Google académico
hay en diciembre de 2013, 1.100.000 citas sobre paludismo de las que
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257.000 se refieren a Plasmodium falciparum –el enemigo número uno
de la especie humana–. Se ha realizado un importantísimo progreso en la
lucha y control de la malaria, pero aún sigue siendo un problema gigan
tesco para la salud y desarrollo de la humanidad. En el informe OMS de
2012 se estima que 1.090.832.816 personas tienen riesgo alto de padecer
paludismo. Hubo en 2012 unos 219.000.000 de caso clínicos, con 660.000
muertes221

Del resto de los protistas, los que menos han sido movidos de sitio son
los Euglenozoos, autótrofos unos, depredadores y parásitos otros como
los quinetoplásticos con géneros tan importantes como Trypansoma (En
fermedad del sueño, enfermedad de Chagas) y Leishmania (kalazar, botón
de Oriente, etc.). Estos zooflagelados como así se llamaban se incluyen
según algunos autores o son vecinos a los excavata, donde además de
ameboflagelados como Naegleria, están los protistas microarófilos Tri
chomonas, Histomonas y los diplomonádidos: Giardia, Hexamita.

Finalmente, en el camino evolutivo que a través de los coanoflagelados
conduce a los hongos y animales, se encuentran las amebas genuinas y
dentro de ellas las especies de interés Acanthamoeba y Entamoeba.
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EPÍLOGO

A esta visión del conjunto convencional del ámbito de la parasitología
es necesario solapar la visión actual del abanico integral de los eucariotas.
Parece que hay una continuidad evolutiva desde los excavata que
dominan desde el comienzo el hábito animal depredador, tanto en am
bientes anaeróbicos como aeróbicos. Son los más antiguos64 y cuentan
con toda la organización característica de los eucariotas adaptada al
medio, prescindiendo de funciones como la de la respiración mitocondrial
si el medio microaerófilo o anaerobio a dominar lo exige.

Este clado permanece hasta hoy en su esquema múltiple. Desde la raíz
común desconocida hubo en el tiempo evolutivo una triple gemación la
teral posterior. Una primera consecuente entre otras funciones a la sim
plificación centrosómica y subpelicular concomitante, lo que permitió la
depredación por fagocitosis a través de cualquier área corporal, formán
dose así los exitosos amebozoa. 

Un tiempo evolutivo más tarde, una nueva gemación en sentido con
trario al grupo anterior, reforzando el límite citoplásmico por incorporación
a la membrana de sacos aplanados de membrana, separados y yuxtapues
tos, conservando el centrosoma funcional y sus dos extensiones flagelares.
A partir de este grupo se produce sucesivamente en el tiempo dos troncos
extraordinariamente fructíferos. Primero la diversificación consecuente a
la segunda simbiogénesis producida por la incorporación por fagocitosis
de una cianofícea, conservada en la vacuola parasitófora y parcialmente
autónoma. Se originan así los arqueplástidos que se diversifican en tres
grupos básicos arrastrados precisamente por la evolución de este plasto
autótrofo desde las glaucofitas de agua dulce a las clorofitas que conquis
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tarán la tierra entera y las rodofitas marinas. El éxito de estos protistas que
sumaban a la organización eucariota la capacidad fotosintética de los pro
cariotas, fue aprovechado por otros corticados heterótrofos, incorporan 
do a su citoplasma, por esclavismos sucesivos a estos afortunados porta
dores de un plasto fotosintétizador, naciendo así, fruto de una o varias
sucesivas simbiogénesis secundarias, los Chromista o SAR, los segundos
más ricos en especies entre los eucariotas después de los metazos. 

El tercer brote, postrero es el de los opistocontos. Con un solo flagelo
posterior, permanecen heterótrofos y se diversifica en los que se especia
lizan como reductores de moléculas orgánicas, los hongos y los animales,
depredadores y parásitos, desde los coanoflagelados a los mamíferos, con
la más amplia diversificación de todos los eucariotas. Así sucedió al pare
cer a través de este último eón en cuyo límite nos encontramos conscien
tes del proceso.

La vida se organizó en la Tierra a consecuencia de parasitismos mole
culares222 hace entre 3.800 y 4.400 millones de años y los vivientes
actuales aun mantenemos relictos de estas viejas asociaciones en nues
tros genomas. La diversificación celular posterior también fue posible gra
cias a asociaciones múltiples. En conclusión, sin los parasitismos la vida
actual no existiría o al menos no sería como admirados la contemplamos.
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