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Introduccion

Introduccioén

Las palabras s6lo tienen sentido en el flujo de la vida
Ludwig Wittgenstein

El propésito central de este trabajo es examinar la relacion existente entre la evolucién y
la organizacion biolégica. Mas concretamente, se trata de hacer explicitos las
principales innovaciones conceptuales que supone abordar el problema del cambio
evolutivo desde una perspectiva centrada en la organizacion. Damos por supuesto que
este analisis debe partir de los datos que nos proporciona el conocimiento cientifico, por
ello tomaremos como modelo de este tipo de investigacion a la biologia evolutiva del
desarrollo (evo-devo) y lo compararemos tanto con la biologia evolutiva estandar, que
adopta una perspectiva externalista del cambio evolutivo, como con posiciones
internalistas que consideran la evolucién como un factor secundario para entender la
vida.

Desde la publicacion del Origen de las Especie$a biologia se ha desarrollado
considerablemente. El éxito de la revolucion conceptual que supuso el reemplazo de una
explicacion teoldgica de la diversidad especifica por una explicacién evolutiva,
naturalizada, de la misma, hizo que la estrategia explicativa del darwinismo se
extendiese a muchas otras disciplinas, convirtiéndose finalmente éste en la teoria de la
gran unificacion bioloégica que supondria la Sintesis Moderna.

Sin embargo, aunque la teoria darwiniana naturalizé el proceso evolutivo,
explicandolo en términos biolégicos, no hizo lo mismo con el modelo de organizacion
sometido al cambio, pues, como la teologia natural, continué haciéndolo analogo al de
una maquina cartesiana. Este modelo de organizacién tiene el problema de que hace
depender el disefio funcional de sus partes de una causa externa, por lo que, después de
la eliminacion del designio divino, toda la responsabilidad causal en la construcciéon de
la forma organica, fue a recaer en la seleccion natural. De este modo, el poder causal de
la seleccion como productora de organizacion se vié sobredimensionado, en detrimento
de las propiedades inherentemente autoorganizativas de la vida, puestas de manifiesto
repetidamente a lo largo de la historia de la biologia por los investigadores centrados en
el desarrollo organico.

Como resultado de esta situacion, en la teoria evolutiva estandar el aspecto
autoorganizativo de la vida no ha sido considerado un factor relevante para entender la
evolucion, sino al contrario, ha llegado a interpretarse como un impedimento a la misma
y ha generado una vision reduccionista tanto de la evolucion como del organismo. El
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objetivo principal de esta tesis es mostrar como esas propiedades autoorganizativas de la
vida son determinantes para entender el cambio evolutivo, es mas, constituyen la
condicion de posibilidad de ese mismo cambio.

La elaboraciéon de una tesis doctoral, desde el impulso original que lleva a su
planteamiento hasta la consecucién del resultado final, conlleva también un largo
proceso ‘“evolutivo”. A consecuencia de este proceso de cambio, la estructura
argumentativa de una tesis, tal y como se presenta al lector, no refleja necesariamente el
orden en que las ideas contenidas en ella fueron concebidas. Es méas, en ocasiones, esa
motivacion inicial puede quedar oculta entre su, en mayor o menor medida, elaborada
organizacion interna. Por ello, puede resultar util, antes de presentar su desarrollo
argumental, hacer explicitas las “causas ultimas” que condujeron a que esta tesis
doctoral adopte su forma actual.

La motivacion para escribir esta tesis proviene, por un lado, de un sentimiento de
rechazo o malestar, por aquel entonces todavia un tanto visceral, ante el creciente uso de
planteamientosadaptacionistasy genocentristaspor parte de ciertos biélogos y
filosofos interesados en la evoluciénpor no hablar de la rpida y acritica asimilaciéon
de ese tipo de ideas por los medios de comunicacién y, en definitiva por el conjunto de
la sociedad— del cual la hipérbole dawkinsiana del “gen egoista” representa su maximo
exponente. Por otro, la conviccion de que las propiedades ddemdsnenos
autoorganizativos en concreto su sorprendente capacidad de producir patrones
organizados mediante la interaccion libre de las subunidades del sistema, podian servir
de fundamento para la elaboracion de una nueva forma de pensar la evolucién que, sin
menoscabar los presupuestos basicos del darwinismo, la desligase de esa “inercia
genetista”’ que arrastraba.

Un primer acercamiento a la literatura sobre autoorganizacion y evolucion me hizo
consciente, sin embargo, de las limitaciones de los enfoques existentes, que se
mostraban préoximos, en ocasiones, a un reduccionismo, sea éste termodinamico o
puramente formal, que no concordaba con mis intuiciones. Es en este momento cuando
la influencia del trabajo de Howard Pattee y su idea de la organizacién biolégica como
expresion basica del que denomanarre semanticee tornaria relevante. La vida, para
Pattee, ya en su minima expresion, integra la dinamica fisico-quimica (y sus
propiedades autoorganizativas) con la estabilidad estructural de las macromoléculas de
acidos nucléicos (que permite tratarlos como un nuevo nivel) y, por lo tanto, no puede
entenderse sino como reflejo de una relacién ineludible entre ambos niveles. Es decir,
esta aproximacion es materialista, puesto que permite explicar la vida como un producto
elaborado a partir de dos formas de estabilidad, una dinamica (autoorganizacion-lejos
del equilibrio) y otra estructural (macromolécular-en equilibrio), pero no reduccionista,
ya que es la relacion internivélica de mutua dependencia, complementaria, la que
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determina la naturaleza ontolégica del fendmeno, por lo que adquiere propiedades no
reducibles a las de sus niveles constituyentes.

La teoria evolutiva estandar, sin embargo, ha centrado su atencion en el proceso de
cambio de las macromoléculas, derivando en una interpretacion reduccionista de la
evolucion que, al no dar la suficiente relevancia a la dinAmica autoorganizativa que
permite que estas moléculas formen parte de la vida, se muestra insuficiente para dar
cuenta de fendmenos de gran relevancia, como el origen de la vida o la aparicion de
novedades evolutivas.

Fue en este momento cuando déwo-devoque comenzaba a gozar de un
protagonismo especial en la filosofia de la biologia, entraria en la escena de mi
panorama conceptual. Los avances en biologia y genética del desarrollo durante las
ultimas décadas han sido espectaculares, y las repercusiones evolutivas de estos
hallazgos son de largo alcance. En efecto, la existencia delindmica genética
intraorganismica que produce nuevos genes mediante recombinaciéon de modulos de
exones, los denominados fenémenos de “edicién” de ARN, por ejemplo, o el
descubrimiento de mecanismos de regulacién genética ampliamente extendidos en el
reino animal, han hecho posible crear las bases para una nueva interpretacion, tanto del
desarrollo como de la evolucion, que pone de manifiesto que los mecanismos de
desarrollo de un sistema, los procesos dinamicos de construccion de la forma organica,
son determinantes para entender sus capacidades evoluteeslusionabilidad

La evo-devo, por lo tanto, parecia poder ofrecer una vision de la evolucion de corte
organicista, sin caer en planteamientos reduccionistas, ni genéticos, ni termodinamicos,
y por ello la tesis tomo la forma actual de un estudio sobre los principios filoséficos de
la disciplina. En este trabajo se hara necesario revisar y replantear varios problemas
filoso6ficos como la naturaleza de la causalidad genética, el origen del orden bioldgico,
el debate sobre la prioridad de la funcién sobre la forma en la biologia moderna, el
concepto de homologia, o la propia idea de evolucion. En efecto, la evo-devo supone un
cambio en la percepcién del proceso evolutivo, ya que proporciona un estudio
combinado de la evolucion y el desarrollo organico, es decir, no sélo estudia como
evolucionan los sistemas de desarrollo, sino que trata de entender como el desarrollo
afecta a la dindmica evolutiva. Esta ultima circunstancia es especialmente relevante, ya
gue si los mecanismos de la evolucién son esenciales para entender el desarrollo, y los
mecanismos del desarrollo son esenciales para entender la evolucién, parece que la
propia evolucion ha de reflejar en si misma ciertas propiedades de lo vivo.

Pensamos que la comprensién de la vida, en toda la amplitud del término, tanto como
fendmeno individual o sistémico, como fenémeno colectivo o evolutivo, necesita de una
perspectiva complementaria, que en lugar de establecer dos dominios de investigacion,
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uno fundamentalmente histérico y centrado en la adaptacion (causas Ultimas) y otro
experimental, centrado en la organizacion y en los aspectos materiales (causas
préximas), trate de combinar ambas aproximaciones para esclaaueita evolucion

puede producir organizaciones capaces de evolucionar y, a su vez, de qué forma se
constituye la organizacioén bioldgica para poder dar lugar al proceso evolutivo

Kant fue el primero en usar el término “autoorganizacion” para caracterizar, en
contra del mecanicismo cartesiano, la especial organizacion existente entre las partes de
un organismo, en el que unas estdn para las otras, en una especial relacion de
dependencia matua ausente en las maquinas. Sin embargo, Kant pasaria a la historia
como el sintetizador de las dos grandes corrientes filésoficas de la época, el empirismo
y el racionalismo. La idea de la mente como una “tabula rasa” de los empiristas, se
contraponia al idealismo internalista de los racionalistas. Kant supo integrar ambas
posiciones para elaborar umgion de los fendbmenos cognitivos en la que tanto las
estructuras mentales, como las impresiones sensoriales conformaban las
manifestaciones fenoménicas que componen nuestra realidad. Como veremos, la tension
existente entre dos visionele la vida con posturas antiteticas sobre el origen de la
organizacion biologica, muestra un cierto paralelismo con esa situacion. Mientras que la
vision externalista percibe la vida como una materia extremadamente maleable ante las
presiones adaptativas del entorno, la vision internalista, en cambio, da una especial
relevancia a las propiedades mas puramente internas o autoorganizativas de lo vivo.
Para aquella, es la evolucién la que dota a la vida de sus propiedades esenciales
mientras que para ésta, la evolucion es simplemente un reflejo de las propiedades
constitutivas de lo vivo. Espero que este trabajo, siguiendo el espiritu kantiano,
contribuya a crear una vision en la que la evolucion sea a la vez producto y causa de la
organizacion biologica.

Presentacion por capitulos

En el primer capitulo se analizan las dos visiones de la vida mencionadas, que
denomino internalista y externalista, para defender la necesidad de una visidn
“‘complementaria”. Ello me obliga a discutir y reelaborar una serie de principios
filosoficos e historiograficos, desarrollados fundamentalmente por Ernst Mayr, uno de
los mayores artifices de la Sintesis Moderna, como la distincién entre causas proximas y
ultimas, la autonomia de la biologia o el episodio histérico de la ruptura con el
pensamiento tipoldgico. También se ofrece una clasificacién de las diferentes formas en
gue la autoorganizacion puede relacionarse con la selecciébn natural como agente
organizador del cambio evolutivo.

En el segundo capitulo presento una breve historia de la teoria evolutiva moderna, en
la cual la seleccion natural se presenta como la principal “fuerza” productora del orden
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biolégico, junto a un andlisis de su funcionamiento y del desarrollo conceptual que ha

llevado a muchos filésofos y biolégos a la adopcién de diferentes versiones de

adaptacionismo. El modelo del artefacto es una forma de adaptacionismo metodoldgico,
la opcion mas extendida, que recomienda estudiar los organismos como si fuesen
maquinas. Sin embargo, aunque este tipo de adaptacionismo pueda haber sido
heuristicamente (til, ha dejado de lado una de las principales caracteristicas de la vida:
su capacidad de construirse a si misma, de funcionar antes de estar “terminada”, de
desarrollarse.

El desarrollo es, por lo tanto, la idea nuclear del tercer capitulo, en el que se analizan
diferentes corrientes criticas a la imagen del desarrollo que promuewvadepcion
heredada de la evolucidfsterelny & Griffiths 1999) —es asi como denominaremos a la
interpretacion estandar de la teoria evolutiva derivada de la Sintesis Moderna— que
proponen modelos alternativos y nuevas imagenes a la metafora del programa genético
(Keller 1995, 2000 a,b,c). Se analizan comparativamente posiciones internalistas
(Goodwin, Kauffman, Alberch) e interaccionistas (DST) del desarrollo extrayendo sus
repercusiones evolutivas. Se presenta finalmente a la evo-devo como una teoria que
conjuga adecuadamente aspectos internalistas e interaccionistas y que, sin menoscabar
los supuestos béasicos del darwinismo, ofrece un programa de investigacion
cualitativamente diferente al de la concepcién heredada.

En el cuarto capitulo, mostramos como, a través de la particular vision que
promueve la evo-devo, en la que las propiedades internas son contempladas desde una
perspectiva evolutiva, los conceptos de constriccion, homologia y evolucionabilidad
cobran una nueva luz. Las constricciones del desarrollo, originadas como resultado de
propiedades mecanicas de los recursos de construccidén organica, posibilitan la creacion
de homologias, estructuras morfoldgicas que, tras una fase de asimilacion genética,
acaban convirtiéndose en los “blogues de construccion” de la morfologia. La
evolucionabilidad de un sistema, un concepto central de la evo-devo, esta ligada a la
seleccion por propiedades de “alto nivel”, que vienen a coincidir con las propiedades
gue fomentan las capacidades de desarrollo del sistema, lo que hace que la tensién entre
la vision externalista y la internalista se disuelva.

Para terminar, en el quinto capitulo, se presenta una revision de la evolucién del
concepto de gen en términos de un conflicto entre estabilidad replicativa y dinamismo
en el desarrollo que culmina con una reconceptualizacion de la causalidad genética a la
luz de la evo-devo que, inserta en un contexto dinamico epigenético conestructura de
red, ofrece una nueva base conceptual para entender tanto la evolucion como el
desarrollo.



Capitulo |

Vida, evolucion y organizacion

Evolution is a change from a no-howish untalkaboutable all-alikeness by continous
sticktogheterations and somethingelsifictions

William James

1. Introduccioén

El universo nos ofrece un espectaculo de constante cambio en el que percibimos la
insistente sucesioén entre la generacion, desarrollo y destruccién de diversas formas.
Galaxias formadas de cientos de miles de estrellas en diferentes estados de evolucion,
planetas compuestos de polvo de estrellas muertas y, en algunos de esos planetas, o por
lo menos, a ciencia cierta, en uno de ellos, la vida. La vida en la Tierra es una muestra
ineludible de esta cambiante diversidad formal. Los seres vivos, a través de un largo
proceso evolutivo, estan presentes en medios tan diferentes como los océanos y el aire,
se han asentado en las calidas y humedas franjas tropicales, y también en las frias y
aridas zonas polares, desplegando una enorme variedad de complejas formas
funcionales.

Sin embargo, antes de contar con la idea de la evolucién, el mundo se consideraba
fundamentalmente estéatico. Las fuerzas de la naturaleza, se pensaba, sOlo podian
mantener las formas originales creadas por Dios, y tanto la diversidad organica como la
complejidad adaptativa de cada forma se consideraban evidencia directa de un disefio
intencional concebible Unicamente como producto de la perfeccién y sabiduria divinas,
y prueba, por lo tanto, de su existehcia

La teoria de la evolucién biolégica vino a romper con esta vision estatica y
predisefiada del mundo. En realidad, esta teoria forma parte de toda una nueva
aproximacion al estudio del pasado de la tierra. Antes de que Darwin abordara el
problema del origen de las especies, los gedlogos y cosmologos habian comenzado ya a
desafiar la vision medieval del mundo, postulando que la propia Tierra, e incluso el

LEl “argumento del disefio”, como veremos en el segundo capitulo, era el principal principio de la
corriente filoséfica denominada teologia natural y tuvo una gran influencia en los naturalistas del XIX.
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universo, habian cambiado significativamente desde su origen. Esta vision de un
universo fisico en evolucidén permitio imaginar que los seres vivos también podian estar
sometidos al cambio natural. Una de las caracteristicas del pensamiento cientifico
moderno es que todos los rasgos del mundo natural, cosmolégico, geoldgico y biolégico
pueden ser explicados como el resultado de fuerzas naturales actuando durante largos
periodos de tiempo (Bowler 1984).

La gran aportacion de Darwin fue proporcionar un posible “mecanismo” que
explicase la evolucion: la seleccion natural. La seleccion natural permitia dar cuenta de
las causas del disefio adaptativo de la vida sin recurrir a una explicacion teoldgica. Sin
embargo, durante los afios siguientes a la publicaciérOdgeén de las Especies
aungue se constato una positiva acogida del principio del origen comun de las especies,
de la aceptacién del hecho de la evolucion —la mayoria de los naturalistas se hicieron
evolucionistas— no se aceptd igualmente el mecanismo de cambio. Uno de los
principales problemas que planteaba la teoria de Darwin a los biélogos del periodo pre-
sintético, sobre todo a los morfélogos y experimentalistas, herederos de la morfologia
trascendental pre-darwiniah@ra el caracter fundamentalmente histérico que imprimia
a las forma organicas (Russell 1916).

En efecto, la embriologia experimental d&tawicklungsmechanjkdesarrollada por
Roux y His, centrada en encontrar las causas proximas del desarrollo, reacciond contra
el modo de explicacion historicista usado por el darwininismo. Desde la morfologia,
D’Arthy Thompson (1917), rechaz6 en los mismos términos la aproximacion histérica a
la explicacion de la forma. Este tipo de trabajos no trataba de explicar la complejidad
adaptativa de la vida, sino su organizacion interna.

De hecho, si hay otro fendbmeno que haya despertado una fascinacién similar a la que
causa la enorme diversidad biolégica y sus complejas adaptaciones, ese es el del
desarrollo. El hecho de que de una pequefia semilla, o de un 6vulo fertilizado, emerja,
en un corto lapso temporal, que va desde varios minutos a varios afos, un organismo
vivo, compuesto de una gran cantidad de células, 6rganos especializados, y capaz de
comportamientos extremadamente complejos, nunca dejé de estimular el interés de los
bidlogos, y llevo a muchos investigadores a considerar el problema del desarrollo como
paradigma del problema de la vida en general (Bertalanffy 1933).

Haeckel comparaba el cambio que introdujo Darwin en biologia al que implanto
Copérnico en cosmologia. Pensaba que uno de sus principales méritos consistia en
haber eliminado de la ciencia los ultimos restos de la concepcion antropocéntrica del

2 Cuando aparecio la obra de Darwin existia ya una morfologia bien definida que trataba de descubrir en
detalle la unidad del plan existente bajo la diversidad formal, separando lo accesorio y adaptativo de
constante y fundamental.
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universo, es decir, de un modo de explicaci@eologica segun la cual las
caracteristicas organicas han sido creadas con vistas a determinados fines. Sin embargo,
para los morfélogos experimentales, el darwinismo no acababa completamente con este
tipo de explicacion puesto que la seleccion natural no se veia como un principio
realmente causal. En el desarrollo, estos investigadores observaban un proceso de
diferenciacion causado por las interacciones entre diversas sustancias, tejidos y formas
emergentes, por lo que conceptos como adaptacién, seleccion, lucha por la existencia,
eran completamente ajenos a la practica habitual de los mismo, y sencillamente, no les
servian para explicar adecuadamente el desarrollo. La desconfianza a este modo de
explicacion se acrecentaba debido a que el darwinismo enfocaba desde el punto de vista
de su eficacia para la conservacion del organismo, no alguno, sino todos los fenémenos
de la vida.

La Entwicklungsmechanjlkpor lo tanto, aunque se mostrase plenamente de acuerdo
con el darwinismo en cuanto que también consideraba como mision esencial de la
biologia la investigacion puramente causal de los fendbmenos en el organismo, la
entendia de una forma diferente, que debia ser distinguida del modo de explicacion que
éste proporcionaba. Proyectaba sus miradas sobre las formas de vida y sus cambios, sin
preguntarse si estos sucedian como producto de una intencién consciente o una
inmanente finalidad. Antes de abordar el estudio de la filogenia, sostenia, es necesario
un estudio previo de los mecanismos causales del desarrollo. En este sentido, la
morfologia experimental se planteaba problemas “trascendentales” en la terminologia
kantiana, ya que deseaban saber con arreglo a qué supuestos y principios es posible en
general la investigacion filogenética. Sélo resolviendo ese problema previo “es posible
superar la “simplistica filogenética” anterior y elevar la teoria de la evolucion al plano
de una ciencia consciente de su mision especifica y de sus limites metodoldgicos”
(Cassirer 1979, p. 208).

Este conflicto que tuvo lugar en los primeros momentos del darwinismo deja
translucir el problema al que nos enfrentaremos a lo largo de este capitulo. A la hora de
intentar caracterizar la vida en la biologia actual se puede constatar la existencia de dos
formas fundamentales de entenderla, una basada en su aspecto evolutivo y otra en su
aspecto organizativo (Maynard Smith 1986, Kauffman 1993) que, en principio, no son
facilmente integrables. La vision externalista intenta comprender los sistemas vivos
como producto de un proceso histérico adaptativo que puede interpretarse como el
cambio de las frecuencias genéticas de las poblaciones en funcién de las presiones
selectivas externas del entorno. La vision internalista, por su lado, considera la
comprension de la organizacion biolégica como una condicidon previa necesaria e
ineludible para poder entender la evolucion, y es mas, tiende a tratar la evolucion como
un factor secundario, no esencial de la vida (Varela 1979, Rosen 1991). Desde nuestro
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punto de vista sOlo una perspectiva que aborde el estudio de la evolucién y la
organizacion bioldgica de forma conjunta va a ser capaz de ofrecer una vision completa
y coherente de la vida.

En el siguiente apartado ofrecemos una caracterizacion de estas dos visiones. Mas
adelante examinaremos varias propuestas que han tratado de unificarlas y mostraremos
por qué a nuestro parecer no son completamente satisfactorias. Pero previamente
analizaremos criticamente una serie de principios filosoficos desarrollados por Ernst
Mayr que forman parte de la base conceptual de la Sintesis Moderna—como la
dicotomia entre causas préximas y ultimas, la ruptura con el “pensamiento tipolégico” y
el problema de la autonomia de la biologia.

2 . El problema del orden bioldgico: dos visiones de la vida

Puede parecer sorprendente el hecho de que en el denominado “siglo de la biologia”
todavia no se haya conseguido una definicién de “vida” aceptada por toda la comunidad
cientifica. La mayoria de las propuestas de definicion se limitan a la enumeraciéon de
una serie de propiedadésmerez 1995, Bedau 1996).

Este tipo de definiciones, a pesar de su disparidad, tratan de integrar dos aspectos
fundamentales de la vida: organizacion y evolucién. Estos dos aspectos, como
diferentes autores han puesto de manifiesto (Maynard-Smith 1986, 2000c, Pattee 1995,
Kauffman 1993), generan dos vias de investigacion o dos formas de aproximarse al
estudio de lo viviente, dos visiones de la vida. Por un lado, tenemos la que
denominaremosision externalistaque, al contemplar la vida fundamentalmente como
el resultado de un proceso evolutivo, se interesara por ciertas propiedades de la misma
ligadas a este aspecto, como su capacidad replicativa, o la apariencia de disefio que se

3 Bedau (1996) nos ofrece una muestra de este tipo de “definiciones”.

i) Self reproduction; information storage of self-representation; metabolization; functional interactions
with the environment; interdependence of parts; stability under perturbations; the ability to evolve
(Farmer and Belin 1992)

i) Teleonomic or purposeful behaviour; autonomous morphogenesis; reproductive invariance (Monod
1972)

iii) Self-reproduction, genetics and evolution; metabolization. (Crick 1981).
iv) Metabolism; self-reproduction; mutability (Kipers 1985).
v) Self-reproduction; the capacity for open-ended evolution (Ray 1992).

vi)1. All levels of living systems have an enormously complex and adaptive organization 2. Living
organisms are composed of a chemically unique set or macro-molecules. 3. The important phenomena in
living systems are predominantly qualitative, not quantitative. 4. All levels of living systems consist of
highly variable groups of unique individuals. 5. All organisms posses historically evolved genetic
programs which enable them to engage in “teleonomic” proceses and activities. 6. Classes of living
organisms are defined by historical connections of common descent. 7. Organisms are the product of
natural selection. 8. Biological processes are especially unpredictable. (Mayr 1982)

10
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desprende de la complejidad adaptativa de ciertas caracteristicas de los organismos. La
vision internalista sin embargo, centra su atencion esencialmente en la organizacion de
los sistemas bioldgicos, entendida como la serie de procesos causales que dan lugar a la
forma organica “aqui y ahora”, y toma como modelo procesos como el desarrollo, el
metabolismo o la autoorganizacion.

Hemos utilizado el término “vision” en su sentido “natural” o intuitivo. Sin embargo,
creemos que puede construirse un concepto de visibn mas especifico. Nuestra idea de
“vision” se apoya la nocién de “perspectiva’ (Griesemer 2000, Callebaut & Mdller
2002) y la de “background assumptions” (Depew & Weber 1988). Partiendo de una
nocién de las teorias cientificas como las “colecciones de modelos y sus consecuencias”
gue representan e interpretan fendmenos (Griesemer 2000, p. 350), las perspectivas, o
“presupuestos basicos” en la terminologia de Depew y Weber, se encargarian de
coordinar los modelos y los fendmenos. Esta coordinacion es necesaria puesto que los
fendmenos son complejos, los intereses cientificos en ellos son heterogéneos y el
namero de maneras posibles de representarlos es enorme. Un ejemplo de una
perspectiva de este tipo seria la nocion de determinismo genético. Existen multitud de
modelos de interaccidbn genética para casos particulares. En ciertos casos, permiten
explicar la presencia de un rasgo en funcion de la presencia o ausencia de un
determinado gen en el organismo, en otros, sélo cuando se da una determinada
combinacion de genes y factores ambientales y existen muchos otros en los que el factor
genético es irrelevante. Sin embargo, bajo la perspectiva del determinismo genético, se
tiende a tomar como modelo o caso paradigmatico el primero, y los demas como casos
derivados, particulares o mas complejos del mismo.

Pues bien, una visién se genera a partir del conjunto de perspectivas preferidas en la
disciplina, e incluye ademas los elementos metaforicos que forman parte central de su
discurso. Las teorias cientificas hacen metaforas de un alto nivel de abstraccion, con una
gran resonancia filoséfica, que transmiten una vision de los fenbmenos que explican.
Estas perspectivas son expresadas en “imagenes” que especifican lineas preferentes de
abstraccion de los fenomenos de interés y dan prioridad a ciertos principios para la
construccion de modelbgpensemos, por ejemplo, en la imagen del desarrollo como un
programa genético de la vision externalista).

* La idea de imagen estd directamente relacionada con lo que Kuhn denominé “matriz disciplinaria”
(Callebout & Miller 2002). Estas matrices forman parte implicita de la educacion cientifica, en la cual el
aprendizaje de ciertos ejemplos paradigmati@erplars-aplicaciones tipicas de generalizaciones
simbdlicas o teorias a fendbmenos—es fundamental. Las comunidades cientificas con diferentes imagenes
tenderan a ver el mundo de formas diferentes. Las imagenes que muestran un mecanismo, especialmente
si éste es visual, son particularmente aptas para proporcionar inteligibilidad, tanto a los investigadores o
estudiantes, como al publico en general (Machamer et al. 2002). Si se quiere convencer a un genetista de

11
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Ofrecemos a continuacion una caracterizacion de estas dos visiones enfrentadas de la
vida y de la evolucién.

2.1 La vision externalista

La visidon externalista, nacida como una respuesta cientificeealdésia natural heredd

de ésta los problemas que se consideraban relevantes, y, con ellos, su concepcion sobre
las caracteristicas fundamentales de lo vivo. Como veremos en el segundo capitulo, en
la teologia natural los organismos, diseflados por una inteligencia divina, se
conceptualizaban a la manera de dispositivos mecanico-funcioizéeahi se explica

la tendencia del darwinismo a concentrase en las relaciones funcionales externas de los
organismos, consideradas en términos de la utilidad de una caracteristica del organismo
en relacién con un modo de vida particular en un entorno dado (adaptaciones). Asi,
Maynard Smith (1975) afirma:

We shall regard as alive any population of entities which has the properties of
multiplication, heredity and variation. The justification for this definition is as
follows: any population with these properties will evolve by natural selection so as
to become better adapted to its environment. Given tmg,degreeof adaptive
complexity can be generated by natural selection (p. 96, la cursiva es mia).

Este tipo de enfoque tiende a enfatizar la diversidad del dominio biolégico, las
peculiaridades especificas de los organismos y la forma en que las especies difieren
entre ellas en relacidn a sus entornos particulares y sus modos de vida (Webster &
Goodwin 1982, p. 22). Para ello, promueve una concepcion atomistica de las formas de
vida en la que las relaciones funcionales internas entre las partes, aungue no ignoradas,
son relegadas a un papel secundario. Asi, sugiere que toda forma, es en principio,
posible.

La teoria de la seleccion natural proporciond un “mecanismo” que permitia explicar
la sorprendente funcionalidad adaptativa de la vida sin recurrir a explicaciones
teologicas. Laoncepcion heredadaepresentante actual de la vision externalista de la
vida, considera la evolucion por seleccién natural como el nexo que une todas las
subdisciplinas biolégicas, la “teoria del todo” en biologia. La confluencia de las
recientes aportaciones de la biologia molecular y la biologia evolutiva con el lenguaje
informacional traido de la cibernética y la ciencia de sistemas (Kay 1997, 2000, Sarkar
1996a), ha llevado a subsumir la organizacion biolégica bajo la nocion de programa

la plausibilidad de una interpretacién epigenética del desarrollo, una reconstruccién visual del fenémeno
seria ideal, mientras que el mejor de los argumentos siempre puede fallar.

12



I. Vida, evolucién y organizacion

genético, un programa cuya decodificacion mediante el proceso de desarrollo produce al
organismo, y cuya codificacion o disefio depende fundamentalmente de la seleccion
natural (Mayr 1961, Maynard-Smith 2000a). La evolucién, desde esta perspectiva, se
entiende como el proceso de modificacion de este programa, que puede observarse en
el cambio de las frecuencias de genes en las poblaciones (Arms & Camp 1987). Como
la variabilidad del sistema genético se considera ilimitada en principio, la evolucién
puede interpretarse como una exploracion aleatoria del espacio de secuencias genéticas,
en el que la seleccion asume el papel de “filtro” funcional externo.

Baste por el momento con esta breve caracterizacion de la “vision externalista” de lo
viviente, ya que dedicaremos el segundo capitulo especificamente a esta cuestion, y
pasemos a describir la que denominamos “vision internalista”.

2.2 La vision internalista

La vision internalista proviene de una larga tradicion biolégica méas préxima a
disciplinas como la biologia del desarrollo, la fisiologia y la biologia teorica. La
evolucion, desde este punto de vista, mas que como un “mecanismo” generador de
orden, se interpreta como un proceso dinamico, oOrganico, que emerge de la
organizacion bioldgica.

Como sefalabamos en la introduccion, la idea de que la seleccién natural es un
mecanismo ha sido, desde sus origenes, fuente de controversia para los desarrollistas. A
éstos la seleccion natural no les parecia un mecanismo causal ya que atribuye el
desarrollo de la vida a una azarosa combinacién de accitiemte®leccion sélo puede
eliminar las variantes que por azar no se vean favorecidas en la lucha por la existencia,
y las variaciones se producian por un efecto que Darwin no podia describir, aunque, en
principio, no tenia relacién con las necesidades de la especie. (Como entonces podia
decir, se preguntaban, que habia explicado la evoluciéon si no podia dar cuenta del
origen de la variaciones en las que esta basada? Una verdadera causa de la evolucion
deberia dar cuenta de la produccién de variacién (Bertalanffy 1933).

La seleccion natural, desde este punto de vista, no tiene propiedades generativas, no
es un mecanismo que produzca organizacidén, ya que la seleccion actla sobre una
variabilidad previamente organizada que demanda de una explicacion. Por ello, desde
esta perspectiva, la seleccidon se interpreta mas como efecto que como una causa de las

5 Es decir, los organismos se interpretan como sistemas “descomponibles” en la terminologia de Simon
(1962), en los que cada parte tiene una funcién especifica que puede ser descrita independientemente de
la organizacién funcional global del sistema.

® Herschell, por ejemplo, denominé a la selecciéon natural como “law of higgeldy-piggeldy” (“ley del sin

ton ni son”)
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propiedades organismicas y, de hecho, la evolucion no se considera realmente
indispensable para entender la vida

Es conveniente que nos detengamos en describir diferentes aproximaciones teoricas
gue pueden enmarcarse dentro de esta vision alternativa de la vida, como son el
estructuralismo, la teoria autopoiética y las teorias “autoorganizativas”.

2.2.1 Estructuralismo

El estructuralismo (Webster & Goodwin 1982, Goodwin 1982, 1989, Smith 1992)
tendria sus raices en taorfologia transcendentalel siglo diecinueve. La morfologia
transcendental, practicada por un importante grupo de bidlogos (Oken, Tiedemann,
Meckel y von Baer en Alemania, Owen en Inglaterra, y Cuvier y Geoffroy St. Hilaire en
Francia, por citar a los principales) influidos por la filosofia idealista alemana de la
Naturphilosphie fundamentada a su vez, sobre las ideas de Goethe, Schelling y Kant,
consideraba que el mundo animal puede ordenarse en unos pocos tipos basicos o
patrones abstractos, consistentes en un arreglo de partes de relaciones topolégicamente
constantes. Las relaciones de transformacién entre estos tipos ideales se consideran
como la causa (formal) de las transformaciones en el desarrollo. Estos bidlogos
compartian un concepto de cambio “evolutivo” en el que los organismos tienden a una
mayor perfeccion, sea mediante el desarrollo, la metamorfosis o la transmutacion,
aunque siempre preservando un ideal racional. Algunos de ellos —muchos eran
explicitamente antievolucionistas, como Cuvier, y otros, como von Baer, sélo podian
aceptar un tipo de cambio evolutivo restringido a las constricciones impuestas por los
tipos basicos— extendieron este principio de cambio del organismo individual a la
filogenia, que, en contraposicion al neodarwinismo, consideraban guiada por
propiedades generativas internas de la organizacion biolégica (Russell 1916, Richards
1992).

El estructuralismo trata de recuperar de esta perspectiva dos importantes
caracteristicas de la organizacion bioldégica que la teoria darwiniana tiende a

" Rosen sostiene que “We cannot answer the question ...”"Why is a machine alive?” with the answer
“Because its ancestors were alive.” Pedigrees, lineages, genealogies and the like are quite irrelevant to the
basic question. Ever more insistently over the past century, and never more so than today, we hear the
argument that biology is evolution; that living systems instantiate evolutionary proceses rather than life;
and ironically, that these proceses are devoid of entailment, inmune to natural law, and hence outside of
science completely. To me, it is ease to conceive of life, and hence biology, without evolution” (Rosen
1991, pp.254-255). Varela, en una linea similar afirma “I maintain that evolutionary thought, through its
emphasis on diversity, reproduction, and the species in order to explain the dynamics of change, has
obscured the necessity of looking at the autonomous nature of living units for the understanding of
bilogical phenomenology. Also | think that the maintenance of identity and the invariance of defining
relations in the living unities are at the base of all possible ontogenic and evolutionary transformation in
biological systems (Varela 1979, p.5, en Etxeberria 2002).
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infravalorar. En primer lugar, los organismos son “todos estructurales” en los que las
partes deben entenderse en funcién de su relacion entre ellas y su lugar en la estructura
global. En segundo lugar, las diversas formas adultas constituyen sistemas de
transformaciones empiricamente reconocibles (Webster & Goodwin 1982).

El organismo, por lo tanto, se percibe como una unidad estructural autoorganizada y
gobernada por leyes. Los genes, elemento ontoldégico fundamental de la vision
externalista, se interpretan, desde esta posicion, como una mas de las constricciones que
actlan sobre el proceso generativo, junto al resto de recursos y los factores ambientales.
Un cambio aleatorio en cualquiera de estos factores no resulta en un cambio aleatorio en
el fenotipo, sino en un cambio ordenado hacia otra posibilidad, hacia otro estado posible
dentro de un sistema de transformaciones. De hecho, tanto las perturbaciones mecanicas
del desarrollo como las genéticas, si no son letales, generalmente resultan en nuevas
formas que son tipicas, estructuralmente armoniosas aunque no adaptativas (en el tercer
capitulo mostramos como el estudio de “malformaciones” ha sido una de las claves de
la vision internalista). La forma organica no puede explicarse Unicamente en términos
selectivos, es necesario dar cuenta ademas de como son posibles las formas particulares
gue observamos, lo que demanda un conocimiento de los procesos generativos que
construyen estas formas.

La teoria de la seleccion natural requiere que la variacion en una poblacion no esté
constrefiida con respecto a las relaciones funcionales externas o adaptativas. Sin
embargo, esta idea, piensa Goodwin (1982), se ha llevado mas alla de su ambito
legitimo de actuacion

For the “Darwinists”, organismic form was entirely defined in terms of an atomistic
agregate of “parts” in functional relation to the environment, so that the slide from a
concept of a lack of constraint on variation relative to “needs” to a concept of the
absolute lack of constraint of production is intelligible, if unforgivable (Webster &
Goodwin 1982, p. 26).

Por lo tanto, el hecho de que la forma organica no pueda explicarse Unicamente en
términos selectivos, hace que las demandas adaptativas del entorno no sean las
determinantes Unicas del proceso de cambio organico y que los procesos de constitucién
de la misma sean igualmente relevantes para determinar el cambio evolutivo.

2.2.2 La teoria autopoiética

La teoria autopoiética comparte con el estructuralismo esta vision sistémica y
centrada en la organizacion. La nocién de autopoiesis (“auto-produccion”) fue planteada
por Maturana y Varela como una caracterizacidon minima y general de los seres vivos,
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tomando como modelo la unidad biol6gica basica: la célula (Varela et al. 1974, Varela
1979, Maturana & Varela 1980, Maturana. & Varela 1984). La vida, para estos autores,
se funda en un patrén de organizacion que no se puede atribuir a ningin componente en
particular. La unidad autopoiética se constituye como un todo sistémico en el que las
partes, los componentes del sistema, no tienen sentido si se aislan de una red global de
procesos constructivos intimamente relacionados entre si, que continuamente producen
y transforman dichos componentes. Esta red global de relaciones establece una
dindmica de auto-mantenimiento en la a@iony constituciénsignifican lo mismo

para el sistema: es decay ser es su hacéWeber & Varela 2002), su actividad es la
continua reconstruccion de todo aquello que lo constituye como unidad opefatimnal
autopoiesis lleva consigo, pues, que componentes y procesos queden imbricados en una
l6gica de produccion ciclica, recursiva. Una organizacion autopoiética se define, por lo
tanto, como una red de produccion de componentes que i) participa recursivamente en la
misma red de produccion de componentes vy ii) realiza la red de producciones como una
unidad en el espacio en el que los componentes existen.

Un sistema autopoiético puede sufrir transformaciones a partir de dos tipos de
fuentes: el ambiente, visto como una fuente de eventos independientes, en el sentido de
gue no estan determinados por la organizacién del sistema, y el propio sistema, como
fuente de estados que pueden aparecer como una compensacion a una perturbacion,
pero que pueden en si mismos considerarse perturbaciones que generan cambios
compensatorios. En la fenomenologia del sistema autopoiético estas dos fuentes de
perturbacién son indistinguibles, estan unidas para formar una uUnica ontogenia. Las
continuas interacciones de un sistema plastico con perturbaciones recurrentes producira
una seleccion continua de la estructura del sistema. Esta estructura determinard, por un
lado, el estado del sistema y su dominio de perturbaciones permitidas, y por otro,
permitird al sistema funcionar en un entorno sin desintegracion. Este proceso se
denomina acoplamiento estructural. Si consideramos también el entorno del sistema
como un sistema plastico, entonces el sistema y el entorno tendran una historia acoplada
de transformaciones estructurales (Varela 1979).

Desde este punto de vista, la seleccion natural se limita a ir eliminando los
organismos menos adaptables, no tiene propiedades generativas, sino que es resultado
de la reproduccion diferencial de unidades autopoiéticas, no el mecanismo que las
genera. La evolucion se entiende como un proceso de “deriva nahatlfa] drift).

La nocion de “deriva natural” ofrece una nocion de adaptacion no histérica. Desde la
vision externalista las adaptaciones se consideran rasgos evolucionados por seleccion
natural, desde esta perspectiva, sin embargo, los organismos se consideran ya adaptados

8 También Jonas (2000), defiende una posicion similar a la de la autopoiesis, en la que el metabolismo
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a sus entornos, puesto que constituyen formas viables capaces de interactuar con su
entorno. Esta adaptabilidad hace ver a los organismos como agentes activos de su
cambio evolutivo (Etxeberria 2004).

2.2.3 El concepto de autoorganizacion

La vision internalista ha recibido un fuerte apoyo gracias al desarrollo de nuevas
teorias sobre la autoorganizacion en diferentes tipos de sistemas y a diferentes niveles
de la organizacion biolégica (Thom 1975, Prigogine & Stengers 1979, Bak 1996,
Kauffman 1993). Frente a la vision externalista, que, como veremos en la tercera
seccion, tiende a ver el estudio de la organizacion biolégica como un dominio autbnomo
al de las ciencias fisicas, este tipo de teorias tratan de integrar la vida en solucion de
continuidad con la materia inanimada, para elaborar de este modo una perspectiva mas
naturalizada tanto de la fenomenologia viviente como de la evolucion. La evolucion,
desde esta perspectiva, no puede ser entendida como un proceso desacoplado de la
dinamica autoconstructiva del organismo.

El concepto de autoorganizacion, genéricamente descrito como el proceso mediante
el cual surgen espontdneamente patrones estructurales de las interacciones de los
subcomponentes del mismo, ha sido recientemente usado por toda una serie de
investigadores descontentos con la tendencia adaptacionista que esta sufriendo el neo-
darwinismo para proponer una reevaluacion de la teoria evolutiva (ver por ejemplo,
Oyama 1985, Kauffman 1993, Salthe 1993, Depew & Weber 1995, Miller & Newman
2003). La principal ventaja que tiene este tipo de aproximacion es que proporciona una
vision de la evolucidbn mas cercana al contexto material en el que la vida se inserta,
acompafado en ciertas ocasiones ademas de un marco matematico-formal para el
estudio de este tipo de dindmica. El uso de simulaciones, a su vez, permite construir y
testar modelos que de otra manera escaparian a nuestra comprension debido al gran
namero de componentes e interacciones que caracteriza la aparicion de este tipo de
orden.

A pesar de que el término “autoorganizacion” se usa ampliamente en la literatura
cientifica (Yates 1987) no parece haber una definicion canodnica del mismo (Ver la
Tabla 1). Una de las mas recientes y generales la define como:

A phenomenon in which system-level patterns spontaneously arise solely from
interactions among subunits of the system. (Anderson 2002, p.247)

tiene una importancia fundamental.
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Esta situacién no es extrafia por la propia pluralidad de fenbmenos que parecen estar
regidos por principios autoorganizativos. Se habla de autoorganizacion para explicar
fendmenos puramente fisicos, como la formacién de tornados o laseres, quimicos, como
estructuras disipativas, biolégicos, como reacciones basicas del metabolismo o las
sociedades de insectos, y formales, como los que se producen en las redes booleanas y
automatas celulares (Solé & Goodwin 2000).

Ante esta situacion seria conveniente en primer lugar distinguir el fendmeno
ontolégico de la autoorganizacibn de las diferentes aproximaciones teéricas o
metodoldgicas al mismo. Es decir, no hay que confundir la autoorganizacién con las
herramientas tedrico-conceptuales desarrolladas para dar cuenta del fendmeno. Por
ejemplo, la aproximacién a la autoorganizacién que proviene de la termodinamica de
los procesos alejados del equilibrio cuenta con un arsenal conceptual propio de ésta
teoria (transicion de fase, estructura disipativa) muy diferente al que se maneja desde las
ciencias de la complejidad (“orden al borde del caos”, redes booleanas, etc.). Estas
herramientas conceptuales dispares no deben distraernos del principio ontolégico
fundamental que esta en la base de las diferentes posiciones tedricas, la aparicion
espontanea de patrones ordenados, organizacién, causados por la interacciéon recurrente
y no lineal entre los componentes del sistema.

Esta disparidad conceptual es, en parte al menos, un reflejo del doble origen del
concepto de autoorganizacion. El concepto de autoorganizacién proviene de dos
tradiciones distintas. Una es la denominada “Segunda Cibernética”, cuyos trabajos se
remontan a los primeros afios sesenta, y que puede considerarse la precursora de las
modernas ciencias de la complejidad, y la otra la Escuela de Bruselas, que haria
populares sus investigaciones sobre la termodindmica de procesos irreversibles.
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Self-organization is considered to be:

1.

10.

indicative of a machine that is “determinate and yet able to undergo spontaneous changes |
organisation” (Ashby, 1947: p. 125)

“a set of dynamical mechanisms whereby structures appear at the global level of a syst
interactions among its lower level components” (Nicolis and Prigogine, 1977, cited in Bonabe
1997)

“associated with the spontaneous emergence of long-range spatial and/or temporal coherer
the variables of the (organized) system” (Nicolis, 1986: p. 7)

“the spontaneous emergence of coherence or structure without externally applied coercion o
(Ho and Saunders, 1986: p. 233)

‘a system is self-organizing if it acquires a spatial, temporal or functional structure without
interference from the outside. By “specific’ we mean that the structure or functioning is not irr
on the system, but that the system is acted upon from the outside in a nonspecific fashion
1988: p. 11)

“the ability of systems comprising many units and subject to constraints, to organize them:
various spatial, temporal or spatiotemporal activities. These emerging properties are pertine
system as a whole and cannot be seen in units which comprise the system” (Babloyantz, 1991

“the creation of macroscopical patterns by the action of forces distributed in a much more hom
way than the structures that arise. Hence, this kind of transformation implies a spontaneous b
symmetry” (Beloussov, 1993)

“the spontaneous emergence of nonequilibrium structural organization on a macroscopic lev
collective interactions between a large number of simple, usually microscopic, objects” (Cove
Highfield, 1995: p. 432)

“a process where the organization (constraint, redundancy) of a system spontaneously incr
without this increase being controlled by the environment or an encompassing or otherwise
system” (Heylighen, 1997)

“a process in which pattern at the global level of a system emerges solely from numerous ini
among the lower-level components of the system. Moreover, the rules specifying interaction
the system’s components are executed using only local information, without reference to tf
pattern” (Camazine et al., 2001: p. 8)

Tabla 1. Varias definiciones de autoorganizacion, ordenadas cronoldgicamente (Anderson
2002).
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2.2.3.1 El concepto termodindmico de autoorganizacion. La Escuela de Bruselas

En un principio, el desarrollo de la termodinamica en la mitad del siglo diecinueve
parecié aportar resultados contrarios a la teoria darwiniana. La segunda ley implicaba
que el universo se dirigia hacia una muerte térmica, un proceso irreversible en el que las
diferencias energéticas se desvanecen paulatinamente hasta una situacién de completa
homogeneidad y pérdida de orden o maxima entropia. Esto parecia entrar en
contradiccion con el desarrollo de la vida en la Tierra, en el que no sélo se aprecia
heterogeneidad y estructura, sino incremento en su complejidad.

Schrédinger (1944) mostr6 que esta interpretacion era en realidad un
“pseudoproblema”. Un ser vivo no es un sistema cerrado, es un sistema abierto, que
intercambia constantemente materia y energia con su entorno. Un sistema abierto puede
mantener su estructura interna a costa de aumentar la entropia de su entorno en mayor
medida, en efecto, la segunda ley soélo requiere que el universo en su totalidad
incremente su entropia. El trabajo de Schrédinger inspir6 a muchos investigadores a
aplicar consideraciones termodinamicas a sistemas biolégicos, que constatarian que la
capacidad de mantener la organizacion interna en detrimento de la de su entorno es
propia de sistemas abiertos que se mantienen lejos del equilibrio.

La Escuela de Bruselas (Glansdorf & Prigogine 1971, Prigogine & Stengers 1979,
1984, Nicolis & Prigogine 1977, Prigogine 1980, Nicolis 1989) ha estudiado c6mo, en
sistemas estabilizados lejos del equilibrio termodinamico, el aumento de entropia y
orden van de la mano. Segun Prigogine la segunda ley no so6lo es consistente con la
evolucién sino que ayuda a explicarla. Muchos de los sistemas que presentan dindmicas
no lineales estan fuertemente ligados a sistemas alejados del equilibrio, sistemas
abiertos, que mantienen su estructura interna absorbiendo energia y materia y que luego
disipan en un estado mas degradado a su entorno. Son sistemas abiertos cosas tan
dispares como tornados, ceélulas, comunidades ecologicas o0 sistemas econdmicos.
Prigogine llama a este tipo de sistemas estructuras disiathas estructuras
disipativas suelen formarse por algun tipo de autoorganizacion. En un sistema quimico,

9 “A partir de cierta distancia del equilibrio, de cierta intensidad de los procesos disipativos, el segundo
principio ya no sirve para garantizar la estabilidad de ese estado estacionario. En ciertos sistemas existe
un umbral, una distancia critica respecto al equilibrio a partir de la cual el sistema se hace inestable, a
partir de la cual una fluctuacién puede eventualmente no remitir, sino aumentar. Una de las consecuencias
mas notables de la termodinamica de los sistemas alejados del equilibrio estequenbral existe

siempre en sistemas quimicos en los que las reacciones estan acopladas, y en los que existen circuitos de
realimentacion.Cuando una fluctuacién aumenta mas all4 del umbral critico de estabilidad el sistema
experimenta una transformacién profunda, adopta un modo de funcionamiento completamente distinto,
estructurado en el tiempo y en el espacio, funcionalmente organizado”. Surge entonces “ (...) un proceso
de autoorganizacion, (...) una estructura disipativa. Podemos decir que la estructura disipativa es la
fluctuacién amplificada, gigante, estabilizada por las interacciones con el medio, que sélo se mantiene por
el hecho de que se nutre continuamente con un flujo de energia y de materia, por ser la sede de procesos
disipativos permanentes” (Prigogine 1983, pp. 88-89).
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por ejemplo, la forma mas efectiva de construir estructura y disipar entropia es por
medio de la autocatalisis. Una reaccién quimica que produce una sustancia que puede
ayudar a la produccién de esa misma reaccion mostrara una rapida amplificacion de la
concentracion de la substancia en cuestion. Es lo que se denomina un ciclo
autocatalitico. Las estructuras disipativas, en virtud de los procesos autoorganizativos
no lineales que las originan, muestran una gran sensibilidad a las condiciones iniciales,
dependiendo de éstas pueden generar comportamientos ordenados, cadticos o
complejos.

Se han elaborado modelos matematicos de gran cantidad de reacciones
fundamentales que se producen en las células vivas que muestran que pueden
considerarse estructuras disipativas temporales (ver Montero y Moran (1992) para una
buena compilacion en castellano). También pueden explicarse desde esta perspectiva
ciertos fendmenos ecoldgicos, como las relaciones cazador-presa en un ecosistema, o
comportamientos sociales en insectos (Solé et al. 1993, Solé & Goodwin 2000). La
caracteristica comun de todos estos ejemplos es que el sistema esta formado por
numerosas unidades en interaccion, y que los sistemas se hallan abiertos a un flujo de
materia y energia. La no linearidad de los mecanismos de interaccion, en ciertas
condiciones, da lugar a la formacién espontanea de estructuras coherentes.

2.2.3.2 La autoorganizacion desde las ciencias de la complejidad

El tratamiento formal de los fendmenos autoorganizativos que parte de de las
ciencias de la complejidad es cualitativamente diferente al termodinamico. Tiene sus
raices historicas en la cibernética y ciencia de sistemas de los afios cincuenta que,
apoyandose en las similitudes formales entre organismos y maquinas traté de
caracterizar los fenémenos vitales en términos regulativos y de control, haciendo
abstraccion de los procesos fisico-materiales que los soportan (Wiener 1948, Ashby
1956, 1962, Bertalanffy 1968). La “Segunda Cibernética” (von Forster 1962), surgida
en los afios sesenta, planted la cuestién de la autoorganizacién desde la perspectiva de
gué tipo de sistemas abstractos podian aparecer ante un observador como capaces de
generar nuevas formas de organizacion imprevisibles o, por lo menos, no facilmente
predecibles por el mismo. El éxito de la Escuela de Bruselas hizo que este tipo de
trabajos sobre autoorganizacién quedara relegado a un segundo plano, sin embargo, el
reciente auge de las “ciencias de la complejidad”, la Vida Artificial (Langton 1989 a, b,
Langton et al. 1992), o el conexionismo, han vuelto a poner de relevancia esa vision
abstracta de la autoorganizacion de la tradicidn cibernética.

Un ejemplo paradigmético de este enfoque es el trabajo de Kauffman (1993) sobre
redes booleanas. Este tipo de analisis (que tratamos mas especificamente en el tercer
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capitulo), muy similar al utilizado en fisica para el estudio de materiales
ferromagnéticos, denominado “modelo de Ising”, opta por abandonar la aproximacion
clasica basada en el calculo integral. El sistema se representa como una red discreta de
nodos, componentes basicos con pocos estados dinamicos, conectados variablemente.
El estado de cada nodo esta determinado por su propio estado y el de los nodos a los
gue estad conectado. Este procedimiento permite abstraer las particularidades que
distinguen a un miembro del conjunto de otro, considerandolos como conjunto de
entidades simples que comparten ciertas caracteristicas y modos de interaccion, para
centrarse en la interaccion resultante entre los elementos y el efecto de su organizacion
en la evolucion del sistema que forman. Los resultados del andlisis de este tipo de
modelos muestran la existencia de un tipo de mecanica estadistica que gobierna los
sistemas complejos, una serie de leyes o patrones generales de comportamiento que
dependen uUnicamente de propiedades formalmente caracterizables de sus elementos
constituyentes.

Desde esta perspectiva, la autoorganizacion se considera como un fendmeno de
formacion espontanea de patrones, que se manifiesta en sistemas formados por un gran
ndamero de elementos en interaccion (Casti 1994). La autoorganizacion, por lo tanto, no
se considera como un fendmeno Unicamente fisico-material, como en la Escuela de
Bruselas, sino que es la expresion de propiedades formales emergentes en este tipo de
sistemas. La ventaja de esta aproximacion es precisamente ésa, su univérédlitad
depender del sustrato material especifico, los modelos autoorganizativos pueden
aplicarse a sistemas tan dispares como avalanchas en montafias de arena (Bak 1996),
formacion de tipos celulares en el desarrollo (Kauffman 1993, Kaneko 2003) o el
comportamiento de colonias de hormigas (Solé, Miramontes, & Goodwin 1993) o
consistir ellos mismos en un modelo natural a estudiar (Waldrop 1992).

2.2.3.3 Propiedades fundamentales de los fendmenos autoorganizativos

A pesar de la diversidad de aproximaciones teoricas al fenémeno de la
autoorganizacion podemos definir cuatro propiedades basicas que en los diferentes
enfoques se toman como centrales.

i) Descentralizacion: las interacciones entre los componentes del sistema no estan
determinadas por una unidad de control que especifique el comportamiento del mismo.
Las formas generadas mediante este tipo de procesos son mas estables que las

10 Sin embargo, el riesgo que corre este tipo de aproximacion universalista del fenémeno es derivar en
posiciones excesivamente computacionalistas o descorporeizadas, es decir, independientes de la
materialidad organica, de la vida.
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estructuras centralizadas ya que pueden asimilar errores en alguna de las unidades e
integrar mas facilmente fluctuaciones del entorno.

i) Retroalimentacionféedback normalmente la interaccion entre los componentes
es recursiva. Al formar parte de una red de interacciones acopladas, los resultados de un
comportamiento anterior de un componente se reinsertan de nuevo en el mismo,
realimentandolo. La realimentacion puede ser positiva, en la que el resultado del
comportamiento original se refuerza, o negativa, en la que se reduce. Este tipo de
relaciéon entre las unidades del sistema hace que algunas fluctuaciones de su dinamica se
amplifiquen mientras que otras tiendan a desaparecer. Muchas de las propiedades no-
lineales de estos sistemas, como la sensibilidad a las condiciones iniciales, o la
aparicion de dinamicas cadticas y atractores, pueden explicarse mediante la interaccion
entre ciclos de realimentacién positivos y negativos.

iii) Transiciones de fase y ruptura de simetria. Una trasicion de fase de primer orden
se caracteriza por que la alteracion continua de un determinado parametro (p.e.
temperatura, presion, etc. ) lleva a producir cambios drasticos en el estado del sistema.
Las ecuaciones dindAmicas de una transicion de primer orden tienen sélo una solucién
estable, sin embargo, en las transiciones de fase de segundo orden, propias de los
sistemas complejos, el sistema presenta bifurcaciones, es decir, dos conjuntos de
soluciones igualmente estables. Cualquier minima perturbacion lleva a la evolucion
dinamica del mismo hacia una de ellas, produciendo una ruptura de simetria (Solé et al.

1996). De este modo el sistema puede combinar la estabilidad y el cambio en estadios
sucesivos.

iv) Emergencia: la interacciébn entre los componentes del sistema produce
propiedades dinAmicas emergentes, no deducibles en principio de las propiedades de los
componentes. Estas nuevas propiedades, que habitualmente toman la forma de
estructuras funcionales, son las que permiten que el sistema se auto-mdneelga
reduccionismo clésico, el comportamiento del sistema debe ser explicado mediante una
referencia explicita a la naturaleza de sus constituyentes. Aunque en cierto sentido el
sistema no es mas que un conjunto formado por sus componentes y sus interacciones,
no podemos deducir que podamos explicar el comportamiento del sistema mediante una
teoria de sus conexiones. A veces necesitamos recurrir a conceptos holisticos que
describen el comportamiento del sistema como un todo (atractores, rupturas de simetria,
bifurcaciones, etc.). Estas propiedades, aunque definibles en términos del estado de los
componentes, son eficaces causalmente, es decir, pueden modificar el estado de estos
mismos componentes. La autoorganizacién, por lo tanto, es un fendmeno
inherentemente antirreduccionista ya que la propiedades dinamicas cualitativas globales
del sistema son esenciales para su constitucion.
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2.3 La antitesis internalismo-externalismo

Podemos constatar, después de este analisis, que la vision internalista y la externalista,
tienen dos formas, en principio, antitéticas de explicar la organizacion bioldgica. La
vida, desde la perspectiva internalista, emerge en funcién de principios materiales, como
una propiedad dinamica y sistémica, resultado de la interaccidén entre unidades simples.
Desde la visién externalista, sin embargo, la organizacién es producto de un proceso
historico-selectivo de adecuacion funcional al entorno, en el que el organismo se ve
descompuesto en una serie de rasgos que pueden considerarse, en ultimo término, como
manifestaciones cuasiepifenoménicas de los genes que los constituyen. Desde esta
posicion el caracter autbnomo de los organismos se debilita puesto que se hace derivar
de un principio externo generador de orden.

La tension entre ambas visiones puede manifestarse en una amplia gama de
principios explicativos que utilizan y que apuntamos en la Tabla 2. Asi, por ejemplo, la
vision externalista de la vida tendera a adoptar una vision analitica o atomicista del
organismo, es decir, descomponible en unidades simples, cuyo estudio puede explicar el
comportamiento del todo. La vision organizativa, sin embargo, contempla al organismo
desde una perspectiva holista, en el que “el todo es mas que la suma de las partes”. La
perspectiva externalista tendera a centrarse en la replicacion, es decir los procesos que
garantizan una transmision eficaz de ciertas moléculas portadoras de “informacién”,
mientras que la perspectiva internalista prestard mayor interés en los principios
constitutivos de la organizacién, en las relaciones metabolicas que la sustentan.

VISION EXTERNALISTA

VISION INTERNALISTA

Atomismo

Holismo

Seleccion natural

Autoorganizacion

Cambio en las frecuencias génicas

Cambio fenotipico

Programa Estructura disipativa
Replicacion Reproduccion
Informacién Organizacion
Mecanica Dinamica

Estructura Proceso

Tabla 2. Diferencias conceptuales fundamentales entre la visidn externalista y la
internalista

La vision internalista, al estar centrada en caracteristicas como la identidad y la
autonomia, tiene problemas para dar cuenta del aspecto evolutivo. Este, derivado de una
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capacidad reproductiva altamente eficaz, se toma como un factor secundario, no
realmente relevante para una definicion de lo vivo, sino como una consecuencia
derivada de la dindmica autoconstructiva del organismo. El problema de la vision
externalista es exactamente el opuesto, al centrarse en la variacion y el cambio deja de
lado los aspectos organizativos constitutivos de lo vivo, lo que, por un lado, le impide
dar cuenta del origen de la organizacién y, por otro, le lleva a otorgar a los genes,
protagonistas ultimos de la evolucién, poderes causales altamente idealizados, como el
de autorreplicacién, a depender de una relacion fundamentalmente lineal entre genotipo
y fenotipo, y, en definitiva, a una interpretacion “descorporeizada” o “algoritmica” de la
evolucion, en la que cualquier forma, al considerarse condicionada por una ilimitada
combinatoria genética se considera, en principio, posible.

La solucion a este dilema ha de encontrase en algun tipo de compromiso entre ambos
principios explicativos, y de hecho, como mostraremos, a pesar de la existencia de
posturas que defienden una vision externalista extrema (Dawkins 1976b, 1982, 1986,
1992, Dennet 1999), la situacion parece apuntar en esa direccion. Pero, antes, es
conveniente analizar a qué tipo de problemas ha de enfrentarse una posible integracion
de ambas visiones. Pensamos que varios supuestos filoséficos que han sido clave para el
desarrollo conceptual de la Sintesis Moderna han podido ser, al mismo tiempo,
importantes para la elaboracion de esa vision externalista. En concreto, revisaremos
algunas de las ideas centrales desarrolladas por Ernst Mayr, como la distincion entre
causas proximas y ultimas, la distincion entre el pensamiento tipoldgico al poblacional,
y la cuestion de la autonomia de la biologia.

3. Mayr y la Sintesis Moderna: problemas para la integracion

La conferencia de Princeton (1947), en la que se reunieron los mayores representantes
de las principales disciplinas bioldgicas: paleontélogos, morfélogos, ecélogos, etdlogos,
sistematicos y genetistas, puede como considerarse el hito fundacional de la Sintesis
Moderna (Mayr 1980). La conferencia se caracterizé por la existencia de un acuerdo
esencial entre todos los participantes, antes en discordia, sobre el modo gradual en el
gue se produce la evolucion y sobre la idea de que la seleccion natural es el mecanismo
basico causante de la misma, la Unica fuerza que produce direccién en la evolucion. Este
hecho, para Mayr, era una prueba de que se habia producido una sintesis, de que durante
los afios previos se habia roto una barrera que impedia la comunicacion entre los
bidlogos de las diferentes areas. En efecto, Bertalanffy (1933) describe la situacion en la
investigacion biologica en los afios previos a las sintesis como un periodo de crisis. A
pesar de contar con un creciente nimero de datos experimentales desde los diversos
campos de la biologia, se percibia la necesidad de una teoria general que pudiese
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unificarlos® (aunque Bertalanffy buscaba otro tipo de teoria, en la que el caracter
sistémico de la organizacion bioldgica jugaba un papel central).

Mayr presenta la Sintesis Moderna como la teoria que permitio unificar el creciente
namero de estudios biolégicos, y que consistié, en ultimo término, en una fusién entre
dos tradiciones investigadoras, la de los experimentalistas, que trabajaban
principalmente con genes, y la de los naturalistas de poblaciones. La genética de
poblaciones no podia explicar los fendmenos de interés para los naturalistas como la
multiplicacion de las especies, el origen de novedades evolutivas y taxones superiores y
la ocupacion de nuevos nichos. El problema de fondo, para Mayr, consistia en que se
estaban centrando en diferentes aspectos de la causalidad biologica.

3.1 Causas proximas y ultimas

El constante debate en biologia en los afios previos a la Sintesis se debia, piensa Mayr, a
gue estudiaban dos tipos de causas. Mientras los experimentalistas se centraban en el
estudio de lagausas proximaslos naturalistas hacian especial énfasis ercdasas

ultimas Estos dos tipos de causas establecerian dos diferentes dominios de
investigacion en biologia. La biologia funcional estudia la operacién e interaccion de
elementos estructurales. Es decir, estudia el funcionamiento de algo—un 6rgano, una
molécula—mediante un analisis d®mo los elementos estructurales contribuyen
causalmente a cierta capacidad funcional del organismo. La biologia evolutiva, por su
lado, se centraria en el aspecto histérico de la vida, y trata de exicguélas
poblaciones han llegado a ser como son (Mayr 1961). La tension existente en el periodo
pre-sintético, piensa Mayr, se debia fundamentalmente a la confusion que genera el
hecho de que normalmente todo fendmeno bioldgico puede investigarse desde ambas
perspectivas.

Para la Sintesis Moderna, todo fendmeno bioldgico tiene alguna causa ultima, de ahi
el tan repetido "motto” de Dobzhansky (1973): "nothing in biology makes sense except
in the light of evolution". El reconocimiento de que la vida est4 conectada a través de

1 “we find in biology a bitter dispute between spheres of investigation, opinions, and principles. In their
methods and fundamental concepts the various branches of biology are extraordinarily diverse and
disconnected, and occasionally even in direct opposition to one another. The physico-chemical
investigation of the vital process has given us (...) an interrupted chain of important discoveries, and yet
are good grounds for the belief that they still scarcely touch the essential problems of biology. The
physiology of development and of behaviour work with systems of ideas which, at least at present, show
only superficial relations to physics and chemistry. In genetics we have the most developed branch of
biology, the only region in which we have an insight into the real biological laws, but we are still far from
possessing a satisfactory theory of phylogenetic development, the fundamental idea of which is the most
comprehensive that has so far appeared in the biological sphere” (Bertalanffy 1933, pp. 2-3).
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lazos genealdgicos supuso un gran impacto en el modo de explicacion cientifico. De
hecho, una de las mayores aportaciones del darwinismo consiste en la introduccion de la
dimensién historica en la ciencia, la aceptacién de que conceptos histéricos y principios
causales no son contrapuestos, sino que se complementan mutuamente.

Sin embargo, los bidlogos del desarrollo del periodo pre-sintético, compartian la
sensacion de que este tipo de explicacion historica estaba cobrando un excesivo
protagonismo, tratando de resolver problemas que son ajenos a su verdadera naturaleza
y que no esta capacitado para resolver. La exclusion del desarrollo de la Sintesis
Moderna (Hamburger 1980) esta asociada al rechazo de los “desarrollistas” a aceptar
gque el método de investigacion filogenética se apropiase de su dominio de
investigacion.

Wilhelm Roux, expreso6 por primera vez este problema de forma clara. Mientras que
Haeckel afirmaba que Darwin habia logrado descubrir las “verdaderas causas activas”
de las estructuras infinitamente complejas del mundo organico, Roux, sin embargo
invierte los términos de esta afirmacién y sostiene que “a pesar de todos los progresos
alcanzados por la historia de la descendencia, ignoramos todavia en absoluto las causas
de los fenbmenos de la evolucién y que, para llegar a conocerlas, tenemos que apoyar la
palanca en un terreno completamente distinto de aquel en que hasta ahora se la venia
apoyando. Son cosas totalmente distintas (...) el seguir un proceso a través de su
desarrollo en el tiempo y el distinguir y comprender causalmente las distintas fases de
ese proceso” (citado en Cassirer 1979 p. 218). Una explicacion historica, es desde este
punto de vista, meramente descriptiva, y por lo tanto, no causal. Es precisamente esta
tension entre historia y causalidad la que no acaba de resolverse en la interpretacion de
Mayr, ya que en la evolucion los procesos historicos, contingentes, y los causales, o
legales, se hallan intimamente relacion&dvgamos.

Mayr identifica las causas proximas con el proceso de decodificacion de un
programa genético, el contenido del cual es el resultado de causas Ultimas. Sin embargo,
en ocasiones parece fundamentar la particularidad de las causas ultimas en su caracter
histérico. “Son los acontecimientos del pasado que alteraron el genotipo. No se pueden
investigar con los métodos de la fisica y de la quimica, sino que hay que reconstruirlos
mediante inferencias historicas” (Mayr 1998, p.86). En otras, en cambio, subraya el
caracter legal de los procesos evolutivos, haciendo la distincion un tanto oscura. “The
functional biologist deals with all aspects of the decoding of the programmed
information contained in the DNA code of the fertilized zygote. The evolutionary
biologist, on the other hand, is interested in the history of these codes of information

2 Ariew (2003) piensa también que la distincion es confusa, y la revisa criticamente para concluir que
seria méas apropiado hablar en realidad de dos modos de explicacion, uno estadistico y otro dinamico.
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and in the laws that control the changes of these ctrdes generation to generation”
(Mayr 1961, p. 1502. La cursiva es mia).

Waddington (1968), en su comentario al citado articulo, muestra de qué forma, si
reconocemos la existencia de ciertas leyes en la evolucién, como la seleccién natural, la
distincién entre causas proximas y Ultimas puede distenderse en gran manera. Si
definimos un proceso teleonémié@omo un proceso regido por ciertas reglas que
actuan sobre unas determinadas condiciones iniciales, y que ciertos mecanismos de
realimentaciér(feedbackpermiten la modificacion de esas reglas durante el transcurso
del proceso, entonces, piensa Waddingt@revolucion por seleccion natural se ajusta
igualmente bien a este esquema:

Mayr accepts the theory that ontogenetic development depends on quasi-finalistic
mechanisms of this type, the programme and feedback relations both being
incorporated in the genotype which has been moulded by natural selection. But there
is nothing in the nature of such quasi-finalistic mechanisms which makes it

impossible to suppose that the evolutionary process itself is also of this kind. It is

obviously characterized by a programme, that involved in the theorem of natural

selection. This in itself suffices to determine, to a certain degree, the nature of the
end towards which evolution will proceed, (...) and there are, surely, many feedback
relations which will serve to determine ends in a more precise fashion. (Waddington
1968, pp. 55-56)

Waddington mencionaba como algunos de los posibles mecanismos de
realimentacién el efecto Baldwin (1896), involucrado en el hecho de que el
comportamiento de un organismo influya en la naturaleza de la presion selectiva que
recibe o la seleccion por la “canalizacion”, es decir la flexibilidad o plasticidad del
desarrollo (Waddington 1957). Este comentario muestra que Waddington manifestaba
una cierta incomodidad a la vision de la evolucion de la Sintesis Moderna, y trataba de
buscar principios causales proximos, gue, junto a la seleccion natural, pudiesen explicar
la organizacion biologica.

De hecho, la influencia de factores causales “préximos” en la evolucién es mas
importante de lo que podria haber parecido y, aunque trataremos mas adelante esta
cuestion (capitulo cuarto), esbozaremos aqui algunos de los motivos por los que la
dindmica evolutiva depende de este tipo de factores. En primer lugar, el proceso de
desarrollo de cada organismo hace que ciertas variantes sean mas accesibles que otras,
definiendo el rango de variacidon sobre el que la seleccion puede actuar. El estudio

13 El término “teleonomia” fue utilizado por primera vez por Pittendrigh (1958) para designar a los
fendmenos bioldgicos con tendencias a alcanzar estados finales a pesar de perturbaciones externas, para
evitar las connotaciones vitalistas, o intencionales del término teleologia. Mayr restringe el término a
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comparativo de procesos de desarrollo, por lo tanto, aporta indicios de las posibles rutas
evolutivas que sistemas similares pueden seguir. Esta cuestion ha dado origen a una
extensa literatura en torno a las "constricciones de desarrollo” (Maynard Smith et al.
1985, Alberch 1989, Amundson 1994, Sansom 2003).

En segundo lugar, la evolucion morfolégica no puede entenderse a nivel genético
unicamente. El desarrollo es un proceso causal de complejas interacciones entre genes,
recursos extracelulares y condiciones ambientales. Por ejemplo, las novedades
morfoloégicas, como veremos, parecen ser resultado de fendmenos dindmicos
autoorganizativos que posteriormente son estabilizados genéticamente.

Por ultimo, laevolucionabilidadde un sistema depende de forma fundamental de la
adaptabilidad de los procesos de desarrollo (Gerhart & Kirschner 1997). La concepcion
heredada establece una rotunda separacion entre la generacion de variacion y la
seleccién. Como consecuencia, el estudio de los procesos selectivos y sus resultados, las
particulares y complejas adaptaciones organismicas, ha sido el principal objeto de
investigacion, y la generacion de variacion, al ser considerada como fundamentalmente
aleatoria e independiente del contexto, no ha recibido un interés similar. En lugar de
simplemente constatar el hecho de que la variacibn estd constrefiida (aspecto
cuantitativo), se trata ahora de estudiar de qué modo se produce esa variacion (aspecto
cualitativo) para producir sistemas capaces de evolucionar. Con otras palabras, se trata
de dar cuenta, no ya de qué formas concretas pueden llegar a producirse estudiando las
constricciones a las que esta sometida la variacion genética, sino de la propia capacidad
de producir variacion viable. La pregunta central que se plantea es ¢de donde proviene
la capacidad de los sistemas vivientes para facilitar la generacion de variacion fenotipica
seleccionable no-letal a partir de mutaciones aleatorias?

La distincion de Mayr, por lo tanto, refuerza la impresion de que la biologia
funcional y la evolutiva son dominios independientes de investigacion. En sus esfuerzos
por establecer un particular “nicho” de investigacion para la biologia evolutiva, un
ultimo reducto autonomo ante los afanes reduccionistas de la biologia molecular, Mayr
asevera que la evolucién es una ciencia que trata Gnicamente con causas ultimas, pero
“Does not evolution also have its proximate causes? If adaptation is the why of
evolution, must not variation and natural selection provide the hows? This has, after all,
been the Darwinian theme from the beginning”(Wicken 1988, p. 151)

Por ello, pensamos, y este serd uno de los temas centrales en la evo-devo, para
entender el cambio evolutivo en organismos complejos hay que poder entender el
cambio en los sistemas de desarrollo. Para gaivequéexiste cierta caracteristica es

sistemas regidos por un programa (esta nocion de teleologia se remonta a los trabajos de la cibernética,
Rosenblueth et al. 1943)
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necesario estudiar, ademéas de su historia selectiva, nc&@dlose construye, sino
tambiéncomoevolucionan los propios procesos de construccion. Comparando procesos
de desarrollo de especies relacionadas evoltivamente se pueden encontrar indicios de
gué posibles rutas evolutivas estan disponibles. Estudiando las propiedades fisicas de
los diferentes componentes que intervienen en el desarrollo, como la adhesividad celular
(Newman & Comper 1990) podemos establecer hipotesis acerca del origen evolutivo de
su morfologia.

3.2 La “ruptura” con el pensamiento tipolégico

Desde que Mayr ofrecid la interpretacion de que uno de los grandes avances de la vision
externalista moderna consisti6 en la ruptura con el que denomina “pensamiento
tipologico” y su sustitucion por el “pensamiento poblacional” (Mayr 1982), ésta se ha
convertido en la historia estandar de la concepcion heredada. Una historia en la que se
presenta a Darwin como el héroe que supo vencer los prejuicios filosoficos
esencialistd$ de sus contemporaneos, que se asociaban a la interpretacion creacionista
de las especies (Mayr 1982, Hull 1965, 1970, Ruse 1979, Dennet 1999). El pensamiento
tipologico, cuenta la historia, esta enraizado en la filosofia idealista de Platon y fue
dominante hasta la época de Darwin. Durante este periodo se tendia a la idealizacion o
reificacion de las caracteristicas comunes que comparten los miembros de una especie a
costa de ignorar la variacién entre los individuos, e impedia ver como las especies
podian haber evolucionado unas de otras. La gran contribucién de Darwin consistié en
realizar un cambio paradigmatico: para entender el origen de las especies desde un
punto de vista evolucionista era necesario centrarse en las diferencias individuales, no
en sus similitudes. La seleccién natural actia sobre la variacion entre individuos,
alterando la constitucién de la poblacién, y por lo tanto, produciendo un cambio en la
constitucion de la misma que podria llevar a la generacion de una nueva especie.

El pensamiento poblacional enfatiza la unicidad de todo fendmeno bioldgico. No hay
dos organismos iguales, por ello, una especie solo puede ser descrita estadisticamente,
no tiene una existencia real, ya que solo los individuos de los que esta compuesta tienen
una realidad. “For the typologist, the typsdog is real and the variation an illusion,

14 El término “esencialismo”, acufiado por Popper (1944), se refiere a la nocién de que las especies
biolégicas deben poseer ciertas esencias que las definen en términos de propiedades intrinsecas
ahistéricas, necesarias y suficientes. La logica escolastica afirmaba que las cosas reconocibles como
pertenecientes a un tipo natural deben tener propiedades esenciales, caracteristicas presentes en cada caso
particular. EI método aristotélico consistia en dar una definicién correcta dando una lista de esas
propiedades. El ejemplo clasico era el del bipedismo. “Ser bipedo” no entra en la definicion de humano,

ya que los pajaros también tienen dos piernas, sin embargo, “ser racional” si que es una caracteristica
esencial de nuestra especie (Winsor 2003).
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while for the populationist the type (average) is an abstraction and only the variation is
real. No two ways of looking at nature could be more different” (Mayr 1959, p. 2).

Esta historia ha servido para poner en cuestion, rechazandolos como anclados en
antiguos prejuicios metafisicos, los trabajos de un amplio grupo de bi6logos de la
morfologia transcendental, que ofrecian modelos alternativos para explicar la
organizacion biolégica. Sin embargo, la historia de esta ruptura ha sido sometida a una
reciente revision historiografica que permite desligar el trabajo de estos investigadores
de caracteristicas mas propias de los defensores de posturas creacionistas (Amundson
1998, Winsor 2003)

En primer lugar, a pesar de la interpretacion estandar, al parecer los métodos
taxondmicos pre-darwinianos no eran esencialistas (Winsor 2003). ElI método
esencialista desarrollado por seguidores de Platon y Aristételes, requeria definiciones
para establecer propiedades necesarias del tipo. Los naturalistas de la época, en cambio,
ya no se ajustaban a este esquema propio de la antigua escolastica, y trabajaban segun el
gue Winsor denomina “método de los ejemplares”, que consiste en realizar una
descripcion de un ejemplar caracteristico del grupo en cuestion, y después realizar un
analisis comparativo con el resto de los ejemplares. Esta metodologia, sostiene, no
implicaba la necesidad de establecer una serie de caracteristicas como esenciales, y se
apoyaba mas en la gran capacidad humana de reconocimiento de patrones. “A
competent botanist was expected to hold in his memory all the Linnaean genera, which
did not mean he had to remember all the species for each genus, that upon seeing an
unfamiliar plant, he would recognize which genus it probably belong to. He could make
this judgment because his memory was a storehouse of what cognitive scientist call
prototypes” (Winsor 2003, p. 393).

Sin embargo, la influencia de Popper, Mayr y también Hull (1965), llevé a asociar la
nocion de esencialismo con el idealismo y la tipologia biologica, y, de este modo, los
conceptos de esencialismo, idealismo y tipologia se convirtieron en el nlcleo metafisico
de la visién anti-evolucionista. Estas nociones, sefiala Amundson (1998) eran las que
caracterizaban a los verdaderos oponentes de Darwin, que eran fundamentalmente
creacionistas defensores de la teologia racional de Paley (p.e., Cuvier), sin embargo
parecian “preadaptadadpara los morfélogos transcendentales.

Con la celebracion del centenario de la publicacionQialen de la especieda
discusion filoséfica sobre la biologia gird6 fundamentalmente en torno a la idea de la
revolucion darwiniana, cuyo eje conceptual era el debate evolucién/creacion

15 El idealismo platonico fue, de hecho, aceptado por algunos de los transcendentalistas. El principio de la
Unidad del Tipo, la alternativa al principio funcionalista de las Condiciones de Existencia, parece un caso
paradigmatico del pensamiento tipol6gico. De este modo, la morfologia transcendental pudo interpretarse
como una variante del creacionismo de la teologia natural (Amundson 1998).
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(Amundson 1998). El debate evolucion/creacion, sefiala Amundson, se presenta ya en el
propio Origen de la especiepuesto que Darwin planted el problema del origen como

una opcion entre Unicamente dos alternativas, creacion divina o transformacién gradual,
aunque posteriormente reconoceria que muchos de sus contemporaneos no podian
considerarse ni evolucionistas ni creacionistas, ya que creian, por ejemplo, en ciertas
causas naturales, aunque no selectivas, del origen de las especies. Esta dicotomia, de
hecho, ha seguido dando forma a muchos de las interpretaciones histéricas de los
debates biologicos

Desde la perspectiva del debate evolucién/creacién, sefiala Amundson, no resultd
dificil incluir a la morfologia transcendental como una subclase de la teologia natural y
presentar a Darwin como el héroe que “matd dos pajaros de un tiro”. Sin embargo,
como venimos sefialando, la teologia natural y la morfologia son dos tradiciones
completamente diferentes.

As a matter of the history of religious thought, the attempts to classify
transcendentalism as a species of Natural Theology may be relatively harmless (...).
But as a matter of the history of science, such subtyping of Natural Theology is
unhelpful. It belies the intellectual origins of transcendentalism, which was not at all
product of Natural Theological thinking. The tendency to see it as such may arise
from an attachment to the E/C (evolution/creation) Schema, assuming that if
transcendental anatomy was not an evolutionary movement it must have been a
creationist one (Amundson 1998, p.165).

De hecho, la dicotomia conceptual que refleja mas adecuadamente el estado del
debate biolégico en el siglo diecinueve es el debate entre funcionalistas y
estructuralista§ que constituye la manifestacion de la tensién entre la vision
externalista y la internalista en la época. Una tensién que seguia sin resolverse cuando
se escribid la historia sobre el esencialismo y la tipologia pre-darwiniana, y que se uso,
de manera no inocente segin Amundson, para quitar prestigio a las posibles alternativas
a la visién de Sintesis Moderna. “The writings on essentialism and typology served not
only to explain preDarwinian creationist error, but also to associate that error with
contemporary competitors to Modern Synthesis biology” (Amundson 1998, p. 174).

La nocion de pensamiento poblacional despojada de toda la interpretacion histérica
gue la acomparfia puede servir, de todos modos para distinguir, entre dos tipos de
evolucién, la transformacional y la variacional (Mayr 1988). En la evolucion
transformacional o de desarrollo, cualquier cambio en un objeto o sistema es resultado
de su potencial intrinseco (p.e., las diferentes fases en la historia de transformaciones de

18 £l debate entre funcionalismo y estructuralismo aparece bajo diferentes denominaciones, internalismo-
externalismo (Alberch 1989), o teleologia-morfologia transcendental (Russell 1916).
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una estrella, desde su origen a su conversion en una gigante roja y su final como enana
blanca, marrén o supernova dependiendo de su masa inicial). Este cambio es causado
por procesos fisicos o teleomaticos, como el proceso de desarrollo. Por el contrario, la

evolucion variacional se produce en poblaciones y consta de dos etapas, la seleccion, o
mejor, la eliminacién, de ciertas entidades de poblaciones variables, compuestas de

individuos Unicos, y la produccion de nueva variacion en cada generacion.

Ahora bien, la seleccion natural puede en efecto alterar la distribucion de los
fenotipos en una poblacién, pero ¢de donde surge esa variacion? La constatacion de la
gran variabilidad existente entre los miembros de una poblacion que llevé al
pensamiento poblacional, estd sirviendo ahora para dar mas importancia a los
mecanismos que dan lugar a esa variabilidad (Gerhart & Kirschner 1997). Como
veremos en el cuarto capitulo, la variabilidad en una especie, no es “isotropica” (Gould
2002), no se genera por igual en todas las direcciones, sino que estd constrefiida. Es
posible, por lo tanto, que una especie pueda pueda definirse no como por el conjunto de
rasgos morfolégicos que comparte, sino el tipo de variabilidad que genera. El énfasis en
la unicidad de cada individuo no debe cegarnos ante las similitudes que observamos
entre los mismos. La similitud entre diferentes fendmenos es, de hecho, uno de los
motores de la actividad cientifica. La idea de que la evolucion actle sobre poblaciones
no es incompatible, como veremos, con la existencia de procesos ‘“legales”, de
principios generales de organizacion que, en sus diferentes combinaciones, dan lugar a
la identidad especifica, una identidad provisional, sometida a los posibles cambios en
los mecanismos de desarrollo que la constituyen.

Creemos que la distincion entre causas proximas y ultimas como la del pensamiento
tipoldgico y poblacional se entienden mejor si tenemos en cuenta que Mayr elaboré su
distincion en un periodo en que la “nueva biologia”, molecular, reducionista e inspirada
en las ciencias fisicas, estaba invadiendo el terreno explicativo de la biologia
evolutiva(Chung 2003), por lo que se hacia necesario clarificar los conceptos y métodos
de las ciencias naturales histéricas de modo que, a la vez, sirviesen para defender la
autonomia de la biologia.

3.3 La autonomia de la biologia

Tanto el énfasis en la unicidad de cada organismo, como la distincién entre causas
préximas y ultimas, muestran que Mayr tiene una especial preocupacion en establecer
un criterio de demarcacion de la biologia frente a la fisica. De hecho, durante el ultimo
siglo se ha producido un intenso debate acerca del estatus de la biologia como ciencia
(Mayr, 1982, 1985, 1988, Hull 1974 Ruse 1977, Rosenberg 1985). En un principio la
discusion se situd en si la biologia cumplia todos los requisitos requeridos para poder
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ser considerada realmente como ciencia. Después de los grandes logros de la biologia
molecular, este debate parece ahora fuera de cuestién. Sin embargo todavia queda
pendiente la cuestion de su autonomia. Ruse (1977) por ejemplo, sostiene que la
biologia es una ramificacion de la fisica, una ciencia provincial, ya que, segun su
analisis, la genética de poblaciones, se adecua al modelo hipotético deductivo de Nagel
(1961) Mayr (1982), por su parte, defiende abiertamente la autonomia de la biologia.

Su defensa de la autonomia de la biologia proviene, por un lado, de un analisis critico
de la filosofia de la ciencia. La filosofia de la ciencia ha tomado a la fisica como ciencia
modelo, por lo que las importantes diferencias entre la biologia y la fisica han tendido a
ser ignoradas. ¢ Hasta que punto la metodologia y el marco conceptual de las ciencias
fisicas son modelos apropiados para la biologia?

A unification of science is indeed possible if we are willing to expand the concept of
science to include the basic principles and concepts of not only the physical but also
the biological sciences. Such a new philosophy of science will need to adopt a
greatly enlarged vocabulary- one that includes such words as biopopulation,
teleonomy, and program. It will have to abandon its loyalty to a rigid essentialism
and determinism in favor of a broader recognition of stochastic processes, a
pluralism of causes and effects, the hierarchical organization of much of nature, the
emergence of unanticipated properties at higher hierarchical levels, the internal
cohesion of complex systems, and many other concepts absent from- or at least
neglected by- the classical philosophy of science. (Mayr 1982, p.)

Estas consideraciones nos parecen muy acertadas, es mas, muchos de los problemas
achacados a la teoria evolutiva, como el de su infalsabilidad o el de su caracter
tautologico, provienen de contemplarla bajo la encorsetada interpretacion de las teorias
cientificas de la concepcion heredada que tomaba a las ciencias fisicas como modelo
(Cadevall i Soler 1988). Sin embargo Mayr, en otras ocasiones, manifiesta una cierta
incomodidad ante el acercamiento de la fisica a la problematica bioldgica, quizd como
reaccion a una biologia molecular en creciente expatis®or un lado, sugiere que las

7 Los fisicos que se han acercado a la biologia, por su parte, han manifestado también este tipo de
preocupacion sobre la disparidad metodoldgica y ontologica entre ambas ciencias. Delbruck, en una
charla en la Academia de Artes de Connecticut afirmaba: "A mature physicist, acquainting himself for the
first time with the problems of biology, is puzzled by the circumstance that there are no 'absolute
phenomena' (....) The animal or plant or micro-organism he is working with is but a link in an
evolutionary chain of changing forms, none of which has any permanent validity. Even the molecular
species and the chemical reactions which he encounters are the fashions of today to be replaced by others
as evolution goes on. The organism he is working with is not a particular expression of an ideal organism,
but one thread in the infinite web of all living forms, all interrelated and all interdependent. The physicist
has been reared in a different atmosphere. The materials and phenomena he works with are the same here
and now as they were at all times and as they are on the most distant star. (...) Biology is a very
interesting field (...) [because of] the vastness of its structure and the extraordinary variety of strange
facts, but to the physicist it is also a depressing subject, because (...) the analysis seems to have stalled
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posiciones fisicalistas y las de la biologia no estan, en principio, en conflicto, gracias a
tres desarrollos en particular: la refutacion del vitalismo, el reconocimiento de que todos
los procesos bioldgicos son consistentes con las leyes de la fisica y la quimica, y la toma
de conciencia de que las diferencias que existen entre la materia inerte y la vida “are due
to the organization of matter in living organism” (Mayr 1985, p. 53). En cambio, piensa
gue el estudio de esa organizacion constituye un dominio auténomo, en el que los
métodos explicativos que pueden aportar las ciencias fisicas para dar cuenta de ciertas
particularidades de la misma (como por ejemplo las provenientes de la termodinamica),
son inapropiados. “Most of what is most charasteristic of living organism cannot be
expressed in mathematical terms or in terms of the simplistic laws of physics. All this
led to the inevitable conclusion that physicalism is in every respect as unsuitable as a
basis for a philosophy of biology as vitalism” (Mayr 1985, p. 54).

Uno de los motivos por lo que, piensa, las “simplistas” leyes de la fisica no son
adecuadas para el estudio de la organizacion biol6gica es su alta compejidad e
integracion.

The predominant role played by organized, highly integrated systems in biological
research is a further difference between the physical and the biological sciences.
When one asks where the greatest gaps in our understanding of organism are, three
sets of problems are usually mentioned; (1) the control of differentiation during
ontogeny; (2) the workings of the central nervous system; and (3) the interaction of
controlling factors in ecosystems (Mayr 1985, p. 57).

Sin embargo, y aunque este tipo de problemas no puedan considerarse
paradigmaticos de “la fisica”, es aqui donde los modelos matematicos
autoorganizativos, traidos de la fisica y las ciencias de la computacion, estan aportando
mas resultados. Sistemas que antes nos parecian intratables, debido al gran numero de
componentes, las multiples interacciones regulatorias y procesos de retroalimentacion,
comienzan ahora a mostrarse accesibles a la investigacion gracias al uso de
herramientas computacionales con gran capacidad de célculo y modelos traidos de las
ciencias de la complejidad (Mainzer 1994), que ponen de manifiesto las propiedades
autoorganizativas de los mismos. Compartimos por lo tanto la opiniébn de Wicken de
gue, desde un punto de vista metodologico, una defensa de una estricta autonomia de la
biologia puede resultar perjudicial para la compresion de la vida.

around in a semi-descriptive manner without noticeably progressing towards a radical physical
explanation (...) we are not yet at the point where we are presented with clear paradoxes and this will not
happen until the analysis of the behaviour of living cells has been carried into far greater detail"
(Delbruck 1959, citado en Varmus 1999)
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From a methodological point of view, in which integrating life with rest of nature is

a desirable goal, Mayr's triumphant remark that “the last 25 years have seen the
final liberation of biology from the physical sciences” is very much a step in the
wrong direction. We evidently need a richer explanatory structure, where hows and
whys can coexist in a complementary, rather than in a mutually muddling
adversarial, relationship (Wicken 1988, p. 152).

En resumen, tanto la tesis de la autonomia de la biologia como la de la “ruptura” con el
pensamiento tipoldgico, y la de la distincidbn entre causas proximas y ultimas, que
aparecen como obstaculos para una integracion entre la vision externalista y la
internalista, presentan problemas. La presunta ruptura con el pensamiento tipolégico, no
es tan directa ni tan brusca como se narra desdenleepcion heredadaegun la
historiografia mas reciente, y parece mas un intento de desprestigiar a los programas
rivales a la Sintesis Moderna. La distincién entre causas proximas y ultimas, aunque
puede servirnos para distinguir distintas areas de investigacion en biologia, puede llevar
facilmente a interpretar esta diferencia como un alegato para la independencia entre
ambas.

(..) identifying different explanatory projects only partially resolves the relations
between different domains of biologyor while these projects are distinct, they are

not independentOr views on development, for example, affect our views on
evolution, and vice versa. What is developmentally possible influences what is
possible in evolution through its effect on the range of variation available to
selection. At the same time, developmental mechanisms have themselves evolved.
But while no one denies that there are connections between developmental and
evolutionary questions, there is a good deal of controversy about the nature of those
connections. (Sterelny & Griffiths 1999, p. 50)

La tesis de la autonomia de la biologia, fundamentada también, en ocasiones, en esta
distincién, puede resultar metodolégicamente “inapropiada” para el avance en el estudio
de estas conexiones entre las cuestiones evolutivas y las del desarrollo. De hecho, en la
siguiente seccion mostraremos de qué modo la autoorganizacién, un principio generador
de orden proveniente de las ciencias fisicas y las ciencias de la complejidad puede
relacionarse con la seleccién natural como principio explicativo en la evolucién y qué
tipo de programas de investigacion se generan.

4. Hacia la integracion de evoluciéon y organizacion
Como venimos repitiendo, creemos que la compresion de la fenomenologia viviente

necesita de una nueva visidén de la evolucion que, en lugar de establecer dos dominios
de investigacion, uno fundamentalmente histérico y centrado en la adaptacion y otro
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experimental centrado en la organizacién y en los aspectos materiales, trate de combinar
ambas aproximaciones para generar un estudio combinado de cémo la evolucion puede
producir organizaciones capaces de evolucionar, y, a su vez, de qué forma se constituye
la organizacion biologica para poder dar lugar a un proceso evolutivo.

Una de las formas en que se puede promover la integracion de la vision externalista y
la internalista parte del concepto de autoorganizacion. Deciamos que la universalidad de
este concepto lo hace aplicable a una gran cantidad de fenomenos biologicos y ha
llegado a ofrecerse como alternativa a la seleccién natural como principal generadora de
orden en la evolucion. En efecto, proponer un principio capaz de generar orden o dar
una cierta direccion a la evolucioén traerd consigo la cuestiéon de cdmo este principio se
va a relacionar con la seleccién natural. Examinaremos en primer lugar de qué manera
pueden relacionarse la autoorganizacion y la seleccion en la evolucién, para después
revisar criticamente algunas de las propuestas que promueven la complementaridad.

4.1. Autoorganizacion y seleccion natural

Como deciamos anteriormente, con la aparicion de los estudios sobre la dinamica
autoorganizativa y la termodindmica de los procesos alejados del equilibrio, varias
comunidades de investigadores, descontentas con el paradigma darwiniano, han usado
las herramientas conceptuales y matematicas de estas disciplinas para promover un
concepto de evolucion capaz de integrar en su corpus teédrico la dindmica
autoorganizativa propia de muchos fenbmenos biolégicos (Brooks y Wiley 1986, Salthe
1993, Kauffman 1993, Swenson 1989, Depew y Weber 1995). Depew y Weber (1995,
1996) han elaborado una taxonomia de las diferentes ideas que aparecen en la literatura
gue establece siete diferentes modos en los que la seleccion natural y la
autoorganizacion pueden relacionarse para explicar la evoltiEgias posturas pueden
clasificarse en tres grandes tipos: las que defienden que la seleccién natural es la
principal fuerza evolutiva, las que, al contrario, piensan que la autoorganizacién es la
causante de la evolucion vy, finalmente, las que defienden que ambas son igualmente
relevantes.

18 1. Natural selection and self-organization are not related at all.
. Self-organization is auxiliary to natural selection

N

. Self-organization constrains natural selection, which drives evolution.
. Natural selection constrains natural selection, which drives evolution
. Natural selection instantiates self-organization

. Natural selection generates self-organization

(o220 62 B ~ N @)

7. Natural selection and self-organization are aspects of a single process.
(Depew & Weber 1995, p. 480, también en Weber & Depew 1996, pp. 44-45)
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4.1.1 La seleccion natural es la principal fuerza evolutiva

Una posicion claramente delimitable es aquella que considera que la principal fuerza
evolutiva es la seleccidon natural y que su poder causal en la generacion de orden no es
comparable a nla autoorganizacion no tendria una especial relevancia para entender la
evolucion ya que la seleccion natural se considera la principal fuerza evolutiva. La
dindmica selectiva, actuando sobre poblaciones durante largos periodos de tiempo, es
capaz de dar cuenta, no solo de los fendmenos micro-evolutivos paradigmaticos, sino de
la evolucion de nuevos rasgos o nuevos tipos. No nos detendremos aqui demasiado en
describir esta postura, puesto que la desarrollamos ampliamente en el siguiente capitulo,
baste con mencionar que, desde la constitucion de la Sintesis Moderna, esta posicion ha
tendido hacia un “endurecimiento” (Gould 1983), que ha derivado en la defensa de un
“adaptacionismo explicativo” (Godfrey-Smith 2001), que, aunque reconoce la
existencia de otras “fuerzas” o procesos que pueden limitar o constrefiir el poder causal
de la seleccion —sean estos fen6menos autoorganizativos, constricciones de desarrollo,
deriva genética, etc.—, mantiene que la seleccién natural es la Unica fuerza evolutiva
capaz de producir adaptaciones complejas. Esta interpretacion hace que la ubicuidad de
fendmenos que limitan el poder de la seleccidon no se considere problematica, ya que se
apoya en el presupuesto de que la explicacion de la complejidad adaptativa del disefio
organico es el problema fundamental en biologia evolutiva, y ésta s6lo puede explicarse
mediante seleccion natural.

Existe otra forma de adaptacionismo, sin embargo, mas sofisticada, que simplemente
recomienda el estudio de los organismos “como si” hubiesen sido disefiados. Es decir,
se trata de un adaptacionismo heuristico que interpreta la biologia como un especie de
“ingenieria inversa” encargada de descubrir las presiones selectivas y los problemas de
disefio que resuelven los artefactos organicos. (Dennet 1999, Lewens 2002). Las
constricciones se entienden como impedimentos de diferentes tipos para lograr una
solucion oOptima—equivalentes a aquellos a los que se enfrenta un ingeniero, por
ejemplo, tratando de optimizar la resistencia de un motor y su peso, ho como posibles
generadoras de organizacion (Amundson 1994).

Esta posicion desplaza todo el poder causal en la generacion de orden bioldgico a la
seleccidon natural, y deriva en una interpretacion del organismo como un producto

moldeable a las expensas de las demandas de un entorno cambiante, otorgando a la
organizacion biologica un poder causal nulo o limitador en la dindmica evolutiva.
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4.1.2 La autoorganizacion es la principal fuerza evolutiva

La idea de que la autoorganizacion se considere como la principal fuerza rectora de la
evolucién, relegando a la seleccién natural a un papel secundario o derivado de
requerimientos termodinamicos mas universales tiene como uno de sus precursores a
Herbert Spencer (1862). Este autor ofrecia ya una perspectiva mecanicista de la
evolucion biolégica derivada de principios “termodinamicos”, y basandose en analogias
del estudio de los diferentes estados de la materia, concluia que la integracion de la
materia era consecuencia de la disipacion de movimiento. Un incremento en el
movimiento de las partes componentes, sugeria, resulta en la desintegracion, como la
transicion de solido a liquido, o de liquido a gas. La integracion, por lo tanto,
involucraba la disipacion de movimiento. De ahi proviene su definicion de evolucién
“Evolution is definable as a change from an incoherent homogeneity to a coherent
heterogeneity, accompanying the dissipation of motion and the integration of matter”
(Spencer 1862 en Blitz 1992, p. 26). La fuerza fundamental de la evolucion, por lo
tanto, deriva, para Spencer, de este principio organizador basico de la materia, la
transformacion de lo homogéneo en lo heterogéneo. La seleccion natural seria un factor
secundario, que entra en funcionamiento Unicamente cuando la vida ya ha aparecido, y
gue selecciona al més eficaz en la lucha por la existencia.

El desarrollo pleno de la termodinamica tendria que esperar hasta el siglo siguiente.
Ludwig Boltzmann rebautizé al siglo diecinueve como el “siglo de Darwin”, un siglo
gue, gracias, en parte, a la gran aportacion del propio Boltzmann, podria denominarse
también como el de la termodinamica. Sin embargo, a pesar de la afinidad conceptual
entre la termodinamica y la evoluctdnse gener6 un profundo debate sobre las
relaciones entre ambas. Una dificultad evidente, que mencionabamos anteriormente,
proviene del error inicial de considerar que la evolucion y la termodinamica seguian
diferentes tendencias, la primera hacia la generacion de orden y la segunda hacia su
desintegracion. Schrodinger (1944) fue el que dio los primeros pasos hacia la
subsanacion del error, unos pasos que dieron lugar a todo un programa de investigacion
como el de la Escuela de Bruselas, que liga la disipacidén de energia en sistemas alejados
del equilibrio a la autoorganizacion, al aumento de la complejidad.

La perspectiva termodinamica de la evolucién tiene la ventaja de la coherencia, es
decir, de que conecta la organizacion viviente de una forma fundamental con la
dindmica natural. Darwin, sin embargo, para elaborar su teoria, tuvo que partir de una
organizacion previa que se asumia como dada, una organizacion que, una vez

¥ Tanto la evolucion como la segunda ley introducen la dimension temporal como un hecho ontolégico,

es mas, de la misma manera que la seleccion natural requiere de poblaciones de organismos, la segunda
ley de la termodinamica requiere poblaciones de particulas en las que la energia puede parcelarse de
formas alternativas.
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establecida, era capaz de variar y ser seleccionada en funcion de su adecuacion al
medio. La cuestion del origen de esa organizacion quedo fuera de su argumentacion, lo
gue le permitio, de este modo, establecer la evolucion como una ciencia, dejando el

problema de la creacion de lado, pero, a la vez, cerrando el discurso evolutivo a las

aportaciones de las ciencias fisicas y contribuyendo a una estricta autonomia de la
biologia.

La termodinamica, sin embargo, puede aportar mucho a pesar de su exclusion
(Weber & Depew 1988), pero la integracion no es, en principio, facil. El problema que
se presenta a la hora de usar el concepto termodindmico de autoorganizacion para la
explicacion del fendmeno evolutivo es que presenta problemas para dar cuenta de una
de las caracteristicas principales de los sistemas vivos, su capacidad replicativa (Collier
1986, 1988). No se ve como el orden quimico de las estructuras disipativas se relaciona
con la evolucién de codificaciones genéticas en los seres vivos. Gran parte del orden en
los organismos proviene de la informacion almacenada en sus genes. Si queremos
aplicar la termodinamica de forma no trivial para explicar el orden biolégico seria
necesario definir un concepto de informacion para la organizacién funcional con una
interpretacion fisica directa. Esto es lo que hacen Brooks y Wiley (Wiley & Brooks
1982, Brooks 1998). Usan el concepto fisico de entropia y el concepto formal de
informacion, derivado de la teoria de la comunicacién de Shannon y Weaver, unificados
en una teoria de informacién fisica (infodinamica) para predecir la produccion
espontanea de orden bioldégico por la incorporacién de variacibn genética en
organizacion biologica a nivel de especie. Usando esta teoria muestran cémo la
variacion genética que es capturada y propagada mediante la reproduccion dentro de
una especie incrementa una entropia definible formalmente. Proponen que este aumento
de entropia guia la evolucién y a la vez explica su irreversibilidad. La entropia que usan
es definible en términos puramente fisicos y es un componente de la entropia quimica
del sistema vivo y su ambiente. La irreversibilidad de la evolucién seria un caso
especial de la segunda ley de la termodindmica, y el orden biolégico seria una
consecuencia de esatey

2 Aungue no entraremos en el tratamiento formal que desarrollan, el argumento fundamental de su
hipétesis puede formularse como sigue. Hay dos clases de procesos que generan entropia: la tendencia al
equilibrio de temperaturas entre el sistema y su entorno y la expansién del espacio de fase en el que el
sistema reside. La organizacion de un sistema puede aumentar si la tendencia al equilibrio es mas lenta
gue la expansioén del espacio de fase, permitiendo una diferencia entre la entropia del sistema y la maxima
entropia que el sistema puede poseer (funcién directa del tamafio del espacio de fase). Este fenébmeno es
el responsable de la aparicion de estructuras como galaxias o estrellas en el universo, en el que las fuerzas
fundamentales que unen los cuerpos ralentizan la expansién de la materia en el universo (Frautschi 1988).
En los sistemas bioldgicos las mutaciones expanden el espacio genético de la vida, mientras que los lazos
genéticos y genealbgicos que unen a todos los seres vivos, asi como los ambientes en los que existen,
juegan roles analogos a las fuerzas fundamentales que unen a los cuerpos materiales, constrifiendo el
incremento entrépico (diversidad) del sistema de informacion bioldgico.
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Estos autores proponen una teoria unificada de la evolucién que contaria con los
siguientes principios fundamentales: a) el orden y organizacidbn en los sistemas
biologicos resulta de la interaccion de contingencias historicas, tendencias cohesivas
entre las subunidades de los sistemas bioldgicos, e integracion funcional entre esas
subunidades, junto con la accion de la seleccion natural y sexual; b) la teoria evolutiva
actual carece de explicaciones generales que den cuenta de la existencia y efectos de
estos elementos; c¢) encontrar estas explicaciones requiere extender algunos principios
de las leyes fisico-quimicas a los sistemas bioldgicos.

Aunque este enfoque proporciona una buena base para el acercamiento de la biologia
a las ciencias fisicas, y ello sin negar el caracter peculiar de la biologia, ya que
incorpora los conceptos de reproduccion y herencia que no se encuentran dentro del
dominio de la fisica, cabe preguntarse hasta que punto es adecuada la interpretacion
termodinamica del concepto de informacion que utilizan (Wicken 1987, 1988), y si es
posible interpretar fisicamente una informacion principalmente funcional o semantica
(Pattee, 1969, 1979, Moreno et al. 1994, Emmeche 1992,1999, Hoffmeyer 1997).

Swenson (1989, 1997, 1998, 2000) por su parte, sugiere que la seleccion natural es
meramente una instanciacion de la segunda ley de la termodinamica. La seleccion
natural se interpreta como una consecuencia derivada de la autoorganizacion, que
empuja a los sistemas a un estado de produccion maxima de entropia. La seleccion
natural seria un caso especial de esta ley termodinamica, en la que los componentes se
replican. Sin embargo, cdmo sefialdbamos anteriormente, el concepto de replicacion es
ajeno a la teoria termodinamica, por lo que considerar la selecciéon natural como
simplemente un “caso especial” de la segunda ley en la que los componentes se
replican, sin contar con una interpretacion fisica adecuada del concepto de replicacion
es otorgar a la segunda ley un poder explicativo que no posee.

4.1.3 Seleccion natural y autoorganizacion actian conjuntamente en la evolucion

Esta posicion opta por la integracion de ambos principios explicativos, y pone de
manifiesto que la seleccidén natural no opera sobre una materia altamente maleable, sino
sobre poblaciones de individuos construidos por sistemas con una dinamica robusta
frente a las perturbaciones tanto externas (cambios en el entorno) como internas
(cambios genéticos). Los fendmenos autoorganizativos son una clave para entender esta
especial dinamica. La seleccion natural, por tanto, opera sobre un material previamente
organizado, por lo que las demandas adaptativas de las presiones selectivas se veran
constreflidas por las demandas integrativas de los organismos, pero a su vez, la
organizacion bioldgica ha de mostrarse “abierta” al oportunismo del proceso evolutivo.
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Siguiendo este tipo de argumentacion, Depew y Weber (Depew & Weber 1995, 1998
Weber & Depew 1996), subrayan la dependencia genealdgica del proceso de seleccion
natural de procesos autoorganizativos mas béasicos. La seleccion natural puede ser un
buen mecanismo para explicar la evolucion, afirman, pero no hay que olvidar que la
vida se origina en un mundo en el cual el fendmeno de la seleccién natural, como tal, no
existe. Para que la seleccion natural se ponga en marcha son necesarias las
caracteristicas reproductivas y variacionales que solo los organismos vivos poseen. Pero
el pensamiento darwinista ha tendido a apreciar insuficientemente el contexto
autoorganizativo en el que la vida aparecio.

Depew y Weber sugieren que el proceso que dio origen a la vida es también un
proceso selectivo, pero mucho mas basico. Las unidades mas basicas de seleccion serian
ciclos de utilizacién y disipacion de energia. Los sistemas que, en la lucha por recursos,
creasen ciclos mas efectivos que sus competidores, acabardn predominando. Sistemas
gue acoplasen sus propios productos en el siguiente ciclo energético, como sistemas
autocataliticos, serian especialmente favorecidos. Asi podriamos hablar de una
seleccion de lo estructuralmente estable (seleccion fisica), y de una seleccion de lo
guimicamente eficiente (seleccion quimica) previas a la seleccion de lo
reproductivamente eficaz (seleccion bioldgica). La seleccién quimica es inseparable de
la amplificacion de eventos estocasticos por las tendencias autoorganizativas de
sistemas abiertos y estructuras disipativas. Estos autores consideran la seleccion natural
como un proceso emergente de sistemas disipativos complejos que han adquirido la
habilidad de variar y retener informacion. Las organizaciones naturales se considerarian
como sistemas alejados del equilibrio que funcionan, y se producen a si mismos,
degradando recursos energéticos. De este modo, el concepto de seleccién natural se
reformularia en términos de la competencia por convertir autocataliticamente recursos
en organizacion.

La cuestion importante es si esta relacion entre la dinamica selectiva, la
autoorganizativa y el azar que jugd un papel relevante en el origen de la vida sigue
teniendo un papel similar en la actualidad. La respuesta es, afirman, positiva. Aunque en
la actualidad los organismos son sistemas autocataliticos informados, evolucionan como
parte de sistemas ecoldgicos (Ulanowicz 1997) ue disipan energia. “Ecological systems
are prior to the species that, through complex webs of both competition and
cooperation, evolve as their parts; and natural selection among such information-
storing, information-varying, and energy-dissipating systems will itself be an emergent
property of chemically-selecting, autocatlytic, entropy-dissipating systems” (Weber &
Depew 1996, p.53). Los procesos autoorganizativos, ademas, como veremos en el
cuarto capitulo, juegan un papel fundamental en el origen de novedades evolutivas.
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Los modelos NK de Kauffman (1993) aplicados a la coevolucién (ver capitulo IlI)
apuntan a una interpretacion similatos cambios que se producen en un ecosistema
de este tipo siguen el patron de una ley escptawdr law, lo que apunta a que estos
sistemas se situan “al borde del caos”. Si el nimero de interacciones entre especies
supera un umbral critico pueden producirse “catastrofes” ante pequefios cambios en el
ecosistema. Esta sensibilidad a las condiciones iniciales es lo que se puede esperar de un
sistema dinamico con las caracteristicas que Weber y Depew postulan.

¢, Como explicar esta tendencia a los sistemas naturales a situarse “al borde del caos™?
Kauffman sugiere que la seleccidén natural es la encargada de llevar a estos sistemas a
esa posicion. Depew y Weber secundan la idea, y la consideran darwiniana, ya que da a
la seleccion natural un papel importante en la evolucion. La autoorganizacién constrifie
el espacio de posibilidades de modo que da una gran oportunidad a un sistema para que
pueda evolucionar por seleccién. La seleccion natural actuaria recursivamente sobre los
sistemas bioldgicos para que éstos puedan evolucionar mediante mecanismos selectivos.

Kauffman, sugieren Burian y Richardson (1996), nos propone una “hipétesis nula”
para medir el efecto de la seleccién natural. Sus modelos nos proporcionan una
reconstruccién tedrica de como se comportan los sistemas en ausencia de seleccion. Las
desviaciones con respecto a este patron pueden ser usadas para detectar los efectos
perturbadores de la seleccion y otros agentes del cambio evolutivo.

Esta tercera posicidn nos parece la mas adecuada, ya que, sin negar la relevancia de
la dindmica selectiva, es mas, quizd dandole incluso un nuevo protagonismo, los
procesos autoorganizativos aparecen como el sustrato sobre el cual se construye. Sin
embargo, la tradicion darwiniana debe estar preparada para admitir que en muchos
casos la seleccion natural no hace todo el trabajo en la evolucién, sino que opera sobre
entidades previamente autoorganizadas en virtud de sus propiedades intrinsecas.

4.2 Hacia la complementaridad.

La integracion entre la seleccidén natural y la autoorganizacion como causas del proceso
evolutivo es una forma de promover la sintesis entre la vision externalista y la
internalista. Una integraciéon en principio nada facil, ya que pasa por una previa

2 “The task of enlarging evolutionary theory would be far from complete even if we could show that
fundamental aspects of evolution and ontogeny had origins in some measure reflecting self-organizing
properties of the underlying systems. The present paradigm is correct in its emphasis on the richness of
historical accident, the fact of drift, the many roles of selection, and the uses of design principles in
attempts to characterize the possible goals of selection. Rather, the task must be to include self-organizing
properties in a broadened framework, asking what the effects of selection and drift will be when operating
on systems which have their own rich and robust self-ordered properties. For in such cases, it seems
preeminently likely that what we observe reflects the interactions of selection proceses and the underlying
properties of the systems acted upon” (Kauffman 1993, p. 23).
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reevaluacion de los referentes ontolégicos de ambos tipos de explicacion, en ultimo
término genes y sistemas dinamicos, que puede interpretarse como la forma mas basica
de la distincion entre genotipo y fenotipo.

Howard Pattee (1969, 1972, 1973, 1977, 1979 a, b, 1982, 1987, 1995, 1997) ha
desarrollado todo un planteamiento te6rico basado en la relacion de complementaridad
existente en la organizacion bioldgica entre las macromoléculas de ADN vy el sistema
dindmico en el que estan insertas. La vida, piensa Pattee, se caracteriza por el
establecimiento de upierre semanticoentre los genes y el sistema dinamico que
permite su “interpretacion”. Los genes solo pueden ser interpretados dinamicamente,
pero, a su vez, esos procesos dinamicos estan controlados por proteinas producidas por
€s0S mismos genes. La vida, por lo tanto, no puede reducirse a un proceso dinamico,
pero tampoco puede interpretarse como un fendmeno puramente macromolecular,
estructural, sino que aparece como producto de la relacién de codependencia entre estos
dos modos de orden. La estabilidad y capacidad combinatoria de los genes, por otro
lado, incrementa la capacidad evolutiva de este tipo de sistemas.

La vida, por lo tanto, ya en su minima expresion, presenta una organizacion que la
hace especialmente apta para evolucionar. Ruiz Mirazo et al. (2004) presentan una
potente definicion de vida que da perfectamente cuenta de esta circunstancia.

“A living being” is any autonomous system with open-ended evolutionary
capacities where (i) byautonomousve understand a far-for-equilibrium system that
constitutes and maintains itself establishing an organizational identity of its own, a
functionally integrated (homeostatic and active) unit based on a set of endergonic-
exergonic couplings between internal self-constructing processes, as well as with
other processes of interaction with its environment, and (ii)opgn-ended
evolutionary capacityve understand the potential of a system to re-produce its basic
functional-constitutive dynamics, bringing about an unlimited variety of equivalent
systems or ways of expressing that dynamics which are not subject to any pre-
determined upper bound of organizational complexity (even if they are indeed, to
the energetic-material restrictions imposed by a finite environment and by the
universal physico-chemical laws) (Ruiz Mirazo et al. 2004)

El aspecto (auto)organizativo de la vida viene dado por su caracter autbnomo. Es
decir, es un sistema lejos del equilibrio que se constituye y mantiene a si mismo
estableciendo una identidad organizacional propia. Su aspecto evolutivo viene
representado por su capacidad de evolucion abierta. Un sistema ha de contar con ambos
“ingredientes” para estar “vivo”. Como los genes poseen, en principio, una estabilidad
superior a la de los fendmenos dinamicos y, es mas su estructura modular los hace
idéneos para participar en una dinamica evolutiva, debido a la enorme capacidad
combinatoria que poseen, es natural pensar que van a ser relevantes para explicar la

44



I. Vida, evolucién y organizacion

evolucién. La evolucion bioldgica esta ligada a la posesidon de un sistema de
componentes registro (genes) que instruyen la construccion de componentes funcionales
y que ademas adoptan una estructura desacoplada de la dindmica del sistema que
permite la construccion de nuevos sistemas individuales de creciente complejidad
(Etxeberria & Moreno 2001).

Aunque compartimos en gran parte esta interpretacion, ya que muestra como los
genes solo tienen prioridad causal dentro de una dinamica aufdrmenaamos que no
da el suficiente énfasis a la relevancia de la organizacion en la dinamica evolutiva, que
parece hacerse depender Taskclusivamente en términos de propiedades de las
moleculas de ADN EIl sistema genético aporta toda una nueva serie de posibilidades
evolutivas a los sistemas autbnomos, pero la cuestion que se nos plantea es la siguiente,
¢es esta complementariedad entre ADN y proteinas, elaborada para dar cuenta de la
minima expresion de lo viviente—la célula—suficiente para dar cuenta de la evolucién
en toda su complejidad?

En el siguiente apartado pasaremos a mostrar como se origina esta distincion entre
dos tipos de principios causales en la materia viva, coOmo se explica, desde una
perspectiva genealdgica, la evolucidén de un sistema capaz de evolucionar de una
manera abierta. Ya en el origen de esta dicotomia podemos encontrar pistas a favor de la
relevancia del factor organizativo en la evolucion.

4.3 El problema del origen de la evolucién abierta

La idea de evolucién abiertagen-ended evolutigriue desarrollada por von Neumann
(1951) en el contexto de su discusién sobre los requerimientos l6gicos para que un
sistema pudiera evolucionar aumentado su complejidad indefinidamente—el umbral
minimo de complejidad para la evolucidn abierta, establecid, requiere que éste contega
su propia descripcion. Deciamos que se centré en los requerimientos logicos, dejando
conscientemente de lado el problema de como esta caracteristica podia haber aparecido
en la evolucién (Pattee 1995, Umerez 2001).

La aparicion del sistema genético puede explicarse por dos motivos fundamentales
(Ruiz-Mirazo et al 2004). En primer lugar, por la imposibilidad de compatibilizar en un
mismo tipo de estructura molecular dos propiedades fundamentales para el potencial

%2 Frente a otras interpretaciones mas “descorporeizadas” (por ejemplo Maynard-Smith 2000), la
informacion, desde esta perspectiva, no se entiende sino como un elemento causal, implicado en el
mantenimiento y evolucion de sistemas autébnomos complejos, en la que los genes forman parte de una
red autoconstructiva de componentes, y es esta red la que interpreta y usa esa informacién (Pattee 1982).
= Decimos casi por que en la ultima frase de la definicion se menciona que la capacidad de evolucion
abierta esta constrefiida por las leyes fisico-quimicas. El concepto de constriccion, como veremos, jugara
un papel relevante en nuestra propuesta, aunque dotado de una connotacion mas “positiva”.
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evolutivo de un sistema, como son la plasticidad, especificidad y eficiencia en la

catdlisis por un lado y por otro el almacenamiento, replicacion y transmision de

informacion. En segundo lugar, por la imposibilidad de generar un incremento

progresivo de complejidad molecular sin mecanismos de copia fiable acoplados a los de
autocatalisis regulada y que llevaria a la aparicion de componentes con actividad de
molde (template)subsumidos en la dinamica del sistema. Esta situacion, provoca un

“cuello de botella” evolutivo que conduce a una redistribucion de funciones entre

componentes dinamicos, metabdlico-operativos (fenotipo-proteinas) y componentes
informacionale¥ (genotipo-genes).

De este modo, la maquinaria genética permite una replicacion altamente eficaz de las
macromoléculas, proteinas y enzimas, que constituyen los organismos que conocemos.
Es mas, su naturaleza secuencial y desacoplada de la dinamica le da unas posibilidades
evolutivas novedosas ya que estos sistemas son capaces de evolucion abierta. Un
sistema autonomo puede reproducirse variacionalmente, pero no hacerlo de modo
ilimitado. Es un requisito de la evolucién abierta que puedan ser capaces de crear
indefinidamentenuevas versiones de si mismos, sin ningun techo de complejidad
organizativa predeterminatio

Asi pues, desde esta interpretacion, la evolucién podria dividirse en dos etapas. Una
primera etapa de evolucion no abierta, que estaria en funcionamiento hasta el origen del
codigo genético, seguida de una fase posterior de evolucion abierta, en la que es posible
un incremento de complejidad indefinido, derivada de la, en principio, ilimitada
variabilidad de las moléculas de ADN (ver capitulo 4). La evolucion prebiética, no
abierta, al no contar con esta capacidad, se considera como un proceso de segundo
orden, no paradigmatico de lo “evolutivo”.

Esta interpretacidon sugiere una serie de cuestiones interesantes. La evolucion
prebidtica es un proceso realmente importante y potente que ha permitido un
crecimiento en complejidad produciendo formas cada vez mas estables, hasta la
generacion de organismos con una sofisticada maquinaria genética. ¢Qué tipo de
propiedades permitieron a estos sistemas evolucionar? ¢No seguirdn teniendo este tipo
de propiedades un papel relevante en la evolucién después de la aparicion del codigo?
O, de forma mas general, ¢qué determina la capacidad evolutiva de un sistema? Como
veremos en el capitulo cuarto, existe un creciente nimero de investigadores que

% Es importante recalcar que estos autores defienden la necesidad de ambos tipos de componentes, es
decir, genes y proteinas. Un sistema de macromoléculas “autocataliticas” en evolucién no produce
resultados interesantes, al contrario, se produce una situaciéon en la que se producen secuencias cada vez

mas simples, hasta llegar a la minima capaz de replicarse (Spiegelman 1967).
% Excepto el determinado por las constricciones fisico-quimicas, de desarrollo, etc. del sistema.
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muestran como la evolucionabilidad de un sistema depende de la plasticidad del mismo
y de su adaptabilidad que de las propiedades de sus constituyentes moleculares.

Otro hecho hace remarcar la relevancia de la evolucidén pregenética, y es su eficacia.
Los primeros seres vivos aparecieron muy pronto, hace casi 4.000 millones de afos,
muy cerca del origen de la propia Tierra, y permanecieron sin grandes cambios durante
casi 2.000 millones de afios a pesar de ser capaces de evolucion abierta. La evolucion
prebiotica fue rapida y eficaz, ¢ por quée?

La importancia de la autoorganizacion en la evolucion es especialmente clara y
reconocida por la mayoria de los biélogos en el problema del origen de la vida, ya que
permite anclar la organizacion biologica en procesos mas basicos de organizacion
material. Sin embargo, este reconocimiento no se extiende de forma tan general cuando
se pretende usar este tipo de aproximaciones para explicar la evolucion de los seres
vivos modernos. Es decir, la vision externalista asume que la autoorganizacién pierde su
relevancia original una vez que aparecen sistemas con reproduccion genética, puesto
gue desplazarian a estos sistemas “primitivos,” y que, por lo tanto, una vez constituidos
los primeros seres propiamente vivos, el estudio de la dinamica genética ha de situarse
en el centro de la investigacion en biologia evolutiva. Esta interpretacion soslaya el
hecho de que estos nuevos sistemas genéticos estan insertos en una dindmica
autoorganizativa, cuyas propiedades, como veremos, se hacen especialmente
importantes, por ejemplo, a la hora de explicar el origen de nuevos rasgos o
innovaciones evolutivas.

En breve, pensamos que desde la vision externalista la evolucionabilidad tiende a
hacerse depender casi exclusivamente de la capacidad de evolucion abierta derivada de
las propiedades combinatorias de los genes en la historia evolutiva, mientras que las
propiedades derivadas de la organizacion biolégica no se consideran igualmente
relevantes para entenderla.

5. Conclusiones

La vida se caracteriza por dos rasgos distintivos: su organizacion y su capacidad para
evolucionar. A lo largo de la historia de la biologia, o de la filosofia de la vida, se puede
observar un constante movimiento en el acento que se pone en alguno de estos aspectos.
La Sintesis Moderna supuso un desplazamiento del centro de gravedad de la explicacién
biologica hacia el lado evolutivo, ya que considera que la evolucién (con la seleccion
natural como la principal “fuerza”) es el principio unificador de la biologia, y que todo
fendmeno bioldgico descansa en una causa evolutiva o Ultima. Este sesgo hacia el lado
evolutivo en la concepcion moderna de la vida se reflejé en la exclusiéon de la biologia
del desarrollo del proyecto sintético, cuyo reflejo conceptual se manifiesta en una serie
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de presupuestos historico-filosoficos que consideramos problematicos, como la tesis de
la ruptura con el pensamiento tipoldgico, y la defensa de una autonomia de la biologia
entendida de una forma que ponia obstaculos a aproximaciones que intentaban explicar
la evolucidn dentro del contexto mas general del mundo fisico-quimico. El concepto de
autoorganizacion, como hemos visto, puede servir de puente para volver a poner de
relevancia la importancia de la organizacion en la evolucion, de manera que el papel de
la seleccion natural como “filtro” funcional sobre la construccibn de nuevas
combinaciones de genes, se vea complementado por procesos organizativos que
permiten la generacion de variabilidad no-letal y que hacen que la evolucionabilidad del
sistema no dependa Unicamente de la naturaleza molecular del mismo.

Esto no implica que sea posible sustituir un tipo de explicacion por otra, puesto que
la evolucién es un proceso tremendamente oportunista, pero creemos que estudio de los
principios fundamentales de la organizacion bioldgica va a servir para acotar el enorme
rango de historias posibles que permite generar la perspectiva histérico-segetiva.
trata ahora de unificar ambos aspectos, en un estudio combinado de causas proximas y
ultimas, de procesos de desarrollo y de acontecimientos historicos, para elaborar una
vision de la evolucion y de la vida més sistémica, una evolucién a la vez producto y
causa de la organizacioén bioldgica.
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Capitulo I

De Darwin al adaptacionismo: la biologia como
ingenieria

Echad una mirada al mundo a nuestro alrededor: contempladlo en
conjunto y en cada una de sus partes. Encontrareis que no es mas que una
gran maqguina, subdividida en un infinito ndmero de maquinas mas
pequefias, que a su vez, admiten subdivisiones hasta un grado que supera
lo que los sentidos y facultades humanas pueden escudrifiar y explicar.
Todas estas diversas maquinas, y hasta sus mas diminutas partes, estan
ajustadas unas a otras con una precision que provoca la admiracién de
todos los hombres que alguna vez las han contemplado. La precisa
adaptacién de los medios a los fines a través de toda la naturaleza se
asemeja exactamente, aunque superandolos con mucho, a las
producciones de los artifices humanos, de los proyectos, pensamiento,
sabiduria e inteligencia humanos.

David Hume

1. Introduccioén

Una de las caracteristicas mas sorprendentes y misteriosas de la vida es su capacidad
para desarrollar caracteristicas no soélo estructuralmente complejas, sino ademas
exquisitamente adaptadas a las necesidades del organismo. Tanto es asi que, antes de
Darwin, el denominado argumento del disefio, que usaba la existencia de esta
complejidad adaptativa para inferir la existencia de un disefiador, y de ahi, la existencia
divina, contaba con una gran credibilidad en la época. Charles Darwin formulé una
teoria que podia explicar este fenbmeno aparentemente milagroso: la evolucién por
seleccion natural. Aunque ya en los siglos XVII y XVIII varios pensadores europeos
defendian visiones evolutivas de la vida, fue Darwin el que propuso una explicacién que
exponia, de manera clara, de qué modo el proceso de cambio evolutivo podia dar lugar a
esa “perfeccion” organica observable, sin necesidad de recurrir a explicaciones
teologicas.

La seleccion natural, frecuentemente conocida mediante la maxima de Spencer de “la
supervivencia del mas aptaSuyrvival of the fitte3trequiere de tres condiciones; i) que
los organismos de una poblacion varien en relacion a cierta caracteristica, i) que estas
diferencias sean heredables y que iii) las diferentes versiones de esa caracteristica
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influyan en la capacidad de esos organismos para dejar descendientes (Lewontin 1970).
Dado ese punto de partida, el cambio evolutivo sera inevitable, ya que, debido a la
fuerte competencia, las caracteristicas menos beneficiosas tenderan a ser eliminadas y
las caracteristicas mas utiles acabaran fijandose en la poblacién, hasta que aparezcan
variantes mas aptas o hasta que se produzca un cambio en el entorno. Una adaptacion es
una caracteristica que se ha fijado en una poblacion porque fue directamente
seleccionada siguiendo estas pautas.

Pero ¢es la seleccion natural, por si sola, lo suficientemente potente para explicar la
evolucién organica? Como sefialabamos anteriormente, el darwinismo heredo el interés
en el mismo tipo de problemas en los que se centraba la tradiciétedm¢aa natura|
prototipicamente inglesa, aportando un nuevo tipo de soluciones. Esta vision, centrada
en el aspecto adaptativo de la vida, ha sufrido una paulatina tendencia hacia un
“adaptacionismo panglossiano”, es decir, a considerar que cada uno de los rasgos de un
organismo ha sido moldeado por seleccion natural, otorgando a ésta un papel
sobredimensionado en la evolucion. Esta forma de adaptacionismo ha recibido fuertes
criticas tanto metodolégicas como programaticas (Gould y Lewontin 1979) y en su
defensa se han elaborado versiones sofisticadas del mismo, que, sin embargo, siguen
dando a la seleccién natural todo, o casi todo, el poder causal en la produccién del orden
bioldgico.

El denominado “adaptacionismo explicativo” (Godfrey-Smith 2001), una de las
versiones en que se presenta esta “tendencia de pensamiento” (Sober 1993), sostiene
gue la seleccion natural es la fuerza mas importante de la evolucion por ser la Unica
fuerza capaz de producir adaptaciones complejas, disefios naturales. El resto de
“fuerzas” o mecanismos evolutivos cumplen un papel de menor importancia, porque
sélo la seleccion natural puede producir adaptacién. El “modelo del artefacto”, por otro
lado, es una forma de adaptacionismo metodolégico que recomienda estudiar los
organismos como si fueran maquifiasomparando la labor de la seleccion natural con

% Esta comparacion de los organismos con maquinas se remonta a Descartes, y deriva de su concepcion
mecanicista del universo, en la que la totalidad del mundo material puede tratarse como un sistema
mecanico, y no hay necesidad alguna de introducir o considerar otra clase de causas que las eficientes. La
causalidad final es una concepcion teleoldgica y, considera, no es adecuada para la fisica, lo que le lleva a
rechazar la existencia de almas o principios vitales ocultos en los seres vivos, y de formas substanciales
en los seres inertes. Los principios puramente cuantitativos, materiales y mecénicos que utilizamos para
explicar los seres no vivos nos sirven también para explicar los seres vivos sinLo®ai@males no

tienen mente y pueden ser explicados en términos de materia en movimiento (mecanicamente). Los
ingenieros de su época habian construido artefactos (“robots”) en las que las partes fisicas estaban
dispuestas de tal forma que parecian darles conducta final. En estos casos dicha conducta no descansa en
una mente (en la propia maquina) sino que es responsabilidad de sus componentes fisicos. Del mismo
modo, razonaba, los animales no tienen mente, aunque parezcan tenerla. En el caso de los autdbmatas el
responsable de su conducta aparentemente mentalista y final es el hombre, que los ha fabricado; en el
caso de los animales, el responsable es en ultimo término Dios, que es la causa Ultima del mundo.
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la de un disefiador humano (Lewens 2002), y que convierte a la biologia en una especie
de ingenieria (Dennet 1999). Esta perspectiva, como sefialabamos en el capitulo
anterior, se centra en el componente externo de la evolucion como generador de orden,
mientras que el componente interno, la organizacion biologica, queda o bien sin
analizar, o bien se interpreta como un factor limitante en la generacion de caracteristicas
organicas oOptimas. Como bien sefialaba Hume, la inteligencia humana, productora de
disefio, es sélo una de las fuentes de orden en el universo, y extender este principio de
orden a la organizacion biolégica es, cuando menos, arriesgado.

2. El argumento del disefo

Con el nacimiento de la ciencia moderna muchos pensadores religiosos se propusieron
el reto de tratar de fundamentar sus creencias cientificamente. Uno de los argumentos
mas sonados de la nueva empresa, la religiéon natural, como se vino a denominar esta
tarea, es el argumento del disériwviliam Paley elaboré una de las versiones mas
conocidas del mismo:

Supongamos que, al cruzar un zarzal, mi pie tropieza con una piedra, y se me
pregunta cémo esa piedra ha llegado hasta alli; probablemente podria contestar que,
por lo que yo sabia, habia estado alli desde siempre: quizas tampoco seria facil
demostrar lo absurdo de esta respuesta. Pero supongamos que hubiese encontrado un
reloj en el suelo, y se me preguntase qué habia sucedido para que el reloj estuviese
en aquel sitio; yo no podria dar la misma respuesta que antes, de que, por lo que yo
sabia, el reloj podia haber estado alli desde siempre. [Su precision y la complejidad
de su disefio nos forzaria a concluir] que el reloj debi6é de tener un fabricante: que
debib de existir en algdn momento, y en algin lugar, un artifice o artifices, que lo
construyeran con una finalidad cuya respuesta encontramos en la actualidad; que
concibi6 su construccion, y disefid6 su utilizacion. [Nadie podria contrariar
razonablemente esta conclusién, ya que] cada indicaciébn de una idea, cada
manifestacion de disefio que existe en el reloj, existe en las obras de la naturaleza;
con la diferencia, por parte de éstas, de ser tan excelsas o mas, y en un grado que
supera todo célculo (Paley 1802, en Dennett 1999).

Los seres vivos y sus 6rganos, continda Paley, son muy parecidos a un reloj, ya que
parecen haber sido disefiados para cumplir un cierto propdsito. Un ojo, por ejemplo, se
Nnos muestra como un mecanismo extremadamente sutil y sofisticado, disefiado para que

*”Ya en el afio 44 a.C., el escritor, orador y estadista romano Cicerén (106-43 a.C.), usé este concepto en
su libro De Natura Deorunpara atacar las tesis evolucionistas de los filésofos de sus dias, como por
ejemplo Epicuro. Cicerdn refutaba estas ideas con argumentos basados en el disefio, con el propésito de
mostrar que el universo esta gobernado por un disefiador inteligente. Argumenté que se necesitaba un
propdsito conciso para expresar arte (por ejemplo para hacer una escultura o una pintura) y por lo tanto,
dado que la naturaleza era méas perfecta que el arte, la naturaleza también mostraba propésito.
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su poseedor sea capaz de ver. Parece inevitable hablar de disefio cuando nos
encontramos ante érganos y organismos complejos, ya que el azar no puede generarlos
y ¢qué ley fisica podria hacerlo? Asi pues, ¢ qué otro disefiador sino Dios ha podido ser
el artifice de tales obras?

David Hume, en lo®ialogos sobre la religion naturahabia abordado previamente
este mismo problema en forma de una discusion entre Cleantes, defensor del argumento
del disefo, y Philo, el escéptico. Cleantes parece ser el primero en utilizar el ejemplo del
ojo de los vertebrados como paradigma del disefio animal:

La anatomia de un animal ofrece una prueba mucho mas fuerte de un designio que la
lectura delivio de Tacito (...) Considera el ojo, disécalo, contempla su estructura y

su organizacion, y dime de acuerdo a tus propios sentimientos, si no surge
inmediatamente ante ti, con una fuerza semejante a la de la sensacion, la idea de un
autor de esa organizacion (Hume 1786, p.125).

Philo da una serie de argumentos contrarios a la hipotesis de Cleantes. El argumento
del disefio est4 basado en una inferencia inductiva, una analogia —donde hay disefio hay
una mente— , pero esta inferencia es dudosa, ya que la inteligencia humana es sélo una
de las fuentes de orden en el universo. Un edificio tiene como causa ultima la
inteligencia de su constructor, pero existen otro tipo de formas que no estan causadas
intencionalmente. La tela de una arafia, sostiene, es el resultado de su comportamiento
instintivo y las formas que encontramos en la arena de una playa son el resultado del
choque azaroso de las olas contra la orilla. Entonces “¢ qué especial privilegio tiene esa
pequefia agitacion de nuestro cerebro que llamamos pensamiento para que tengamos
gue constituirla en modelo de todo el universo? “(ibid, p.118).

El argumento del disefio es s6lo una analogia, y una analogia puede ser una guia
adecuada para formular una hipétesis, pero no es un criterio valido de prueba o
verificacion. Utilizando el mismo tipo de analogia y, a falta de mas datos, podriamos
llegar a casi cualquier conclusion, diferente del teismo clasico, sobre el origen del
universo. Philo da rienda suelta a su imaginacién y propone hipotesis alternativas, en las
gue compara el universo con un animal, ya que parece actuar con un principio
semejante de vida y movimiento.

Sin embargo, y a pesar de ser consciente de los problemas que plantea este modo de
argumentacion analogico, Hume, o Philo, finalmente, parece ceder al argumento del
diseiid®:

% E| propio Kant, que no mostraba demasiado respeto a argumentos ontoldgicos y cosmoldgicos fue
mucho mas condescendiente con el argumento del disefio, llegando a una conclusion similar. Lo rechazé
baséndose en que lo més que puede probar es que hay un disefiador o arquitecto del universo y que de ahi
al Dios todopoderoso de las religiones teistas hay un largo camino.
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Un propésito, una intencion, un designio se imponen por todas partes al mas
negligente, al mas estlpido pensador y nadie puede estar tan obstinado en absurdos
sistemas como para negarse continuamente a adm@iule.la naturaleza no hace

nada en van@s una maxima establecida en todas las escuelas a partir de la mera
contemplacion de las obras de la naturaleza, sin ningln propdsito religioso; y como
consecuencia de una firme conviccion en la verdad de esta méaxima, un anatomista
gue hubiera observado un nuevo 6rgano o un nuevo conducto, no quedaria nunca
satisfecho hasta no haber descubierto también su uso y su finalidad (ibid. pp. 182-
183).

A pesar de que Hume sabia que el argumento del disefio no era una base sélida para
fundamentar la existencia de un artifice inteligente del universo, se vio obligado a
aceptar sus conclusiones. “La conclusion legitima es que (...) si no nos satisface llamar
Dios oDeidada la primera y suprema causa y deseamos cambiar su nombre, ¢qué tal
llamarle Menteo Pensamientocon la cual es justo suponer que tiene una considerable
semejanza? “ (ibid. p. 185). Pero sin embargo, entre algunas de sus hipétesis sobre el
origen del disefio especulaba:

¢, Qué sorpresa nos invadiria si o que encontramos es un estdpido mecénico que
imita a los otros y copia un arte, el cual, a través de una larga sucesion de edades,
después de multiples ensayos, errores, correcciones, deliberaciones y controversias,
ha sido gradualmente mejorado? Muchos mundos pueden haber sido construidos
chapuceramente, a través de una eternidad antes de que su sistema fuera destruido:
mucho trabajo perdido, muchos ensayos infructuosos realizados, una lenta pero
continuada mejoria conseguida durante infinitas edades de construccion del mundo
(ibid., p.136).

Hume estuvo muy cerca de dar con la idea de cambio acumulativo que subyace a la
seleccion natural.

3. La seleccién natural: el relojero ciego

En tiempos de Darwin, los naturalistas habian recopilado gran cantidad de informacién

sobre el mundo natural y la habian sistematizado. Los taxonomistas habian conseguido
clasificar los organismos en una jerarquia de dos reinos (animales y plantas) divididos
enphyla que a su vez se subdividian en clases, ordenes, familias, géneros y especies.

Darwin enEl Origen de las Especiese enfrentd al reto de tratar de convencer a sus
contemporaneos de que las especies no habian sido creadas con sus formas actuales,
sino que habian evolucionado en el tiempo (Mayr 1982). La idea de la evolucion no era
nueva, enciclopedistas como Diderot o el cientifico francés Maupertuis ya trabajaron
con ella, pero ninguno de ellos dio con una respuesta satisfactoria que explicase por qué
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las especies cambian. La primera teoria coherente de la evolucion la propuso el
naturalista y filésofo francés Jean Baptiste de Lamarck. Lamarck queria explicar lo que

le parecia una progresion de la naturaleza desde los organismos mas pequefios hasta los
animales y plantas mas complejos y “casi perfectos”. Para explicar esta evolucion
postulé varios principios; la existencia en los organismos de un impulso interno hacia la
perfeccion, la capacidad de los organismos para adaptarse a su entorno, la generacion
espontanea y la famosa teoria de la herencia de los caracteres adtjuiridos

Lamarck estaba profundamente interesado en la dimension “vertical” de la
evolucion, es decir, la evolucion en su dimensién temporal. Darwin, sin embargo,
inicialmente centré su interés en el problema de la diversidad, en el origen de las
especies a través de su la diversificacion geografica, la evolucién “horizontal”. Ese
interés se despertd por su tan narrado viaje alrededor del mund@esgkd Darwin
sabia que para convencer a los creacionistas no bastaba con probar que las especies
modernas eran descendientes modificados de especies mas tempranas, sino que tenia
gue demostrar como habia ocurrido este proceso y por qué estaban adaptadas a sus
entornos locales.

3.1 La idea de Darwin

La teoria completa de Darwin se publico el 24 de noviembre de 1858 #re Origin
of SpeciesSu argumentacion constaba de varias subteorias o postulados, de las que
podemos destacar las cuatro fundamentales (Mayr 1982).

i) Evolucionismo. El mundo no es estético, evoluciona. Las especies cambian
continuamente, se originan unas y se extinguen otras. El registro fosil muestra que los
organismos, cuanto mas antiguos son, mas diferentes son a los actuales.

i) Gradualismo El proceso evolutivo es gradual y continuo. No consiste en cambios
subitos y saltos discontinuos. En este caso las discontinuidades en el registro fésil se
interpretan como una imperfeccion del mismo.

iii) Origen comun Darwin fue el primero en postular que todos los organismos
descienden de ancestros comunes por un continuo proceso de ramificacion. Mientras
gue Lamarck consideraba que cada organismo o grupo de organismos representa una
linea evolutiva independiente originada por generacion espontanea que evolucionaba
debido un impulso interno hacia la perfeccién, Darwin defendia que los organismos

2 Como sefialan Fontdevilla y Moya (2003), el reconocimiento del efecto del ambiente en la adaptacién y

el cambio organico representa una de las aportaciones mas importantes a la comprension de la evolucion.
Aunque el principio de la herencia de los caracteres adquiridos seria rechazado como un mecanismo
causal evolutivo, Lamarck fue el primero en indicar que la adaptacion es la respuesta del organismo a los
cambios ambientales, oponiéndose a las ideas fijistas segun las cuales las especies eran creadas adaptadas
ya a su ambiente.
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semejantes estaban emparentados y descendian de un ancestro comun. Esto implicaba
gue los organismos vivientes podian remontarse hasta un origen Unico de la vida.

iv) Seleccion naturalLa seleccidon natural constituia la clave para interpretar su propio
esquema. Es un proceso que consta de dos fases. En primer lugar esté la produccién de
variabilidad. Darwin no conocia el origen de esa variacion, pero tenia un conocimiento
empirico de la enorme reserva de diferencias intraespecificas. La segunda fase es la
seleccidn a través de la supervivencia en la lucha por la existencia.

La argumentaciéon de Darwin era sorprendentemente sencilla. Los organismos
tienden a tener muchos descendientes. Como estos descendientes, a su vez, dejaran
muchos descendientes, la poblacidon crecera rapidamente, hasta llegar a un punto en el
gue los recursos disponibles no sean suficientes para mantenerla. Muchos organismos
moriran antes de tener descendefician siguiente pregunta que se hizo Darwin fue,
¢ qué organismos seran los que conseguiran reproducirse mas probablemente? Aunque
muchos organismos moriran accidentalmente, por causas no relacionadas con sus
caracteristicas, en otros casos parece probable que, cuando se produce la quiebra en el
crecimiento de la poblacién, habra variaciones significativas entre los miembros de la
poblacidbn en competencia por los mismos recursos. Es decir, cualquier ventaja,
entendida como una mayor eficacia en las relaciones entre el organismo y su entorno,
gue muestre alguno de sus miembros sobre los otros le dara mas probabilidades de
sobrevivir y reproducirse. Si ademas estas diferencias son heredables de alguna forma,
es decir, si los descendientes tienden a parecerse mas a sus progenitores que a los demas
miembros de la poblacion, estas diferencias podran acumularse, haciendo que los
miembros de la poblacion vayan adaptandose mas y mas a su entorno.

Este es el ciego mecanismo que Darwin denomind seleccion natural, en
contraposicion a la seleccion artificial, guiada, de los criadores. Esta idea explicaba el
disefio natural sin necesidad de un artifice di¥jimmoporcionando una explicacion
materialist¥ de la evolucion. En realidad el disefio natural no es tal, ya que no hay
disefio sin disefiador, sino que el mundo esta pobladiisddoidesDawkins 1998),
seres que parecen disefiados. pero que son sélo el producto de un proceso de seleccion
de diferencias automatico, algoritmico, un proceso no guiado que conduce a esa

%0 Hasta aqui el argumento es una aplicacién al mundo bioldgico de las ideas de Malthus.

31 By explaining “design” in nature as the result of a purely nonteleological materialistic process, the
theory of natural selection eliminated the need for any global teleology (...) By providing a purely
materialistic explanation for all phenomena of living nature, it was said it “dethroned God™ (Mayr 1982,

pp. 509- 510).

32 Como veremos en el capitulo V, el materialismo tiene dos vertientes, una mas puramente fisicalista, y
otra “maquinista”. Es esta segunda via la que fue explotada por el darwinismo, dejando de lado la
primera.
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maravillosa “adaptacion de los medios a los fines” que siempre fasciné a los
naturalistas.

3.2 Hacia la Sintesis Moderna

En tiempos de Darwin el modelo estandar de mecanismo de herencia era el denominado
“herencia por mezcla”. Se pensaba que los materiales hereditarios paternos y maternos,
contenidos en los fluidos reproductivos, se mezclaban, dando lugar a un nuevo
individuo con caracteristicas propias, resultado de esta mezcla. La teoria de la herencia
gue desarrolld6 Darwin lpangénesisestaba basada fundamentalmente en este modelo.
Ocho afos después de la apariciorEtd®©rigen de las Especiggleming Jenkin, un

fisico e ingeniero de la Universidad de Glasgow, sefial6 la seria incompatibilidad que
existe entre el mecanismo de la seleccion natural y la pangénesis (Depew & Weber
1995).

Jenkin, razonando desde la matematica estadistica, mostré la alta improbabilidad de
que la variacion, seleccion y la transmision de nuevas caracteristicas pudiesen superar el
efecto conservador de la herencia por mezcla. Con una herencia de este tipo es mas
probable que la descendencia se aproxime a la distribucion media de la caracteristica en
la poblacién que se asemeje a sus padres, y mas aun en grandes poblaciones y durante
largos periodos de tiempo. La herencia por mezcla de rasgos, postulada para asegurar la
integridad poblacional y de la especie, es demasiado fuerte, haria que los nuevos rasgos
se perdiesen entre la distribucion media de la poblacion. De hecho, con una herencia de
este tipo, la variacion se reduciria a la mitad en cada generacion.

3.2.1 El darwinismo después de Darwin

La solucion al problema que planteaba la “herencia por mezcla” se encontraba en la
literatura de la época. Gregor Mendel, un monje agustino, con una solida formacién
como fisico, public6 en 1866 un articulo tituladersuche Uber Pflanzen-Hybriden
(Experimentos sobre la hibridacion de plantague supondria un hito en la historia de

la biologia®. En él, describia los resultados de los experimentos que habia realizado con
guisantes de jardin durante unos 8 afios, resultados que mostraban que ciertos rasgos
caracteristicos de la especie eran transmitidos por cada progenitor a la generacion
siguiente mediante unidades discretas, denominadas “factores” (que ahora

33 “George Mendel’s short hreatise “Experiments on Plants Hybrids” is one of the triumphs of the human

mind. It does not simply announce the discovery of important facts by new methods of observation and
experiment. Rather, in a act of highest creativity, it presents these facts in a conceptual scheme which
gives them general meaning. Mendel's paper is not solely a historical document. It remains alive as a
supreme example of scientific experimentation and profound penetration of data (Stern & Sherwood,

citado en Sapp 1990, p. 137)
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denominariamos genes), unidades que se conservan sin cambios, es decir, no
“mezclables”, que se recombinan de nuevo en cada generacion segun unas proporciones
determinada$ El articulo pasé desapercibido por aquel entonces, hasta que, de 1900 a
1902, tres bidlogos europeos —Hugo de Vries, Carl Correns y Erick von Tschermak—
afirmaron haber redescubierto las leyes de Mendel independientemente.

Estos primeros continuadores del trabajo de Mendel no aceptaban la teoria de la
seleccion natur® Eran esencialistas y saltacionistas, a los que la herencia mendeliana
les proveia de un mecanismo de especiacion mas plausible, segun sus criterios, que la
seleccién gradual darwiniana. La evolucion podria ser facilmente explicada Unicamente
en términos de herencia genética y mutacion. Darwin hablaba de un cambio gradual a lo
largo de grandes periodos de tiempo, pero las evidencias de que dispusieron los
primeros genetistas parecian mostrar que la presencia de diferentes genes producia
efectos muy significativos, por ejemplo flores de color blanco o purpura, sin una
variacion continua entre ellas.

Asi pues, durante lo primeros afios del siglo veinte, los cientificos tenian ideas
diferentes sobre las causas del cambio evolutivo. La mayor parte de naturalistas y
paleontélogos pensaban que la evolucion era el resultado de la seleccién natural
actuando sobre pequefias diferencias intraespecificas, mientras que los primeros
genetistas enfatizaban el papel de la (macro)mutacion. Esta tensién se manifestaria de
manera mas clara en el debate entre la escuela de la biométrica, fundada por Pearson y
Weldon, defensora una vision gradualista de la evolucion y Bateson, figura central del
mutacionismo mendelista (Provine 1971). El debate se extendia también a los principios
metodoldgicos dispares de ambas escuelas, estadisticos los primeros y experimentales
los segundos. Bateson pensaba que la experimentacion era el camino Unico para
entender la dinamica evolutiva y traté de excluir los métodos Unicamente estadisticos de
la biométrica del campo (Saap 1990, Provine 1971).

34 Esto no quiere decir que optaba por una interpretacion materialista de estas unidades. La idea de que los
factores alternativos eran particulas fisicas no llegaria hasta principios del siglo XX. Parece mas probable
gue Mendel interpreto los factores de herencia en términos de la filosofia catblica neo-Aristotélica en la
gue habia sido educado. Consideraban la forma como el principio organizador de la materia. Las
caracteristicas recesivas serian potencialidades y las dominantes actualizaciones (Depew&Weber 1995).

3% Existe un gran debate sobre la figura de Mendel, las intenciones ultimas de sus experimentos, su posible
“cocinado” de los resultados y sobre si podria considerarse un darwinista o un mutacionista (Sapp 1990).
Con respecto a esta Ultima cuestion, Fisher, por ejemplo, basandose principalmente en el hecho de que en
sus experimentos Mendel usé en su mayor parte variedades en lugar de especies, lo considera un
darwinista, preocupado por los vehiculos de transmision de rasgos interespecificos necesarios para dar
cuenta de la dinamica selectiva. Bateson, al contrario, sostiene que la “gran omisién” del trabajo de
Mendel hasta su redescubrimiento se debe a que sus resultados no apoyaban la visiéon gradualista de la
evolucién. Segun este autor, el motivo Ultimo para realizar sus experimentos era tratar de ver si la
recombinacién de factores podria ser un mecanismo de produccién de nuevas especies por hibridacion.
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Bateson realiz6 grandes aportaciones a la terminologia biolégica actual. El término
genéticafue de su invencién, como también lo fue la denominacion de los factores
mendelianos comalelomorfosy los conceptos deomocigotoy heterocigoto Pero fue
William Johansen, un botanico holandés, el que acufio el tergemoy quién,
elaborando la distincién entgenotipo y fenotipoformuld la distincién crucial de la
gue la autonomia de la genética como una ciencia vino a depender. Mas adelante
Morgan mostraria que los cromosomas dentro del nucleo de las células sexuales se
dividian de tal forma que cada padre contribuye con uno de los dos pares de
cromosomas homologos a su descendencia (meiosis). Morgan hipotetizé que la
transmision de las caracteristicas podia correlacionarse con la transmision de ciertos
patrones observables por el microscopio en las largas bandas que componian los
cromosomas, lo que sugeria queltas en el cromosoma eran los portadores materiales
de la informacion genética. Sus hipotesis se vieron confirmadas.

Todos estos descubrimientos contribuyeron a reforzar el ndcleo de ideas darwinianas.
Durante la década de los veinte se consiguié probar que la mayoria de las mutaciones
tienen efectos pequefios, y que las grandes mutaciones que defendian los primeros
genetistas eran improbables. Fisher traté6 de solventar el error de Bateson, ofreciendo
una reintepretacion de Mendel como un buen darwiniano (Sapp 1990) y mostrando
como la acumulacién de pequefias mutaciones en diferentes combinaciones vy filtradas
por la seleccion natural bastaba para producir una variacion fenotipica continua. La
genética de poblaciongegjue tuvo como pioneros a J.B.S. Haldane, R.A. Fischer y
Sewall Wright, investigé con herramientas estadistico-matematicas la dinamica de las
frecuencias genéticas en las poblaciones, tratando de solventar problemas sobre temas
como qué tipos de cambios evolutivos son posibles, sobre qué condiciones es posible
este cambio o su velocidad. Examinaron la efectividad relativa de la mutacion y la
seleccion en la evolucion y desarrollaron modelos sobre una amplia variedad de
condiciones y presupuestos, modelos que suponian una sintesis entre los, previamente
en disputa, métodos estadisticos y los experimentales.

Toda esta serie de nuevos desarrollos en la teoria evolutiva desde Darwin llevaria a
una sintesis, que se expresd y comenté ampliamente a lo largo de los afios 30 y 40
fundamentalmentea través de las obras de Theodosius Dobzhansky, Julian Huxley,
Ernst Mayr, Simpson y Ledyard Stebbins, y que, como vimos en el capitulo anterior,
serviria para llegar a un acuerdo en la comunidad biol6gica con respecto a los principios
fundamentales de la evolucion. La Sintesis Moderna ampliaba la teoria de Darwin a la
luz de la teoria cromosdmica de la herencia, la genética de poblaciones y el concepto
biologico de especie y se caracterizd por un rechazo total de la herencia de los

% Reif, Junker & H@feld (2000) resaltan la importancia de la contribucion germana a la teoria sintética.
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caracteres adquiridos, un énfasis en la condicion gradual de la evolucién y el
reconocimiento de la importancia decisiva de la seleccién natural.

3.2.2 Una caracterizacion de la Sintesis Moderna

A pesar de los diversos problemas tedricos y filoséficpse se presentan a una
caracterizacion de la teoria, ofreceremos aqui una similar a la expuesta en Reif, Junker
& Hoffeld (2000). Esta caracterizacion esta basada en los conceptos de los autores que

trabajaron hacia la sintesis, sus resultados, y los programas de investigacion de los
autores que trabajaron con éxito siguiendo las bases de la teoria.
La Sintesis Moderna tendria cinco presupuestos esenciales:
0] La seleccién natural es la principal fuerza directora de la evolucion
(restringida fundamentalmente al nivel individual).

(i) Las mutaciones son aleatorias con respecto a las necesidades adaptativas del
organismo.

(i)  Recombinacion en poblaciones con reproduccion sexual.

(iv)  Aislamiento: prevencion del flujo genético debido a un aislamiento
geografico o ecoldgico, y mecanismos de aislamiento genéticos.

(v) Deriva: perdida aleatoria de genes del acervo genético en poblaciones
pequefias 0 en poblaciones cuyo tamafio o distribucion geografica cambia
rapidamente.

De estos cinco componentes pueden derivarse varios otros:

(i) La especiacion es predominantemente alopatrica o peripatrica. La especiaciéon
simpétrica requiere mecanismos ecolOgicos especiales 0 eventos azarosos.

(i) La evolucién es gradual, pero puede tener un amplio espectro de velocidades.

(i)  Las constricciones (de desarrollo, histéricas y construccionales) limitan el
oportunismo de la evolucion hasta cierto punto, pero no causan una evolucion
no-adaptativa.

(iv)  La macroevolucion, es decir, el origen de taxones superiores, radiaciones
adaptativas, cambios adaptativos de taxones superiores, etc. es gradual y no
requiere mecanismos especiales.

Es especialmente interesante incluir, segin los mismos criterios, qué aspectos la teoria
Sintética rechaza:

%7 Entre otros problemas podemos mencionar las siguientes cuestiones todavia no resueltas. ¢En qué
consiste una sintesis de teorias?, ¢ qué tipo de dinamica de cambio de teorias le di6 origen, se produjo un
cambio revolucionario? ¢ha cambiado desde que fue formulada?
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(1) Macromutaciones 0 mutaciones sistémicas

(i) Herencia Lamarkiana y mecanismos geoffroyianos.

(iii)  Evolucion progresiva como una tendencia inherente.

(iv)  Despliegue y evolucién autbnoma de taxones superiores.

(v) Ortogénesis: evolucion dirigida internamente.

(vi)  Autogénesis: evolucion autbnoma de taxones sin interaccion con el entorno.
(vi)  Bauplanes o tipos como actores en la evolucién.

(viii) Saltaciones: saltos de un taxdn ancestral a un taxén descendiente.

(ix)  Evolucién ciclica: evolucion de taxones superiores en analogia al ciclo vital
de un individuo (nacimiento, juventud, madurez, senectud)

El consenso alcanzado en la Sintesis Moderna, sobre los mecanismos y modos de
actuacion de la seleccidn natural, empezaria pronto a desgajarse. La polémica sobre las
surgida con las ideas de seleccion de grupo de Wynne-Edward y la respuesta de
Williams llevé a un debate no resuelto sobre las unidades de seleccion. Después de la
elucidacién de los mecanismos de especificacion gen-proteina se descubrié una gran
cantidad de polimorfismo protéico en las poblaciones, lo que llevaria a proponer a
Kimura (1983) su teoria del neutralismo. El gradualismo seria también puesto en
cuestion por la teoria de los equilibrios intermitentes de Gould. Sin embargo, parece
existir resistencia a debilitar el papel causal de la seleccion natural en la evolucion. Es
mas, la Sintesis Moderna, piensa Gould (1983) ha dado muestras de un progresivo
endurecimiento hacia posiciones “adaptacionistas”. El adaptacionismo (Gould &
Lewontin 1979), como veremos, se define por su tendencia a interpretar a un organismo
como un conjunto de rasgos o partes funcionales, partes cuyo caracter funcional vendria
dado por el hecho de ser resultado de un proceso selectivo. Creemos conveniente, por lo
tanto, ofrecer un breve analisis del concepto de funcion que servira para hacer mas claro
los términos en los que se plantea el debate sobre el adaptacionismo en la teoria
evolutiva moderna.

4. Funcion como adaptaciéon y funcion como organizaciéon

Deciamos que la Sintesis Moderna ha tendido a un progresivo adaptacionismo, es decir,
a considerar que la mayoria de las caracteristicas de los organismos deben ser
consideradas adaptaciones, es decir, surgidas como respuesta a una presion selectiva, a
un determinado problema planteado por el entorno. Desde este punto de vista, una

60



II. De Darwin al adaptacionismo

adaptaciéon se entiende como un producto modificado durante su historia evolutiva de
forma que, siendo mas eficaz en el desempefio de su funcion, ha contribuido a aumentar
la fitnessdel organismo (Burian 1983).

En la visidon externalista, por lo tanto, el concepto de funcién va ligado al de
adaptacion. Es decir, una funcién se entiende como el resultado de un proceso histérico
de seleccion sobre un rasgo. Existe, sin embargo, otro concepto de funcidn en biologia,
un concepto no-histérico de funcion, mas habitual en anatomia y fisiologia, que se usa
para explicar las actividades que un organismo realiza “aqui y ahora” (comer, digerir,
etc.) (Amundson & Lauder 1994, West-Eberhard 1998a). Este concepto es caracteristico
de la visidn internalista, que deriva el caracter funcional de la vida de las propiedades
sistémicas de la misma, de la mutua dependencia co-constructiva entre las partes que
componen el organismo.

En su historia moderna, el concepto de funcién puede considerarse como uno de los
legados de la metafora de la maquina, que nos remontaria a Descartes. Una maquina
esta hecha de partes, partes que juegan un papel definido en el funcionamiento de la
maquina como totalidad, es decir, con funciones especificas en virtud de su inclusion en
el mecanismo. La metéfora de la maquina sugiere que las partes de un organismo son
analogas a las partes de una maquina, “estan ahi” en virtud de las funciones que
ejecutan con respecto al organismo como totalidad.

Sin embargo, el término “funcién” lleva consigo connotaciones de finalidad,
propésito, o intencionalidad, que son justamente las ideas de las que la metafora
pretendia deshacerse. La interpretacion adaptativa o evolutiva del concepto vino a
solucionar este problema, puesto que la emergencia de un comportamiento funcional
podia interpretarse como resultado de un proceso adaptativo guiado por la seleccion
natural. El concepto de funcion y el de adaptacion quedaron de esta manera unidos,
convirtiendo a la evolucion en el mecanismo que permite la construccion de maquinas
organicas, en las que sus partes tienen funciones, maquinas no fabricadas, sino
moldeadas por la seleccion natural y soslayando el aspecto organizativo del concepto.
De este modo, la explicacién de una funcién se apoya en el proceso evolutivo mismo
gue le da origen y no en la especial relacion parte-todo que el proceso ha generado, que
es el aspecto que desde la vision internalista se considera fundamental.

Existen dos tipos principales de andlisis filosofftael concepto de funcion,
internalistas y externalistas. Los analisis internalistas, a su vez, puede clasificarse en dos
tipos: desde el enfoque etiolégico se explica la presencia de un rasgo funcional en un
organismo actual porque ha sido seleccionado naturalmente en virtud de sus efectos
(esta aproximacion recibe también el nombre de teoria de los efectos seleccionados

% Ver Allen et al. (1998) para una buena coleccién de articulos dedicados especificamente a la cuestion.
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(Neander (1991)), mientras que el enfoque disposicional, por su parte, identifica la
funcién de una caracteristica con las propiedades causales gue tienen relevancia para la
supervivencia y reproduccién del organismo, lo que le hace seguir una estrategia
explicativa dirigida hacia el futuro (Bigelow & Pargetter 1987). Un analisis
organizativo, como la propuesta de Cummins (1975), sin embargo, no hace uso de la
teoria evolutiva, ni de argumentaciones histéricas, sino que se centra en tratar de dar
cuenta de una capacidad de un sistema apelando a las capacidades de las partes
componentes del mismo. Veamos.

4.1 El enfoque etiolégico: mirando hacia atras

Desde esta perspectiva, derivada en parte de los trabajos de Wright (1973) y elaborada
mas tarde por Millikan (1989), Neander (1991) o Godfrey-Smith (1994), entre otros, se
identifica la funcion de una parte de un organismo con las consecuencias en el pasado
gue fueron responsables de la presencia actual de la caracteristica en cuestion. La
propuesta de Wright se basaba en siguiente esquema:

La funcion de X es Z si:

1)Z es una consecuencia de que X este ahi.
2)X esta ahi porque hace Z

Wright perseguia una definicion de funcion que fuese valida tanto para el caso de
maquinas disefiadas por el hombre como para la biologia. En el caso biolégico debemos
restringir el origen causal de X a la actuacién de la seleccion natural. De este modo,
cuando afirmamos que la funcién del corazén es bombear sangre estamos diciendo que
es el hecho de que los corazones bombearon sangre en los antecesores de los
organismos actuales lo que hace que existan ahora organismos con corazén. El enfoque
etiolégico mantiene que explicar por qué algo ocurre es describir la historia causal que
condujo al evento; es decir, dar su etiologia. En el caso biologico la historia causal
vendria determinada por los efectos de la seleccion natural sobre los organismos. La
caracteristica explicada por el analisis funcional etiolégico debe haber sido seleccionada
por la consecuencia funcional y debe haber sido producida o reproducida como un
resultado directo de ese proceso de seleccion. Millikan enfatiza que tanto la seleccion de
la consecuencia funcional sobre otras alternativas como la replicacion de la estructura
con esa consecuencia como un resultado directo de la selecciobn se requieren para
garantizar una adscripcion funcional etiolégica.
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Uno de los problemas que se le presentan a los andlisis etioldgicos del concepto de
funcién es el de su incapacidad de resolver las paradojas derivadas de contraejemplos
basados en “dobles”. El problema de los dobles ofrece dos objetos con propiedades
idénticas pero con historias diferentes. Supongamos un mundo completamente idéntico
al nuestro molécula a molécula, pero que en lugar de tener una larga historia evolutiva a
sus espaldas, se ha formado espontdneamente (Bigelow & Pargetter 1987). Desde el
enfoque etiolégico, en este mundo gemelo, a pesar de ser indistinguible al nuestro, no
habria funciones. Los péjaros de ese mundo volarian, pero sus alas no tendrian la
funcion de hacerles volar, ya que no podemos elaborar ningun tipo de historia evolutiva
que las origine.

Millikan cree que su propuesta es inmune a este tipo de contraejemplos ya que ella
trata de realizar una definicion teorica del concepto de funcion, por eso cree que
intuiciones de este tipo, sin ninguna base empirica, no son adecuadas. Sostiene que no
existe nada con la suficiente complejidad para poder sobrevivir y reproducirse que no
posea una historia que dé cuenta de las funciones de sus partes. Sin embargo, no es
necesario recurrir a un experimento mental “sin ninguna base empirica” para encontrar
situaciones en las que la historia causal que da origen a una entidad funcional no esté
basada en la seleccién natural, ya que este problema se presenta claramente en el origen
de la vida.

El problema del origen de la vida ha sido una de esas lagunas que la teoria de la
seleccion natural todavia no ha conseguido llenar. Para que la seleccion natural se ponga
en marcha necesitamos ya de organismos capaces de reproducirse variacionalmente.
Aunque el tema es demasiado amplio como para tratarlo ahora, podemos ver en este
caso como los primeros organismos, o primeras entidades con capacidades de
replicacion, no poseen una historia evolutiva previa, pero si funciones. Esto no quiere
decir que no haya habido una historia previa de acontecimientos que lleven al desarrollo
de elementos funcionales, pero esta historia no es una historia selectiva en el sentido
habitual.

Como vemos, el enfoque etioldgico no puede garantizar funcionalidad a estructuras
gue no han sido seleccionadas, pero tampoco a estructuras que han sido seleccionadas
por otra caracteristica y que ahora sirven para otro tipo de necesidad. Este tipo de
situaciones son muy comunes en biologia y ha llevado a autores como Gould y Vrba
(1982) a proponer el término “exaptacion” para designar a este tipo de caracteres. El
origen de los huesos en los vertebrados es uno de los ejemplos que utilizan. Al parecer,
los fosfatos calcicos de que estan compuestos los huesos se acumularon en ciertos
organismos inicialmente para suplir las necesidades de la actividad metabdlica, sin tener
nada que ver con su funcién actual de dar soporte al cuerpo. En este caso la funcion por
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la que la caracteristica fue seleccionada en el pasado difiere de la actual, y el enfoque
etiolégico no nos sing

Problemas de este tipo llevaron a Bigelow y Pargetter (1987) a desarrollar una teoria
de las funciones disposicional. En lugar de mirar hacia dtgk\ard-lookiny para
buscar el origen funcional de la caracteristica, utilizan una estrategia de mirar hacia
delante forward-looking.

4.2 Funciones como disposiciones: mirando hacia delante

Bigelow y Pargetter (1987) proponen caracterizar las funciones basandose no en su
historia causal sino en sus efectos futuros, es decir, como disposiciones. Establecen una
analogia entre el concepto de fitness y el de funcion. El concepto de fithess carecia de
estatus como explicacion cuando se identificaba con el éxito reproductivo real, debido a
los problemas de circularidad que presentaba y lo recobré cuando el concepto se
reconstruyd como una disposicion a tener cierto grado de éxito reproductivo (Mills &
Beatty 1984). Bigellow y Pargetter proponen un tratamiento similar para el concepto de
funcidén. Una caracteristica tiene una funcién si y soOlo si esa caracteristica confiere
propensiones que contribuyen positivamente a la supervivencia y capacidad
reproductiva del organismo en su habitat natural.

Este tratamiento de las funciones permite que la caracteristica que contribuye
positivamente a la fitness del organismo adquiera su furtiaidpronto comaparece
en el organismo, mientras que en el enfoque etioldgico esto UnicamentedRsmeEs
de gue ha contribuido a la supervivencia del mismo. Por lo tanto, la primera aparicion
de un caracter que posee propensiones para la supervivencia del organismo tendria ya
una funciébn segun la concepcion disposicional, mientras que desde el enfoque
etiolégico no tendria todavia ninguna funcién, la adquiriria en la siguiente generacion, si
es que el organismo ha conseguido sobrevivir y reproducirse. El tipo de dificultades a
las que da lugar esta propuesta son de dos tipos. Por un lado, no puede dar cuenta de
estructuras que han podido ayudar en la seleccion, pero que el beneficio probado es
fortuito; por otro, presenta dificultades ante situaciones donde se dan grandes cambios
ambiental€e$.

% Godfrey-Smith (1994) ofrece una version de la teoria etioldgica basada en la historia selectiva

reciente, que podria resolver este problema.

40 Durante una glaciacion, por ejemplo, en la que desapareciesen las praderas, los dientes de los rumiantes
seguirian teniendo la funcién de masticar, aunque no contribuyan positivamente a la fithess del
organismo.
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4.3 El andlisis funcional de Cummins

El andlisis de Cummins (1975) es el Unico de los que trataremos aqui que no hace
referencia a la teoria evolutiva. Cummins se centra en lo que denomina analisis
funcional, que considera como un tipo de estrategia explicativa cientifica. En un andlisis
funcional el cientifico trata de explicar una capacidad de un sistema apelando a las
capacidades de las partes componentes del sistema. Las funciones asignadas a cada
componente son relativas tanto a la capacidad global escogida para el analisis, como a la
explicacion funcional elegida por el cientifico. Cummins no ofrece un criterio
extrinseco al sistema para delimitar la lista de las propiedades causales relevantes para
el analisis, es decir, no hay finalidad o propdsito alguno al que las partes analizadas
hayan de contribuir, ni la supervivencia, ni el mantenimiento de ningun estado. Por este
motivo necesita ofrecer un criterio interno para contrastar la validez del andlisis. Un
analisis funcional no trivial, afirma, es uno que ayuda en gran manera a la comprension
de caracteristica en cuestion. Concretamente, un analisis funcional es interesante cuando
i) las capacidades de las partes son mas simples que la de la capacidad a explicar y ii)
cuando revela un alto grado de complejidad organizacional del sistema. “As the role of
organization becomes less and less significant, the analytical strategy becomes less and
less appropriate, and talk of functions makes less and less sense” (ibid. p.764).

En resumen, los analisis que hemos denominado evolutivos, se basan en un modelo de
explicacion externalista, en el que es la seleccion natural la que da sentido al concepto
de funcién. El analisis de Cummins, a pesar de ser mas una propuesta epistemoldgica
gue ontoldgica, al no buscar referentes externos para dar cuenta del caracter especial de
la explicacion funcional necesita ya hacer uso del concepto de organizacién, aunque lo

mas que puede decirnos es que un analisis funcional es interesante cuando la entidad a
estudiar posee una cierta complejidad organizacional.

La vision internalista ha tenido especialmente en cuenta el concepto de funcion en el
sentido de Cummins. Robert Rosen (1991, 1999), por ejemplo, ha desarrollado todo un
nuevo marco conceptual y un tipo especial de modelos (que denomina relacionales) para
dar cuenta de la especial relacién parte-todo que esta en el origen de la atribucion de
funciones a los organismos. Maquinas y organismos admiten ambos una descripcion
relacional, es decir pueden ser representados como un conjunto de partes o componentes
y un conjunto de relaciones entre los mismos, a la manera del analisis funcional de
Cummins. Sin embargo, Rosen muestra como los modelos relacionales de maquinas y
organismos son fundamentalmente diferentes, lo que refleja el caracter no fraccionable
de los componentes de un organisrhos componentes funcionales son totalmente
dependientes del contexto de todo el sistema y no tienen significado fuera del mismo,
por eso reducir el sistema a sus partes materiales conlleva una necesaria perdida de
informacion
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Desde otra perspectiva, Pattee (1982) ha tratado de analizar este tipo especial de
relaciones como el establecimiento autobnomo de constricciones en el sistema que
establecen un cierre funcional autbnomo. Como vimos, en el fondo de la organizacion
biologica encontramos lo que denomaierre semanticoque deriva fundamentalmente
de sus reflexiones acerca de las caracteristicas fundamentales del sistema genético. En
la célula mas simple encontramos una interdepencia basica y fundamental entre los
elementos materiales, funcionales y simbdlicos. Los genes Unicamente se convierten en
representaciones simbdlicas si los simbolos fisicos son directamente reconocidos por las
moléculas de traducciéon (tRNA y sintetasas) que ejecutan acciones altamente
especificas pero arbitrarias (sintesis de proteinas). El cierre semantico aparece de la
necesidad de éstas moléculas de traduccidn sean a su vez construidas por los genes. Esto
tiene una serie de consecuencias paradojicas para el problema de la funcion biologica:
por un lado la funcion surge del entramado de relaciones que hacen posible el cierre,
porque los componentes adquieren sus papeles en la dinamica que genera tal cierre. Por
otro lado, el hecho de que el sistema sea cerrado hace que la identificacion de algo
como funcional sea sélo provisional y supeditada a las condiciones propias de la
autonomia.

Podemos ver como el definir los componentes de un organismo requiere hacer una
referencia directa al papel que juegan como entidades funcionales dentro del sistema, y
a su vez, un organismo no puede ser entendido si no es en términos de sus
constituyentes y los procesos que llevan a cabo (Ruiz Mirazo et al. 2000). Esta profunda
interrelacion entre estructura y funcion que apreciamos en los organismos biolégicos,
parece distenderse cuando recurrimos a la seleccion natural, ya que nos proporciona una
manera de explicar la presencia de una estructura actual, recurriendo a la funcién que
realizé en el pasado. Sin embargo, el dilema vuelve a aparecer cuando nos enfrentamos
al problema del origen de la vida, ya que este cierre se da ya en los organismos mas
simples que conocemos. El problema del origen de la vida es en realidad el de cémo
pudo darse por primera vez esta profunda imbricacion forma-funcion.

Desde la biologia teoérica, de tradicién organicista (Haraway 1976, Khalil 1997), se
nos recuerda como los componentes funcionales son totalmente dependientes del
contexto de todo el sistema y, a su vez, el propio sistema se define como la relacion
dindmica de esos propios componentes. Olvidar este tipo especial de interdependecia en
los analisis de funcion, aunque a primera vista pueda resultar clarificador, a nuestro
parecer, no hace mas que soslayar uno de los mayores problemas en biologia, y por eso
mismo, uno de los mas interesantes. Una de las consecuencias mas graves de este
“olvido” del aspecto organizativo del concepto de funcion en la Sintesis Moderna puede
observarse, deciamos, en su creciente tendencia hacia un “adaptacionismo”(Gould &
Lewontin 1979), que contempla a la mayoria de los rasgos de los organismos como
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productos de un proceso de disefio guiado por las presiones adaptativas del entorno y
gue trataremos en detalle a continuacion.

5. El adaptacionismo

Los bidlogos evolucionistas dan ahora a la seleccion natural un papel mas central que en
tiempos de Darwin. Tienden a rechazar la idea de que la evoluciébn dependa
parcialmente de otros mecanismos. Los “adaptacionistas”, término acufiado por Gould y
Lewontin (1979), centran sus esfuerzos en mostrar el poder de la seleccion natural como
fuerza evolutiva, sea en cuanto a su capacidad de generar adaptaciones complejas,
adaptacionistas explicativos, en cuanto a su utilidad como herramienta cognoscitiva,
adaptacionistas metodoldgicos, o0 en cuanto a su ubicuidad, adaptacionistas empiricos
(Godfrey-Smith 2001). En esta seccion, después de mostrar las criticas originales al
programa adaptacionista planteadas por Gould y Lewontin (1979) y las respuestas
ofrecidas por sus defensores (Sober 1993, 1998, Dawkins 1976b, Dennet 1999),
analizaremos criticamente una version sofisticada de adaptacionismo metodolégico, el
modelo del artefacto (Lewens 2002), que parece haber sido asumido implicitamente por
muchos investigadores.

5.1 El programa adaptacionista: el paradigma panglossiano

El programa adaptacionista, como vinieron a denonimarlo Steven J. Gould y Richard C.
Lewontin (1979), tendria sus raices en una nocién popularizada por A. R. Wallace y A.
Weismann, hacia el final del siglo XIX, es decir, la idea de que la seleccidén natural tiene
un poder casi ilimitado para producir disefio organico. En su forma mas extrema, el
adaptacionismo defiende que toda forma, funcion y comportamiento de los seres
vivientes viene determinada por la produccion directa de adaptaciones mediante
seleccion natural.

El paradigma panglossiaio como caricaturizan los autores al programa
adaptacionista, padece de dos problemas fundamentales. En cuanto a su metodologia
sostienen que, en primer lugar, es infalsable, en el sentido de que el rechazo de una
historia adaptativa lleva normalmente a su sustitucion por otra del mismo estilo. Nunca
parece tenerse en cuenta que quiza se necesite otro tipo de explicacion. Como el rango

“ Gould y Lewontin aluden aqui a las ideas expresadas por el Dr. Panglo§aadidbde Voltaire. En

esta obra, Voltaire satiriza las doctrinas de Leibniz, que mantenia que éste es el mejor de los mundos
posibles. Segun Pangloss en este mundo todo existe por un propdsito. “Las cosas no pueden ser de otra
forma ... Todo esta hecho para el mejor propdsito. Nuestras narices fueron hechas para llevar lentes, por
eso tenemos lentes.”
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de las historias adaptativas es enorme, siempre se pueden postular nuevas historias. En
segundo lugar, creen que el programa carece de rigor, es decir, que el criterio para
aceptar una explicacion adaptativa es tan amplio que muchas de ellas se dan por validas
sin una confirmacion apropiada. A menudo, los evolucionistas usan Unicamente el
criterio de consistencia con la seleccion natural como el unico criterio de verificacion.

El problema es que, sostienen Gould y Lewontin, siempre se pueden construir historias
adaptativas plausibles, simpre se puede elaborar una explicacion adauldtdcapara

dar cuenta de una caracteristica, al modo de los cuentos “precisamente asi” d& Kipling
La clave de la investigacion historica, afirman, reside en obtener criterios para
identificar las explicaciones correctas entre todo el conjunto de historias posibles que
han podido llevar al resultado actual.

Pero la critica es mucho mas de fondo, ya que, afirman, el paradigma panglossiano
esta equivocado de raiz. El adaptacionismo tiende a dividir el organismo en ciertos
“rasgos”, que se entienden como estructuras optimamente disefiadas por la seleccion
natural para realizar sus funciones. Los organismos son “unidades integradas, no
colecciones de objetos discretos”, como parece desprenderse de las propuestas
adaptacionistas. Gould y Lewontin creen que muchos evolucionistas estan promoviendo
un no justificado ultrarreduccionismo. Sus acusaciones van acompafadas de referencias
a una serie de casos problematicos para el programa adaptacionista. Entre estos,
subrayan la importancia de kderiva génica—mediante la cual el aumento de la
frecuencia de ciertos genes en la poblacion (sobre todo si es pequefa) puede explicarse
sin ninguna referencia adaptativa, y la del crecimiento difereraianétrig, que
puede hacer que la seleccién natural operando sobre un rasgo cause que otro rasgo
cambie sin ninguna razon adaptativa. El incremento en tamafo cerebral, por ejemplo,
parece estar correlacionado con el incremento en el tamafio del cuerpo en la mayoria de
los grupos vertebrados. El hecho de que un organismo tienda a tener un cerebro grande
puede ser resultado de la seleccion natural actuando sobre el tamafio del cuerpo, lo que
haria innecesaria una explicacion adaptativa para el aumento del tamafio cerebral, ya
gue éste seria simplemente una consecuencia del aumento de tamafio global.

Hacen especial énfasis en la no necesidad de una correspondencia entre adaptacion y
seleccidon. Es decir, existen numerosos casos en los que se dan adaptaciones sin la
existencia de un proceso selectivo darwiniano. Las diferentes formas que toman las
esponjas y corales, por ejemplo, dependen de la interaccion de su sistema de desarrollo
con los flujos de agua existentes en los entorno en que viven, no en diferencias
genéticas. La situacion inversa es también habitual, organismos relacionados, o

42 Se refieren a la novela de Kipling “Just so stories” en la que se narran cuentos fantasticos acerca de
cémo diferentes animales adquirieron sus rasgos distintivos, por ejemplo, cémo el leopardo llegé a tener
manchas o el elefante trompa.

68



II. De Darwin al adaptacionismo

subpoblaciones de la misma especie, se adaptan de diferentes formas a las mismas
condiciones ambientales. Es decir, las mismas presiones selectivas pueden llevar a
soluciones adaptativas diferentes.

Frente a esta serie de problemas que presenta el programa, Gould y Lewontin no ven
otra solucién que la de retornar a un pluralismo que descargue de buena parte del peso
explicativo a la seleccion natural, un pluralismo explicativo que siempre estuvo presente
en la obra de Darwfh

5.2 El paradigma leibniziano

Han sido varios los autores que han respondido a las criticas de Gould y Lewontin

(Sober 1993, 1998, Dawkins 1982, Dennet 1999). En este apartado, examinaremos las
respuestas a las principales acusaciones de Gould y Lewontin hacia el “programa
adaptacionista” para ofrecer una caracterizacion de lo que denominaremos

adaptacionismo leibniziano o “debil”, mas acorde con la préactica biologica real.

En la practica, casi ningun adaptacionista cree que todas las caracteristicas de un
organismo han sido resultado de un proceso selectivo. Defienden una interpretacion mas
moderada en la que la seleccién natural se considera la Unica “causa importante” de la
mayoria de las caracteristicas fenotipicas de la mayoria de las especies (Sober 1998). Si,
afirma Dawkins (1982), examinamos el ojo de los vertebrados y queremos explicar su
complejidad, su organizacion, cdmo sus partes interactlan para permitir la vision en el
organismo, sélo podemos pensar en la selecciébn como “Unica causa natural”.

Sin embargo, aunque existe un acuerdo sobre esta cuestion, es decir, sobre que la
seleccion natural esté involucrada en la produccion de complejidad adaptativa, el
conflicto aparece cuando se discute la relevancia causal de procesos no selectivos en la
evolucién, procesos que han venido a denominarse “constric¢fondsys
adaptacionistas acenttan el poder de la seleccion minimizando la importancia de las
constricciones, que se tratan como impedimentos al trabajo de disefio que realiza la
seleccién y, aunque reconocen que los resultados de la seleccidén estan limitados por el
rango de variacion disponible, a menudo esperan que dicho rango sea muy rico.

Un adaptacionismo “debil” o leibniziano no tendria que tener problemas, en
principio, para reconocer la existencia e importancia de las constricciones ya que éstas
serian solo una forma de describir la variacion de la que la seleccion natural dispone
para su actuacion. Sober piensa que si el adaptacionismo se limita a una proclama sobre

4 De hecho, Gould (1997) no niega que la seleccién natural sea la responsable de la complejidad
adaptativa, “I know of no scientific mechanism other than natural selection with the proven power to
build structures of such eminently workable design”, lo que le convierte en un adaptacionista explicativo.
“4 Discutimos ampliamente este tema en el capitulo IV
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el poder de la seleccién natural que asegura que el fenotipo mas eficaz llegara a
evolucionar, entonces la existencia de este tipo de constricciones seria irrélevante
Consideremos el siguiente esquema (Sober 1998):

Constricciones Selecciéon Natural

P(A) ... P(n) ..P(n+m) O P@)..P(n) O P(1)

Variacion concebible Variacion producida Variante fije

La seleccion es el mecanismo responsable de lo que sucede en la segunda etapa de
este proceso. Las constricciones sobre la variacién determinan clales de las variantes
concebibles estaran representadas en la poblacién (Reeve & Sherman 1993). A primera
vista podria parecer que el poder de las constricciones como filtro a la variacién es
superior al de la seleccion natural, ya que con un poco de imaginacion podemos hacer m
enormemente grande. Sin embargo hacer una comparacion sobre las magnitudes de
estas reducciones (de any den al) para dirimir la cuestién sobre la importancia
relativa de estos dos procesos es problematico pues ¢ qué criterios empleariamos para
determinar la variaciébn concebible? Por otro lado, algunos adaptacionistas dan por
supuesto que el rango de variacion disponible para la accion de la seleccion natural es
enorme (Dawkins 1982).

5 Existe otro tipo especial de constricciones que puede presentar problemas al programa adaptacionista.
La forma en que los genotipos codifican los fenotipos puede evitar que el fenotipo se fije en la poblacion.
El ejemplo mas simple es el fenémeno genético conocido como la superioridad del heterocigoto (Sober
1993). Supongamos que tenemos tres fenotipos, cada uno codificado por el genotipo diploide en un Gnico
locus (AA, aa, Aa), entonces si el fenotipo mas eficaz esta codificado por el genotipo heterocigoético (Aa)
no se establecera definitivamente en la poblacion. Siempre encontraremos representantes de las formas
homocigoéticas, a pesar de la seleccion natural. La poblacion evoluciona hacia un polimorfismo estable en
la que los dos alelos y los tres genotipos se mantienen. La razén por la que el genotipo méas eficaz no
puede alcanzar la fijacion es que los heterocigéticos no realizan una “reproduccién genuina”. Si el
fenotipo 6ptimo esta codificado por un heterocigoto, no puede alcanzar la fijacion. Otro tipo de
combinaciones mas complejas (mas alelos, etc) pueden llevar a los mismos resultados. El
adaptacionismo, como programa de investigacion se veria seriamente dafiado si se demuestra que
fendmenos de este tipo son comunes en la naturaleza. Sin embargo, los genéticos de poblaciones piensan,
en general, que hay suficientes pruebas empiricas par concluir que la superioridad del heterocigoto es una
organizacion genética poco comun.
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¢ En qué situacion queda por tanto el debate sobre la relevancia causal de procesos no
selectivos en la evolucion? Sober, por su parte, cree que esta es una cuestion delicada, y
que, de hecho, no hay un acuerdo entre los adaptacionistas sobre la misma.

El adaptacionismo es una ‘tendencia’ de pensamiento. En la practica, sus seguidores
mantienen con frecuencia que la variacion es menos constrictora de lo que los
criticos del adaptacionismo estan dispuestos a mantener. Un adaptacionista extremo
sostendra que cada rasgo evoluciona independientemente de todos los demas. Un
antiadaptacionista extremo sostendra que cada rasgo esta inmerso en una red de
correlaciones que hace que sea imposible cambiar una parte sin cambiar
sistematicamente la totalidad. Los bidlogos de carne y hueso raramente ocupan
ninguno de los dos extremos. Esto no significa que el contraste entre el
adaptacionismo y su antitesis no sea real, sino sélo que no hay un punto preciso en
el continuo donde el adaptacionismo se separe de su opuesto (Sober 1993, p.201).

Parece que un adaptacionismo “leibniziano”, por tanto, no estaria refiido en principio
con el reconocimiento de la existencia de ciertas constricciones sobre la dinamica
selectivo-adaptativa.

En cuanto a la acusacion de infalsabilidad, parece una acusacion injusta, piensa
Sober, ya que, de hecho, existen muchos modelos que si que pueden ser probados o
sometidos a contrastacibn empirica. Tomemos como ejemplo el analisis de Fischer
sobre la proporcion de machos y hembras en una poblacion (Sober 1998). La pregunta
gue se hace es, ¢qué proporcion de hijos e hijas debe producir un padre, si el objetivo es
maximizar el numero de nietos? Fischer mostr6 que, aceptando ciertas premisas sobre la
poblacién, la estrategia que evolucionaria seria una en la que los padres invierten
igualmente en hijos e hijas. Dado que los machos humanos tienen una tasa de
mortalidad ligeramente mas alta que las hembras, el modelo de Fischer predice que
naceran mas hijos que hijas y que la proporcién de hijos e hijas se igualar a la edad en
la que los padres dejan de cuidar de ellos. Esta explicaci@exdehtio en los seres
humanos es perfectamente falsable, basta con comprobar si las predicciones
cuantitativas sobre ekx ratioson correctas.

Gould & Lewontin (1979) sostienen que las explicaciones adaptacionistas son
demasiado faciles de inventar. Pero, ¢qué otra explicacion podemos elaborar para el
ligero sesgo hacia la produccion de mas varones humanos? Sin embargo, parece que
esta critica anti-adaptacionista va dirigida en realidad al problema que plantea el que,
ante la refutacion de una explicacion adaptativa, se opte mayoritariamente por, en lugar
de elaborar una nueva estrategia explicativa, construir una nueva explicacién del mismo
tipo. En este sentido, la critica se situaria a otro nivel mas abstracto. La proclama de que
existeuna explicacion adaptativa de una caracteristica especifica es dificil de falsar ya
que los enunciados de existencia son mucho mas dificiles de refutar que proposiciones
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concretas. Es més, Popper considera que este tipo de enunciados son imposibles de
refutar y que por lo tanto no son enunciados cientificos. Sin embargo, existe una forma
de probar (o de falsar), aunque no en el sentido popperiano estricto, enunciados de este
tipo que consiste en recurrir a enunciados sobre casos particulares (Sober 1993). Si un
modelo adaptacionista sobre una caracteristica especifica se confirma, entonces el
enunciado de existencia anti-adaptacionista sobre ese rasgo se refuta, y viceversa.

Otro de los problemas que plantea la critica anti-adaptacionista es la existencia de las
anteriormente mencionadasaptacioneses decir, caracteristicas que evolucionaron
inicialmente por una razén adaptativa pero que posteriormente evolucionaron para
asumir una funcion adaptativa nueva. Sin embargo, replican sus defensores, aunque
algunos adaptacionistas hayan podido cometer el error de asumir que la utilidad actual
de una caracteristica es la razon por la que evoluciond inicialmente, esta no es una tesis
intrinseca al adaptacionismo. De hecho, la historia natural esta plagada de ejemplos de
este tipo. En realidad las exaptaciones, en un sentido, refuerzan el papel de la seleccion,
gue seria la responsable no sélo la evolucién inicial de un rasgo, sino también de su
retencion y posible modificacion para un uso posterior.

En resumen, es posible construir una versiéon “débil” de adaptacionismo inmune a las
criticas mas graves de Gould y Lewontin. De hecho, ya en 1966, George Williams,
consciente de los problemas que podria generar una interpretacion “fuerte” de las tesis
adaptacionistas, propuso una serie de reglas para elaborar hipétesis adaptativas: i) No
invoquemos a la adaptacion mientras existan otras explicaciones, de un nivel inferior a
nuestra disposicion (como las explicaciones fisicas). ii) No invoguemos a la adaptacion
cuando una caracteristica sea el resultado de alguna necesidad general (o constriccion)
del desarrollo (no necesitamos una explicacion adaptativa para explicar el hecho de que
las cabezas estén unidas a los cuerpos, 0 que las piernas estén dispuestas en pares). iii)
No invoguemos a la adaptacién cuando una caracteristica es un producto colateral
(exaptacion) de otra adaptacion (no necesitamos dar una explicacién adaptacionista de
la capacidad de los picos de los pajaros para asear su plumaje, ya que las caracteristicas
de los picos de los pajaros responden a razones “mas importantes”). La cuestion es
¢hasta qué punto estas recomendaciones han sido tenidas en cuenta?

En el siguiente apartado veremos que en realidad el adaptacionismo no es una
“tendencia de pensamiento” homogénea. Por ejemplo, ciertos autores dan una especial
importancia a la seleccion frente al resto de causas que contribuyen a la formacién de
todo rasgo fenotipico, ya que, como venimos repitiendo, se considera como la verdadera
responsable de la produccion de complejidad adaptativa. Este tipo de adaptacionismo,
adaptacionismo explicativo (Godfrey-Smith 2002), retoma de algin modo el mismo tipo
de razonamiento del argumento del disefio, fundamentando la complejidad adaptativa en
un tipo de explicacién cualitativamente diferente a la del resto de fendmenos naturales,
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aunque sin por ello negar el caracter puramente natural del proceso selectivo. Desde esta
version se considera que el papel de la seleccidén natural no sélo es importante, sino que
es el unico factor importante en la evolucion, y que los procesos no selectivos pueden
entenderse como impedimentos o constricciones a la tarea de disefio de la misma.

4.3 Tres tipos de adaptacionismo

El debate que ha producido la critica al adaptacionismo ha generado una gran cantidad
de literatura sobre el tema. La disparidad de las posiciones que se adoptan ha llevado a
algunos autores (Resnik 1997, Godfrey-Smith 2002), a afirmar que en realidad el
adaptacionismo no refleja una posicion unica. Godfrey-Smith (2002) distingue tres tipos
de adaptacionismo, que denomina adaptacionismo empirico, adaptacionismo explicativo
y adaptacionismo metodoldgico.

Desde el adaptacionismo empirico, la seleccion natural se considera una fuerza
ubicua y potente, se piensa que existen pocas constricciones a la variacion, y que es
posible predecir y explicar el resultado de los procesos evolutivos atendiendo sélo al
papel que juega la seleccion. Es fundamentalmente una propuesta empirica sobre el
mundo biolégico que sostiene que para determinar si la seleccion tiene las capacidades
causales que se le atribuyen es necesario realizar investigaciones empiricas.

Los adaptacionistas explicativos, por su parte, piensan que el diseiio aparente de los
organismos Yy las relaciones adaptativas entre organismos y entornos son las grandes
cuestiones en biologia. Explicar estos fendmenos es la mision fundamental de la teoria
evolutiva y la seleccion natural es la clave para resolver estos problemas; es la gran
respuesta a las cuestiones centrales. Como responde las grandes cuestiones, la seleccion
tiene una importancia explicativa Gnica entre los demas factores. Esta postura seria la
responsable de la mayoria de los problemas conceptuales en los debates sobre
adaptacionismo. El motivo, piensa Godfrey-Smith, es que el adaptacionismo explicativo
combina una idea cientifica, la idea de que la seleccidén explica la adaptacion, con una
idea que es una mezcla controvertida de ciencia y filosofia, la afirmacion dd que
disefio aparente tiene un estatus especial como fendmeno biolégicseleccion
tendria una importancia central aunque fuese un fenbmeno poco comun, estuviese
constrefiida en gran medida, o compitiese con otro tipo de fuerzas evolutivas. Mientras
la seleccion fuera capaz de resolver el problema del disefio aparente seguiria siendo el
factor evolutivo mas importarffe

6 Richard Dawkins (1976b, 1982) y Daniel Dennet (1999) pueden considerarse ejemplos claros de este
tipo de adaptacionismo. Ambos subrayan el papel de la seleccién natural como productora de la
complejidad adaptativa. Dawkins (1976b) defiende una perspectiva de la evolucion “desde el punto de
vista del gen” en la que la seleccion natural podria entenderse mejor si la viésemos actuando sobre “genes
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Mientras que tanto el adaptacionismo explicativo como el empirico son posiciones
ontoldgicas sobre el mundo natural, el adaptacionismo metodoldgico es una posicion
epistemoldgica o heuristica. Afirma que la mejor forma de estudiar los sistemas
biologicos es buscar en ellos adaptaciones, sefales de disefio. Desde este punto de vista
el concepto de adaptacion es un buen “concepto organizador” de la investigacién
evolutiva. Este tipo de adaptacionismo no es una propuesta sobre el papel real de la
seleccién en el mundo sino mas bien una recomendacion para los biélogos, una
sugerencia de como deberian pensar sobre los organismos y cOmo organizar la
investigacion. No dice nada acerca de cuales son los problemas biol6gicos importantes,
solamente recomienda una heuristica, una manera de aproximarnos al estudio de los
seres Vvivos.

El mayor problema que presenta el adaptacionismo empirico, como deciamos
anteriormente, es que es una tesis de importancia relativa, y por lo tanto dificil de
probar. Si el azar, la seleccion, la historia, las constricciones, juegan papeles cruciales,
¢,cOmMo se puede determinar la mayor importancia de unos u otros? Los adaptacionistas
explicativos, por su parte, tienen razon en sefalar que las complejas adaptaciones del
mundo viviente claman por una explicacién. De hecho, hay un acuerdo unanime (o casi)
sobre que la seleccién natural es necesaria para explicar la complejidad adaptativa. Es
mas, hay que reconocer que la idea de seleccion natural ha jugado un importante papel
en la refutacion de los argumentos teistas sobre el disefio y en establecer una concepcion
naturalista del universo. Sin embargo, esta posicién tiene varios problemas
conceptuales.

En primer lugar, sefiala Griffiths (1996), la tesis es circular. Una adaptacion es, por
definicién, una caracteristica que existe porque ha sido seleccionada por sus efectos.
¢ Pero qué sentido tiene el adaptacionismo explicativo entonces? No se puede definir

egoistas” que obran por sus propios intereses. Para los genes, los fenotipos no serian mas que “maquinas
de supervivencia” que los genes construyen para su propia perpetuacion. Los genes intentan hacer el
mayor numero posible de copias de si mismos. Aunque las maquinas que construyen perecen como
entidades, los genes que las dirigen, después de pasar por el filtro de la seleccion natural, pueden ser
pasados generacién tras generacion, camino de su inmortalidad (Sterelny 2001). Estos genes son
completamente egoistas, es decir, compiten con sus comparieros de viaje. Las ideas de Dawkins no eran
del todo nuevas. George G. Williams en Adaptation and Natural Selection (1966) afirmaba que “las leyes
de las ciencias fisicas mas la seleccion natural permiten elaborar una completa explicacion de cualquier
fendmeno bioldgico”. Aunque quiza el centro de sus criticas era la seleccion de grupo, la importancia de
su libro radica en su énfasis en el gen como unidad de seleccion. El objetivo de Dawkins seria el de dar
una ontologia a la biologia, una ontologia en la que el gen seria su nocion clave, aunque el poder que se
atribuye a la seleccidon natural es enorme. Dennet (1999), por su parte, ha basado gran parte de su
argumentacion en las ideas de Dawkins, pero sus intereses son diferentes. Para Dennet el objetivo central
es el dar cuenta del disefio natural, un interés que proviene de sus intentos de naturalizar la
intencionalidad. La seleccion natural seria el mecanismo que puede dar cuenta no solo del disefio
bioldgico, sino de la propia intencionalidad humana (Dennet 1987).
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adaptacién como cualquier caracteristica causada por seleccion natural y, al mismo
tiempo, dar un estatus especial a la seleccidon natural porque explica el sorprendente
fendmeno de la adaptacion. Si el adaptacionismo explicativo significa algo substancial,
las adaptaciones complejas deben ser caracterizadas independientemente de su origen
selectivo.

Por otra parte, y este es un problema que puede generalizarse a las diferentes
propuestas adaptacionistas, las constricciones se interpretan Unicamente como
constricciones sobre la adaptacion. Amundson (1994) puso de relevancia que en el
debate sobre las constricciones existia una confusion causada por las diferentes
interpretaciones del concepto que manejan adaptacionistas y anti-adaptacionistas, y
propuso la distincién entre constricciones sobre la adaptacion y constricciones sobre la
forma (ver capitulo IV). La conservacion del nUmero de ovarios entre los vertebrados,
por ejemplo, puede no reflejar ninguna constriccién sobre la adaptacion. El entorno no
nos presenta ningun problema que el numero de ovarios pueda resolver. Sin embargo, la
conservacion de estos patrones requiere una explicacion, que se puede encontrar en
constricciones del desarrollo o circunstancias histéricas. Se tiende a considerar las
constricciones del desarrollo como constricciones sobre la adaptacion, como meros
impedimentos para lograr caracteristicas Optimas. Esta caracterizacion de las
constricciones elude el problema del origen de la forma, la explicitacibn de los
mecanismos generativos que limitan la variacion disponible y, por lo tanto, establecen
posibles rutas de cambio evolutivo.

El adaptacionismo metodoldgico es, en principio, la opcion menos problemética
conceptualmente. Aun reconociendo la dificultad de contrastacion que el
adaptacionismo, como una tesis general, pré$es¢amuestra como una herramienta
heuristica altamente prolifica para desentrafiar el funcionamiento de los diferentes
componentes de un organismo. En el siguiente apartado, nos centraremos en una forma
de adaptacionismo metodologico que creemos que esta siendo adoptado implicita o
explicitamente por muchos investigadores y que Lewens (2000, 2002) ha denominado
el “modelo del artefacto”.

5.4 Adaptacionismo e ingenieria: el modelo del artefacto

47 “Even if the assertion of universal adaptation is difficult to test because simplifying assumptions and
ingenious explanations can almost always result indahocadaptive explanation, at least in principle

some of the assumptions can be tested in some cases. A weaker form of evolutionary explanation that
explained some proportion of the cases by adaptation and left the rest to allomentry, pleitropy, random
gene fixations, linkage and indirect selection would be utterly impervious to test. It would leave the
biologist free to pursue the adaptationist program in the easy cases and leave the difficult ones on the
scrap heap of chance. In a sense, then, biologists are forced to the extreme adaptationist program because
the alternatives, although they are undoubtely operative in many cases, are untestable in particular cases”.
(Lewontin, en West-Eberhard 1998b, p.13)
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El “modelo del artefacto” es una forma de adaptacionismo metodologico que
recomienda tratar a los organismos como si fuesen maquinas (Lewens 2000, 2002), es
decir, como soluciones mas o menos bien disefiadas ante problemas ambientales. Para
realizar este tipo de estudio recomiendan el uso de ciertas “técnicas”, la ingenieria
inversa y el pensamiento adaptativo (Dennet 1995).

La ingenieria inversa busca inferir, partiendo del estudio de las propiedades del
sistema, los problemas que el entorno plantea, o ha planteado, al organismo y que
pueden explicar por qué es como es. Por ejemplo, el largo cuello de las jirafas se
interpretaria como una respuesta a un problema adaptativo, es decir, la mayor presencia
de vegetacion en los arboles. El pensamiento adaptativo invierte la direccion de la
inferencia y busca usar el conocimiento de los problemas a los que se enfrenta el
organismo para tratar de predecir las soluciones adaptativas posibles (pensemos, por
ejemplo, en los problemas que presenta un proceso de deforestacion para un arboricola).

Lewens piensa que el debate sobre el adaptacionismo se ha visto enturbiado por no
tener en consideracion las complejidades del proceso de creacion de artefactos. Es util
interpretar los organismos como si fuesen artefactos, pero esto no hace que esta
interpretacion sea facil. Es decir, Lewens propone llevar la analogia de disefio hasta sus
ultimas consecuencias, y mediante el analisis del tipo de problemas al que se enfrentan
los disefiadores e ingenieros, tratar de replantear el debate.

5.4.1 La ingenieria inversa y el pensamiento adaptativo

Para explicar la adecuacion del modelo del artefacto Dennet (1999) y Lewens (2002)
utilizan el ejemplo de la competencia existente entre dos compafiias rivales que ofertan
el mismo tipo de producto. En este tipo de situaciones el uso de ingenieria inversa es
fundamental. Cuando los ingenieros de una compafiia analizan un nuevo producto de la
compafiia rival, para tratar de copiarlo o mejorarlo, trabajan bajo la hipo6tesis de que
cada parte del producto en cuestién, pongamos por ejemplo un nuevo sistema de envio
de informacion para teléfonos moviles, tiene una razon de ser, es decir, esta ahi por
algo. Como resultado de este analisis funcional, en el sentido de Cummins (1975),
probablemente descubran las contribuciones de cada parte al funcionamiento global del
artefacto, con lo que podran elaborar su propia versién del mismo. En este tipo de
analisis, la suposicion de que todas las partes contribuyen de alguna manera al
funcionamiento del sistema es independiente de consideraciones acerca de los
problemas a los que se enfrentaron los ingenieros de la compafia rival. Las
suposiciones que podamos hacer acerca de los problemas de disefio a los que se
enfrentaron los disefladores pueden estar equivocadas, pero si se descubre el
funcionamiento del aparato, esto es irrelevante. Este seria un caso de lo que Lewens
denomina ingenieria inversa débil.
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Un bidlogo puede efectuar un analisis de este tipo con un organismo, es decir, podria
preguntarse como cada caracteristica del mismo contribuye a una capacidad funcional
compleja, como el éxito reproductivo ofé#mess Este tipo de aproximacion es modesta
heuristicamente ya que lo Unico que hace es fijarse en cierta capacidad y tratar de
explicarla asumiendo que las diferentes partes deben cumplir un papel para su
consecuciéon. No trata de predecir funciones especificas a partir de problemas que se
plantean, ni tampoco de reconstruir problemas de las soluciones adoptadas. La
ingenieria inversa débil no es una empresa histérica, sino un método general para la
explicacion de las capacidades de sistemas complejos. En el caso de un organismo
podemos preguntarnos cdmo cada caracteristica contribuyféreess en el caso de un
tumor podemos preguntarnos cémo cada elemento implicado contribuye a la dispersion
del las células cancerigenas o en el caso de un glaciar podemos preguntarnos como cada
parte contribuye a la erosion. Este es, de hecho, un patrén de pensamiento que es comdn
al resto de la ciencia (Resnik 1995).

Los adaptacionistas, sin embargo, van un paso mas alla, y sostienen que considerar la
evolucion como un proceso de disefio, no sélo nos permite explicar capacidades
complejas de los organismos mediante la contribucion particular de sus caracteristicas,
sino que también nos sirve para deducir los problemas que los organismos estaban
disefiados a resolver y qué soluciones probables podemos encontrarnos dados esos
problemas. La ingenieria inversa “fuerte”, tal y como la denomina Lewens, busca inferir
problemas adaptativos, presiones selectivas, de las soluciones observadas en los
organismos.

Griffiths (1996) ha criticado esta forma de pensamiento sefialando que la forma
observada infradetermina la naturaleza de los problemas solucionados. Es decir, que
para ser capaces de hacer predicciones fiables de los problemas adaptativos a los que
responde una solucién determinada necesitariamos hacer uso de “generalizaciones
funcionales”. Estas serian generalizaciones interespecificas que establecen que
cualquier organismo, frente a un problema adaptativo P, adoptara la solucion S.

Este tipo de generalizaciones son dificiles de encontrar porque, en primer lugar, la
eficacia de una variante determinada no viene dada Unicamente por caracteristicas
generales del entorno, sino por caracteristicas altamente especificas del mismo,
propiedades sistémicas del organismo y por la estructura de la poblacion. Es mas, estas
propiedades también condicionaran qué variantes fendpicas apareceran, y, por lo tanto,
condicionaran también qué soluciones seran adoptadas en una poblaciéon sometida a
presiones locales de seleccion. En tercer lugar, aunque existan varias soluciones
posibles, cuando las poblaciones son pequefias, o cuando la ventaja selectiva de la
solucion es muy pequenia, la deriva génica puede hacer que la solucion no se fije en la
poblacién.
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Supongamos entonces que estas generalizaciones funcionales son raras, como parece
ser el cash Lo mas que podriamos conseguir serian generalizaciones parciales del tipo.
“Frente a un problema adaptativo P, con un fondo morfolégico M, y en poblaciones de
tipo G, la solucidn S tendera a evolucionar”. ¢ Qué implicaciones tendria para el modelo
del artefacto? El modelo del artefacto, sostiene Lewens (2002), permaneceria intacto.
Nada excluye la posibilidad de que la solucion adoptada en un entorno determinado
vendrd dada en parte por presiones selectivas generales y en parte por ciertas
constricciones morfogenéticas o del entorno local. En cualquier caso, piensa, es un error
asumir que siempre podremos inferir las fuerzas selectivas teniendo en cuenta
Unicamentela forma organica. Este es, sostiene, un problema analogo al que nos
enfrentamos en problemas de ingenieria inversa.

Normalmente existen siempre demasiadas combinaciones de constricciones sobre la
variacion y criterios selectivos que pueden darnos diferentes tipos de explicaciones,
todas plausibles y consistentes. Supongamos, propone Lewens, que nos encontramos
frente a una plataforma plana y rigida soportada por cuatro patas de 3 metros. Puede ser
una plataforma para pronunciar un discurso, un refugio para la lluvia o una plataforma
de un helipuerto. Si sélo tenemos datos sobre la forma, nuestras hipotesis sobre su
historia de disefio normalmente estaran infradeterminadas. Sin embargo, mantiene,
hacemos a menudo inferencias validas de este tipo, ya que los artefactos son producto
de una tradicion de disefio de la que somos participes, y, por lo tanto, tenemos una gran
cantidad de conocimiento implicito de las constricciones de disefio y las presiones
selectivas que le han dado lugar. Ademas, los artefactos portan mucha mas informacién
contextual que los organismos y podemos inferir muchas de sus caracteristicas del
contexto en que se encuentran. Si no disponemos de esta informacién adicional es muy
dificil hacer inferencias acerca del problema que el artefacto esta disefiado para
solucionar. Pensemos en un artefacto alienigena. Si s6lo usamos principios de nuestra
tradicion de disefio local, es facil equivocarse en cuanto a su funcién. Para analizar los
problemas a los que se enfrenta un disefiador necesitamos, ademas de disponer de los
datos que nos aporta el artefacto en si, informacion acerca de los recursos culturales de
los que dispone y sobre circunstancias culturales o de otro tipo que puedan haber tenido
un efecto en el criterio de eleccion de una solucién frente a otra. Si ademas disponemos

48 Es comin en el pensamiento adaptacionista sefialar casos de convergencia adaptativa como evidencia
de generalizaciones funcionales eficaces interespecificas. Sin embargo, hay que ser cautelosos con estos
casos. Las homologias y las analogias son pensadas a menudo como mutuamente exclusivas. Pero si
escogemos una definicion lo suficientemente laxa de homologia “parecido debido al origen comun”
corremos el riesgo de que todas las analogias se conviertan en homologias. Si presiones selectivas
similares solo producen rasgos similares cuando el organismo comparte ademas ciertas homologias, las
analogias seran debidas no solo a la misma presién selectiva, sino también a su origen comun. (P.e.
eyeless gene, Halder et al. 1995).
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de otras posibles soluciones rivales a la adoptada sera mas facil descubrir el problema
original.

A pesar del riesgo que se corre al aplicar la ingenieria inversa a la evolucion, ya que
no se pueden formular hipétesis que expliquen la presencia de un rasgo sin informacion
acerca de las constricciones locales sobre la variacion, o sin informacién comparativa
sobre el héabitat del organismo, no deberiamos abandonar por ello el modelo del
artefacto, piensa Lewens, sino tener en cuenta las mismas precauciones que cuando
realizamos ingenieria inversa sobre artefactos.

6. Repensando el debate

¢, Qué nos dice todo esto sobre el debate acerca del adaptacionismo? ¢Es la seleccion
natural la principal causa del cambio evolutivo? Las hipotesis sobre la frecuencia
relativa de un determinado proceso son dificiles de contrastar ya que no es posible
realizar experimentos cruciales ni tampoco se puede establecer una frecuencia relativa
adecuada por simple enumeracion inductiva. El adaptacionismo empirico presenta
problemas en este sentido y gran parte de las criticas de infalsabilidad hacia el programa
adaptacionista vienen determinadas por esta incapacidad. El adaptacionismo explicativo
no necesita que la adaptacion sea un fenédmeno de mayor peso que el de cualquier otro
mecanismo evolutivo, ya que el disefio aparente de las adaptaciones complejas es tan
sorprendente que necesita de una explicacion, explicacion que, desde este punto de
vista, sbélo nos puede aportar la seleccién natural. Hemos visto que esta posicion
encierra una argumentacion circular y que ademas interpreta las constricciones
generadoras de forma como constricciones sobre la adaptacion.

Pero si el adaptacionismo no es mas que la recomendacion de estudiar a los
organismos como si fuesen artefactos, entonces, sostiene Lewens, las posiciones de los
adaptacionistas y los anti-adaptacionistas serian bastante parecidas (Lewens 2002).
Como hemos visto, muchas de las criticas tradicionales al adaptacionismo, como la de
que éste ignora las constricciones y la deriva o la de los peligros de una ingenieria
inversa poco cuidadosa, podrian ser asumidas por el modelo del artefacto sin grandes
problemas.

En una linea similar Griffiths (1996) piensa que la critica anti-adaptacionista no
implica un rechazo a la explicacion adaptativa, sino un reconocimiento de que los
procesos adaptativos y sus resultados no se corresponden uno a uno. La misma
caracteristica puede servir para diferentes fines y el mismo fin puede ser satisfecho por
diferentes caracteristicas. Para inferir el problema de la solucién se necesita afiadir mas
constricciones para crear una correspondencia Unica. Estas constricciones pueden ser
obtenidas de la reconstruccion de la historia evolutiva.
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Sin embargo, aunque la importancia de la historia es un importante elemento de la
critica anti-adaptacionista, pensamos que hay otro aspecto igualmente relevante que los
adaptacionistas soslayan Considerar los organismos como maquinas disefiadas por la
seleccidon natural y sus rasgos como soluciones a problemas planteados por un entorno,
esta dejando de lado una propiedad fundamental de los sistemas bioldgicos: su
capacidad de construirse a si mismos. La seleccidén natural es un mecanismo de acople
con el entorno, que no presta atencion a la constitucién de las relaciones funcionales
internas del organismo, y que simplemente son tomadas como limitaciones,
constricciones a la adaptacién, obstaculos para una perfecta optimizaciéon de los rasgos
(Maynard Smith 1984), en lugar de copundicidén de posibilidade la adaptacion.

La generaciéon de variacion del organismo proporciona el componente interno de la
evolucion, el proceso ambiental de seleccion aporta la contribucion externa. Estos
factores internos y externos juegan diferentes papeles en la teoria darwiniana. El
componente interno so6lo puede proporcionar material crudo y no establece las
proporciones o direcciones de cambio. El darwinismo postula que la variacion
proporciona potencial, no direccion (Gould 2002). La seleccién natural, el componente
externo, es la responsable de la direccion del cambio evolutivo. Un adaptacionista puede
aceptar un concepto de constriccion negativo, tratando las constricciones como
limitaciones e impedimentos al poder de la seleccidn natural, pero se resistira a tratarlas
como promotoras, condiciones de posibilidad o causas de la direccion y del cambio
evolutivo. Esta postura entraria en contradiccion con los principios de la teoria. La
evolucion no trata exclusivamente del grado de eficacia con el que los organismos
resuelven problemas planteados por su entorno, sino también del grado de acoplamiento
estructural interno de ese organismo (Robert 2001b, Arthur 1997).

Pero este giro histérico, junto con la creciente aceptacion de un adaptacionismo
metodoldgico, que acepta las criticas, pero se resiste a abandonar el programa
adaptacionista, ha llevado a una reevaluacion del mismo bajo criterios ingenieriles. El
modelo del artefacto propone una heuristica basada en la consideracion de los
organismos como artefactos, usando analogias extraidas del disefio humano para
aplicarlas a los modelos de optimizacién. Parece que no podemos librarnos del modo de
argumentacion que llevo a los tedlogos naturales a inferir la existencia de Dios. En lugar
del designio divino, ahora tenemos al disefio humano como modelo del disefio natural.

Si los pensadores continentales glorificaban a Dios en la naturaleza infiriendo el
caracter de su pensamiento de las leyes de la forma que ligaban sus especies creadas,
sus ideas encarnadas, los ingleses lo buscaron en la intrincada adaptacion de la
forma y funcion al entorno —la tradicidn de la teologia natural y el relojero de Paley.
Darwin se aproximé a la evolucion en un contexto prototipicamente inglés —
asumiendo que la adaptacién representaba el principal problema que habia que
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resolver pero dandole la vuelta al problema tradicional. Pocos pensadores
continentales podrian haber aceptado una perspectiva asi, ya que la adaptacion,
desde su vision, era prevalente, pero superficial. La centralidad de la adaptacion
entre evolucionistas angloparlantes en nuestros tiempos, y el propio endurecimiento
de la sintesis, se debe mucho a esta continuidad en el estilo nacional que transciende
la simple introduccién de la propia teoria evolutiva. Alguien podria decir que la
adaptacion es la verdad de la naturaleza, y que tuvimos que superar la antigua
tradicion de las leyes de la forma para verlo. Pero también podriamos decir que el
panseleccionismo del siglo veinte es mas una encarnacion moderna de una vieja
tradicion que un camino probado de la naturaleza. Ahora mismo puede estar
impidiendo una propuesta mas pluralista, de la que la sintesis temprana estuvo cerca
pero de la que luego se aparté (Gould 1983, p. 91).

El disefio humano, por otro lado, tiene sus limitaciones como modelo del disefio
natural, puesto que, aunque ha conseguido producir maquinas de una exquisita
perfeccion, todavia no ha logrado producir ni una sola maquina capaz de construirse a si
misma. Quiz& es cuestion de tiempo, pero puede que quiza necesitemos mejores teorias
sobre la organizacién bioldgica. De momento, no lo sabemos.
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Capitulo Il

Problemas para relojeros: formas e interacciones

Para llegar a ser un embrién, tuviste que construirte a ti mismo de una
sola célula. Tuviste que respirar antes de tener pulmones, digerir antes de
tener estdbmago, construir huesos cuando eras de pulpa, y formar
ordenadamente patrones neuronales antes de aprender a pensar. Una de
las diferencias criticas entre ti y una maquina es que a la maquina nunca
se le pide que funcione antes de que esté construida. Todo animal tiene
que funcionar mientras se construye a si mismo

Scott Gilbert

1. Introduccioén

Una de las virtudes de t@ncepcion heredada de la evolugiérinterpretacion estandar
de la teoria evolutiva es, en opinion de Sterelny & Griffiths (1999), que ofrece una
interpretacion simple y elegante de la relacion entre la ecologia y la evolucion.

One of the virtues of theceived views the elegance and simplicity of its picture of
that relationship. It perceives evolutionary change as driven by the demands the
environment imposes upon organism. Selection shapes organisms to their
environment (Sterelny & Griffiths 1999, pp. 48-49).

Sin embargo, la consecuencia mas directa de esta “elegante” interpretacion de la
dinamica evolutiva es que convierte la vida en una entidad completamente maleable,
pasiva, en una “tabula rasa” a expensas de un entorno que, dotado de una especie de
agencialidad, la moldea a su capricho. Esta simple visién de la relacién entre la vida, el
entorno y la evolucion, es en realidad “simplista”, puesto que omite, de dos modos, el
poder causal de la organizacién bioldgica en su propia evolucion.

Por un lado, ignora la influencia del propio organismo en la constitucion de su
entorno—un nicho ecoldgico no puede definirse independientemente de la especie que
lo ocupa, es decir, no existen nichos vacios (Lewontin 1982). Los organismos
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construyen sus nichos y modifican activamente sus entornos, el cambio evolutivo, por
lo tanto, implica una relacion de mutua modificacién entre organismos y entornos. Por
otro lado, interpreta el desarrollo como un proceso programable, guiado en ultimo
término por las demandas adaptativas del entorno, sin una identidad organizativa propia.
Esta idea de programa genético presenta a los genes como la fuente ultima de control
del desarrollo y, por lo tanto, esta muy cerca de caer en el reduccionismo o
determinismo genético. Como veremos, la critica a esta vision reduccionista del
desarrollo se ha llevado a cabo de manera mas radical pavilopmental Systems
Theory(DST). Esta perspectiva filoséfica, enraizada en la psicobiologia del desarrollo,
pugna por una “paridad causal” entre todos los “recursos de desarrollo”, es decir, todos
los factores necesarios para la construccion de un organismo. El proceso de desarrollo
se construye a través de la interaccion entre genes, productos genéticos, sustratos, y
ciertos factores ambientales. Por ello, desde este punto de vista, otorgar un estatus
especial a ciertos recursos, los genéticos, frente al resto, proporciona una vision
excesivamente preformacionista del desarrollo, soslayando el hecho de que cada
organismo se reconstruye “de novo” cada generacion.

La tradicion internalista, opuesta también a la presupuesta programabilidad del
desarrolld y al caracter historicista del modo de explicacidon neo-darwinista, ha centrado
sus esfuerzos en tratar de explicar las similitudes formales entre los organismos como
resultado de ciertos principios organizativos comunes. Los representantes modernos de
esta tradicion como Brian Goodwin, Stuart Kauffman, o Pere Alberch, se enfrentan a
los mismos problemas que sus predecesores pero ahora con la ayuda de herramientas
matematicas y conceptuales provenientes de la termodinamica de los procesos alejados
del equilibrio y de las ciencias de la complejidad.

En este capitulo analizaremos estas dos principales corrientes criticas a la concepcion
heredada, que denominaremos interaccionista e internalista, sus origenes y sus
objetivos, para después compararlas criticamente. La tercera seccion esta dedicada a la
biologia de desarrollo evolutiva o evo-devo. Este programa de investigaciéon, parece
haber asimilado ciertas de las criticas interaccionistas, aunque de manera mas realista.
Aungue ambas centran su atencion en el desarrollo y en su caracter dinamico e integral,
la primera subraya el “interaccionismo” del mismo, atacando la prioridad causal que se
otorga a los genes en la concepcion heredada, mientras que la evo-devo puede
proporcionar una vision mas sintética, en la que sin dejar de reconocer el importante
papel de los genes en el desarrollo y la evolucién, la accion genética se interpreta
siempre unida a una dinamica (auto)organizativa, bien sea en las propias redes genéticas
0 en sus interacciones con el medio.

La evo-devo ha retomado el interés por los procesos morfogenéticos de los biélogos
pre-sintéticos, sin embargo, ahora se dispone de un conocimiento mas adecuado de la
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dinamica genética, tanto en la evolucion como en el desarrollo. Los avances en biologia
del desarrollo han permitido comenzar a destapar esa “caja negra” que ha sido hasta
hace poco el desarrollo y estan sirviendo de inspiracidén para elaborar nuevas ideas sobre
la vida y la evolucion. Este conocimiento, unido al que proviene del estudio de los
fendmenos autoorganizativos, desarrollados por investigadores de la tradicion
internalista puede promover un enfoque multidisplinar, que permita elaborar una vision
de la evolucién que combine estas dos formas complementarias de acercarnos a la
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Fig. 1 El esquema A muestra la interpretacién del proceso de desarrollo prevalente en la cc
heredada, en la que la relaciébn genotipo-fenotipo es lineal, programada, y minimamente eme
esquema B, que seria defendido tanto por las posiciones interaccionistas e internalistas, como pi
evo-devo, hace explicitas las profusas interacciones entre los diferentes componentes de

mostrando el caracter recursivo, no-lineal y emergente del mismo (Tomada de Alberch 1989, p.43)

fenomenologia viviente.

La idea que se transmite es que la comprension de la evolucion, interpretada como un
proceso de adaptacion de las poblaciones a su entorno, no puede ser desligada del
proceso de integracion funcional que el desarrollo genera. Considerar la evolucion como
un proceso de “cambio en las frecuencias génicas” (Dobzhansky 1973, Curtis & Barnes
1989), omitiendo el proceso de desarrollo, despoja a la misma de su caracter organico,
convirtiéndola en un proceso desencarnado, puramente algoritmico (Dennet 1999). La
imagen algoritmica del proceso deriva de abstraer las propiedades necesarias para poder
dar lugar a un proceso evolutivo, es decir, multiplicacion, variacion y herencia, El
desarrollo es el proceso en el cual se produce la integracién organica de genes,
productos genéticos, y otros recursos. Esta integracidon es posible gracias a la existencia
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de una dindmica autoorganizativa muy especial, que se produce entre entidades con la
capacidad de diferenciarse en un proceso de transformacion continuo, en el que el
aumento de complejidad va siempre acompaniado de una integridad funcional. La

seleccion natural actua sobre entidades que se desarrollan (Depew & Weber 1998).

El desarrollo se presenta como un nuevo nivel de organizacién, un nuevo nivel que
conecta genotipo y fenotipo mediante una serie de procesos dinamicos epigenéticos
generadores de estructuras espacio-temporales, con sus propias reglas de
funcionamiento, en el que procesos fisicos, quimicos, redes genéticas, fenémenos de
induccion interactian de forma compleja generando nuevos niveles, nuevas formas vy,
ahora que empezamos a entender su funcionamiento, estad sirviendo también para
generar nuevas perspectivas sobre la evoluciéon. Este “redescubrimiento” del desarrollo
sirve para poner de manifiesto la excesiva tendencia del neo-darwinismo a explicar
tanto la evolucién como la propia forma organica como producto de fuerzas externas
sobre una materia indefinidamente maleable, y para que las propiedades internas,
generativo-funcionales de los sistemas vivos salgan a relucir.

2. El interaccionismo

El comienzo de la “historia oficial” del gen podria situarse en 1909, fecha en que
Johansen acufi¢ este termino. Sin embargo, antes del nacimiento de la genética ya
existia una ciencia de la herencia. La herencia era antes un término mas inclusivo, que
comprendia no sélo el estudio de la conservacién transgeneracional de los rasgos, sino
también el de la transformacion intrageneracional que sufre un organismo durante su
desarrollo a partir de un 6vulo fertilizado. La ruptura con esta unidad, preparada por
Weisman con la separacion entre plasma germinal y somatico, culminaria con la
fundacion de la nueva disciplina llamada “genética”. La distincion genotipo-fenotipo
permitio tratar la herencia separadamente del desarrollo, derivando en la emergencia de
dos disciplinas separadas, con dos diferentes agendas: la genética, centrada en la
transmision, y la embriologia en el desarrollo. Sin embargo, esta dicotomia se mostro
pronto problemética, ya que ¢ de qué sirve hablar de herencia de ciertos factores si no se
sabe cémo estos factores estan implicados en la formacion de los rasgos o
caracteristicas que conforman un organismo? Por eso pronto los genetistas, animados
por los logros de la biologia molecular, empezaron a invadir el campo de los
embridlogos, proponiendo a los genes como los principales rectores del proceso de
desarrollo.
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2.1 El desarrollo como un programa genético

La idea de “programa genético” fue introducida por Jacob y Monod en 1961 en un
intento de extender su éxito en el andlisis del mecanismo para la regulacion de la
sintesis protéica eB.Coli a una descripcion mas general del papel de los genes en el
desarrollo embrionario. En ese articulo sostenian que el descubrimiento de genes
reguladores podia permitirnos afirmar que genoma contiene no sélo una serie de planes,
sino un programa coordinado para la sintesis proteica y los medios para controlar su
ejecucion (Jacob & Monod 1961). Desde que estos investigadores presentaron su
modelo del operdn, la interpretacion del desarrollo embrionario como la ejecucién de un
programa dirigido por los genes se ha impuesto de forma rotunda en el pensamiento
adaptacionista. Engarza con la idea de que el ADN contiene toda la informacién y toma
todas las decisiones importantes en el organismo. El desarrollo se ve como una cascada
de decisiones diferenciales, guiadas por genes, programados a su vez por la seleccion
natural.

Esta vision del desarrollo adoptada por el pensamiento adaptacionista ha recibido
numerosas criticas y ha generado gran cantidad de literatura proponiendo alternativas en
las que se despoja a los genes de gran parte del poder causal que se les atribuye para
distribuirlo entre las numerosas interacciones que constituyen el proceso.

2.2 Construyendo el organismo. La Teoria de Sistemas de Desarrollo (DST).

Desde el descubrimiento de la estructura del ADN (Watson & Crick 1953 a, b) la
biologia del desarrollo ha utilizado el paradigma genético como marco general para la
investigacion. Los bi6logos moleculares descubrieron que la secuencia lineal de
nucledtidos en el ADN codifica la secuencia lineal de aminoacidos en las proteinas, lo
gue contribuyd a dar fuerza a la hipdtesis de que los genes en los cromosomas
determinan el origen de la forma del embrién, interpretados ahora como una secuencia
de instrucciones de un programa (Jacob 1970). Desde entonces el gen se ha convertido
en el centro de atencion de los programas de investigacién y los esfuerzos se han
concentrado en descubrir aquellos genes que supuestamente son responsables de generar
caracteristicas o comportamientos especificos.

Este salto entre genes y fenotipo pasa por alto el hecho de que la codificacion sélo se
extiende hasta la construccion de la proteina, y deja de lado el estudio de los procesos
gue sirven de puente entre ambos (Godfrey-Smith 1999, 2000). Un embrion pasa por
multiples etapas de desarrollo, con millones de reacciones moleculares y procesos
celulares que actian de forma coordinada para que cada dérgano aparezca en un
momento y sitio oportuno, funcionando ademas adecuadamente. El desarrollo es una
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red de redes, donde las interacciones dentro de cada nivel, tales como molécula-
molécula, célula-célula, configura un vasto sistema de relaciones dinamicas complejas.
La enorme complejidad del problema para aquel entonces junto al entusiasmo que
provoco el descubrimiento de esa precisa maquinaria genética en el interior de la célula,
motivo la clausura del desarrollo en una “caja negra”.

La filosofia de la biologia ha prestado gran atencion a la teoria evolutiva, y mas
recientemente también a la biologia molecular. Sin embargo, la biologia del desarrollo
ha quedado fuera de la reflexién filos6fica en gran manera hasta hace poco. Una razén
de esta desatencion puede ser que esa “caja negra” que ha sido hasta hace poco el
desarrollo parecia estar llena de espiritus vitalistas (Depew & Weber 1995). Los
avances en biologia del desarrollo han permitido comenzar a destapar la “caja negra’ y
estan sirviendo de inspiracion para elaborar nuevas ideas sobre la vida y la evolucion.

La Developmental Systems TheofST) es una aproximaciéon filosofica a la
biologia que tiene sus raices en la psicobiologia del des&trblitm de los principales
caballos de batalla de la DST es la critica de la nocion de programa genético como una
aproximacion adecuada al desarrollo. Susan OYamaa de sus principales artifices,
rechaza fehacientemente el uso de la nocidbn de programa, puesto que sugiere
incorrectamente que hay algo detras del proceso de desarrollo que sirve de causa
rectora. El control en los procesos de desarrollo, afirma, no es algo que esta detras del
proceso mismo, Sino que se constituye en la influencia continuamente cambiante de
varios recursos, tanto internos como ambientales. Frente a la idea de programa genético
propone conceptos como los de “construccion” o “red”, que sirven para enfatizar que el
poder causal o rector del proceso de desarrollo no puede ser atribuido a ningun tipo de
factor en concreto, sino que debe estar asociado con la pnbgiaccion de sus
componentes. Esta interaccion multiple y compleja, caracteristica del desarrollo, no se
restringe a los procesos internos al organismo, como la nocién de programa genético
sustenta. La unidad central de desarrollo y evolucion es un sistema que rebasa al propio
organismo, llegando a incluir partes del entorno, un sistema que denominan “ciclo
vital”. La evolucion, desde la DST, se interpreta como un cambio en la constitucién y
distribucion de estos sistemas de desarrollo o ciclos vitales

Como deciamos, en el nucleo de la argumentacion de la DST se encuentra el firme
rechazo del privilegio de los genes frente a los demas factores causales presentes en el

9 Daniel Lehrman (1953), con su critica a la teoria de Lorenz del comportamiento instintivo, senté las
bases de este tipo de aproximacion.

0 The Ontogeny of Informatiof®@yama 1985) es un texto seminal de la DST, que cuenta entre otros de
sus principales autores a Paul Griffiths y a Russell Gray (Griffiths & Gray 1994, 2000).

1 En este mismo sentido, Keller (2000 a) por ejemplo, propone sustuir la metafora de programa genético
por la de programa de desarrollo, para, de este modo, hacer recaer el papel rector del proceso en todo el
organismo y pasar a interpretar los genes como una serie de “datos” (Atlan & Koppel 1990).
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desarrollo de un organismo. Consideran que las diferencias empiricas entre el ADN y
los otros “recursos de desarrollo”, es decir, el conjunto de factores que permiten el
desarrollo de un organismo, no justifican las distinciones “metafisicas” construidas a su
alrededor. El hecho de que se pueda hacer una distincion entre recursos genéticos y no
genéticos, sostienen, no avala por si mismo la tesis de que los primeros son en realidad
los principales agentes causales del proceso, los que dotarian de “forma” a una materia
“informe” proporcionada por el resto de los recursos. La DST aboga por una
“democracia causal” (Oyama 2000, Kitcher 2001), en el sentido de que no dota a ningun
recurso de un privilegio especial en el desarrollo. La DST recalca que un organismo se
construye haciendo uso de todo el conjunto de “recursos de desarrollo”, en el que se
incluyen tanto los genes como los demas factores heredados “fiablemente” generacién
tras generacion. Entre estos recursos se incluyen tanto elementos intracelulares, como la
maquinaria citoplasmatica que interviene en los procesos de transcripcion y traduccion
genética, extracelulares, recursos aportados por la poblacion en la que el organismo en
particular esté incluido y partes del entorno necesarias para la viabilidad del proceso de
desarrollo.

Resulta dificil negar que toda esta serie de recursos no genéticos juegan un papel
importante en el desarrollo. El problema surge cuando se afirma que el organismo
“hereda” estos recursos de la misma manera que “hereda” sus genes. La herencia
genética, sostienen algunos de los criticos de la DST, tiene unas propiedades que la
hacen de un tipo muy particular. En primer lugar, sostienen, los recursos no-genéticos
no se replican por si mismbégDawkins 1982). En segundo lugar, los recursos no
genéticos no tienen el mismo potencial evolutivo para producir variacién, son sistemas
de herencia “limitados”(Maynard-Smith & Szathmary 1995).

Ahora bien, sostener que los genes se “autorreplican” supone una idealizaciéon
completamente infundada ya que un segmento de ADN aislado de la maquinaria
citoplasmatica de los ribosomas y proteinas es incapaz de replicarse. De hecho, la
membrana celular, ademas de ser necesaria para mantener la propia viabilidad de la
célula, sirve ademas como “template” para las proteinas en el proceso de construcciéon
de una nueva membrana. En el proceso participan ademas ciertos organulos, como la
mitocondria, que contiene su propio ADN, al que también habria que afiadir el sistema
marcador de cromatinaromatin marking systémnecesario para que el proceso de
transcripcion funcione adecuadamente (Jablonka & Lamb 1995). Estos hechos bastarian
para constatar que la replicacion del gen va unida a la reproduccion de todo el
organismo, por lo que dista mucho de ser una entidad “autorreplicante”.

52 “The special status of genetic factors is deserved for one reason only: genetic factors replicate
themselves, blemishes and all, but non-genetic factors do not” (Dawkins 1982, p. 99).
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Pero, de hecho, ademas de ADN, un organismo recibe multitud de recursos extra-
celulares de la generacién pasada. Junto a todos los elementos citoplasmaticos que
mencionabamos mas arriba, el organismo “hereda” también multitud de recursos extra-
celulares. Una hormiga, por ejemplo, dependiendo del tipo de estimulacién quimica que
reciba durante su desarrollo, se convertira en obrera, soldado o reina. En organismos
viviparos, el entorno del seno materno no sélo proporciona nutricién, sino también un
tipo de estimulacion esencial para el desarrollo normal del sistema nervioso. La DST va
mas alla en su inclusion de recursos necesarios para el desarrollo del organismo, vy,
como veremos, es aqui donde la teoria resulta mas arriesgada. Al tipo de recursos
extracelulares, creados por las poblaciones, afladen otra serie de factores externos (como
por ejemplo luz solar, temperatura, gravedad, etc. ) que innegablemente son de vital
importancia para el desarrollo (Griffiths & Gray 1994, 2000).

La DST, por lo tanto, aplica el concepto de herencia a cualquier recurso presente de
forma segura generacion tras generacion y que forme parte de la explicacion de por qué
cada generacion se asemeja a la anterior. Usan el concepto de herencia para explicar la
estabilidad de la forma biologica de una generacion a otra.

Sin embargo, y aqui aparece el segundo problema que sefialan sus criticos, no todos
los sistemas de herencia son igualmente fiables, ni tienen una capacidad de variacion
similar, ingrediente fundamental para la evolucion darwiniana. Maynard-Smith y
Szathmary (1995) crearon la distincion entre sistemas de herencia “limitada” e
“llimitada” para distinguir genes y lenguajes de otras formas de herencia. El rango
potencialmente ilimitado de variacion que permite un sistema modular o secuencial
como el genético no es comparable al potencial de otros sistemas de herencia. El
problema que presenta este tipo de argumentacion, responden desde la DST, es similar
al de la anterior critica y recibe una solucion similar (Griffiths & Gray 2004). Esta
distincién soslaya el hecho de que los genes funcionan dentro del contexto del sistema
de desarrollo. Puesto que la riqueza combinatoria de un sistema se mide por el nimero
de fenotipos diferentes que produce, no por el nUmero de combinaciones posibles que
permiten sus componentes, la variabilidad es una propiedamtidel sistema. La en
principio “ilimitada” variabilidad potencial de los genes estd constrefiida por el
desarrollo, como discutiremos mas adelante, y dependiendo del sistema en cuestion,
multitud de diferentes genotipos pueden converger en un mismo fenotipo. Por otro lado,
recursos en principio limitados en cuanto a su capacidad de variar, pueden tener grandes
efectos en el desarrollo y el cambio evolutivo, como los propios Maynard-Smith y
Szathmary sostienen a la hora de explicar algunas de las mayores transiciones
evolutivas.

En definitiva, la DST sostiene que un proceso de desarrotieceastruyea través
de la interaccion de los recursos adecuados. Algunos, como los genes, son creados por
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los precursores inmediatos. Otros son generados por la actividad colectiva de la
poblacién y otros persisten sin ninguna referencia a estas actividades. Esta ampliacion
de la herencia, en la que incluyen todos los recursos necesarios para la reconstruccion
del organismo, les lleva también a proponer la ampliacion del concepto de
“informacion” , restringido clasicamente a los genes. Griffiths defiende la denominada
tesis de paridad“cualquier sentido en el cual los genes codifiquen rasgos fenotipicos,

el programa de desarrollo, o contengan informacion puede ser igualmente bien aplicado
a otros factores necesarios para el desarrollo” (Griffiths & Gray 2000). En cualquier
caso, desde esta perspectiva el término “informacion” se interpreta de manera muy
distinta a la de la concepcion heredada, puesto que, para estos autores, la informacién
no es transmitida en ningun recurso, sino que es el producto final del proceso de
desarrollo (Griffiths 2001).

Frente a la idea del programa genético, que relega el control del desarrollo a una
serie de moléculas rectoras, encargadas de la organizacién del proceso, los defensores
de la DST abogan por una descentralizacion del control en favor de un interaccionismo
constructivo. Otros autores, como Lewontin o Levins (Lewontin 1982, Lewontin 1998,
Levins & Lewontin 1985), que denominaremos “dialécticos”, han remarcado también
esta descentralizacion del control en el desarrollo. Hacen énfasis en los problemas que
ha acarreado la marcada distincién entre el organismo y su entorno que se defiende
desde el adaptacionismo y que ha llevado a “alienar” al organismo con respeto a su
entorno. Frente al control proponen el “dialogo”.

La l6gica adaptacionista, afirman, se apoya en la idea de que existe una fuerza
exterior, el ambiente preexistente, que genera los “problemas” que debe resolver el
organismo. Los organismos registran los cambios autonomos del mundo exterior, que se
presentan como adaptaciones o “soluciones” de los mismos a su entorno. Segun esta
perspectiva, el ambiente externo es la causa del cambio, en tanto que la morfologia, la
fisiologia y la conducta del organismo son sus efectos. La seleccién natural constituye
el mecanismo en virtud del cual la causa autbnoma exterior se traduce en efecto. Desde
esta perspectiva el organismo se percibe como una entidad pasiva, sometida al capricho
de las fuerzas cambiantes del entorno. Su critica va dirigida fundamentalmente hacia
esta asimetria entre causas y efectos inherente a la concepcion heredada. No hay que
olvidar que los cambios producidos en los organismos hacen que, mediante su
interaccion, el ambiente, a su vez, cambie. Las interacciones entre genes, organismo y
ambiente son por lo tanto relaciones reciprocas en las que los tres elementos constituyen
tanto causas como efectos (Lewontin 2001). Genes y ambiente son causas de los
organismos que a su vez son causas de los ambiente (Levins & Lewontin 1985).
También aqui nos encontramos con la misma idea de codeterminacion causal e
interaccion multiple que defiende la DST.
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Los interaccionistas, como denominaremos a partir de ahora tanto a los defensores de
la DST como a los “dialécticos”, interpretan el proceso de desarrollo como un sistema
dindmico robusto que emerge de la interaccién de diferentes recursos. Sin embargo,
enfatizan que la constitucion del mismo forma parte de un proceso temporal
histéricamenteontingente De esta manera comparten con la concepcion heredada esta
toma de partida por la contingencia histérica como un agente causal importante. La
diferencia esta en que la concepcion heredada destaca la importancia de la contingencia
en la evolucién, pero no en el desarrollo (Oyama 1995). Esta ultima afirmacién, es
decir, la de que el desarrollo es un proceso contingente, puede parecer chocante, ya que
es un proceso aparentemente predecible. Pero aunque contingencia e impredictibilidad
suelen ir asociados en los estudios evolutivos, esto no tiene por qué ser asi
necesariamente. Oyama sefiala que predictibilidad y contingencia son diferentes tipos
de conceptos, el primero epistemoldgico, ontolégico el segundo. El resultado de ciertos
procesos de desarrollo puede ser altamente predecible, pero a la vez ser contingente, en
el sentido de que no sea absolutamente necesario, o de que dependa de otros factores
gue no son tan fiables.

En el siguiente apartado presentaremos otro tipo de criticas a la vision externalista de
la concepcion heredada que se enmarcan dentro de una larga tradicion en biologia,
enmarcada dentro de la vision internalista y que, en contraposicion al interaccionismo y
su toma de partida por la contingencia como un principio causal importante, puede
caracterizarse por su oposicién a la misma, ligada a su busqueda de “leyes de la forma”
en la fenomenologia viviente.

3. La generacioén de la forma

Si el interaccionismo focaliza las criticas a la concepcion heredada hacia la idea de los
genes como rectores del desarrollo, la visidon internalista, en cambio, toma partido
principalmente contra el componente histérico de la misma como principio causal
fundamental del cambio organico. Un enfoque realmente cientifico, sostienen, debe
buscar leyes de la naturaleza. Para explicar un fenémeno no basta con construir historias
gue ligan una serie de acontecimientos, es necesario explicitar los mecanismos o leyes
gue determinan cémo se generan los organismos. Pero, aun partiendo de tradiciones y
objetivos diferentes, tanto unos como otros rechazan la idea de un programa genético.
Para Goodwin, por ejemplo, la idea de programa genético es desafortunada porque
sugiere que los genes contienen una “informacion” que sirve por si misma para dar
cuenta del desarrollo, lo que convertiria a la biologia en una ciencia alejada de la fisica,
mas relacionada con el procesamiento de una informacién generada en un proceso
histérico que con la basqueda de leyes generales.
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Estos autores subrayan la importancia fundamental del estudio de los factores
internos al organismo, genéticos y no genéticos, para ofrecer una explicacién adecuada
del cambio evolutivo. Estos factores internos generadores de forma han sido
caracterizados de maneras diversas, como reglas internas (Alberch 1982), como campos
morfogenéticos (Goodwin 1987) o como procesos emergentes en sistemas complejos
(Kauffman 1989, 1993).

3.1 Internalismo y externalismo en el desarrollo

En el primer capitulo, cuando presentdbamos la vision internalista, deciamos que ésta se
habia constituido alrededor de ideas y teorias centradas en el desarrollo.En este sentido,
y aunque los estructuralistas se autodefinan como los continuadores de la escuela de la
morfologia trascendental (Webster & Goodwin 1982), podemos considerar a la misma
como el referente original de esta vision del mundo organico. Deciamos que esta vision
tendria entre sus autores a Goethe, Geoffroy St. Hilaire, George Cuvier, Richard Owen,
Hans Dries, D’Arcy Thompson, entre otros, y que centraba su interés principalmente en
los procesos de construccion de la forma orgénica, buscando invariancias y reglas
universales de organizacion, y estableciendo analogias entre el desarrollo y la evolucion
(ver Tabla 1).

Como sefialdbamos en la introduccion, el estudio de los factores internos de
generacion de formas ha dado como resultado diferentes aproximaciones al mismo
problema, generando diferentes conceptos y modelos de esos procesos. En este capitulo,
mostraremos de qué modo tres investigadores que comparten este interés en el
desarrollo se enfrentan al problema de elaborar modelos sobre su funcionamiento, en
concreto nos referimos a Brian Goodwin, Stuart Kauffman, y Pere Alberch. Nuestra
eleccion se basa en que aunque todos defienden, en principio, una misma vision, las
diferencias entre sus difererentes imagenes del desarrollo son importantes y van a
servirnos para situar mas claramente a la evo-devo en el panorama conceptual que le ha
dado origen.

3.2. El orden desde la fisica: Goodwin y los campos morfogenéticos

El progresivo genocentrismo de la biologia moderna es uno de los aspectos mas
compartidos entre todas las criticas que estamos revisando. Brian Goodwin, matematico
y bidlogo, concretamente embridlogo, se lamenta también de la desaparicion del
organismo como unidad fundamental de la vida y de su sustitucion por los genes,
depositarios de propiedades que solian caracterizar a los organismos vivos
(multiplicacion, competicion, evolucion, etc.).

La morfogénesis es la fuente de las propiedades evolutivas emergentes, y es la
ausencia de una teoria de los organismos que incluya este proceso generativo basico lo
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gue se ha traducido en la desaparicion de los organismos del darwinismo y su
incapacidad para dar cuenta del origen de las capacidades emergentes que identifican las
especies (Goodwin 1998, p. 14)

Desde el punto de vista de un embridlogo, resulta una gran simplificacion explicar la
formacién de un organismo, o de un o6rgano, Unicamente como el resultado de la
interaccidn entre ciertos genes y productos genéticos. Al embriélogo le interesa
fundamentalmente el proceso mediante el cual los productos genéticos se
(auto)organizan espacio-temporalmente para producir las formas tridimensionales
caracteristicas del desarrollo. Estas formas presentan regularidades empiricas en
diferentes sistemas de desarrollo y sugieren la existencia de principios de organizacion
geneéricos, es decir, con un alto grado de universalidad. Goodwin, por lo tanto, tiende a
analizar embriones y organismos como entidades con caracteristicas autoorganizativas

gue son capaces de sufrir transformaciones sin perder esa organizacion (Goodwin
1987).

Este interés en las propiedades genéricas del desarrollo no significa que los
internalistas rechacen el papel causal de los genes en la construccién organica, aunque si
lo limitan claramente, reduciéndolo a la especificacién de la composicibn molecular
potencial del organismo y a la definicion de algunas de la secuencias temporales en las
gue los componentes se construyen. Goodwin, por su parte, compara la labor de los
genes en la morfogénesis con las palabras de un texto, necesarias, pero no suficientes
para su elaboracién. Estas, sin la existencia de reglas sintacticas, semanticas y
contextuales s6lo podrian generar un sinsentido. El papel analogo al de las reglas o
constricciones que limitan el conjunto de posibles combinaciones de las palabras en el
texto, vendria dado en el desarrollo por las ecuacionesatgbo morfogenético
Mientras que los genes son especificos, diferentes para cada especie, estas
constricciones de alto nivel serian comunes a un gran numero de phyla, desde los
unicelulares hasta los artrépodos o los vertebrados. Estas similitudes sugieren que este
orden proviene de ciertas propiedades dinamicas “genéricas” de los campos
morfogenéticos.

El concepto de una dindmica genérica, piensa Goodwin, puede resolver la tension
entre explicaciones dinamicistas y las puramente genéticas, puesto que la nocién de
campo morfogenético combina ambas, presentando a la la forma como producto de la
interaccién dindmica entre genes, productos genéticos y sustratos. Esta dindmica,
sostiene, puede usarse como base para una clasificacion de las formas genéricas
disponibles para la vida, lo que abriria las puertas a una posible taxonomia racional de

%Como veremos mas adelante, la nocion de campo morfogenético también se usa en la evo-devo (Gilbert
et al. 1996).
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las formas vivas, y que ayudaria a explicar como la evolucion ha explorado el espacio
de los disefios organicos concebibles.

Webster y Goodwin (1982), sefialabamos en el primer capitulo, denominan a este
tipo de enfoque “estructuralista”. Uno de los objetivos del estructuralismo es clasificar
los estados dinamicamente estables del desarrollo en virtud de sus propiedades
genéricas, teniendo en cuenta todos los niveles de organizacion incluidos (Bunge 1969).
Desde este punto de vista, la evolucion no es un proceso en el que la seleccion natural
guia al organismo hacia estados improbables de adaptacion puesto que los sistemas de
desarrollo estan constrefiidos por patrones morfogenéticos que limitan el conjunto de
variantes posibles. Las formas genéricas basicas posibles son mucho mas escasas que

todos los posibles detalles a que pueden dar lugar, por eso aparecen pronto en la
evolucion y se han mantenido mas o menos estables.

Una evidencia experimental que apoya su hipoétesis la proporcionan las denominadas
"fenocopias”, es decir, mutaciones fenotipicas equivalentes a las producidas
genéticamente. Si el papel de los genes es secundario, limitandose a elegir entre
posibles caminos, es posible producir nuevos fenotipos perturbando el desarrollo normal
de manera que el papel estabilizador de los genes no pueda actuar. Esto puede hacerse
introduciendo perturbaciones extremas en variables como la temperapinaetel, lo
gue de hecho produce formas alteradas del fenotipo, algunas equiparables a mutantes
genéticos, pero también otras sin equivalente genético conocido.

¢De qué manera se refleja esta dinamica genérica en la evolucion?, ¢qué tipo de
dinamica evolutiva podemos esperar? En palabras de Goodwin:

Si los ciclos de vida estables son en gran medida estados genéricos de la dindmica
ontogenética, entonces la mayoria de las cuestiones bioldgicas sobre la relacion
entre diferentes taxones, que es lo que la evolucién darwiniana intentaba responder,
recibira explicaciones en términos generativos que son independientes de la historia.
La biologia se habra convertido en una ciencia exacta (Goodwin 1998, p.98).

El estructuralismo, heredero de la taxonomia racional, postula que la naturaleza
jerérquica de la taxonomia se deriva de la dinamica intrinseca de la morfogénesis. Esta
taxonomia, al estar derivada de propiedades genéricas inalterables, podria compararse a
la que nos ofrece la tabla periddica de los elementos. La evolucidn, desde este punto de
vista , esta constrefiida rigidamente dentro de un orden predefinido.
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Fig. 2. El modelo de laAcetabularia Goodwin, Trainor y Briére elaboraron una serie de ecuac
gue describen el campo morfogenético responsable del crecimiento y desarrollo de la acetat
alga marina unicelular). Mediante este modelo pueden explicar los cambios de forma que :
acetabularia durante su desarrollo en funcién de los cambios de concentracién de calcio citop
dando cuenta de como controla la célula estos cambios, cédmo queda afectado el estado del
por las fuerzas que actian sobre él y como afecta el calcio a las propiedades mecanicas del ¢
través de su influencia en el citoesqueleto. La pregunta que guia la investigacion es ¢,son los
anillos de pequefios elementos foliaceos que crecen y se ramifican, representados en la figur:
de las propiedades genéricas del campo? Goodwin piensa que “ (...) la facilidad con que
patron verticilado en nuestro modelo sugiere la existencia de una ampllia regién correspndie
estructura en elespacio de parametros que representa la mofogénesis de las algas unicelula
implica que este patron es altamente probable. No hace falta un control genético muy pre

instalarse en la regién donde se producen los verticilos. Para un sistema con la organizacion t
Acetabularia comun a todas las dasicladales, los verticilos parecen ser formas genéricas: e

gue son tipicas de este proceso morfolégico, igual que las elipses lo son del movimiento |
dentro de los campos gravitatorios” ( Goodwin 1994, p. 130).

3.3 El orden matematico: Kauffman y las redes booleanas

Como avanzdbamos en el primer capitulo Kauffman (1989, 1993) propone un
tratamiento formal de los fendmenos autoorganizativos en el desarrollo y la evolucién
cualitativamente diferente al de Goodwin. Deciamos que esta perspectiva, enraizada en
la cibernética y la teoria de sistemas, se centra en el estudio de la organizacion,
independientemente del soporte material sobre la que esta aparece. Siguiendo esta linea,
Kauffman (1993) desarrolla todo un nuevo contexto formal que permite formular
cuestiones bien definidas acerca de las constricciones que la autoorganizacién impone
en la evolucién de sistemas complejos. La idea general es que gran parte del orden que
vemos en los organismos es un reflejo del orden espontaneo de los sistemas complejos.
Estudia una enorme cantidad de temas, como el origen de la vida, redes neuronales y
genéticas, metabolismo, teoria evolutiva, biologia del desarrollo, inmunologia y muchos
otros, buscando en todos ellos fuentes de “orden genérico”. Kauffman piensa que estas
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propiedades genéricas son propiedades estadisticas que aparecen en diferentes sistemas,
independiente de su realizacidbn material.

La estrategia general que sigue Kauffman podemos ilustrarla en su tratamiento de la
regulacion genética. Kaufman considera el genoma como un sistema en el que un gran
namero de genes y sus productos estan conectados en una red reguladora de su
actividad. La cuestion que se plantea es cOmo pueden mantenerse este tipo de redes
complejas a pesar de la mutacion genética y la recombinacion, es decir, cobmo una red
Optima o quasi-6ptima sometida a presion mutacional consigue mantenerse. Hay que
tener en cuenta que cuanto mas complejo es el sistema regulatorio mas inestable es, al
menos en principio, Yy que, por lo tanto, para contrarrestar el ruido mutacional, se
requeriria una presion selectiva muy alta. ¢ Es capaz la seleccion natural por si sola
capaz de mantener este orden? ¢Qué propiedades de conectividad ha de tener la red
regulatoria del genoma para poder evolucionar por seleccion natural? El modelo de
redes boolenas de Kauffman es una herramienta para responder a preguntas como estas.

El modelo de redes genéticas esta disefiado como una red booleana. En el modelo,
cada elemento de un conjunto de N elementos (genes) tiene dos estados posibles,
encendido y apagado (activo e inactivo), y recibe K entradas (interacciones con otros
genes) de otros elementos. Estas reglas son asignadas aleatoriamente a cada elemento.
En este modelo cada gen regula otros genes, directa o indirectamente. Las variables con
gue podemos experimentar son por lo tanto, el nUmero de elementos y su grado de
conectividad. Los resultados muestran que el sistema exhibe una transicion de fase en
K=2. A pesar del enorme rango de comportamientos posibles que puede exhibir un
sistema de este tip@'( exactamente) las redes se estabilizan en un pequefio conjunto de
estado3d (/W ). Ademas, estos patrones o ciclos de estado son altamente estables frente
a perturbaciones, es decir, constituyen atractores dinamicos estables para €éf.sistema

Los resultados del estudio de la dinamica del modelo son aplicables a cualquier tipo
de sistema que tenga la misma “estructura formal”, es decir, un nimero elevado de
unidades mutuamente conectadas. A pesar de su alto grado de abstracciéon ofrecen sin
embargo resultados claramente definidos. Kauffman por ejemplo interpreta estos
resultados para explicar, por ejemplo, por qué las células en el desarrollo sélo pueden
transformarse en uno o dos tipos distintos. En cuanto a la evolucién, en su estudio de los
paisajes adaptativos, le sirven para explicar como aunque la presion selectiva para
ciertas caracteristicas sea muy alta, siempre encontraremos este tipo de propiedades

5 Para valores superiores de K la red empieza a presentar una dinamica cadtica, es decir, con muchos
atractores y con ciclos de estado indefinidamente largos

55 Cuando Kauffman presentd su modelo permitia una interpretacion muy interesante puesto que para
N=100000, que era aproximadamente el nimero estimado de genes en los humanos, y K=2, el nimero de
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genéricas. Si la seleccion natural no puede alejar a los sistemas evolutivos de las
propiedades genéricas que poseen, estas propiedades apareceran en gran cantidad de
organismos, no a causa de la seleccion natural, sino a pesar de ella. Ofrecemos a
continuacion un ejemplo de cdmo desarrolla su argumentacion.

El concepto de paisaje adaptativaddéptive landscapefue propuesto por primera
vez por Wright (1932). Kauffman generaliza el modelo de Wright a sistemas de
dimension mas alta. Por ejemplo: consideremos el conjunto de todos los péptidos de
longitud 10. Este conjunto constaria 48° elementos (el nimero de aminoacidos
elevado a la longitud del péptido). Si definimos a los vecinos 1-mutantes de un péptido
como todos aquellos péptidos que se obtienen cambiando un Unico aminoécido del
original, cada péptido tendra entonces 19N = 190 vecinos. Kauffman deéspagiio
de secuenciagomo el conjunto de 10820 péptidos ordenados en un espacio de
dimension 10, en el que cada péptido es un punto y esta conectado por una linea con sus
190 vecinos 1l-mutantes. Ahora necesitamos asignafitnessa cada punto, en este
caso la basaremos en la capacidad de cada péptido para realizar alguna funcién, por
ejemplo, la afinidad con la que se une a cierto receptor. De este modo, tenemos un
paisaje adaptativopara nuestro espacio de secuencias.

Supongamos que el proceso adaptativo comienza en un péptido arbitrario y que cada
generacion se producen uno 0 mas mutantes (en el caso mas sencillo seran mutantes con
un solo aminoacido cambiado). Si este vecino 1 mutante tiene rfiyEss es
seleccionado, el proceso adaptativo avanza un paso, en caso contrario permanece en el
péptido inicial y prueba con otro mutante. Este es el concepfiagko adaptativo
(adaptive wall.El caracter de un paseo adaptativo dependera de la disposicion de los
valores dditnessen el paisaje. Esta puede ser muy suan®@th con los valores de
fithessde los vecinos muy parecidos entre si, 0 totalmente no correlacionado. El tipo de
paisajes interesantes son los rugosos o accidentaagpge(, paisajes con muchos
picos y valles, pero en los que todavia hay una correlacion importante en los valores de
fitnessde los vecinos mutantdsauffman se propone estudiar la relacion existente entre
las entidades bajo seleccién y la rugosidad del paisaje adaptativo sobre el que
evolucionan.

Consideremos un organismo con N rasgos, cada uno de los cuales estara presente o
ausente (1,0). Tenemos entoné&sposibles combinaciones de rasgos. En general, la
contribucion dditnessde cada rasgo al organismo dependera de la presencia o ausencia
de otros de los N rasghsEste tipo de dependencias se denomiimi@racciones

ciclos de estado es 300, que es aproximadamente el nimero de tipos celulares en nuestro organismo. Sin
embargo, el nimero de genes estimado en la actualidad se ha reducido enormemente, hasta unos 30000.
% Por ejemplo, una mayor longitud de las patas de una liebre no le serviria de nada si no viene
acompafiada de una mayor potencia muscular.
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epistaticas. Kauffman estudia el efecto que causa la variacion de la cantidad de
interacciones entre los rasgos en la rugosidad del paisaje del organismo con sus modelos
NK. Asi pues, considera que la contribucion fiteess por parte de cada rasgo
dependera de si mismo y de los K otros rasgos con que esté relacionado (esta relacion
sera simétrica). Tenemos entonces que especificar la contribucifitneds de cada

rasgo i para cada una de Bs$* posibles combinaciones. Como no sabemos cual podra
ser la contribucion a lfitnessreal en cada una de las posibilidades les asignaremos
valores aleatorios entre 0 y 1. filnessde un organismo es la media aritmética de los
valores de cada rasgo.

Dados N, K y la distribucion de K entre los N, se trata de ver el tipo de paisajes
adaptativos resultantes. El espacio a estudiar serd un hipercubo booleano de N
dimensiones, en el que cada punto es un vecino 1-mutante de N otros puntos (los
vecinos solo se diferencian por el cambio de una caracteristica de presente a ausente o
viceversa). Cada punto tendré Uitaess por lo que tenemos un paisaje adaptativo bien
definido sobre el hipercubo.

K es un parametro critico del sistema, es decir, el sistema presenta cambios
cualitativos ante la variacion continua de el mismo.

i) Para K=0la contribucion dditnessde cada rasgo es independiente de los demas,
por lo que cada rasgo hara una mayor contribucién en el mejor de sus dos estados
posibles, de manera que existe un Unico 6ptimo en el paisaje, en el que cada rasgo esta
en su mayor valor. Cualquier otra combinacion tiene miness El paseo adaptativo
serd un camino que va conectando variantes cada vez mas Optimas hasta llegar al
optimo global. En este caso los vecinos mutantes tefiti@asmuy parecidas, ya que
el cambio en un valor no afecta a los detndssi pues el paisaje K=0 es paisaje
altamente correlacionado

i) Para K=N, es decirsuponiendo que la contribucién @itnessde cada rasgo
depende de todos los otros nos encontramos con la situacion opuesta. En este caso, el
cambio en un rasgo afectara a todos los otros, es decir, el cambio de un rasgo nos lleva a
un vecino 1-mutante con un valor fiteessque sera una suma de N valores aleatorios.

En esta situaciéon el cambio gradual mediante pequefias mutaciones se hace virtualmente
imposible.

iii) Para K=2 nos encontramos con una situacion optima para el cambio evolutivo ya
gue este tipo de paisaje presenta una suficiente variedad de picos para permitir al
sistema evolucionar en busca de los méas altos y no quedarse anclado en un maximo

5" Es un sistema descomponible, en la terminologia de Simon.
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local, pero a la vez estos no estan distribuidos caéticamente, sino que se presentan en
forma de una cordillera en la que la mayoria de los picos tienen una altitud considerable.

El trabajo de Kauffman parece indicar que la seleccidon natural no es la Unica fuente de
orden en el mundo biolégico. EI genoma, si los modelos de Kauffman son
fundamentalmente correctos, presentaria un alto grado de organizacion espontanea, una
organizacion derivada de la dependencia interactiva entre las diferentes unidades que lo
componen, de propiedades formalmente caracterizables de las relaciones entre sus
elementos constituyentes. Si los sistemas biol6gicos son sistemas de este tipo
tendriamos que ver qué tipo de interaccidon existe entre la seleccion y las propiedades
autoorganizativas de los mismos. Como algunos investigadores han puesto de
manifiesto, el trabajo de Kauffman proporciona una “hipétesis nuldt fiypothesis

para medir el efecto de la seleccién natural (Burian y Richardson 1996). Sus modelos
ofrecen una reconstruccién tedrica de cobmo se comportan los sistemas en ausencia de
seleccién. Las desviaciones con respecto a este patron pueden ser usadas para detectar
los efectos perturbadores de la seleccion y otros agentes del cambio evolutivo.
Considerando los resultados obtenidos, se podria afirmar que la seleccion natural no
hace todo el trabajo en la evolucidén, sino que selecciona entre entidades que
previamente autoorganizadas en virtud de sus propiedades intrinsecas.

Es mas, Kauffman (1989, 1993) sugiere que la autoorganizacion podria ser una
propiedad esencial para que un sistema pueda evolucionar por seleccién natural. La
seleccién actuaria sobre entidades que posean los paisajes adaptativos mas adecuados
para su funcionamiento eficaz. Es decir, la autoorganizacion es, desde este punto de
vista, un prerrequisito para la capacidad de evolucionar, que genera el tipo de
estructuras que pueden “beneficiarse” de la seleccion natural. Propone una teoria
evolutiva que une la idea darwiniana de seleccion natural con las propiedades
autoorganizativas de las entidades sobre las que la seleccién actua.

3.4 Pere Alberch y la l6gica de los monstruos

Pere Alberch dedicd la mayor parte de su trabajo a mostrar como los sistemas de
desarrollo podian servirnos para entender el cambio evolutivo (Alberch 1982, 1989
Alberch & Gale 1983, Moya & Peretdo 1998). Ademas de un importante trabajo
empirico, desarroll6 toda una serie de ideas sobre la naturaleza del desarrollo y la
configuracion del espacio morfolégico para explicar como estas propiedades pueden
establecer ciertas rutas evolutivas, independientemente hasta cierto punto de la
seleccion natural.
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La pregunta que guia su investigacion es clara y profunda. Dada por supuesta la gran
variabilidad potencial que posee el genoma ¢ por qué observamos Unicamente cierto tipo
de formas en la naturaleza y no otras? (Alberch 1989). La enorme diversidad de las
formas organicas soélo cubre una pequefia parte de la inmensidad del espacio f&notipico
(ver fig. 3). La concepcion heredada asume que la seleccion natural —que actia como el
principal agente ordenador de una variabilidad fundamentalmente gradual o continua—
es la principal responsable de la existencia de “huecos” en el morfoespacio, que se
interpretan como resultado de la eliminacion de las formas intermedias menos eficaces.
La seleccion natural—trabajando sobre un sustrato de ruido mutacional—es, desde este
punto de vista, la que dota a la evolucién de orden y cierta direccionalidad (adaptacion
local). Como las presiones selectivas dependen de factores fisicos y bidticos del entorno
en el que se encuentra el organismo la dinamica del cambio evolutivo depende en
ualtimo término, afirman, de factores externos al organismo.

Sin embargo, como sefialdbamos anteriormente, para que este tipo de argumentacion
sea realmente eficaz, esa variacion, material crudo sobre el que actla la seleccion, ha de
ser “isotropica” es decir, debe presentarse en grandes cantidades, ser pequefia en tamafo
y no estar dirigida hacia la adaptacion (Gould 1989, 2002). Sélo si la variacion cumple
estas caracteristicas la seleccion natural puede convertirse en la principal rectora del
cambio evolutivo. Sin embargo, la variacion presente en las poblaciones no cumple
estas caracteristicas, ya que se encuentra constrefiida o limitada por las propiedades
generativas de los sistemas de desarrollo. Muchas de las regularidades y tendencias que
se observan en la filogenia, sostiene Alberch, no son productos de seleccion natural,
sino un reflejo de un conjunto de constricciones o0 reglas internas generadoras de
patrones (Alberch 1982). Estas reglas internas —producto de interacciones fisico-
guimicas a nivel genético y epigenético—definen el rango de la variacion posible y
establecen limites sobre el proceso de adaptacion .

Pere Alberch (1982, 1989) nos propone una forma alternativa y logicamente
consistente de estudiar la evolucion morfolégica. Un método centrado en la elucidacion
de las propiedades generativas de los organismos mas que en las propiedades selectivas
del entorno. Estudia las reglas internas que controlan la aparicién de la variacion
morfologica, los mecanismos que sustentan estas reglas y las consecuencias evolutivas
de este orden interno. Este enfoque no es incompatible con un enfoque externalista,
simplemente se centra en diferentes temas, plantea diferentes cuestiones y propone un
programa de investigacion cualitativamente diferente.

%8 E| espacio fenotipico (Alberch 1989), morfoespacio (Gould 1991), o espacio de disefio (Dennet 1999)
es el espacio que representa las formas fisicas de todos los organismos posibles.
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Fig. 3 —. Dos hipétesis sobre los efectos de eliminar la accion de la seleccion natural
poblacion. Frente a la interpretacion adaptacionista (H1) en la que la seleccién natu
principal responsable de la forma organica, Alberch sostiene que en ausencia de selecci
los organismos tenderian a estar agrupados en virtud de las propiedades dinamicas inte
sistemas de desarrollo (H2). Desde su punto de vista, en la evolucién “natural selection m

the winner of a given game, but development non-randomly defines the players” (Alberch
665). (Tomada de Alberch 1982, p. 318)

3.4.1 La logica de los monstruos

A lo largo de su trabajo Pere Alberch mostro una especial fascinacion por los monstruos

y las teratologias (Alberch 1989, 1998). A la hora de explorar el papel de los factores
internos en la evolucién se enfrentd al problema de diferenciar el orden generado
internamente por las reglas de construccién del desarrollo del producido por la seleccion
natural. Por ello, una de las propuestas de Alberch (1989) invita al estudio de
teratologias no funcionales, claramente no adaptativas. Estas desviaciones del desarrollo
normal resultan en formas que son a menudo letales, y menos adaptadas que las de sus
predecesores. Por lo tanto, segun la I6gica adaptacionista, la seleccion natural deberia
impedir su aparicion, o mejor, contribuir a su desaparicion. Sin embargo, a pesar de una
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seleccion en contra tan fuerte, las teratologias siguen siendo generadas de forma
recurrente, por lo que, concluye, este orden tiene que ser un reflejo de las propiedades
internas del desarrollo.

From an externalist perspective, teratologies as non-functional entities are
evolutionary dead ends and, as such unworthy of study. | emphasize that | introduce
teratologies only as model systems to study the patterning generated by
developmental properties (Alberch 1989, p.28)

Las teratologias no soOlo son generadas de una manera organizada y discreta, sino que
también exhiben reglas transformacionales generales. Estas propiedades, sostiene, no
son exclusivas de la teratologia, son propiedades generales de todos los sistemas de
desarrollo, aunque se manifiestan mas claramente en sistemas patologicos. De hecho,
como veremos mas adelante, mostré6 que la perturbacion de las rutas de desarrollo
mediante mutacién genética o manipulacién experimental puede tan sélo producir un
conjunto limitado de transformaciones (Alberch & Gale 1983).

Este interés en la teratologia contrasta con la mala reputacion de los monstruos en la
literatura darwiniana. Desde una perspectiva adaptacionista, los monstruos son
entidades no funcionales, callejones sin salida de la evolucion, sin relevancia para
entender su dinamica. Alberch, sin embargo, presenta las teratologias como modelo de
estudio de los patrones generados por las propiedades del desarrollo. No piensa que las
teratologias son variaciones con potencial evolutivo, de hecho, asume que son letales en
la mayoria de los casos, sin embargo, pueden servir para comprender las “reglas de
construccion” del desarrollo.

La existencia de un orden intrinseco en la generacion de monstruosidades fue
discutida en los trabajos pioneros de la moderna teratologia, por Etienne Geoffroy Saint
Hilaire, y su hijo, Isidore, en el s. XIX. Observaron que las formas teratolégicas no sélo
eran recurrentes y discretas sino que ademas podian ser clasificadas de forma jerarquica,
de manera analoga al sistema de Linneo. Cada monstruosidad podia ser asignada a una
clase, esta clase a un orden, una familia, etc. Esta clasificacion no reflejaba relaciones
de parentesco, era mas andloga a la tabla periédica de los elementos o a una
clasificacion de tipos de cristales. Los andlisis de las formas teratologicas revelé que no
se generaban todas las teratologias posibles. Por ejemplo, los monstruos de dos cabezas
(bifurcacion de la regién anterior del eje primario del cuerpo) son relativamente
comunes en todos los grupos de vertebrados desde los peces a los humanos, sin
embargo las morfologias con tres cabezas son muy raras.

La recurrencia de teratologias similares en especies diferentes sugiere que la
estructura de las interacciones de desarrollo responsables de la generacion de una
estructura particular ha permanecido invariante a través de la evolucion. Las diferencias

10

1)



[ll. Problemas para relojeros

entre especies indican, por otra parte, que hay un componente genético (dependiente del
linaje) que determina que, en un particular estado, ciertas transformaciones son mas
probables que otras (Oster & Alberch, 1982). No hay una justificacion adaptativa para
explicar el hecho de que una morfologia de dos cabezas aparezca mucho mas
frecuentemente que una de tres cabezas. Ambas son no-adaptativas, normalmente
letales, por lo que la seleccién no puede estar favoreciendo a ninguna. De manera
similar, sefiala, es muy probable que los mutantes ciclopes que aparecen entre los
vertebrados tengan la misma identidad genética, en el sentido de que dependan de
cambios en la misma region de ADN. Ha sido claramente demostrado que diferentes
mutaciones pueden producir el mismo resultado morfologico. Varias mutaciones
homeodticas erDrosophila pueden causar la misma transformacion morfolégica. Las
teratologias, por lo tanto, son causadas muy a menudo por mutaciones genéticas, pero la
explicacion de los patrones morfologicos resultantes ha de buscarse a nivel de
desarrollo.

El trabajo de Alberch no se limita a la teratologia. Uno de los problemas a los que ha
prestado especial atencion, y que tomaremos como muestra de su metodologia, es el
analisis evolutivo de las extremidades de los vertebrados. Mientras que desde la
perspectiva externalista se defiende que las extremidades comparten un plan estructural
general porgue derivan de un ancestro comun, Alberch sostiene que las reglas de
construccion de desarrollo determinan no solo como construir una extremidad en la
ontogenia sino también como ésta podra ser modificada durante la filogenia (Alberch &
Gale 1983, Shubin & Alberch 1986).

3.4.2 El modelo de las extremidades de los vertebrados

Sus ideas sobre la influencia del desarrollo en la evolucién se ven reflejadas en un
modelo sobre la formacion de las extremidades de los anfibios modernos, que desarrollo
junto a otros colaboradores (Shubin & Alberch 1986, Oster et al. 1988, Alberch 1989).
Para su realizacion usaron una metodologia ecléctica, en la que combinaban conceptos
matematicos, estudios evolutivos sobre anatomia comparada y aproximaciones
genéticas.

A pesar de la enorme diversidad de extremidades de vertebrados que podemos
encontrar, todas comparten orismo patron estructuraén su esqueleto, tienen un
“plan corporal’ que permanece constante. Las extremidades de los vertebrados se
componen de tres segmentos consecutivos claramente diferencia@gloppdium
segmento proximal compuesto siempre por un unico hueso (denominado himero en las
extremidades anteriores y fémur en las posteriores)Zezigopodium segmento
intermedio formado por dos huesos (radio-ulna; tibia, fibula).usy@odium segmento
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mas distal, compuesto por un conjunto de huesos que conforman los carpales y tarsales,
seguidos de los dedos.

Este patron morfolégico ha sido conservado durante millones de afios a pesar de estar
expuesto a presiones selectivas divergentes. ¢ Por qué? La explicacion darwinista es que
los tetrdpodos comparten un patron similar porque derivan de un ancestro comun, un
patron que la seleccion natural no ha alterado porque, simplemente, no ha sido
necesario. Alberch y sus colaboradores han tratado de proporcionar una explicacion
alternativa que explique de forma més satisfactoria la gran estabilidad y recurrencia de
esta forma de organizaciéon de las extremidades. Su hipotesis basica es que existen unas
“reglas de construccion” que determinan

not only how a limb is built during ontogeny but altexw it can be modifiethrough
phylogeny. It is the nature of these developmental properties witch is responsible for
the observed invariances in the evolutionary diversification of tetrapod appendages
(Alberch 1989, p.37).

Probar una hipotesis de este tipo requiere un enfogugdisciplinar, en el que
Alberch y sus colaboradores usan modelos matematicos (Oster et al. 1985 y 1988),
analisis comparativo (Alberch & Gale 1985, Shubin & Alberch 1986) y manipulacion
experimental del desarrollo (Alberch & Gale 1983).

Shubin y Alberch (1986) constataron que el patrén del esqueleto de una extremidad
resulta de una condensacion cartilaginosa, continua inicialmente, que crece
anteriormente y que secuencialmente se va ramificando en segmentos que dan lugar a
elementos discretos. Un elemento Unico (fémur/himero) empieza a crecer distalmente
para después ramificarse en dos elementos (tibia/fibula, radio/ulma). El desarrollo de la
mufieca/tobillo (carpus/tarsus) y los dedos se produce por un patron mas complejo de
ramificaciones.

El analisis de los resultados obtenidos les llevan a proponer que todas las
extremidades se construyen como variaciones en la iteracion de tres tipos bésicos de
condensacion cartilaginosa durante el desarrdlies reglas fundamentalesle
interaccion (Shubin & Alberch 1986):

i) Un elemento puede aparecge novg es decir, sin que su condensacion esté
conectada con ningun otro elemento. Esto suele suceder bien al principio del proceso
(fémur/hnimero) o bien como causa de cambio de drastico en el desarrollo.
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Fig. 4. La ilustracion A muestra la morfologia normal de una mano de la salamandra Amby:
mexicanum. El tratamiento de la misma con colquicina produce la formacion de extre
teratolégicas con sdlo cuatro (B) o dos (C) dedos. Estas formas teratoldgicas se correspond
morfologias normales que se observan en especies derivadas de urodelos, como la salamand
dedos Hemidactylium scutatum (D) y la de dos dedos Proteus anguinus (Alberch 1989, p. 40).

i) Ramificacion: un elemento puede ramificarse en dos, es decir, en forma de Y. La
ramificacion del humero para dar lugar al radio y la ulma, es un ejemplo de un evento
de ramificacion.

iii) Segmentacion: un elemento sélo puede dar lugar a una Unica condensacion distal.
Este fendmeno se denomina segmentacion. Puede suceder que esta condensacion dé
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lugar a un nuevo segmento o que forme una “varilla” continua de pre-cartilago que
subsecuentemente se rompe en dos (0 mas) elementos separados.

Estas reglas parecen ser consecuencia de propiedades fisico-quimicas fundamentales
relacionadas con el proceso de formacion de cartilago. Las observaciones realizadas son
congruentes con urmodelo matematicde especificacién de patrones en el cual los
patrones locales emergen como un resultado de interacciones morfogenéticas (Oster et
al. 1988). La presencia de estos tres patrones generales de conectividad emerge como un
propiedad general de una amplia clasentedelos matematicode formacion de
patrones, en los que se incluyen las ecuaciones de reaccién-difusion de Turing (1952)
Estos resultados se enmarcan dentro de la idea general de Alberch del desarrollo como
un proceso dindmico autoorganizativo, gobernado por ciertas “reglas” o patrones
dinamicos especificos de cada sistema.

Ahora bien, ¢cémo se produce la diversidad que observamos, cual es el origen de la
variacion en un sistema constrefiido por esas “reglas”? . Alberch sostiene que :

morphological diversity is generated by perturbationes in parameter values (such as
rates of difusion, mitotic rate, cell adhesion, etc. ) while the structure of the
interactions among the components remains constant (1989 p. 27).

Para probar cémo influye la perturbacién de ciertos de estos parametros en la
generacion de nuevas formas, Alberch y Gale realizaron experimentos consistentes en la
alteracion del desarrollo normal de las extremidades de ciertas especies de urodelos con
colquicin&’ , provocando la generaciéon de varias morfologias anormales (Alberch &
Gale 1983). Constataron que los cambios en la formacion de patrones ocurren cuando el
tamafio y numero de células de la extremidad del embridén se reducen por debajo de un
valor critico (este hecho es también consistente con los modelos matematicos
presentados en Oster et al. 1988).

Pero el resultado fundamental de estos experimentos es que las malformaciones
inducidas por la colquicina no son cadticas, al contrario, exhiben un alto grado de orden,
es mas, de hecho, producen formas de extremidades existentes en especies de urodelos
emparentadas a la del modelo. En la figura 3 se aprecia claramente como las
extremidades obtenidas experimentalmente, con so6lo cuatro y dos dedos, se

% El concepto de bifurcacién es esencial en este tipo de modelos. La mayoria de los sistemas de
ecuaciones diferenciales que describen un sistema dindmico presentan las propiedades de “estabilidad” y
“bifurcacién”. La estabilidad implica que pequefias perturbaciones en cualquiera de los parametros de la
ecuacion generan un patron cualitativamente similar. Sin embargo, si los valores se llevan mas alla de un
cierto valor critico, el sistema generara un patron cualitativamente distinto. Este punto critico se
denomina “bifurcacion”.

' La colquicina es un alcaloide del célquico (Colchicum autumnale), que destruye la organizacion de los
microtubulos, impidiendo la formacion del huso acromético durante la mitosis celular.
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corresponden a las de las especiesnidactylium scutatun(D) y Proteus anguinus

(E)** que tienen, respectivamente, esta misma caracteristica en su estado natural. La
perturbacién de uno o mas paradmetros de desarrollo subyacentes puede, por lo tanto,
generar formas funcionales.

Aunque no todas las malformaciones inducidas producen formas observadas en la
naturaleza, estas teratologias “no-naturales” estan también limitadas por las propiedades
morfogenéticas del sistema, es decir, son producto de la interaccion de las tres reglas
morfogenéticas postuladas. Shubin y Alberch (1986) sostienen que durante toda la
historia evolutiva de los vertebrados estas reglas morfogenéticas basicas no han variado,
lo que varian son ciertos parametros de interaccion. Variaciones cuantitativas en esos
pardmetros pueden lugar a cambios cuantitativos, como alteraciones en la secuencia de
ramificaciones y segmentaciones.

Por ejemplo, las salamandras parecen desarrollar sus extremidades de forma muy
diferente a la de otros tetrapodos, ya que la secuencia de formacion de digitos parece
estar invertida (Shubin & Alberch 1986, Alberch & Gale 1983). La reduccion de dedos
es un fenébmeno que ha ocurrido varias veces de manera independiente en la evolucion
de los anfibios. Mientras que las ranas suelen perder el dedo pre-axial (“pulgar”) las
salamandras, por su parte, pierden el post-axial (“mefique”). El resultado interesante
gue obtienen Alberch y sus colaboradores de este analisis comparativo es que existe un
paralelismo entre los patrones generados experimentalmente y las tendencias evolutivas
hacia la reduccién de dedos que se observan en ranas y salamandras (Alberch & Gale
1985). Estos resultados coinciden con los obtenidos en laboratorio al tratar a las
extremidades embrionarias de ranas y salamandras con colquicina. Este paralelismo
entre las tendencias evolutivas y los resultados experimentales sugiere que las
diferencias de desarrollo que han evolucionado en estos grupos determinan las
variaciones evolutivas que pueden aparecer y establecerse en la poblacion. Ranas y
salamandras tienen diferenfestenciales evolutivos

Los resultados de este enfoque multidisplinar confirman la hip6tesis basica de
Alberch, es decir, la existencia unas “reglas de construccidon” que permanecen
constantes a través grandes periodos evolutivos. Este hecho esta apoyado por la
evidencia de la existencia de reglas de desarrollo en la organizacién y evolucién de las
extremidades de los vertebrados y por la existencia de un orden en la formacion de las
teratologias. El andlisis comparativo y la manipulacion experimental muestran que estas
reglas determinan cémo puede ser modificada una extremidad en la evolucién. El
desarrollo se revela, desde esta interpretacion, como un sistema dinamico gobernado por
ciertas reglas o constricciones que permanecen estables, aunque permiten un cierto

1 Orden al que pertenecen las salamandras, tritones, etc.
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rango de variacion mediante la alteracidn de ciertos pardmetros, algunos genéticos otros
no, reglas que surgen de la interaccion de diferentes “recursos” en diferentes niveles, y
gue dirigen o canalizan la posible evolucién del sistema.

El estudio de la evolucion de las extremidades de los vertebrados de Alberch muestra
claramente de qué manera la dinamica autoorganizativa del desarrollo puede canalizar
las rutas evolutivas posibles de una especie. Desde este punto de vista, estas
constricciones de desarrollo o reglas internas no han de considerarse Unicamente como
limitaciones a la variabilidad, sino que pueden proporcionar nuevas oportunidades para
la evolucion ya que abren nuevas posibilidades adapfativas

Los modernos internalistas continlan en su empefio de encontrar “leyes de la forma”
principios organizativos comunes a toda la vida. Hemos visto cémo mientras que
Kauffman busca esas leyes en propiedades estadisticas de sistemas formales, Goodwin
se centra en el estudio de sistemas dinamicos materiales. Aunque ambos autores aportan
conceptos y herramientas explicativas de gran relevancia para el estudio tanto del
desarrollo como de la evolucion, como los campos morfogenéticos de el segundo y las
redes booleanas y los paisajes adaptativos del segundo, es Pere Alberch el que,
pensamos, realiza un tipo de estudio capaz realmente de integrar esas dos visiones de la
vida y la evolucién que venimos presentando. Su metodologia multidisplinar, que
combina el uso de modelos matematicos de sistemas complejos, los estudios
comparativos y la experimentacion es especialmente importante para promover la
inclusion de estudios centrados en la dindmica interactiva de procesos de generacion de
forma dentro del marco teorico de la biologia evolutiva, o que le convierte en un claro
precursor de la evo-devo.

Pero antes de centrarnos en la biologia evolutiva del desarrollo nos detendremos a
comparar estas corrientes criticas a la Sintesis Moderna que hemos denominado
interaccionismo e internalismo.

4. Comparando interaccionismo e internalismo

Deciamos que las propuestas interaccionistas, sobre todo las provenientes de la DST,
promueven una forma de pensar en el desarrollo en la que no puede realizarse una
distincién en términos de prioridad causal entre los diferentes recursos de desarrollo y

52 “Development can canalize the evolution of the system along certain pathways. Coupling among
different parts of the organisms can result in a single developmental change having a variety of seemingly
unrelated transformations. These internal correlations and constraints might impose directional change
and they can be a mechanism for the origin of new morphologies and for drastic structural rearrangements
that open up a new adaptive realm for the organism. (Alberch 1982, pp. 329-330)".
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en la que el concepto de herencia se ve ampliado para incluir entidades no-genéticas.
Las implicaciones evolutivas de esta propuesta son claras, ya que, al aplicar el concepto
de herencia a cualquier recurso que esta presente “fiablemente” en las generaciones
sucesivas amplia aun mas el rango de actuacion de la seleccion natural. Aunque la DST
arremete contra el reduccionismo genético parece aceptar la omnipotencia de la
seleccién natural en el modelado organico. Es mas aboga por la idea de un “darwinismo
extendido”, es decir, extendido a todos los recursos de desarrollo. Los conceptos
darwinianos tradicionales de seleccién, herencia o adaptacidon pueden integrarse
facilmente en su marco teérico (Griffiths & Gray 2000), puesto que, como afirman sus
propios autores, Darwin desarrollé su teoria antes de que los mecanismos de la herencia
fueran descubiertos. Los requerimientos basicos para que la seleccion natural pueda
actuar, es decir, variacion, diferencias de eficacia y herencia, no exigen una concepcion
determinada de herencia. Mas que disminuir el poder de la seleccion natural, su punto
vista expande el rango de fendbmenos que pueden ser explicados con argumentos
histérico-adaptativos, ampliando el rango de eventos con potencial evolutivo,
restringido clasicamente a los genes.

Uno de los ejemplos que citan para apoyar su argumentacion es el siguiente. Algunas
especies de afidos, (pulgones) por ejemplo, pasan siempre la bBathtizera de la
madre a los huevos o al embrion en desarrollo. La bacteria permite a los afidos
alimentarse de plantas que de otra manera hubiesen sido incapaces de digerir. Los afidos
gue son tratados con antibidticos para eliminar la bacteria dejan de crecer, son estériles
y mueren prematuramente. Por lo tanto un linaje que hereda la bacteria posee una
ventaja evidente sobre otro que no la tiene. En este caso ya se encuentran presentes
todos los ingredientes para que la seleccion natural se ponga en marcha, es decir,
variacion (linajes con o sin bacteria), que produce una variacion en su eficacia, y que es
heredable. Aunque muchos bidlogos reconocerian éste como un caso de evolucion por
seleccion natural como tal, los genes, como tales, no forman parte de la explicacion.

La DST toma el desarrollo como paradigma de la autoconstruccién para combatir la
prioridad causal genética, implicita en el neodarwinismo. Sin embargo, creemos que la
DST presenta un problema conceptual, y es que por un lado, pretende “expandir’ las
fronteras del organismo, ampliando su rango de interacciones para incluir muchas
partes del entorno dentro del proceso vital, mientras que al mismo tiempo pretende
ampliar el &mbito de actuacion de la seleccion natural, que segun la lbgica
adaptacionista, moldea o adapta los organismos a su entorno. Esto lleva a una
disolucién de la frontera del organismo, haciendo que el proceso adaptativo pierda su
sentido habitual. Es dificil defender a la vez la l6gica adaptacionista si se mantiene un
concepto de sistema de desarrollo tan amplio.
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Los interaccionistas comparten con el adaptacionismo esta toma de partido por las
explicaciones historicas frente a la busqueda de leyes generales. Los internalistas, sin
embargo, tratan de minimizar el papel de la seleccion natural como agente del cambio
evolutivo y el de la explicacion histérica como meétodo adecuado para la comprension
de la evolucién. Generalmente consideran que la seleccién esta fuertemente constrefiida
0 creen que su papel se limita al ajuste fifioe{tunning de los organismos,
modificando valores de ciertos parametros (Goodwin 1994). Kauffman, como vimos,
tiene un espiritu mas integrador y propone una colaboracion entre los procesos
autoorganizativos y los selectivos.

El hecho de considerar al organismo como un “ciclo de desarrollo” formado por la
participacion de diferentes recursos actuando en democracia causal tiene profundas
analogias con conceptos como el de estructura disipativa o sistema autocatalicos. Esto
ha llevado a ciertos autores, como Weber y Depew (2001), a pensar que la teoria de
sistemas de desarrollo podria ser ampliada desde la teoria de sistemas dinamicos. Sin
embargo, creemos que esta posible integracion es problematica, ya que, como deciamos,
los primeros parecen dejar de lado la tarea de buscar leyes generales en biologia,
mientras que los segundos hacen de la busqueda de leyes no-histéricas su tarea
fundamental.

Por los motivos expuestos aqui abogaremos por una linea de investigacion
“internalista”, ya que cumple ciertos criterios que a nuestro parecer son fundamentales
para una interpretacion adecuada del desarrollo y evolucion. En primer lugar pensamos
gue esta interpretacion no ha de ser reduccionista, es decir, no debe centrarse en los
genes, ni en otro tipo de recurso tomado aisladamente, como agente director del
proceso. En segundo lugar, y esto es algo que comparten tanto interaccionistas como
internalistas, creemos que la interaccion dinAmica compleja entre componentes de
diferentes niveles es un principio organizador fundamental de los sistemas bioldgicos.
Pero, en tercer lugar, creemos que este tipo de interaccidbn no es completamente
contingente, sino que se produce, en parte, en virtud de principios organizativos de
diferente universalidad. El trabajo de Alberch, deciamos anteriormente, es a nuestro
parecer un ejemplo de el tipo de investigacidn que se necesita para una comprension
adecuada de las relaciones entre la evolucion y el desarrollo, un tipo de investigacion

capaz de integrar ambos principios de cambio para ofrecer una nueva vision de la
evolucion.

En la siguiente seccién veremos coOmo se estan intentando reintegrar desarrollo y
evolucion desde la evo-devo. Los nuevos descubrimientos en biologia molecular han
hecho que la vision del desarrollo centrada en los genes vaya perdiendo fuerza. El
desarrollo comienza a dejar de verse como un programa controlado por genes para pasar
a interpretarse un sistema epigenético complejo pero extremadamente coordinado de
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dinamicas reguladoras que operan simultineamente a todos los niveles: en el de la
activacion de la transcripcion, el de la traduccion, y el de la comunicacién intercelular;
en el nucleo, en el citoplasma y, a decir verdad, en el organismo en su totalidad. Las
nuevas preguntas que se plantean se centran en como se dirige el comportamiento
celular para formar estructura dinamicas que acaban generando los tejidos, los 6rganos
y el propio individuo, y cdmo este tipo de procesos influyen determinantemente en la
dindmica evolutiva. La evo-devo es el resultado del resurgimiento del interés en muchos
de los problemas de organizacion y morfogénesis caracteristicos del internalismo, e
incluso una resurreccion de varios de los mismos protocolos experimentales.

5. Evo-devo: sintetizando evolucion y desarrollo

Después de la exclusion del desarrollo en la Sintesis Moderna, y con un conocimiento
mucho mas preciso del funcionamiento del mismo, son muchas las voces que claman
por una nueva sintesis entre evolucion y desarrollo. La busqueda de esta sintesis no es
nueva, ya que en realidad esta en las raices de los primeros intentos de comprender la
evolucion, basados en las analogias entre ambos procesos (ver Tabla 1)

Recientemente ha surgido una disciplina con un manifiesto afan integrador; la
biologia evolutiva del desarrollo o evo-defigall 1992, Gilbert et al. 1996, Raff 1997,
Wagner et al. 2000, Robert 2001b, Robert 2002, Robert et al. 2001, Arthur 2000, 2002,
Baguia & Garcia-Fernandez 2003, Gilbert 2003, Love 2003, Hall & Olson 2003,
Mualler & Newman 2003, Sarkar & Robert 2003). La evo-devo trata de entender como
han evolucionado los sistemas de desarrollo para producir un proceso evolutivo capaz
de generar la compleja diversidad formal y funcional de la vida. Mientras que la DST se
ha centrado en el desarrollo para criticar el reduccionismo genético y propugnar una
democracia causal tanto en el desarrollo como en la evolucion, la evo-devo ha optado
por una visidn mas sintética, en la que la biologia del desarrollo y la teoria evolutiva se
funden en una nueva disciplina. La DST resuelve la tensidon externo-interno
internalizando todos los recursos para la reconstruccion del organismo dentro del ciclo
vital, ampliando el ambito de la herencia, restringido clasicamente a los genes. La evo-
devo parece optar por reinterpretar el papel de la causalidad genética, dinamizandola y
dandole una cierta organizacion interna propia.
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1. El desarrollo y la evolucion son procesos de cambio organico en el tiempo, impli
transformacion.

2. En ambos casos se parte de un estado de minima diferenciacion (un tipo celu
especie original) a un estado mas diferenciado (diversos tipos celulares, diversas
Aumento de diversidad (y complejidad?) durante el proceso.

3. En el desarrollo la transformacion la sufre el individuo mientras que en la evolucioi
se transforma son las poblaciones.

4. La escala temporal en la que se produce el cambio es también diferente. Los
evolutivos requieren mucho mas tiempo.

5. En el desarrollo la diversidad celular que se genera se integra funcionalmente en la
gue es el organismo adulto viable (funcionalidad interna). En la evolucién se prot
acoplamiento funcional entre la especie y su entorno (funcionalidad externa).

6. En el desarrollo el cambio se produce por procesos fundamentalmente internos. S
un conjunto de genes y otros recursos citoplasmaticos, y mediante procesos tanto
como epigenéticos de regulacion, formacion de patrones, induccion, se construye
organica (causas préximas). El producto final puede ser o no viable. En la evolucié
interpretacion neo-darwiniana, o seleccionista, el cambio esta causado en su mayor
procesos externos. Se generan diversos organismos —diversidad genética supu
generada al azar o sin relacidon con las demandas adaptativas, y en ese sentido “
“trivial"—de los cuales so6lo los que estan mejor adaptados al medio sobreviven

descendencia. La seleccion natural moldea las poblaciones eliminando individuos
responden adaptativamente a las demandas del entorno (causas ultimas).

7. La diversidad celular que se genera en el desarrollo no es contingente. Los orgal
una misma especie se reconstruyen generacion tras generacion usando los mismos n
de desarrollo (predecible). La diversidad filogenética resultante de la evolucion por s
natural, al depender de procesos externos, en su mayor parte contingentes, no es re|
es irreversible (ley de Dollo), en este sentido es un proceso historico.

Tabla 1: Principales similitudes y diferencias entre desarrollo y evolucion

A pesar de que, como vimos en el primer capitulo, en el siglo diecinueve y en la
primera mitad del veinte habia multitud de trabajos dedicados a las conexiones entre el
desarrollo y la evolucién, con el triunfo de la genética de poblaciones como paradigma
evolutivo este tipo de estudios fue abandonandose, debido en parte a la simplicidad y
eficacia de los modelos utilizados por los genetistas frente a los complejos modelos de
los embridlogos de por aquel entonces (Robert 2001). Sin embargo las conexiones del
desarrollo con la evolucién han sido redescubiertas dentro del nuevo campo de la evo-
devo. La evo-devo es ya una disciplina establecida en biologia (Robert et al 2001).
Entre sus presupuestos fundamentales se incluyen su interés en los procesos de
desarrollo, o interacciones, entre genotipo y fenotipo, el origen de las innovaciones
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evolutivas, los bauplanes o la evolucién del desarrollo y la conviccion de que analizar
estos procesos, asi como las causas de su evolucion, supondra un mejor entendimiento
tanto del desarrollo como de la propia teoria evolutiva. Enfrentarse a este tipo de
problemas requiere un enfoque multidisplinar, en el que intervienen disciplinas como la
biologia del desarrollo, genética evolutiva, sistematica, anatomia comparada o la
paleontologia (Wagner et al. 2060)

5.1 De laEntwicklungsmechanika la evo-devo

La evolucién del propio término “evolucion” refleja la cambiante relacion entre ambos
principios de orden (evolucion y desarrollo) en la historia de la biologia. De hecho, el
término “evolucién” se usd originalmente para referirse al desarrollo, es decir, al
despliegue (evolucién, del latavolvere significa literalmente desplegar, desenrollar)

de las caracteristicas del organismo adulto preformadas en el germen vital (Gould 1977)
y posteriormente, tras la pérdida de vigor del preformacionismo, los epigénetistas lo
usaron para denotar la secuencia de formas generadas en el desarrollo embrionario. De
ahi, los morfélogos transcendentales defensores de teedagitulacionistas como

Oken, Tiedemann o Meckel, comenzaron a usar el término indistintamente para denotar
las transformaciones embrionarias o las transmutaciones de las especies (Richards
1992).

La recapitulacion, o paralelismo, fue de hecho, una de las teorias evolucionistas méas
en boga en el siglo XIX. Establecia que las diferentes fases del desarrollo organico eran
un reflejo de las diferentes formas que adoptan las especies en la filogenia, por lo que la
evolucion y el desarrollo se consideraban parte de un mismo proceso, obedecian a una
misma ley. John Hunter (1728-1793) y poco después Karl F. Kielmeyer (1795-1844),
serian los primeros en proponer una teoria recapitucionalista de la filogenia.

The force by witch the series of species have been brought forth is one and the same
in its nature and laws by witch the diferent developmental stages (in embriogenesis)
are produced (Kielmeyer 1793, en Richards 1992, p. 19).

La llegada del darwinismo no supondria el final de las teorias recapitulacionistas. De
hecho, Haeckel se embarco en la dificil tarea de tratar de integrar los fundamentos del
darwinismo con todo el trabajo embriolégico preexistente. Su pensamiento resultd, en
palabras de Russell (1919) “a medley of dogmatic materialism, idealistic morphology,
and evolution theory” ( p. 248). La teoria evolutiva de Haeckel estaba basada en gran
parte en la de Darwin, sostenia que el sistema de clasificacion de las especies constituia

5 Incluir aqui una caraterizacion de la evo-devo (origenes, precursores, fechas relevantes, obras basicas)
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en realidad un arbol genealdgico, pero incluia ademas la “ley biogenética”, que
establecia que la ontogenia consistia en realidad en un rapida recapitulacion de la
filogenia, en la que el individuo repetia en su desarrollo los cambios de forma mas
importantes que sus ancestros habian sufrido durante su evolucién filogenética bajo las
leyes de la herencia y la adaptacion. Al igual que los morfélogos transcendentales,
Haeckel consideraba la evolucion y el desarrollo como parte de un mismo proceso, sin
embargo, mientras que los transcendentalistas consideraban que la evolucion era un
reflejo de las propiedades intrinsecas de la organizacion bioldgica, de la transformacion
entre tipos ideales, Haeckel, al contrario, consideraba que el motor causal del desarrollo
estaba en la historia filogenética. Para Haeckel la filogenia es la causa de la ontogenia y
no al revés. El organismo es para Haeckel, ante todo, un ser histérico.

De este modo, el término “evolucidon” vino a sustituir finalmente al término
darwiniano de “herencia con modificaciéh”convirtiendose de esta manera en su
significado mas habitual. Los avatares sufridos por el término evolucion reflejan
también la situacion de la biologia del desarrollo en la biologia. Mientras que a finales
del siglo XIX las teorias del desarrollo cobraron una relevancia tal que llegaron a
“eclipsar al darwinismd® la Sintesis Moderna, como deciamos, la dejé fuera de su
proyecto integrador (Hamburger 1980). Sin embargo, la biologia del desarrollo siguio
Su propio camino (ver figura 5).

La investigacion experimental originada poElatwicklungsmechanidle Roux, His,

y Wilson, llevaria finalmente al desarrollo de las modernas genética molécular y
genética del desarrollo que estan en la base de esta nueva sintesis que promueve la evo-
devo, haciendo uso de un concepto de gen (ver capitulo 5) con propiedades
completamente diferentes al concepto abstracto de gen traido de la genética de
poblaciones que asumié la Sintesis Moderna. La biologia del desarrollo,
complementada con la genética molecular, ha dado lugar a una genética del desarrollo
gue ha penetrado en las complejidades materiales de la construccion molecular de la
forma organica, dando lugar al replanteamiento de toda una serie de perspectivas de la
concepcion heredada. Por ejemplo, la genética del desarrollo ha permitido descubrir
genes regulatorios, como el Pax 6, que controlan el desarrollo de los mismos érganos en
especies muy alejadas evolutivamente (como el ratén y la mosca), rutas de desarrollo
homologas aunque con diferentes funciones en diferentes especies, y hasta en diferentes

5 De hecho, Darwin s6lo usa el término evolucion solo una vez en la primera edi&b@ugen de las
Especiesdebido quizas a sus resonancias preformacionistas.

% El “eclipse del darwinismo” es una frase usada originalmente por Julian Huxley para describir la
situacién previa a la conformacién de la Sintesis Moderna. Aunque la evolucién habia sido generalmente
aceptada, un creciente numero de bidlogos postulaban otro tipo de mecanismos para explicar cémo se
habia producido (Bowler 1982).
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células del mismo organismo, y patrones cambiantes de expresidbn genética que
permiten a las diferentes partes del cuerpo adoptar diferentes funciones y estructuras.

15 EVOELITRORN
Rimin Wal=au
e
(B
Y
Laviwiraly I._I TR TRl
1N Pheyvelopmental muschanlos
!
Y
1430 Evishudsorsry bhokory (R ERTl
e Eabs
Eexibug T
by
Lsnparatn Ly Lt
ey
k ]
Population g
e "'
e E wpsEriial eenbryologsy
‘ ' ¥ Rasronieratiom
Lt Ta) 'H-.h?:'nl mymthess™ L ". .
M WiF R T il
Y
T ey el |r|||'-_"|'_|||
' Fivik A
Whikerular genelics
Jiard r
|.h"-|'5.l|lllu'||'.:.|
(S g Tl o]
19
1
b L psles commedtaction)
14
" RYNTTESES

Fig. 5. Mapa displinario del lado evolutivo de la biologia, desde 1880 hasta el presente. Tomado de
Gilbert (1998, p.91h
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Esto ha hecho que el concepto de homologia, por ejemplo, se haya convertido en el
centro de un nuevo debate ya que la perspectiva meramente histdrica del concepto
adoptada por la concepcion heredada (manifestacion del origen comun) se revela como
claramente insuficiente para dar cuenta de la complejidad del fenbmeno.

Gunter Stent distinguio tres fases en la historia de la biologia molecular: la fase
romantica, la dogmatica y la académica. Wagner, Chiu y Laubichler (2000) proponen
gue la evo-devo esta pasando las tres mismas fases (aunque prefieren denominar a la
segunda fase entusiasta en lugar de dogmatica). La fase romantica terminaria con la
conferencia de Dahlem (1981) sobre Desarrollo y Evolucion, donde la evo-devo se
centraba en desarrollar su territorio conceptual y en defenderse frente a disciplinas
establecidas. En esta fase, en la que fueron relevantes trabajoOotmgeny and
Phylogeny(Gould 1977)Order in Living OrganismgRiedl 1978) yEmbryos Genes

and Evolution(Raff & Kaufman 1983), se tenia la sensacion de estar trabajando en algo
prometedor, aunque no existia todavia una acumulacién suficiente de datos. El
panorama cambiaria con los avances en la genética del desarr@iosidila y el
descubrimiento de genes homologos en otros animales, que dotaria de un enorme
soporte empirico a las ideas generadas anteriormente y que condujo a la evo-devo a su
fase entusiasta.

Sin embargo, uno de los factores necesarios para que evo-devo se convierta en una
ciencia madura, afirman estos autores, es llegar a un consenso sobre sus objetivos
fundamentales. Su propuesta consiste en una agenda con cinco puntos clave como
rectores de la investigacion:

1. Evolucion del desarrolloEstudio comparativo de caracteristicas a diferentes
niveles de la jerarquia biolégica (como genes, redes geneticas, patrones de expresion,
tejidos, genes, etc.)

2. Establecimiento de homologia®s patrones de expresion génica pueden resolver
los problemas que se presentan en el reconocimiento de homologias.

3. Mapa genotipo-fenotipdara entender la dinamica de la adaptacion es necesario
entender la arquitectura del desarrollo a nivel genético. Las diferencias entre especies
pueden explicarse por medio de su diferente arquitectura de desarrollo.

4. Patrones de evolucion fenétipitas mecanismos de desarrollo pueden constrefiir
o facilitar el cambio evolutivo. Un objetivo de la evo-devo desde sus origenes es
determinar si las constricciones de desarrollo influencian en la diversificacion evolutiva.
El referente clasico de este tipo de estudio, que analizabamos anteriormente en detalle,
es el trabajo de Alberch y Gale (1983, 1985) que demuestra un paralelismo causal entre
las tendecias evolutivas en de reduccion de dedos y la manera en que se desarrollan.
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Como veremos en el siguiente capitulo, el desarrollo es también clave para explicar la
evolucionabilidad de rasgos complejos.

5. Innovaciones evolutivaga evo-devo trata de dar cuenta de los mecanismos del
desarrollo responsables del origen de nuevos rasgos.

Aunque la evo-devo puede contribuir a solucionar problemas de programas de
investigacion existentes, los autores piensan las contribuciones realmente originales de
la misma, y que realmente la convierten en un programa de investigacion
cualitativamente diferente a la concepciéon heredada provendran de los resultados de los
puntos cuarto y quinto de su agenda. Discutimos esta cuestion en el siguiente aportado.

5.2 La evo-devo y la concepcidon heredada

Hall (1992) define la evo-devo como el estudio acerca de “como el desarrollo
(causaciéon proxima) afecta a la evolucién (causacion ultima) y de coémo el propio
desarrollo ha evolucionad@”La cuestién que se plantea es si ésta primera cuestion, es
decir, el hecho de que el desarrollo afecte a la evolucién, va a estar refiido con la visién
externalista de la concepcion heredada. Sterelny (2000), por ejemplo, considera que el
programa de investigacion de la evo-devo no supone problemas conceptuale¥,graves
mientras que Love (2001), Richards (2001), Gilbert (2003) o Robert (2004) defienden
abiertamente que la evo-devo obliga a una reinterpretacion de nuestro modo de
comprender la evolucion.

La evo-devo se dedicaria, segun Sterelny (2000), a la explicaciéon de la evolucion y
de los procesos de desarrollo de la misma forma que explica los cambios en poblaciones
de organismos adultos, es decir, en términos de la retencién diferencial de los genes que
producen sistemas de desarrollo que promueven una mejor interaccién adaptativa entre
el organismo y su entorno. Sin embargo, creemos que hay ciertos fenomenos que la
evo-devo considera fundamentales que no se integran en este esquema explicativo. En
primer lugar, el particular proceso de desarrollo de cada organismo hace que ciertas
variantes sean mas accesibles que otras, definiendo el rango de variacion sobre el que la
seleccién puede actuar, y produciendo ciertas formas en detrimento de otras posibles,
por lo que, en este sentido, el desarrollo mas que una constriccion, es a la vez producto

% “how development (proximate causation) impinges on evolution (ultimate causation) and how
development has itself evolved” (Hall 1992, p.2).

57 “A maximally conservative application of evolutionary theory to developmental biology would merely

apply traditional neo-Darwinian theory to a new range of explananda - development. The ways in which
organisms develop would be explained in the way that adult phenotypes are commonly explained.
Populations of variants change over time so as to better fit the environment they occupy (the lock-and-key
model of adaptation). These changes occur when genes are selected because their presence or absence
causes a difference in some trait (the gene as unit of selection). This kind of evolutionary explanation of
development, however, would not be evo-devo as we know it today”.
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y causa del proceso evolutivo. En segundo lugar, la evolucion de los mecanismos de
desarrollo no puede entenderse en el nivel genético Unicamente. Esto es asi porque el
desarrollo es un proceso jerarquico emergente, en el que, a medida que el desarrollo
avanza aparecen nuevos mecanismos de desarrollo que pueden ser genéticos, pero
también celulares, fisiolégicos. Estos fenbmenos son especialmente importantes para
entender el origen de novedades evolutivas, uno de los principiales objetivos de la
agenda de la evo-devo. Y en tercer lugar, la concepcion heredada ofrece una
interpretacion del cambio evolutivo fundamentalmente externalista. La evoluciéon
consiste, desde este punto de vista, en un proceso de adaptacién de las partes de un
organismo a las presiones del entorno. El problema de como las partes del organismo se
relacionan entre si para constituir su organizacion, y el problema afin de cémo es
posible generar variantes no letales de esa organizacion quedan inexplorados.

5. 3 La asimilacién del interaccionismo en la evo-devo

En su sentido mas amplio, la evo-devo estudia las interacciones ontogenéticas de los
mecanismos que, en todos los niveles de organizacién, son responsables de la
transformacion de una célula en un adulto y las repercusiones de la alteracion de estos
mecanismos en el curso evolutivo. Estas interacciones causales en el desarrollo se
consideran en su mayor parte interacciones entre genes y sus productos. Aunque en la
evo-devo se tienen en cuenta tanto recursos genéticos como no geneéticos en el
desarrollo, estos recursos no-genéticos se ven reducidos normalmente a elementos
estructurales heredables de los genes, como patrones de metilacién e impronta genética

(Jablonka & Lamb 1995) o a elementos citoplasmaticos producto de genes rffaternos
(Robert et al. 2001).

% Jan Sapp (2003) distingue tres tipos de herencia extragenémica. (i) Herencia epigenética: En el
desarrollo de un organismo, una vez que una célula se ha diferenciado, este estado se transmite a las
células hijas, a pesar de que todas las células tienen el mismo genoma. Los genes pueden encenderse 0
apagarse. Uno de los mecanismos mejor estudiados es la regulacion de la expresion genética que resulta
de cambios in la estructura de cromatina petilacion(el afiadido enzimético de un grupo metil a las
citosinas). Hay evidencia de que este tipo de herencia celular pueda ser transmitida a través de la
reproduccién sexual. Otro mecanismo esingronta genémica Dependiendo de que un gen o
cromosoma provenga del padre o de la madre se expresara o no. (ii) Herencia estructural: Una célula
nunca aparece espontaneamente, siempre desciende de una célula preexistente. La organizacion de las
células u organismos nunca ocurre como un auto ensamblaje de partes dirigido por el genoma. Mientras
una célula crece y se hace a si misma, produce proteinas en un contexto que ya esta estructurado
espacialmente. Aunque algunas estructuras aparecen por medio de autoensamblaje de productos genéticos
(virus, ribosomas, flagelos) muchos otras estructuras como los cloroplastos, la mitocondria y centriolos,
no pueden formarse de este modo, necesitan de organulos preexistentes que actuan como template para su
formacién. P.e. El citoesqueleto de los ciliados. (iii) Herencia simbiotica: Eucariotas; mitocondrias y
cloroplastos fueron originariamente bacterias. Se esta acumulando evidencia en favor de que la simbiosis
bacteriana es mas general de lo que se suponia (Margulis & Sagan 1986, 1995yVéltedhia una
protobacteria alfa, posible precursora de las mitocondrias, se transmite en el citoplasma del huésped y se
disemina en las células corporales. La poseen el 16% de las especies de insectos.
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La importancia que se otorga a los genes en evo-devo es esperable, ya que surgio
como la sintesis de dos disciplinas genéticas, la genética de poblaciones y la genética
del desarrollo (Gilbert 2003). El principio fundamental de la biologia del desarrollo
evolutiva es que la evolucion ocurre a traves de canhigiesiablesn el desarrollo del
organismo que se manifiestan generalmente como cambio®®présiongenética del
desarrollo organico. Esto ultimo, es decir, que los cambios evolutivos se manifiesten
como cambios en la expresion genética, no como cambios en las frecuencias de genes,
supone también un cambio para nuestra compresion de la evolucion, ya que la expresion
genética esta mediada por toda una serie de procesos dinamicos de interaccion entre
diferentes recursos. Por un lado, por lo tanto, en evo-devo se enfatiza el papel del
desarrollo como un proceso de generacion de forma en la que la interaccidon de los genes
y sus productos produce un nuevo nivel de organizacién, con sus propias reglas de
funcionamiento. El desarrollo se considera un nuevo nivel ontolégico, y son los
cambios en este nuevo nivel los que son relevantes para el estudio de la evolucién, de
acuerdo con las tesis interaccionistas. Pero por otro lado y en contraposicion a la DST,
se otorga una relevancia fundamental al factor genético, aunque poniendo de manifiesto
gue su estudio no puede ir desvinculado del contexto dinamico en el que se inserta. En
este sentido, la evo-devo estd en plena concordancia con el planteamiento de Pattee
sobre la organizacion bioldgica.

Son varios los autores que aun reconociendo el valor tedérico o heuristico de las
criticas interaccionistas, creen que sus demandas no son completamente incluibles en el
marco de la evo-devo, sobre todo debido a ese rechazo a asignar a ninguno de los
recursos de desarrollo un papel instructivo. Gilbert (2003), por ejemplo, afirma que hay
gue “tratar al gen con el respeto que merece”. En efecto, aunque la evoluciéon y el
desarrollo se apoyen sobre causas genéticas, no significa que tengan que ser reducidos a
esas bases. En cualquier caso, esta batalla contra el reduccionismo genético y la lucha
por la paridad causal que ha defendido la DST se ven reflejadas dentro de la biologia
evolutiva del desarrollo. El contextualismo, por ejemplo, forma parte fundamental de las
explicaciones en evo-devo. Si una proteina funciona como una enzima o como parte de
una cascada genética depende del contexto celular. Es méas, deciamos, los cambios
evolutivos son cambios en la expresion genética, y la expresion genética depende de la
interacion dindmica con el contexto. Por estas razones autores como Gilbert (2003) o
Robert (Robert et. al 2001) piensan la evo-devo responde a las propuestas mas realistas
de la DST, descartando las mas arriesgadas:

Evo-devo is probably the gravest danger DST has had to face. As long as
evolutionary biology was almost completely dominated by neo-Darwinian
population biology, DST could point to its deficiencies and claim that development
could solve these problems, and that genes might not be necessary. Evo-devo,
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however, has taken these arguments from the DST people (perhaps indirectly), in a
sense of co-opting them into mainstream evolutionary biology. (Gilbert 2003, p.
349)

Robert, Hall y Olson (2001) mantienen el mismo tipo de argumentacion, sefialando
ademas que la evo-devo es una disciplina cientifica establecida y respetada, cosa que no
sucede con la DST, practicamente desconocida entre los bf&log§ims embargo,
reconocen, ciertas de las criticas interaccionistas encuentran su marco de aplicacion
practica en la evo-devo. De hecho, como veremos en el dltimo capitulo, la evo-devo no
es una disciplina totalmente homogénea, y aunque hay quienes defienden la centralidad
de la visidn genética, en su sentido clasico, existen varios grupos dentro la misma que
estan planteando perspectivas tedricas en las que la importancia los genes se ve todavia
mas reducida.

6. Conclusiones

La cita de Gilbert, al inicio del capitulo, nos recordaba que un embrion se diferencia de
una maquina en que éste ha de funcionar mientras se construye a si mismo. En el
desarrollo se produce la diversidad celular que da lugar al organismo adulto, pero esta
diversidad ha de estar integrada funcionalmente a través de un proceso en el que cada
parte produce y es producida, es a la vez fin y medio de las deméas. Asi como los
procesos generativos internos del desarrollo dan lugar a un organismo que, en su propia
dindmica autoconstructiva, ha de establecer una relacion apropiada con su entorno,
sometiéndose a las demandas adaptativas que este genera, los recursos de desarrollo que
el organismo “adaptado” aporta a la siguiente generacion han de someterse a las
demandas internas propiamente autoconstructivas, holisticas o funcionales, del
desarrollo. Evolucion y desarrollo se funden en un proceso de cambio conjunto.

% También Shaffner (1998) hace una revision de los que considera como conceptos fundamentales de la
DST (paridad, nopreformacionismo, contextualismo, indivisibilidad y no-predictibilidad) para ver cuales

de estos se utilizan en la practica de la biologia del desarrollo. Su minucioso analisis de los trabajos sobre
C.eleganganuestra que en la practica se asumen y utilizan el no-preformacionismo y el contextualismo,
mientras que la indivisibilidad y la no-predicitibilidad (y emergencia) no. En cuanto a la paridad, sostiene,
se aceptaria una paridad causal entre recursos genéticos y no genéticos, pero no una paridad
epistemolégica o heuristica. Las especiales propiedades de los genes (el DNA es una molécula
unidimensional, simple, que se conserva transgeneracionalmente) los hacen idéneos para su estudio. Es
mas, existen métodos para buscar mutaciones en el DNA correspondientes con mutaciones fenotipicas y
para realizar clonaciones de estos genes. Sin embargo, es posible que este tipo de asimetria
epistemoldgica, quizd simplemente refleje el hecho de que los genes son el recurso mas estudiado hasta la
fecha, y si no se presta la misma atencién al resto de los recursos va a ser dificil descubrir propiedades
interesantes en ellos (Griffiths y Knight 1998).
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El material genético tiene especiales propiedades que lo hacen adecuado para su
transmision, como su estabilidad y su “inactividad” quimica, pero también para su
potencial evolutivo, ya que su naturaleza “combinatoria” permite variaciones en el
mismo sin dafar su caracter replicativo. Estabilidad quimico-replicativa y variabilidad:
dos propiedades en principio antitéticas compartidas en una misma molécula, que,
puestas a funcionar dentro de la dinamica poblacional de la seleccién natural, han dado
lugar, tanto al aumento de su cantidad en los organismos, como a la sofisticacién de sus
mecanismos de actividad. Sin embargo, del reconocimiento de que las propiedades de
las moléculas de ADN son especialmente adecuadas para su modificacion evolutiva a la
falsa interpretacion del gen como una “molécula autorreplicante”, protagonista absoluto
del proceso evolutivo, hay un gran trecho. Esta imagen del gen como un ente autbnomo
sustenta una vision cautivadoramente sencilla del proceso evolutivo ya que ofrece un
sustrato ontoldgico firme en el que fundamentar el proceso. La imagen del cambio en el
tiempo de un conjunto de moléculas es facilmente visualizable y comprensible, pero
Jtiene realmente que ver con la evolucion biolégica? ¢Explica esta soluciéon algo
realmente importante de la organizacién biolégica?

Los genes se replican mediante una compleja red de interacciones metabdlicas en la
gue intervienen multiples recursos que, en ultimo término, implican la presencia previa
de otros organismds En efecto, la replicacion del gen se sustenta sobre la
reproduccion de todo un organismo. Este hecho, que puede parecer trivial, y que sera
admitido por cualquier evolucionista tiene, sin embargo, importantes repercusiones, que
no han recibido hasta hace poco la atencion que merecen, puesto que demanda una
explicacion de como las propiedades moleculares que dan a los genes sus gran potencial
evolutivo se “mapean” en el organismo. Es decir, se hace necesario explicar como la
evolucionabilidad molecular se traduce en evolucionabilidad organica.

Si la generacién de variabilidad fenotipica, un componente esencial de la evolucién
darwiniana, esta mediada por el proceso autoconstructivo del organismo, no basta con
gue se produzcan variaciones en los recursos de desarrollo heredables para que se
produzca una variedad adulta, sino que es necesario ademas que esta variabilidad se
integre funcionalmente con el resto del organismo. Es por esto que el estudio de los
mecanismos de desarrollo es fundamental para comprender la dinamica evolutiva. La
dindmica selectiva de las poblaciones que genera adaptaciones al entorno ha de
complementarse con una dindmica del desarrollo (Weele 1995).

" Es mas, los experimentos realizados con ARNs “autocataliticos” sometidos a seleccion muestran que
este tipo de dinamica no lleva a un aumento de complejidad, sino a un estado en que se prima la
simplicidad, en el que las secuencias mas simples que pueden reproducirse son las que terminan
estableciéndose en la poblacién, y que, en definitiva, no permite la evolucién de organizaciones similares
a las que conocemos.
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Hemos visto que muchas de las criticas y alternativas al modelo sintético de cambio
evolutivo toman como referente al desarrollo. La DST ha optado por una critica a la
idea de programa, en una lucha contra el reduccionismo y por la paridad causal, pero sin
embargo, no ofrece un andlisis de las propiedades de la organizacion biolégica que la
hacen especialmente apta para evolucionar. Los internalistas, por su parte, pugnan por
limitar la potencia de la seleccién natural en virtud de las propiedades generativas
internas de los organismos, propiedades formalmente caracterizables y de una gran
generalidad, que, en ocasiones, parecen escapar del dominio de lo puramente bioldgico.
La evo-devo es un programa de investigacion multidisplinar que a nuestro parecer
recoge aspectos de ambas criticas: i) sin dejar de reconocer la relevancia de la
causalidad genética, no la disocia del contexto dinamico (auto)organizativo en el que
actla, ii) estas propiedades tienen una relevancia fundamental en el proceso evolutivo,
iii) promueve una forma de pensar en la evolucion en la que el organismo vuelve a
recuperar una centralidad que habia perdido y que nos recuerda que iv) la seleccion
natural actia sobre entidades previamente organizadas.
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Capitulo IV

La influencia del desarrollo en la evolucion (y viceversa):
mecanismos morfogenéticos y evolucionabilidad

As the ages go by, changes in embryology that increase evolutionary richness tend
to be self-perpetuating. (...) | am talking about a kind of higher-level selection, a
selection not for survivability but for evolvability.

Richard Dawkins (1988, p. 218)

1. Introduccién

La evolucion ha producido morfologias de gran complejidad. Hemos visto que para
explicar como ha podido generarse esa complejidad necesitamos una teoria de la
evolucién que se apoye en algo mas que en el binomio mutacion-seleycifue

tenga en cuenta algunas propiedades de los sistemas embriolégicos o de desarrollo.
Nuestro propdésito en este capitulo es discutir algunas de aquéllas desde una perspectiva
gue va mas alld de los genes para destacar precisamente aquellas propiedades
"mecénicas" (en el sentido de Wagner, Chiu & Laubichler 2000) de los procesos
morfogenéticos que hacen a estos sistemas capaces de desarrollarse y evolucionar, en
contraposicion con las propiedades "informacionales" que la concepcién heredada
atribuye a los genes, y que discutiremos en el ultimo capitulo.

¢, Qué son las propiedades mecéanicas de los sistemas de desarrollo? La evo-devo (o,
por lo menos parte de ella) se ha distinguido con respecto a la concepcion heredada de
la teoria de la evolucion en reclamar una teoria "mecanicista” de la evolucion, es decir,
una perspectiva que en lugar de explicar el cambio evolutivo como resultado de una
presion selectiva que actia de manera inespecifica o innfat@aah producir
adaptaciones funcionales, dé cuenta de los mecanismos de desarrollo concretos que
impulsan y posibilitan los cambios e innovaciones evolutivas.

" Fontdevila & Moya (2003, p. 50) proponen una teoria tetradimensional que se apoyaria, ademas, en las
dimensiones del azar y de la aurtoorganizacion.

2 Salthe (1998) ha criticado que toda adaptacion es inmaterial 0"semiética” en el sentido de que ninguna
combinacion de leyes fisicas o materiales junto a determinadas condiciones iniciales puede usarse para
predecir la forma que la adaptacién concreta adoptara. Este tipo de explicacién no llega a razonar sobre el
mecanismo concreto que la posibilita
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Aunque el mecanicismo suele entenderse, en general, como una forma de
reduccionism&, es interesante tener en cuenta que ha tenido dos estilos distintos en la
ciencia del siglo pasado. Uno de ellos seria un reduccionismo fisico-quimico
(materialista), y el otro, uno cualitativo o formal, que Mahner y Bunge (1997)
denominarmaquinismo

The mechanistic answer comes in two versions, which may be called physico-
chemicalism and machinism, respectively. According to the former, organisms are
nothing but extremely complex physical or physico-chemical systems: they have no
properties or laws of their own. According to machinism, organisms are not just
extremely complex physical systems but they are machine-like systems, if not
machines proper (Mahler and Bunge 1997).

El modelo explicativo del maquinismo es fundamentalmente cualitativo y centrado
en las propiedades formales o estructurales particulares de las unidades basicas de
interaccion. La organizacion del sistema que trata de explicar se considera
descomponible (Simon 1962) y con interacciones minimas entre sus partes
componentes. En estos sistemas cada parte tiene una funcion intrinseca que permite su
estudio aislado de la organizacion en la que estan insertos (Betchel & Richardson 1993)

Por ejemplo, Gilbert concibe a la bioquimica como del primer tipo de reduccionismo
y a la biologia molecular, del segundo:

Biochemistry and molecular biology are both reductionist in that they both attempt
to explain living processes solely in terms of chemical and physical principles. They
start, however, from different premises. The biochemists have traditionally
maintained thametabolismis the sine qua non of life (and that the cell is therefore
the simplest organism), whereas molecular biologists haverspkecation as the
fundamental property of life (and elect the virus as life's simplest form).
Embryology retained a wholism that was in fundamental disagreement to this
approach. (Gilbert 1996 nota 3, p. 119)

En efecto, Sarkar (1998) también considera que lo que caracteriza a la biologia
molecular no es una reduccion de la genética a la quimica o fisica, sino a una serie de
principios explicativos de lo que se denominaria “fisica macromolecular”, un dominio
explicativo “nuevo” en el que el comportamiento de las macromoléculas puede ser
explicado en funcién de sus estructuras y algunas propiedades generales de las

3 Asi, durante el siglo XX se ha contrapuesto el mecanicismo al vitalismo en biologia en términos de que
el primero seria reduccionista y el segundo "holista". Desde principios de siglo existe, ademas, el
organicismo como superacion de esta confrontacién, que es materialista como el mecanicismo (y no

acepta principios no materiales) y holista como el vitalismo. (ver Gilbert & Sarkar 2000; Etxeberria &
Umerez 2005).
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diferentes regiones de sus superfiCigSste tipo de estrategia explicativa centrada en

las propiedades estructurales de las moléculas llevaria al descubrimiento de la
maquinaria genética. El problema es que estas estructuras moleculares que permitian
explicar la construccion de proteinas se entendieron ademas como referentes de
caracteristicas del fenotipo. De este modo, la biologia molecular adopt6 una estrategia
explicativa que permiti6 concebir al organismo como sistema de componentes
(Betchel & Richardson 1993), es decir, como un sistema simple, descomponible, a la
manera de un autémata cartesiano. Este modelo llevaria a otorgar a un referente externo,
la seleccién natural, toda la responsabilidad causal en el disefio de sus partes, sentando
las bases del adaptacionismo. Como veremos en el siguiente capitulo, esta situacion fue
posible debido a una refundicidoofflation) de dos significados del concepto de gen
(gen-P / gen-D) en un hibrido con propiedades “informacionales” (Moss 2003).

Pero como siempre nos han recordado los bidlogos del desarrollo, los sistemas
bioldgicos son sistemas integrados (Betchel & Richardson 1993). Es decir, sistemas en
los que la organizacion esta involucrada de forma muy importante en la determinacion
de las funciones de sus componentes, en los que las relaciones de retroalimentacion
entre los mismos, correcciones mutuas en su comportamiento, y procesos de
construccion reciproca hacen dificil una descomposicion funcional de los mismos y que
muestren propiedades emergentes.

En el primer capitulo vimos como el concepto de autoorganizacién, surgido de forma
paralela en la termodinamica de procesos lejanos al equilibrio y las ciencias de la
complejidad, promueve un tipo de explicacion mecanicista basado en propiedades
radicalmente diferentes a las del maquinismo de la vision genética. De hecho,
filos6ficamente estd mucho mas cerca del organicismo (Phillips 1970, Haraway 1976)
que del mecanicismo de principios del siglo XX. Las ciencias de la complejidad nos
proporcionan herramientas para simular procesos autoorganizativos que permiten
visualizar y comprender adecuadamente como la interaccion entre unidades simples
puede generar comportamientos y patrones extremadamente complejos, despojando a
este tipo de procesos emergentes del halo de misticismo que los rodeaba. La

™ Algunas de cuyas reglas fundamentales serian: i) Las interacciones criticas en las explicaciones
moleculares son muy débiles. ii) La estructura determina la funcién: el comportamiento de las
macromoléculas biologicas puede ser explicado a partir de sus estructuras, segun determinan, por
ejemplo, los estudios cristalograficos. iii) Importancia de la forma macromolecular: estas estructuras
pueden ser caracterizadas por el tamafio molecular y especialmente su forma y algunas propiedades
generales de las diferentes regiones de las superficies (p.e. hidrofobia). iv) Modelo de llave-cerradura para
las interacciones moleculares; las proteinas forman estructuras que interaccionan con substratos cuando
encajan en la superficie del mismo siguiendo este modelo.
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consecuencia mas inmediata de la asimilacion de este tipo de comportamientos

organizativos en la comunidad cientifica es que ha servido para fomentar propuestas
tedricas que ofrecen fuentes alternativas de orden en la evolucion, y que, de este modo,
descargan a la seleccion natural de todo el peso explicativo en las explicaciones

evolutivas y permiten devolver a la organizacién biolégica una autonomia que parecia

haber perdido.

La evo-devo puede entenderse como uno de los primeros resultados de este cambio
de perspectiva con respecto a la organizacién biologica, puesto que reivindica un
mecanicismo emergente para entender adecuadamente la construccion de la forma
organica y la evolucion, que considera dificilmente explicables bajo el prisma Unico del
binomio mutacion-seleccion en el que se ha venido apoyando la concepcion heredada.
De este modo, la evo-devo ha retomado el interés de los bi6logos pre-sintéticos por las
repercusiones evolutivas de los mecanismos y procesos morfogenéticos, pero, a
diferencia de éstos, se cuenta ahora con un conocimiento mas adecuado de la dinamica
genética y con nuevos modelos para entender su funcionamiento. Ahora bien, ¢va a
servir esta nueva linea de investigacion para integrar de una manera eficaz las dos
visiones de la evolucion que describiamos en el primer capitulo? ¢Ofrece realmente una
alternativa a la concepcién heredada? ¢De qué manera cambia la comprension de los
fendmenos evolutivos desde esta perspectiva? En la primera parte del capitulo
mostramos que las constricciones de desarrollo y las homologias no pueden entenderse
Unicamente a nivel genético, puesto que son un reflejo de mecanismos organizativos
internos, generadores de forma, no dependientes directamente de sus concretos
constituyentes genéticos y relacionados originalmente con las propiedades materiales
del sistema en el que se insertan, pero que a la vez, como la evo-devo pone de
manifiesto, son también producto de un proceso evolutivo.

Parte de la responsabilidad de las caracteristicas distintivas de los procesos de
desarrollo reside en los llamados procesos epigenéticos. El téepigenética
—acufado originalmente por Waddington (1953) para designar al estudio de las
interacciones entre genes y entorno que producen la forma organica—, sufre en la
actualidad de una cierta ambigiiedad semantica debida a los diferentes usos del mismo
en las diferentes disciplinas biolégicas (Muller & Olsson 2003, Van de Vijver et al.
2002). Mientras que en genética se emplea para referirse a los mecanismos de
regulaciéon genética que no requieren cambios en la secuencias de ADN, en la biologia
del desarrollo, en cambio, se utiliza para referirse a la dependencia contextual de los
procesos de desarrollo. En biologia evolutiva se habla de una “herencia epigenética”
para denominar a los mecanismos de herencia no genéticos. En genética de poblaciones
se emplea la expresion “variacién epigenética” para referirse a la variacion fenotipica
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gue aparece en respuesta a diferentes condiciones ambientales dada una misma base
genética (representadas como normas de reaccion).

La evo-devo trata de integrar los diversos sentidos del término para elaborar una
perspectiva epigenética unificada, dando especial relevancia al hecho de que el
desarrollo no consiste meramente en la lectura de un programa genético, sino que
depende ademas de un conjunto de interacciones regulatorias dependientes del contexto,
no siempre codificadas en ADN. Desde este punto de vista, los factores epigenéticos
son todos los factores condicionales, no “programados”, que actian sobre los materiales
del zigoto y sus derivados, necesarios para generar la forma tridimensional (Muller &
Newman 2002). Entre los factores epigenéticos “internos” se incluyen los materiales
maternos y moldeggmplate$ no genéticos heredados de los progenitores, propiedades
genéricas fisicas y autoorganizativas de las células y las masas de tejidos, procesos de
regulacion genética, dinamica de interacciones entre células y tejidos, condiciones
espaciales geométricas y biomecanicas de las masas celulares en expansion,
propiedades materiales de los productos celulares intra y extracelulares, o la actividad
de los tejidos y de todo el embridon. Los factores epigenéticos “externos” los
constituirian las condiciones del entorno en el que el desarrollo tiene lugar, como la
temperatura, humedad, luz, radiacion, composicion quimica del mismo, junto a las
actividades y productos de otros organismos.

Por otro lado, también se tienen especialmente en cuenta las modificaciones
especificas de la actividad genética no basadas en alteraciones de la secuencia de ADN,
fundamentales para entender los procesos de regulacién genética en el desarrollo. Sus
mecanismos moleculares incluyen la metilacion de citosina o la silenciacion de ARN,
aunque también se denomina asi a procesos como el procesamiento de ADN y a otros
procesos de edicion post-transcripcional (Shapiro 1991, 1992). La metilacion de ADN
es el mecanismo mejor conocido de silenciacion genética, y es esencial para el control
normal de la expresion genética en el desarrollo. Estos patrones de metilacion se
propagan por mitosis, manteniendo estados funcionales diferenciales del genoma en
linajes celulares. Algunos de estos estados pueden de hecho ser transmitidos de una
generacion a la siguiente, via linea germinal, dando lugar a un segundo sistema de
herencia, un ejemplo del cual lo constituirian los fendmenos de impronta parental
(Jablonka & Lamb 1995).

La hipotesis mas plausible que se maneja es que, como veremos en el problema del
origen de las homologias, los fendmenos epigenéticos en el primer sentido, mas
puramente contextuales y dependientes de propiedades fisico-quimicas, y que tendrian

> La impronta parental es el fenémeno que tiene lugar cuando expresion de un gen o de un grupo de
genes difiere en funcién de si los cromosomas relevantes son de origen materno o paterno. Casi siempre
depende del estado de inactividad de los genes, probablemente en las lineas germinales paternas.
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un papel relevante para explicar el origen la variacién fendfigickas novedades
evolutivas, pasarian a ser regulados genéticamente en el transcurso de la evolucion por
mecanismos epigenéticos en el segundo sentido.

En la segunda parte abordamos un problema realmente novedoso, al menos desde un
punto de vista filosofico, que pensamos distingue a la evo-devo de su predecesora. Si la
concepcion heredada se ha centrado en explicar como se producen las adaptaciones
particulares, especificas, de los organismos, la evo-devo, por su lado, se sitla a un nivel
superior de abstraccion y se pregunta: ¢,cuéles soordiiones de posibilidade un
proceso evolutivo adaptativo?, ¢como es posible que el proceso selectivo pueda
producir adaptaciones?, ¢son la multiplicacion, variacion y herencia, principios
suficientes para entender la evolucion biolégica?, ¢qué tipo de propiedades tiene que
tener un sistema para poder evolucionar por seleccién natural? La evo-devo entrafia el
reconocimiento explicito de que la capacidad evolutiva de un sistema depende de su
organizacion, y al mismo tiempo, que el estudio de la organizacién biolégica no puede
ser desligado del de su evolucion.

2. De la diferencia a la similitud

Uno de los primeros indicios del cambio de perspectiva propiciado por la actitud mas

mecanicista es que la evo-devo se interesa por explicar las similitudes entre las
caracteristicas de los diferentes organismos y taxones, y no soélo las diferencias que
subyacen a la variedad y diversidad organica. Los rasgos similares serdn en principio
explicables por el hecho de que existan semejantes principios mecanicos de
construccion de formas.

6 Deciamos anteriormente que otro aspecto de los procesos epigenéticos especialmente relevante para la
evo-devo tiene que ver con la influencia del entorno para constrefiir o inducir ciertas variaciones. La
nocién de variacion epigenética se refiere a las variaciones del fenotipo inducidas por factores
ambientales o del comportamiento que actlan sobre la variacion genética al nivel poblacional. La
variacion epigenética puede sesgar la evolucién fenotipica mediante la modulacién de normas de reaccion
genéticas y de desarrollo (Nanjundiah 2003). Esta variacidon inducida epigenéticamente puede ser un
factor relevante en la evolucién fenotipica. EI mismo genotipo, en el mismo entorno, puede dar lugar a
méas de un fenotipo y, a la inversa, a pesar de una fuerte variabilidad genética puede darse una fuerte
constancia fenotipica en un entorno dado. Estas variantes inducidas ambientalmente pueden ser
estabilizadas genéticamente. Nanjundiah distingue dos clases de mecanismos de estabilizacion: unos,
como el efecto Baldwin, dependen de una cierta uniformidad genética en la poblacién inicial y otros que
dependen de una variabilidad genética preexistente, como la asimilacion genética o efecto Waddington.
Este investigador demostré experimentalmente que, un caracter cuyo desarrollo dependia originalmente
de la aplicacion de un estimulo ambiental, posteriormente se transcribia al genoma por seleccion,
haciéndose por ultimo independiente de dicho estimulo. De este modo, los caracteres que originalmente
son adquiridos, en un sentido convencional, se convierten, por medio de selecciéon durante muchas
generaciones, en caracteres heredados. Para Waddington, por lo tanto, la seleccion beneficia a aquellas
combinaciones que producen una respuesta mas rapida y eficiente al estimulo ambiental. La innovacion
fenotipica, viene iniciada por estrés genético o ambiental, que rompe la canalizacion establecida del
sistema, cambiando sus normas de reaccion epigenéticas.
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IV. La influencia del desarrollo en la evolucion (y viceversa)

De todas formas es evidente que en biologia existen distintas sensibilidades o
preocupaciones cientificas que se sienten atraidas respectivamente por la diferencia o la
similitud y dan lugar a explicaciones y formas de conocimiento dispares. De hecho, esta
situacion se ha dado antes en la historia. Por ejemplo, en 1830 en la Academia de
Ciencias de Paris tuvo lugar un debate muy recordado sobre la naturaleza de los
animales entre Georges Leopold Cuvier y Etienne Geoffroy Saint-Hilaire (Appel 1987).

El debate gir6 en torno a la posibilidad de encontrar un plan de organizacién comun
entre animales tan dispares como una estrella de mar, una mosca o un lagarto. Cuvier
subrayaba las grandes diferencias, tanto anatdémicas como embriol6gicas, existentes
entre los grandes grupos de animales, y pensaba que las similitudes aparentes entre
caracteristicas se debian a que desempefiaban funciones similares. Geoffroy Saint-
Hilaire, por su parte, ponia énfasis en las similitudes en la organizacion formal entre los
diferentes tipos de animales.

Este debate era un reflejo de la gran division entre los bidlogos del siglo diecinueve,
gue mas que plantearse en términos de evolucionistas o0 creacionistas, como
generalmente se ha interpretado, se establecia entre funcionalistas y formalistas
(Amundson 1998). Los primeros, entre los que se encontraba Cuvier, eran defensores de
un enfoque teleologico, es decir, de la explicacion de las caracteristicas anatomicas de
los organismos en términos funcionales. Los segundos, seguidores de la morfologia
trascendental, como Geoffroy, buscaban similitudes, homologias formales, en la
diversidad organismica.

Actualmente el enfoque funcional ha recibido un fuerte apoyo del darwinismo,
puesto que la teleologia o finalismo subyacente al planteamiento de Cuvier ha sido
naturalizado, al afiadir una nueva dimension, la evolutiva, a su marco coritdpdual
integracion funcional de los organismos se interpreta como una consecuencia causal del
efecto de la seleccién sobre las poblaciones. Sin embargo, la funcionalidad, impuesta
externamente mediante un proceso selectivo sobre poblaciones de organismos, ya no se
considera una propiedad funcional inmanente en el sentido kantiano. Los investigadores
con tendencias mas formalistas no parecen haber aceptado de buen grado este tipo de
explicacion, que hace depender la organizacion biologica casi totalmente de los
requerimientos ambientales, dejando de lado principios generativos internos.

El problema del internalismo es que la llegada del darwinismo supuso fundamentar
la explicacidon de los principios formales de la organizacion biolégica en la continuidad
filogenética. La “unidad del tipo”, principio organizador de los formalistas, quedd
imbuida en la nocién de “origen com@{Amundson 1998), y, de este modo, el

"Ver capitulo 2.4.
8 1t is generally acknowledged that all organic beings have been formed on two great laws - Unity of
Type and the Conditions of Existence. By unity of type is meant that fundamental agreement in structure,
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estudio de los principios causales de la organizacion, tarea llevada a cabo
fundamentalmente por aquel entonces por la embriologia, fue relegado a un papel
secundario. Finalmente, tanto la funcionalidad como las similitudes formales entre

organismos se hicieron dependientes de una historia evolutiva guiada por un proceso
selectivo entre diferencias particulares, diferencias que vinieron a encontrar su sustento
ontoldgico en la idea de gen, una particula material que “representa” diferencias

funcionales inmateriales (Salthe 1998). La explicacién de las similitudes fenotipicas

guedo asi fuera de los objetivos del neo-darwinismo.

En efecto, la existencia de “constricciones de desarrollo” (Gould & Lewontin 1979,
Maynard-Smith et al. 1982), es decir, de sesgos en la variabilidad fenotipica, de ciertos
patrones comunes de variacion, causadas por diferentes propiedades de los sistemas de
desarrollo, ha sido clasicamente una de las principales objeciones a la visién externalista
de la evolucién. Sin embargo, la concepcion heredada no considerd problematica la
existencia de este tipo de constricciones. Aunque, desde su punto de vista, la principal
fuerza evolutiva es la seleccion natural, reconoce que este proceso es imperfecto, es
decir, que no produce fenotipos Optimos, puesto que diferentes factores, denominados
genéricamente constricciones, pueden impedir su obtencién. Esto no significa, por otro
lado, que el fenotipo sea el 6ptimo teniendo en cuenta esas constricciones.

Veremos como el concepto de constriccion tiene interpretaciones mas problematicas
para la concepcion heredada, ya que éstas no solo limitan la variabilidad genética, sino
que, a la vez, posibilitan la creacién de estructuras a otro nivel, y permiten explicar
similitudes fenotipicas sin correspondencia directa en el nivel genético, por lo que
pueden aportar un nuevo componente direccional a la evolucion. Estas constricciones,
gue pueden variar en su generalidad, desde las mas histéricas o locales, limitadas a una
especie, hasta las mas universales, derivadas de propiedades estadisticas de sistemas
complejos, proporcionan una via alternativa para explicar las similitudes entre
organismos.

Este creciente cambio de atencidén en el estudio de similitudes, frente al estudio de
diferencias, se manifiesta de manera mas clara en el debate sobre el concepto de
homologia (Roth 1984, Hall 1994, Wagner 1989 a, b, 1994, Wake 1994, Laubichler
2000) y va de la mano del desplazamiento del interés de los aspectos genocéntricos a los
aspectos organismicos de la evolucion. Veremos como la evolucion morfolégica puede

which we see in organic beings of the same class, and which is quite independent of their habits of life.
On my theory, unity of type is explained by unity of descent. The expression of conditions of existence,

so often insisted upon by the illustrious Cuvier, is fully embraced by the principle of natural selection. For

natural selection acts by either now adapting the varying parts of each being to its organic conditions of
life; or by having adapted them in long-past periods of time (Darwin, 1992 (1859), p. 206)
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entenderse de manera mas adecuada como el sucesivo establecimiento de unidades
anatémicas que representan los “bloques de construcciéon” del disefio organico (Mdiller y
Newman 2003) y como el estudio del origen y evolucién de las mismas requiere tener
en cuenta factores epigenéticos soslayados por la vision externalista.

La teoria de Geoffroy debia superar el obstaculo de establecer homologias entre
formas tan dispares como las de los artrépodos y los vertebrados, en las que la
distribucion de los érganos internos de ambos tipos de organismos es opuesta. Mientras
gue en los artrépodos el orden en que se disponen los sistemas corporales, en secuencia
dorsoventral es: sistema circulatorio, sistema digestivo y sistema nervioso, en los
vertebrados su distribucién es inversa, con el sistema nervioso en posicion dorsal y el
circulatorio, en posicion ventral. Geoffroy Saint-Hilaire sugiri6 como solucion a esta
cuestion que una langosta no era mas que un vertebrado dado vuelta. Maynard Smith
recuerda que en sus tiempos de estudiante esto le fue relatado “como una ilustracion de
cuan estupidos podian ser los cientificos del pasado (particularmente si eran franceses)”
(en Spivak 2001). Recientes estudios en genética del desarrollo han corroborado la
homologia de la superficie dorsal de los invertebrados segmentados con la superficie
ventral de los vertebrados (Panchen 2001).

2.1 Constricciones de desarrollo: limites vs. potencialidad

El concepto de constriccion ha sido uno de los temas mas discutidos dentro del contexto
de la biologia evolutiva en los ultimos afios (Gould & Lewontin 1979, Gould 1980,
2002, Alberch 1982, 1989, Maynard Smith et al. 1985, Amudson 1994, Stearns 1986,
Sansom 2003, Schwenk y Wagner 2003). A pesar de que el concepto sufre de una
peligrosa proliferacion de significados y usos (Antonovics & van Tienderen 1991) sigue
siendo un elemento critico central de la teoria evolutiva. En una primera aproximacion,
podriamos decir que el concepto recoge la nocién de que no todos los productos de la
evolucién son igualmente probables. Una constriccion es el mecanismo o0 proceso que
dirige la generacion de variabilidad, vetando ciertas direcciones de cambio evolutivo (y
favoreciendo otras).

Puesto que las variantes fenotipicas sobre las cuales actia la seleccién natural se
generan en el desarrollo, éste se presenta como un candidato éptimo para producir
constricciones. Si la variacion fenotipica que el desarrollo produce no se genera por
igual hacia “todas las direcciones”, la seleccion natural vera constrefiido su poder de
actuacion, ya que la poblaciébn no podra evolucionar en la direccion de cualquier
demanda adaptativa. Esta idea de la no-isotropia en la variacion producida por el
desarrollo ha sido asimilada en la tradicion darwiniana mediante el concepto de
“constriccion de desarrollo”. De hecho, la definicion del término “constriccion de
desarrollo” que sirve de base generalmente para el debate, se encuentra en el articulo
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firmado por Maynard-Smith y otros ocho investigadores provenientes de ambitos tan
dispares como Lande o el propio Maynard Smith (ortodoxia) o del estructuralismo
como Goodwin, pasando por Alberch y Gould, donde definen una constricciéon de
desarrollo como “un sesgo en la produccion de la variedad de fenotipos o una limitacion
en la variabilidad fenotipica causada por la estructura, caracter, composicién o dinamica
del sistema de desarrollo” (Maynard-Smith et al. 1985, p.259).

Sin embargo, y a pesar del aparente consenso logrado, el debate sobre las
constricciones continda. Uno de los motivos es que bajo este término se engloban
diferentes significados, por ello creemos que es util establecer una clasificacion de los
diferentes usos del término.

2.1.1 Constriccion adaptacién-forma

La definicibn candnica del término (Maynard-Smith et al. 1985), es, deciamos, una
posicion de consenso que oculta diferentes interpretaciones del concepto (Amundson
1994). Desde la visibn externalista, las constricciones se interpretan como
impedimentos a una adaptacion optima, y son reconocidas y aceptadas. Esta vision
utiliza el concepto de constriccion para denominar a los obstaculos con los que el
mecanismo adaptativo de la seleccion natural se topa, es decir, las constricciones actlian
sobre la adaptacion.

Desde la vision internalista o formalista, con su interés en el origen de la forma
orgénica, la significacion de las constricciones de desarrollo no se reduce al de la
imperfeccién adaptativa. Los internalistas no centran su atencion en las adaptaciones,
sino que tratan de explicar farma organica a partir de causas internas, procesos
inherentes a la dinamica del desarrollo. Tratan de buscar las causas que hacen que el
morfoespacio presente “huecos” (Alberch 1989). Las constricciones que estudian los
tedricos del desarrollo son constricciones sobre la forma, es decir, procesos que hacen
que ciertas formas se generen mas probablemente qué boadidlogos evolutivos,
sin embargo, interpretan las constricciones como los limites a una adaptacion “ideal” u
Optima que surgen al tratar de optimizar una cierta caracteristica ligada causalmente otra
(por ejemplo la longitud de una pata y su fragilidad). Esta divergencia en la
interpretacion del concepto ha provocado una comprensible confusion.

™ This all leaves the adaptationism debate with the following curious feature: adaptationists agree with
much of what anti-adaptationists claim they should not, and anti-adaptationists fell cheated by this.
(Sansom 2003, p.46)
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2.1.2 Constriccién histérica-universal

En cuanto a la universalidad de las constricciones existe también un grado
importante de disenso dependiendo de la perspectiva que se adopte. Desde la
perspectiva internalista las constricciones tienden a verse como aplicables a un gran
namero dephyla, si no es a todos, es decir tienen un alto grado de universalidad, aunque
el grado de universalidad que se les adjudica varia en gran medida. Asi por ejemplo, en
el grado superior, tendriamos las constricciones que son consecuencia directa de las
leyes fisicas, es decir, que se aplican a todos los sistemas fisicos y por lo tanto también a
los organismos. En un grado similar de universalidad se situaria la posicion de
Kauffman que interpreta las constricciones como resultado de propiedades mateméticas
de sistemas complejos, y por lo tanto actuando sobre sistemas tanto vivos como inertes,
aunque siempre a partir un grado minimo de complejidad. Goodwin, desde un enfoque
mas materialista, prefiere hablar de leyes de la forma, de una fisica para la biologia.
Alberch opta por una vision menos general, y las interpreta como reglas de construccion
especificas para cada género. Desde la perspectiva externalista se da una relevancia
especial a las constricciones historicas o locales (Maynard-Smith et al. 1982),
confinadas a taxones particulares, y que aparecen como consecuencia de “accidentes
congelados”, es decir, de acontecimientos historicos que hacen que las rutas posibles
después del evento en cuestion se vean limitadas

2.1.3 Constriccion generativa-restrictiva

Aunque el trabajo de Amundson es clarificador, creemos que omite, o no da la
suficiente relevancia a un aspecto fundamental de la vision de las constricciones desde
la tradicion internalista: su potencial generativo. Las constricciones no son solo
restricciones sobre el conjunto de formas posibles que el desarrollo puede generar, sino
gue también proporcionan nuevas potencialidades para el cambio y la innovacion
evolutiva (Gould 2002, Alberch 1982, 1989). En otras palabras, las constricciones no
son so6lo importantes en el contexto del debate sobre el adaptacionismo, sino que son
una herramienta para el evolucionista que busca el origen de las innovaciones, y una
posible direccién para el cambio evolutivo.

Esta interpretacion de constriccion es prevalente en la literatura fisica, especialmente
en los trabajos que tratan fendmenos a diferentes niveles, donde se elaboro la nocién de
constricciones posibilitadoraser(abling constrain)s Este término se refiere a la
naturaleza dual de las constricciones, que, aunque en un sentido restringen los grados de
libertad de un sistema, a otro nivel, permiten nuevos modos de interaccion (Pattee
1972).
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Pensando sobre los sistemas biol6gicos en este sentido, y partiendo del nivel fisico-
guimico, podemos considerar el papel de los genes como constricciones sobre la
dindmica fisico-quimica, fijando o estabilizando ciertos grados de libertad, pero al
mismo tiempo posibilitando nuevas formas de interaccion a un nivel superior. En el
proceso de construccion de un organismo encontramos constricciones a niveles
superiores. Proteinas, sustratos, células y tejidos interactian dinamicamente de forma
gue nos fuerzan a definir nuevas variables macroscopicas no reducibles al lenguaje de la
genética (movilidad celular, inhibicion, adhesiéon). La interaccion de estas nuevas
variables esta guiada por ciertas constricciones, o0 “reglas de construccion” (Alberch
1989), que determinan el conjunto de las transformaciones fenotipicas posibles en

virtud de sus potencialidades generativas. Estas constricciones permiten nuevas formas
de interaccion.

El trabajo de Pere Alberch permite enmarcar el concepto de constriccion dentro de
la teoria de sistemas dinamicos. Entre las propiedades generales de los sistemas
dinAmicos que se manifiestan en los sistemas de desarrollo, se pueden encontrar
atractores (regiones del espacio paramétrico en las cuales pequefias perturbaciones no
alteran la organizacion basica) o bifurcaciones, es decir, umbrales criticos de ciertos
pardmetros que pueden resultar en reorganizaciones drasticas. La distribuciéon
heterogénea del morfoespacio puede interpretarse como resultado de la existencia de
atractores (Alberch 1991).

Sin embargo, en nuestra discusién sobre constricciones, la propiedad relevante de los
sistemas dinamicos para entender su sentido “positivo”, es la de la direccionalidad en
las transformaciones entre estados estacionarios. El diagrama transformacional de una
especie, dependiente de su posicion en el espacio paramétrico, permite visualizar las
rutas de transformacion posibles entre fenotipos (ver figura 6). Cada especie tiene un
diagrama transformacional Unico. Pequefias perturbaciones en los parametros pueden
resultar s6lo en unos fenotipos determinados. La dinamica del desarrollo constrifie la
direccionalidad de la transformacion morfolégica especificando rutas en el espacio
paramétrico.

“These constraints define the potential pathways of transformation and impose an
additional deterministic component on evolutionary processes” (Alberch 1982, p.
314).

Por lo tanto, las constricciones sobre la forma, interpretadas desde un punto de vista
dinamico, limitan la variabilidad produciendo atractores en el espacio fenotipico pero, al
mismo tiempo, proporcionan una direccion a las transformaciones de los fenotipos. Una
perspectiva dinAmica de la morfogénesis puede transformar la vision estatica de la
filogenia de la vieja tipologia, conservando algunas de sus virtudes.
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One may gain some insights into the properties and role of development in evolution

if one views developmental processes as complex dynamical systems and if the
effects of genetic or environmental alterations in the basic developmental properties
are mathematically abstracted as parameter perturbations in a dynamical system
(Alberch 1982, p. 323)

Species 1] [Species 2]
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Fig. 6. Espacio paramétrico y diagramas transformacionales

Las lineas que delimitan los fenotipos denotados con letras mayusculas son lineas de bifurcacién, es decir, conjunto
criticos que corresponden a las fronteras de transformacion entre fenotipos. La estabilidad del fenotipo esté directan
relaccionada con su dominio en el espacio paramétrico. El fenotipo B por ejemplo es menos estable que el D. Los di
transformacionales, a la izquierda, muestran las posibles trasformaciones que puede sufrir una especie en funcién d
en el espacio paramétrico. Un estudio de las constricciones morfogenéticas, por lo tanto, nos aporta una informacior
determinar no sélo el rango de variacién sobre la que la seleccion actla sino también las posibles direcciones de cal
(Alberch 1989, pp. 51-52)

La interpretacion de las constricciones como mecanismos generadoras de formas, al
estilo de Alberch, y por lo tanto, como una fuerza evolutiva a tener en cuenta junto con
la seleccion natural, es muy similar a la moderna nociohodelogia biolégicaEl
concepto de homologia biolégica refleja la imagen positiva del concepto de
constriccion. Asi por ejemplo Wagner (1989a) considera homélogos los rasgos que
comparten un mismo conjunto de constricciones. En lugar de ver a las constricciones
como limitaciones, se interpretan como las condiciones de establecimiento de un
caracter, o una innovacion evolutiva, que posteriormente ird modificAndose a lo largo de
evolucion en sus aspectos no constrefidos.
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2.2 Un concepto biolégico de homologia

El concepto de homologia, posiblemente el concepto central de la biologia comparativa
(Wake 1994), ha sido discutido ampliamente durante los Ultimos afios (Roth 1984,
Wagner 1989, 1994, Laubichler 2000, Hall 1994). El concepto de homologia surgi6 del
reconocimiento de que todos los organismos estan construidos de acuerdo a un pequefo
namero de planes estructurales basicos. El término fue acufiado por Owen que sintetizé
los trabajos de anatomia franceses, especialmente los de Cuvier y Geoffroy con la
anatomia transcendental alemana. Consideraba a los caracteres homologos como los
correspondientes componentes de un plan corporal compartido, y por lo tanto, “the
same organ in different animals under every variety or form and function” (Owen
1843). Un ejemplo: estructuras tan diferentes como el ala de un murciélago, una aleta de
ballena, una pata de perro y un brazo humano muestran un plan comun o estructura con
un arreglo idéntico o muy similar de huesos y musculos. Estas homologias entre
especies tan diferentes llevaron a Owen a pensar que debia de existir un plan estructural
comun, o arquetipo, para todos los vertebrados.

La teoria darwiniana proporcioné posteriormente una explicacion para la existencia
de las homologias o similitudes formales entre diferentes organismos. Desde entonces,
la mayoria de las definiciones de homologia han dado preponderancia a la continuidad
filogenéticd’, es decir, a la nocién de que dos caracteres son homdlogos sélo si
estuvieron presentes continuamente desde su origen en un ancestro comun. Estos
patrones organizativos compartidos se explican por la existencia de un ancestro comun
gue ya poseia estas caracteristicas. Las posibles homologias se evalluan usando anatomia
comparada, genética, o biologia del desarrollo.

Las homologias se contraponen a las analogias. Las analogias son otro tipo
fundamental de semejanza entre organismos. El ala de un ave y el de una mosca forman
una extension plana y tienen un movimiento de aleteo similar. Los peces, los delfines, o
los pinglinos tienen una seccién transversal aplanada que les permite desplazarse por el
agua. Estas semejanzas se consideran mas bien superficiales y se deben a que estos
organismos estan sometidos a las mismas restricciones funcionales o adaptativas y no a
gue posean un antepasado comun reciente. En contraposicion a la analogia, la
homologia es la similitud existente entre caracteres de distintas especies a causa de su
origen comun, y no a la accién directa de una presion funcional. Por ejemplo, todos los
tetrapodos comparten una organizacion comdn de sus extremidades, a pesar de que
cumplen unos papeles funcionales muy distintos. La razon de esta estructura comun es

8 E| criterio de continuidad filogenética recibié su formulacion mas explicita dentro del marco de la
sistematica (Henning 1966).
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gue todos los tetrapodos conservamos la misma estructura basica de la especie ancestral
original.

El caracter que cumple con la funcion de volar puede evolucionar de forma
independiente en dos especies (de forma paralela o convergente). Si la evolucién es
paralela, las dos especies conservan el caracter comun de la especie ancestral; si la
evolucion es convergente, el caracter de la especie ancestral queda modificado. Asi, las
estructuras oseas del brazo de un humano y un ave, son similares y homélogas porque
tienen un origen comun. Las alas de un ave, un insecto, o un murciélago, son analogas
porque, aunque tienen un origen distinto, estan disefiadas para la misma funcion, la de
volar. Si examinamos con detalle estas estructuras podemos observar que, a pesar de las
similitudes, presentan diferencias estructurales que delatan sus diferentes origenes. Por
ejemplo, mientras que en los insectos las alas estan sujetas por estructuras nerviosas, en
las aves y murciélagos son éseas. Los huesos con que aves y murciélagos sustentan sus
alas son también diferentes. Para establecer la diversificacion evolutiva de las especies,
o reconstruir su filogenia, es de suma importancia ser cuidadosos a la hora de decidir si
los caracteres que se estudian son homélogos o analogos.

El desarrollo ofrecia una dimensién adicional a la proporcionada por la similitud
estructural para estudiar las homologias, puesto que permitia identificarlas a partir de su
modo de construccion. Los bidlogos del desarrollo eran conscientes de que la
continuidad filogenética de las homologias tenia reflejarse en una continuidad
ontogenética. Los bidlogos evolutivos, sefialaba Bateson, tienden a olvidar que los
caracteres se reconstruyen completamente en el proceso de desarrollo, y piensan en las
transformaciones evolutivas de un caracter como si fueran transformaciones graduales
del mismo tal como se presenta en su forma mas desarrollada.

If a man were asked to make a wax model of the skeleton of one animal from the
skeleton of another, he would perhaps set about it by making small additions to and
substractions from its several parts; but the natural process differs in one great
essential from this. For in Nature the body of one individual has never been the body
of its parent, and is not formed by a plastic operation from it; but the new body is

made again from the beginning, just as if the wax model had gone back into the
melting pot before the now model was begun (Bateson 1944, en Striedter 1998, p.

220)

Desde la tradicion “desarrollista” se consideraba méas adecuado interpretar la
filogenia como una sucesién de ontogenias, es decir, una generacion continua, mas que
de organismos adultos, de nuevos sistemas de desarrollo, por lo que traté de
fundamentar las homologias en los procesos mecanico-causales del desarrollo. Ahora
bien, esta idea, sdlo era por aquel entonces compatible con la nocién de una continuidad
directa entre rasgos homoélogos si las caracteristicas adultas estaban de alguna forma
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preformadas dentro del cigoto. Aunque las teorias preformacionistas del désarrollo
podian dar cuenta de esta continuidad, la investigacidon embrioldgica posterior mostraba
ya que la continuidad filogenética deberia estar basada en otra cosa que el
preformacionismo, ya que muchos caracteres homologos derivan de precursores de
desarrollo distintos, o son generados por mecanismos de desarrollo diferentes en
diferentes especies. Posteriormente, Riedl trataria de ofrecer una explicacion causal, en
un sentido mecanicista, de las homologias. Los homélogos, para Riedl, son partes
idénticas (normativas), cuya identidad se mantiene por interdependencias sistémicas
(funcionales) dentro de los procesos de desarrollo que las producen, y que forman parte
de un sistema jerarquito

Las técnicas de la biologia molecular ofrecieron una nueva herramienta para
establecer homologias. Ante un caso dudoso, busquemos los genes que producen la
caracteristica en cuestion y comparémoslos, si son iguales, nos diran que provienen de
un ancestro comun, y por lo tanto, la caracteristica serd una homologia, en caso
contrario estamos ante una analogia. Sin embargo, las genética del desarrollo ha traido
consigo algunas sorpresas. Una gran variedad de organismos, tan dispares como
insectos y vertebrados, comparten toda una familia de genes reguladores responsables
del control de su desarrollo. Se han encontrado, para desesperacion del sistematico,
caracteristicas homélogas producidas por diferentes genes y también genes similares
gue controlan el desarrollo de caracteristicas no-homologas. Por ejemplo, el gen Pax-6,
por citar el caso mas clasico, esta implicado en la formacién del ojo de dos especies tan
lejanas evolutivamente como la mosca de la fruta y el ratén.

No es extrafio entonces que en los ultimos afos el problema de la homologia ha
recibido una renovada atencion. Las cuestiones que suscita el debate es especialmente
interesante puesto que se pone sobre la mesa, no soélo la discusion sobre el papel causal
de los genes en la produccion de la forma organica, o el concepto de constriccion de
desarrollo, sino también problemas especialmente peliagudos como la definiciéon de

81 Darwin y Weismann propusieron teorias de este estilo, segln las cuales los caracteres adultos pasaban a
la siguiente generacion como “gémulas” o “determinantes” discretos que causan la reaparicién del mismo
caracter en la descendencia.

82 para explicar las causas mecanicistas de la identidad de los homologos introdujo el cormeptnde

(carga). Elburdenes una medida del grado de integracion sistémica de rasgos especificos en un proceso
de desarrollo. Cuanto mas integrado estd un caracter, mas grande es su “carga”, y mas estable es el
mismo. La idea déurdenesta ligada a la de constricciones de desarrollo (propuesta por esa misma
época) ambos conceptos reconocen las limitaciones intrinsecas que el sistema de desarrollo impone en los
grados de variacion de una caracter especifico. Difieren en que las constricciones de desarrollo se centran
mas en las limitaciones que imponen sobre la variacién, mientras que la carga se define como una medida
cuantitativa del coste de cambiar un caracter que esta integrado funcionalmente en un complejo sistema
de desarrollo, con un gran nimero de interdependencias. Las nociobesddey constriccion de
desarrollo son las precursoras del reciente interés en una explicacion mecanicista la homologia.
(Laubichler 2000).
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carécter, o la potencia de la seleccion natural como mecanismo evolutivo. Muchas de
las nuevas definiciones del concepto de homologia toman como referente el desarrollo,
especialmente las que defiendencehcepto bioldégico de homologi@gRoth 1984,
Wagner 1989, 1994, Donogue 1992). La asuncion central de este concepto es que los
homélogos son unidades de la evolucion fenotipica. Es decir, son partes cuasi-
auténomas individualizadas de un organismo que comparten ciertos elementos y
propiedades variacionales. Por lo tanto, si dos caracteres son homologos, sélo pueden
diferir en esos aspectos de estructura que no estan sujetos a constricciones de desarrollo
compartidas (por ejemplo, en el caso de las extremidades de los vertebrados existe
variacion en el nimero de dedos, pero no en el nimero de huesos en el “brazo” y
“antebrazo”). El papel de las constricciones de desarrollo es, por lo tanto, desde este
punto de vista, garantizar la identidad de dos estructuras limitando las propiedades
variacionales de las mismas.

Las homologias se presentan a diferentes niveles de la jerarquia biologica y se
reconocen por criterios de comparacion especificos para cada nivel (Abouheif 1999).
¢, Hasta qué punto estas diferentes formas de homologia coinciden? ¢Se pueden deducir
una homologia morfolégica basada en homodlogos genéticos? Aunque puede
considerarse gue son cuestiones todavia abiertas, al parecer la evidencia disponible
sugiere gque existe una tendencia evolutiva hacia una progresiva independencia de los
homologos de sus constituyentes genéticos. En cualquier caso, es claro que para
dirimirlas va ha ser necesario un enfoque analitico-causal, que busque una explicacion
para la existencia de homdlogos morfolégicos en los procesos de desarrollo que los
producen (Wagner 1989).

En resumen, el problema de las homologias, que pareceria haberse reducido al del
establecimiento de relaciones filogenéticas entre diferentes especies en funcién de sus
genes, ha cobrado una nueva dimension de complejidadnuliiple realizabilidad
genéticade los homologos, es decir, la posibilidad de que un mismo homélogo tenga
precursores diferentes y del mismo modo, que diferentes homélogos compartan las
mismas rutas de activacion genéticas, pone de manifiesto la necesidad de elaborar
principios explicativos cualitativamente diferentes a los usados habitualmente en la
teoria evolutiva estandar para dar cuenta de las similitudes morfolégicas entre especies.
Las homologias no son reducibles a un tipo de explicacion puramente genética, y como
unidades cuasi-autbnomas de la evolucién morfologica, prefiguran un nuevo nivel de
organizacion en el que las interacciones entre genes, productos genéticos y recursos del
entorno contribuyen causalmente a la construccion del organismo y prefiguran posibles
vias para su evolucion.

El estudio de los mecanismos emergentes de construccién organica, por lo tanto, se
muestra indispensable para el estudio de problemas clasicamente tratados desde un
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punto de vista filogenético. Pero ademas, este estudio de la organizacion biolégica,
como veremos a continuacion, se complementa a su vez desde una perspectiva
evolutiva. Es decir, el problema de la identificacion y definicion de las homologias va a
aparecer indisolublemente ligado a la cuestion de su origen, mantenimiento y evolucion.

2.3 La evolucion de las homologias

Una homologia morfoldgica es producto de una organizacién estructural que mantiene
elementos de construccion idénticos a pesar de la existencia de variacion en su
constitucién genética. El reconocimiento de este hecho bioldgico es, para Miller y
Wagner, crucial para entender el origen y diversificaciéon de la forma organica. Pero
ademas nos obliga a plantearnos otra cuestion: ¢como puede explicarse el origen,
establecimiento, conservacién y organizacion de estos “bloques de construccion” en la
evolucion? Es decir, estos investigadores piensan que para entender qué es una
homologia necesitamos un enfoqgenealégicoque de cuenta de su origen y su
posterior evolucion.

Un enfoque de este tipo va a ligar, por lo tanto, el problema del establecimiento de
homologias con otro gran problema de la concepcion heredada, el origen de
innovaciones evolutivas (Mduller 2003). La variaciéon continua, gradual, del flujo
genético en un poblacion, nunca ha llegado a ser aceptado completamente por los
internalistas como un mecanismo que pueda generar novedades morfoldgicas. Y en
efecto, como veiamos mas arriba, una caracteristica, una homologia biol6gica, no puede
definirse Unicamente en términos de su constitucion genética.

Muller y Wagner (1991) unifican, por lo tanto, ambos problemas, y definen una
novedad morfolégica como una estructura que no es homadloga a ninguna estructura en
la especie ancestral ni homénoma a otra estructura del mismo organismo. Entender el
origen de una innovacién, por lo tanto, implica entender cédmo se establecen las
homologias en el proceso evolutivo. Posteriormente Muller & Newman (1999),
proponen que el origen y establecimiento de homologias, y por lo tanto, de novedades
morfologicas, en la evolucion, es producto de un proceso en tres etapas, que denominan
generativa, integrativa y autonomizada.

i) Etapa generativaEn un principio, sugieren, las homologias aparecerian como
consecuencia de propiedades fisico-quimicas de los sistemas de desarrollo. Estos
autores distinguen entre dos tipos de mecanismos que pueden dar origen a las
homologias: mecanismos pre-mendelianos y mendelianos. Los mecanismos pre-
mendelianos, en funcionamiento en los primeros seres multicelulares, sin sistemas de
control genético de su desarrollo, serian consecuencia de la variacion de las propiedades
genéricas. Es decir, segun esta hipétesis, propiedades fisicas de células y tejidos, como
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por ejemplo la adhesividad celular, serian determinantes en los procesos de interaccion
multicelular primigenios y darian lugar a la generacién de un numero limitado de
estructuras de construccion primafiasDe hecho, muestran como pequefias
modificaciones en la adhesividad, junto a alteraciones en la proliferacion y tamafio
celular pueden dar cuenta de, virtualmente, todas las estructuras basicas de los metazoos
méas simples, como la invaginacién, compartimentalizacién, formacion de capas
multiples y segmentaciéon (Miller & Newman 1999). Estas primeras estructuras
genéricas podrian proporcionar moldes morfogenéticos para un aumento de la
complejidad de la interaccion bioquimica y, posteriormente, podrian ser fijadas
genéticamente, lo que aseguraria su heredabilidad y resultaria en la moderna
dependencia entre forma y circuitos genéticos.

En la fase mendeliana, caracterizada por la existencia de sistemas de desarrollo
genéticamente evolucionados, los organismos exhiben las alteraciones clasicas o
mendelianas del fenotipo causadas por la mutacion y la variacion de alelos, pero las
formas particulares que los fenotipos adoptan continian dependiendo de las propiedades
materiales de los tejidos y, por lo tanto, estan sujetas a determinacion epigenética.

El concepto de iniciacién epigenética de una caracteristica en la fase mendeliana no
contradice directamente los mecanismos darwinianos clasicos. No niega que el cambio
evolutivo pueda ser gradual. La seleccion natural puede, por ejemplo, actuar en
parametros como el tiempo de activacibn o desactivacion de ciertos procesos de
desarrollo que influyen sobre propiedades del nivel celular (proliferacion celular,
diferenciacion, etc.), pero no puede producir nuevos elementos independientes, es decir,
nuevos homologos. La aparicibn de nuevos homodlogos esta supeditada a que las
modificaciones graduales evolutivas de los parametros de desarrollo alcancen umbrales
criticos (Muller 1990, Streicher & Muller 1992, Raff 1997). Estos umbrales pueden
consistir, por ejemplo, en el nimero de células para la formacién del blastema, la
distancia entre tejidos inductivos, concentracion de un morfogen, etc. y dependeran del
contexto epigenético en el que el proceso se desarrolla, pudiendo resultar en la pérdida
de una estructura o la formacion de una nueva.

8 La influencia de procesos fisicos autoorganizativos en el desarrollo, se manifiesta también en los
gradientes bioquimicos y su capacidad para generar patrones (Nijhout 2003) o las oscilaciones quimicas
(Pourquié 2003, Kaneko 2003). Este ultimo investigador muestra, mediante un modelo matematico de
células complejas idénticas en comunicacion metabdlica, como miembros individuales de una comunidad
celular idéntica genéticamente pueden adoptar estados dinamicos especializados que persisten mientras la
interaccion celular persiste. Por lo tanto, diferentes fenotipos celulares pueden aparecer epigenéticamente.
En el desarrollo este tipo de dinamica (inter-intra dynamics) puede proporcionar un medio para la
diversificacion inicial en masas de tejido uniformes. En la evolucién, el cambio genético podria
estabilizar las diferencias fenotipicas originariamente dindmicas y dependientes de la interaccién. La
evolucién de los componentes genéticos de esos sistemas llevaria a producir organismos cada vez mas

generados por rutinas genéticas programadas, dando lugar a la transiciéon de la fisica al desarrollo
moderno.
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Por lo tanto, en la fase mendeliana, las novedades morfolégicas aparecen a menudo
como un subproducto de la modificacion evolutiva del sistema de desarrollo. Este
concepto representa el ndcleo de “la hipétesis del efecto colatsid€ ¢éffect
hypothesiy del origen de nuevos rasgos en la evolucion morfologica (Muller 1990). El
origen de nuevos homadlogos en un plan corporal dado es contingente de la estructura
epigenética del sistema de desarrollo particular adquirido por un linaje evolutivo. El
proceso de individualizacion constructiva y de desarrollo viene después (Wagner 1989).

ii) Etapa integrativa La generacion de nuevos elementos estructurales no establece
de por si una homologia. Esta s6lo aparece cuando un nuevo elemento se integra al plan
corporal y se mantiene en, por lo menos, una especie derivada. Este proceso denomina
“integracion” y tiene lugar mediante diferentes mecanismos que actuan a diferentes
niveles de organizacién —genética, de desarrollo, fenotipica y funcional.

Fuera del contexto de las homologias se han discutido varios modelos de integraciéon
genética (Waddington 1957, 1962), que son aplicables al origen de nuevas homologias.
Una de las posibilidades es que el proceso de integracion ocurra a través de la co-
optacién de genes de control del desarrollo redundantes, via el mecanismo que Roth
(1988) denomina “pirateo genéticajgnetic piracy, por el cual se usan nuevos genes
para controlar procesos de desarrollo previamente no relacionados. Se conocen muchas
casos en los que genes regulatorios ortdlogos o paralogos adquieren nuevas
asociaciones y nuevos roles de desarrollo a lo largo de la evolucién (Wray 1999). El
genoma puede entonces ganar control sobre las condiciones epigenéticas responsables
de la iniciacion de nuevos elementos de construccion, y los procesos formativos pueden
guedar de esta manera “sobredeterminados” (Newman 1994). Como el proceso implica
un creciente numero de estructuras y rutas genéticas, puede resultar en un mapping
genotipo-fenotipo cada vez mas preciso. Existe un modelo que puede apoyar esta
hip6tesis que muestra como en un proceso evolutivo se tiende a sustituir redes genéticas
emergenes a jerarquicas (Salazar Ciudad et al. 2001). Otros modelos de integracion
genética (Kaneko and Nanjundiah 2003) aportan datos para apoyar la hipotesis de que la
consolidacion genética es secundaria a la innovacién fenotipica (Newman and Miller
2000).

Sin embargo, no toda la integracion corresponde necesariamente a una fijacién
genética temprana. De hecho, muchos rasgos fenotipicos pueden ser suprimidos
experimentalmente cambiando las condiciones epigenéticas de su formacion (Hall 1983,
Gilbert 2001). Por ello, para conseguir la integracién de un rasgo es importante que las
condiciones epigenéticas bajo las cuales la homologia en cuestion se origind sean
estables. La seleccién estabilizadora, que resulta en la generacién del nuevo caracter en
cada generacion, puede intervenir sin por ello implicar la fijacion genética del caracter.
En estos casos, la integracién epigenética precede realmente a la integracion genética y

144



IV. La influencia del desarrollo en la evolucion (y viceversa)

puede ser mantenida por largos periodos de tiempo, estabilizando homologias
incipientes antes de su cableo genético (Johnston and Gottlieb 1990).

De este modo, los mecanismos genéticos, de desarrollo y construccionales de la
organizacion morfolégica van entrelazandose y resultan en la integracion progresiva de
los complejos caracteristicos. Los mecanismos epigenéticos son fundamentales en este
proceso de organizacion del disefio corporal ya que proporcionan moldes para la
integracion genética y fenotipica. Estos procesos integrativos fijan los nuevos caracteres
gue aparecen como una consecuencia de mecanismos condicionales, generando las
unidades de construccién heredables que constituyen las homologias.

iii)Etapa de autonomizacionLas homologias, en su forma mas evolucionada, se
caracterizan por una independencia progresiva de los procesos de desarrollo y genéticos
gue llevaron a su primera aparicion (generacion) y subsiguiente fijacion (integracion).
Esta progresiva independencia del disefio estructural de los mecanismos generativos y
variaciones ha sido denominada “autonomizacion” (Muller and Newman 1999).

La evidencia empirica que apoya la autonomizacion continla acumulandose. Al
parecer, se puede alcanzar el mismo resultado fenotipico siguiendo rutas de desarrollo
distintas, lo que explica que la variacion y complejidad genética y morfolégica esten
poco correlacionadas. La multiple realizabilidad de los homaélogos implica, por lo tanto,
un desacople entre la evolucion genética y morfoldgica. Los homologos trascienden sus
constituyentes moleculares, epigenéticos y genéticos, y asumen un papel independiente,
organizacional, en la evolucién, es decir, conforman atractores morfolégicos robustos
frente a condiciones adaptativas cambiantes. De este modo, las homologias parecen ser
elementos autonomizados del fenotipo que se mantienen en la evolucién a causa de su
organizacion, que se expresa en complejos genéticos, de desarrollo y estructurales
heredabléd La evolucién morfologica, por lo tanto, va ha estar mas determinada por
las propiedades organizativas de los homologos que por sus constituyentes genéticos.
En palabras de Miuller, “homologues are more influential for the further path of
morphological evolution than the primary genetic conditions undelying their origin and
the biochemical circuitry that controls their developmental formation” (Miller 2003).

Este tratamiento de las homologias es internalista, en el sentido de que se refiere a los
mecanismos bioldgicos organizativos que las causan, pero ademas integra los aspectos
genealdgicos e histéricos en los que insiste la vision externalista, es decir, pone de
manifiesto que una compresion adecuada del origen y establecimiento de nuevos
homélogos va unida al estudio de su organizacién y viceversa. Una tarea central en la

% Homologues are autonomized elements of the morphological phenotype that are mantained in evolution
due to their organizational roles in heritable, genetic, developmental, and structural assemblies (Mdiller
2003, p. 65)
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evo-devo va a consistir en la elucidacion de la relacion entre las reglas de organizacion
gue gobiernan la interaccidn entre los determinantes genéticos, epigenéticos y
construccionales en el proceso de desarrollo y la dinamica evolutiva. De momento la
evidencia indica que la evolucion morfoldgica y la genética estan desacopladas, lo que
obliga a reconsiderar los principios causales de la concepcién heredada, construida
sobre una nocion de evolucion fundamentalmente genética. Los primeros pasos en esta
direcciébn, como veremos a continuacién, tratan de determinar las propiedades que
hacen a un sistema capaz de evolucionar por seleccidén natural, caracteristicas que hasta
ahora se hacian depender Unicamente de las propiedades de los constituyentes genéticos
de la vida.

3. De la adaptacion a la evolucionabilidad

El programa de investigacion de la concepcion heredada ha estado ocupado en la tarea
de explicar por qué se producen las adaptaciones particulares de los organismos. La
evo-devo, sin embargo, se sitda a un nivel superior de abstraccion y trata de esclarecer
cuéles son lasondiciones de posibilidade un proceso evolutivo adaptativo. El estudio

de la evolucionabilidad, término acufiado por Dawkins (1988), va a ser, por lo tanto,
una de sus tareas fundamentdié&erhart & Kirshner 1997, Raff 1997, von Dassow &
Munro 1999). Los estudios sobre la evolucionabilidad de un sistema tratan de
determinar el potencial de un linaje para generar variantes heredables que respondan
“productivamente” a presiones externas. Este tipo de investigacion ha permanecido un
tanto al margen dehainstreamdel evolucionismo puesto que puede parecer que atenta
contra la rotunda division conceptual —fundamentada en ultimo términodagmia
centralde la biologia molecular— entre la generacién de variacion y la seleccion.

El dogma central, en su versiébn molecular, establece que la informacion genética
“fluye” de los acidos nucléicos a las proteinas, pero nunca en sentido inverso. Aunque la
evo-devo no implica necesariamente una ruptura con el dogma, si que pone en cuestion
varias interpretaciones o consecuencias que, erroneamente, tienden a derivarse del
mismo. Por un lado, el dogma central tiende a interpretarse como el firme criterio de
demarcaciéon entre el darwinismo y el lamarckismo, ya que impide la herencia de
caracteres adquiridos durante el desarrollo. Los cambios que el organismo sufre en su
ontogenia no pueden transferirse a su material genético, el depositario en ultimo
término, desde esta vision, de la informacién que lo constituye. Ya vimos como la evo-

8 “[E]volutionary developmental biology (EvoDevo) expects to articulate how the diversity of organic
form results from adaptive variation in development. ... [T]he central problem of EvoDevo is to
understand how the architecture of development confers evolvability” (Von Dassow & Munro 1999,
p.307).
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devo, interesada en los cambios eaXpresiongenética, va a estudiar mecanismos que
permiten la herencia de recursos no genéticos, de “rasgos” adquiridos durante el
desarrollo, como por ejemplo patrones de metilacion genética, circunstancia que no
implica, en este caso, una violacion del dogma.

Por otro lado, y volviendo a la cuestion que nos ocupa en este apartado, existe otra
forma de interpretar el dogma central que consiste en la afirmacidén de que la generacion
de variacion en una poblacidén no esta relacionada con la presion adaptativa a la que esta
sometida, y que, en este sentido, la variacion que se genera es aleatoria con respecto a
ella. Esta perspectiva ha hecho que la capacidad evolutiva de los organismos, es decir,
la capacidad de generar variaciones no-letales, se haya tomado como un primitivo, o
mas bien como una capacidad derivada, en dltimo término, de las propiedades de las
moléculas de ADN.

Sin embargo, el dogma central no impide que los mecanismos de generacién de
variacion estén también sometidos a seleccion. Al contrario, la seleccion deberia, en
principio, favorecer la existencia de sistemas generadores de variacion que aumenten el
potencial evolutivo de sus portadores. Esto implica, por lo tanto, que los mecanismos
generadores de variacién van a estar adaptados a esa funcién, y que por lo tanto, la
generacion de variacion, puede dejar de ser tan aleatoria e independiente del contexto
como se pensaba. De hecho, el propio Dawkins (1988), defiende la existencia de una
seleccion de alto nivel sobre propiedades variacionales del sistema de desarrollo que
aumentan el potencial evolutivo de sus portadbrgs evento como el de la invencién
de la segmentacion —que al parecer ha ocurrido independientemente dos veces en la
historia evolutiva, una en el linaje que lleva los anélidos y artrépodos y otra en el que
lleva a los vertebrados— por ejemplo, no puede compararse con el desarrollo de un pico
mas largo, puesto que aquel abre toda una nueva serie de posibilidades evolutivas,
mientras que éste solo puede conducir hacia una determinada direccién.

La cuestién de fondo es tratar de esclarecer qué tipo de propiedades hacen que un
sistema pueda evolucionar por seleccién natural. No todo tipo de sistema puede
evolucionar mediante un proceso selectivo, de hecho, dada la complejidad de los
sistemas biolégicos actuales puede parecer sorprendente que puedan ser capaces de
evoluciona¥’. Este es un hecho constatado por otra disciplina también preocupada por la

8 “Perhaps there is a sense in which a form of natural selection favors, not just adaptively successful
phenotypes, but a tendency to evolve in certain directions, or even just a tendency to evolve at all”
(Dawkins 1982, p. 219).

87 “One may wonder, (...) how complex organisms evolve at all. They seem to have so many genes, So
many multiple or pleiotropic effects of any one gene, so many possibilities for lethal mutations in early
development, and all sorts of problems due to their long development” (J. T. Bonner, 1988, p173.)
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capacidad evolutiva de los sistemas: la computacién evdfutivao de los primeros
experimentos en computacion evolutiva consistié en tratar de evolucionar programas
mutando y seleccionando el cédigo (Friedberg 1959). El resultado fue que, a pesar de un
proceso selectivo largo y continuado, las mutaciones sélo producian errores en el
programa, su evolucion adaptativa era imposible. En efecto, no es posible mejorar el
rendimiento de un programa alterando letras aleatoriamente en el codigo fuente de un
programa: el proceso selectivo no produce adaptaciones universalmente. Las
mutaciones tienen que, de algin modo, ser capaces de producir resultados favorables. El
“problema de la representaciéon” en computacion evolutiva consiste en como codificar
un problema para que un proceso de variacion aleatoria/seleccion pueda producir una
solucién. ¢ Cémo se traduce este problema en el terreno bioldgico?

Los trabajos bioldgicos sobre la evolucionabilidad analizan la estructura del mapa
genotipo-fenotipo, que en los sistemas vivientes se manifiesta en el proceso de
desarrollo, para tratar de extraer las principales caracteristicas que hacen posible el
proceso evolutivo. Se estudia de qué modo se construye el organismo para entender
como se produce la variedad que proporciona la materia prima de un proceso de
seleccion natural (Schank & Wimsatt 2001). Es decir, se trata de dar cuenta de la propia
capacidad para que la variacion generada pueda producir resultados funcionales en lugar
de “ruido”. La pregunta central que se plantea en este tipo de estudios es ¢de donde
proviene la capacidad de los sistemas vivientes para facilitar la generacion de variacion
fenotipica seleccionable no-letal a partir de mutaciones aleatorias? Se trata, en
definitiva, de determinar las condiciones de posibilidad de la evolucion por seleccion
natural.

Durante el siglo pasado, varios autores propusieron diferentes tipos de
evolucionabilidad. Baldwin, Osborn y Lloyd-Morgan y mas tarde Schmalhausen y
Waddington se centraron en la adaptabilidad fisiologica y de comportamiento de los
organismos, en sus normas de reaccion adaptativas, como la principal fuente de
variacion promotora de la evolucionabilidad de los mismos. De este modo, el organismo
podria alterar inicialmente su fenotipo durante condiciones de estrés sin necesidad de un
cambio genético y posteriormente acumular cambios heredables que estabilizasen
ciertos aspectos de la respuesta adaptativa. La variacion aleatoria, mayormente presente

8 La computacién evolutiva es una linea de investigacién en creciente desarrollo, en la que se usan
simulaciones inspiradas en la evolucion bioldgica para resolver problemas de optimizacién e ingenieria.
Incluye los algoritmos genéticos (Holland 1992), estrategias evolutivas (Rechemberg 1994),
programacion evolutiva (Fogel et al. 1966) y programacion genética (Koza 1992). Estos estudios han
mostrado que la evolucionabilidad de un sistema esta directamente relacionada con lo que se denomina el
“problema de la representacion”, es decir, el problema del disefio de la estructura del mapa genotipo-
fenotipo (Wagner & Altenberg 1996).
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en forma de mutaciones genéticas, no tendria que crear variacién de novo, sino solo
estabilizar alternativas latentes en el fenotipo.

Este tipo de estudios sobre procesos epigenéticos sirvid para hacer ver que una
representacion adecuada de la estructura genotipo-fenotipo no sélo ha de tener en cuenta
factores programados del desarrollo, sino que ha de incluir una nueva dimension que dé
cuenta de las interacciones entre el genoma y el contexto dinamico en el que actua.

4.1 La “caja de herramientas” del desarrollo

Deciamos en el apartado anterior que la evidencia apunta a un cierto desacople entre la
evolucién genética y la morfolégica, y que este hecho hace necesario estudiar el tipo de
mecanismos que permiten generar variacion heredable a nivel morfologico. El trabajo
de Gerhart y Kirschner (1997) ha estado dirigido fundamentalmente en esa direccion.
En efecto, ciertas propiedades organizativas de procesos biologicos celulares y de
desarrollo, como la modularidad, robustez, conexién regulatoria débil y
comportamiento exploratorio, podrian facilitar la generacion de cambio fenotipico por
mutacion aleatoria (Gerhart y Kirschner 1997). Estos procesos de propdésito multiple
han sido llamados la “caja de herramientad&velopmental toolbdxdel organismo,
puesto que se supone que el cambio evolutivo morfologico ha tenido lugar en su mayor
parte debido a cambios regulativos en el tiempo, lugar, cantidad y combinaciones de
estos procesos (Carroll et al. 2001).

El cambio genético heredable permite pequefias alteraciones regulatorias que actian
sobre procesos modulares conservados, de desarrollo y celulares, que, usados en
diferentes combinaciones, en tiempos y lugares diferentes, pueden generar rasgos
seleccionables. Debido a su adecuacion para ser usados de multiples formas, los
procesos conservados facilitan la generacion de variacion fenotipica por mutacion
aleatoria sobre los procesos regulativos. Esta interpretacion de la evolucionabilidad
puede por lo tanto denominarse una hipétesis de “variacion facilitadora”. Los
organismos con una alta evolucionabilidad podrian tener un indice de mortalidad mas
bajo y necesitar menos mutaciones para generar un cambio fenotipico particular.

A pesar de grandes diferencias de morfologia y estilo de vida, estos procesos
conservados son comunes a todos los animales. Estudios comparativos de ADN de
diferentes especies han revelado una conservacion de secuencias extensiva en los
componentes proteicos de estos procesos y han llevado a identificar procesos
conservados de sefializacion intercelular, proliferacion celular controlada, morfogénesis,
y muchos circuitos regulatorios genéticos. Estos procesos son usados repetidamente en
diversos lugares y tiempos dentro del mismo organismo durante su desarrollo para
generar diferentes rasgos tanto en el mismo individuo como en otros. Cuando un rasgo
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particular es favorecido por la seleccion, todos los procesos que generan ese rasgo son
también seleccionados.

La analogia de la “caja de herramientas” hace alusion ademas a las propiedades
instrumentales que hacen estos procesos regulables, versétiles y robustos, ajustando su
uso en diferentes combinaciones para diferentes fines. La generacion de variacion es
facilitada por tres tipos de propiedades (Gerhart & Kirsner 2003).

Modularidad. Los complejos multifuncionales estan subdivididos en subprocesos
independientes, reduciendo de este modo el dafio pleitropico de la mutacion. Tienen las
propiedades de flexibilidad (en su rango de salidas), robustez (autorregulacion para
funciones bajo un gran rango de condiciones tanto internas como externas) y capacidad
de respuesta a entradas regulatorias externas. Entre los ejemplos se incluyen: numerosos
dominios Hox que subdividen la dimension anteroposterior del embrién, cada uno
expresando un factor de transcripciébn Hox diferente o una combinacion de factores,
diversas cascadas regulatorias de numerosos tipos celulares citodiferenciados y
unidades organulares que funcionan dentro la célula eucariotica individual.

Conexion regulatoria débide los procesos celulares. Dos caracteristicas de los
modulos favorecen la conexion débil. Primero, contienen elementos reguladiles,
los cuales las entradas regulatorias pueden ser registradas para afectar la funcién del
modulo. Segundo, el modulo esta construido con una capacidad inherente a estar activo
0 inactivo. Con estas caracteristicas, una nueva entrada regulatoria que haya aparecido
por variacion y seleccion necesita solo actuar sobre caracteristicas ya presentes, mas que
producirlasde novo Ejemplos incluyen los numerosas proteinas alostéricas de la célula,
varios circuitos de control transcripcionan-off como los que controlan la
especificacién/diferenciacion de las antenas en los insectos o las células nerviosas. Un
modulo con estas propiedades presumiblemente necesitara menos cambios mutacionales
para lograr una nueva conexion regulatoria y tendra mas soluciones disponibles.

El comportamiento exploratoride algunos procesos permite una gran reduccion la
informacion que se necesita para lograr una salida especifica 0 una nueva salida. Estos
procesos versatiles generan variacion (varias salidas) y son sensibles a la seleccion de
salidas especificas por agentes fisiolégicos. Entre los ejemplos se incluyen numerosas
inducciones embrionicas, el desarrollo de conexiones nerviosas, el sistema inmune
adaptativo, y la cresta neuronal de los embriones vertebrados. Los axones, por ejemplo,
se extienden y conectan aleatoriamente a objetivos en una zona local del embrién. Las
conexiones son tentativas, pero un subconjunto acaba estabilizandose, reflejando el uso
funcional de esas conexiones por agentes locales, otras conexiones desaparecen.

Explicar la evolucion de la morfologia requiere hacer uso de un tipo de investigacion
un tanto ajena a la estandar. Requiere un estudio de los procesos de construccion
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organicos, de su estructura y organizacion, de los diferentes mecanismos que posibilitan
la generaciéon de niveles de creciente complejidad. Pero al mismo tiempo, requiere una
explicacion de cdmo estos mecanismos han podido evolucionar. La propuesta de una
“variacion facilitadora” permite tratar de forma unificada procesos que hasta hace poco
se veian como en oposicion.

4.2 El problema de las unidades de seleccion

Antes de continuar, expondremos uno de los problemas fundamentales que ofrece el
concepto de evolucionabilidad desde la perspectiva sintética y que tiene que ver con el
debate sobre las unidades de seleccion. La evolucion de mecanismos que permitan una
generacion de variacion adecuada, como la recombinacion, mutacion, o reproduccion
sexual, podria explicarse por medio de una seleccién a nivel de la especie, ya que no se
ve como estas propiedades pueden ser beneficiosas al un organismo individual. Este
tipo de explicacion, sin embargo, sufrié duras criticas desde los 60 por el trabajo de
Hamilton (1964), Williams (1966) o Maynard Smith (1971). Estos te6ricos pusieron de
manifiesto que en la mayoria de las circunstancias un caracter no se mantendra en la
poblacién a menos que beneficie directamente a los individuos portadores del mismo,
sin importar el beneficio a la especie. Es mas, aunque la aparicion de mecanismos que
fomenten la evolucionabilidad, o por ejemplo el altruismo, puedan beneficiar a la
especie, en muchas ocasiones el comportamiento cooperativo del organismo o una alta
tasa de variabilidad genética puede ir en detrimento del mismo. En un periodo de
cambio en el entorno, existird una seleccion sobre la generacion de variacion mas alta,
pero esto no sucede en un periodo de estabilidad. ¢Como explicar entonces la
persistencia de mecanismos generadores de variabilidad en la evolucién?

El problema se agrava ya que, como demuestran varios modelos evolutivos, bajo
condiciones constantes prevalece el genotipo 6ptimo, es decir, la variacion tiende a ser
eliminada (Wright 1935), Lewontin (1974). Si los mecanismos que favorecen la
evolucionabilidad son costosos y producen beneficios sélo intermitentemente, ¢cémo
explicamos la evolucion de procesos que mantienen y producen variacion?

Se han hecho diferentes intentos de explicar dentro del paradigma individual la
evolucion de estos procesos que parecen a primera vista haber evolucionado debido a su
capacidad de mejorar la habilidad del sistema genético para responder adaptativamente
a la seleccion.

Por una parte, este tipo de procesos robustos, flexibles , regulables y modulares que
Gerhart y Kirschner describen son plausiblemente los mas apropiados para generar
organismos complejos bajo condiciones externas e internas inevitablemente variables.
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Estas caracteristicas podrian ser directamente seleccionadas en individuos y la
evolucionabidad podria ser un producto colateral. Las propiedades que fuesen buenas a
corto plazo para el desarrollo del organismo podrian también facilitar el cambio
evolutivo. Quizas los organismos hayan evolucionado procesos en los que la estabilidad
fenotipica complemente el cambio evolutivo y en el que la conservacion complemente
la variacion.

Es mas, los procesos con estas propiedades pueden ser mas apropiados para la
descendencia con modificacion por bricolage regulatorio. Son usados repetidamente en
el desarrollo de muchos rasgos dentro de un individuo, en diferentes sitios, tiempos y
niveles, y en muchas combinaciones. La capacidad para la modificacién podria haber
sido seleccionada directamente o coseleccionado con nuevos rasgos, por lo que los
procesos y componente gradualmente ganarian propiedades instrumentales. La
generacion de exaptaciones repetidas puede haber incrementado en eficacia en el curso
de la evolucion en forma de procesos a los que se les va dando un segundo tercer o mas
usos (Gerhart & Kirshner 2003).

4.3 Evolucionabilidad y estabilidad de los bauplanes

El caracter modular de los procesos de organizacion morfoldégica hace posible su
combinacion para generar formas de organizacion a niveles superiores. El ultimo nivel
de organizacién en la evolucion morfolégica podria considerarse el del denominado
plan corporal auplar®). La estabilidad de las formas corporales béasicas de los
mayoresphylaen la evolucion (inalteradas fundamentalmente desde el Cambrico), lleva

a pensar que es posible que estas formas de organizacion tengan un papel importante en
la evolucionabilidad. Aunque ciertas interpretaciones consideran que esta gran
estabilidad puede ser resultado de ciertas constricciones, en el sentido negativo del
término, entre los procesos que les dan lugar, y que impiden el cambio evolutivo,
Gerhart y Kirschner piensan que, aunque esto puede ser cierto en parte, no ofrece una
explicacion completa, ya que nos enfrentamos a una persistencia a muy largo plazo sin
una presion selectiva para su conservacion, “unselected constrained features would be
expected to go extinct in the time since the mid-Cambrian” (p.301).

En el espiritu del resto de su trabajo, la alternativa que proponen es que los planes
corporales conservados han sido seleccionados continuamente junto a las
diversificaciones que han sido construidas sobre ellos en estados posteriores de
desarrollo. El plan corporal tendria una funcion esencial en activar, orientar,
proporcionar y situar los procesos del desarrollo posterior. La estabilizacion del plan

8 EI términobauplanfue acufiado en 1945 por Woodger (Hall 1992).
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corporal por medio de interacciones que constrifien su cambio puede, por lo tanto, ser
positivo para la diversificacion en etapas posteriores. El plan puede haber sido

seleccionado para no cambiar, seguir siendo el mismo. Esta “mismidad” incluye su

flexibilidad, versatilidad y robustez.

4. Conclusiones

Si las constricciones de desarrollo tienen potencial generativo, como pensamaos, y sirven
para indicar posibles direcciones de cambio evolutivo, seguramente habran sido
seleccionadas. Esto requiere que estas constricciones, las “reglas de construccion”
determinantes en ultimo término de las caracteristicas morfolégicas que se manifiestan
en forma de homologias, tienen que cumplir ciertos requisitos minimos para ser a su vez
evolucionables. Estos requisitos parecen vienen dados por la robustez y flexibilidad
ontogenética, que implican en términos evolutivos variabilidad, heredabilidad y la
adopciéon de una organizacibn modular. Gerhart y Kirschner proponen una serie de
mecanismos causales que cumplen estas condiciones que pueden sentar la base para un
estudio de las propiedades mas generales que un sistema ha de cumplir para poder
evolucionar, propiedades en ultimo término organicas y sistémicas. En definitiva, las
propiedades de los sistemas de desarrollo que los hacen méas adaptables, como su
robustez o plasticidad, son las mismas que los hacen mas propensos a evolucionar.
Existe una fuerte presién selectiva, por lo tanto, por propiedades sistémicas, internas, de
los sistemas de desarrollo.

La seleccién natural deja de verse como un mecanismo productor de adaptaciones
particulares para pasar a ser un proceso que promueve la evolucionabilidad
seleccionando mecanismos y procesos productores de adaptabilidad que, en ultimo
término, vienen a coincidir con los propios procesos organizativos que constituyen al
organismo. La adaptacion deja de ser un reflejo superficial de la forma, puesto que la
forma, es decir la organizacién que permite la generacion de variacién no-letal, es la
adaptacion mas importante, distendiendo en gran medida la tension interno-externo.
Estos autores proponen una hip6tesis muy similar en espiritu a la que Kauffman nos
ofrecia en el primer capitulo: la seleccién natural, la evolucion, elige propiedades que
hacen que la propia evolucion sea poSiblea reflexividad o autorreferencialidad
inherente a la fenomenologia biolégica (Hofstadter 1987), la capacidad de producirse a

% También Conrad (1990, 1998) parece optar por esta interpretacion. “The idea that variation and
selection can mold passive systems to produce arbitrarily biological forms and functions is icompatible
with the manifest fact tht biological organization are not passive, with the fact tht passive systems are too
fragile to exhibit evolutionary transformations at all comparable to those taht occur in biology” (p.42).
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si misma, de constituirse a través de su cambio parece ser también una propiedad de la
misma evolucion.

El oportunismo de la seleccion natural es un hecho bien conocido, sin embargo, la
evo-devo pone de manifiesto que una explicacidén selectiva ha de venir acompafiada de
un estudio previo de los mecanismos que generan las variantes posibles. Este énfasis en
hacer explicitos los mecanismos que generan la forma para poder entender la evolucion
es central, puesto que, en caso contrario, es decir, dando por supuesta una “ilimitada
variabilidad” como hipétesis nula, acabaria otorgandose a la seleccién natural un poder
explicativo que no posee en si misma.

Deciamos en el segundo capitulo que el adaptacionismo metodologico trataba
también de entender la organizacion biologica de forma mecéanica. Sin embargo, el
mecanicismo de la evo-devo es fundamentalmente diferente. Pongamos por caso el
tratamiento de las homologias. Mientras que el mecanicismo adaptacionista
(maquinismo) opta por una descomposicion funcional del organismo en la que la
funcion de cada parte puede ser explicada independientemente de la organizacién en la
gue esta inserta, y acaba recayendo en ultimo término en propiedades estructurales de
uno o varios genes, el mecanicismo de la evo-devo ofrece un tipo de explicacion en el
gue el peso de la misma recae en como los componentes estan organizados. De este
modo, tratar de entender las homologias en funcion de los genes concretos que la
componen es problemético puesto que su organizacion surge de un entramado causal
que permite sustituir unos componentes por otros. El mecanicismo emergente de la evo-
devo contempla la organizacién biolégica como un proceso epigenético, flexible, en el
gue la funcionalidad de cada parte esta distribuida en la organizacion en la que esta
inserta.
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Capitulo V

La evolucion del concepto de gen: de los factores mendelianos
a las redes genéticas de la evo-devo

Talk about parasitic DNA and its continuing role in the evolution of lifeforms may
give some theimpression of lending credence to trendy talk about the selfish gene
also known as “the replicator”. It shoudn'’t. (...) The idea that a naturalistic account
of evolution within a roughly Darwinian framework requires a fundamental
replicator is patently false.

Lenny Moss (2003, p. 194)

1. Introduccioén

En el capitulo anterior vimos como la evo-devo solventa en gran medida la tension entre
internalistas y externalistas, ya que pone de manifiesto que la seleccién natural favorece
sistemas altamente evolucionables, y que las caracteristicas que promueven la
evolucionabilidad de los sistemas de desarrollo son propiedades sistémicas. La cuestion
es si los resultados de la evo-devo, segun nuestra interpretacion, son extrapolables a los
niveles mas basicos de la organizacién biolégica. Es decir, si este tipo de propiedades
sistémicas, constructivas, y evolucionadas de los sistemas de desarrollo modernos, son
un reflejo de algun tipo de propiedad mas bésica, presente ya en la expresion minima de
la vida.

De este modo, en este capitulo nos proponemos estudiar de qué manera se entiende la
causalidad genética en la evo-devo. Este andlisis revelard que los genes que estudian
estos investigadores tienen propiedades completamente diferentes a las de los genes
sobre los que se construyé la Sintesis Moderna y que, aunque con importantes
mutaciones, heredaria la teoria evolutiva estandar. Este cambio conceptual no es trivial
puesto que el concepto de gen ha sido la base sobre la que se ha desarrollado gran parte
de la biologia del dltimo siglo y un cambio en su interpretacién supondra también un
cambio de perspectiva que afecta tanto a la visién del organismo como a la de la propia
evolucion.

Con respecto a esta cuestion, es decir, a la de qué modo diverge la evo-devo de la
concepcion heredada, hay que sefialar previamente que la evo-devo no es una disciplina
totalmente homogénea. Varios autores los han constatado la existencia de diferentes
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programas de investigacion dentro de la misma (Hall 2000, Callebaut & Miiller 2002,
Sarkar & Robert 2003, Gilbert 2003). Sin embargo, no existe un consenso a la hora de
caracterizar a las diferentes posiciones, debido a la falta de un criterio claro de
demarcacion. Hall, por ejemplo, defiende la existencia de dos programas diferentes,
evo-devo, y devo-evo Sostiene que, mientras que la evo-devo es una sintesis entre la
evolucion y el desarrollo con propiedades emergentes que no se encontrarian realizando
un analisis por separado del desarrollo y la evolucion, la devo-evo (biologia evolutiva
“desarrollista”), veria la teoria de la evolucion actual, la concepcion heredada, como una
teoria incompleta, y trataria de modificarla o al menos reemplazarla, con una teoria
basada en el desarrollo, en la que los genes no se consideren las Unicas unidades
fundamentales del cambio evolutivo.

Gilbert (2003) no esta de acuerdo con la distincion de Hall. Por un lado, piensa, esta
la cuestion de la necesidad o no de completar la teoria estdndar con las aportaciones de
la biologia del desarrollo, y por otro, la sugerencia de que esta integracion sélo se
pueda realizar disminuyendo la prioridad causal de los genes en la evolucion. Mientras
gue la primera parte del argumento estaria en consonancia con los objetivos de la evo-
devo, ya que la mayoria de sus practicantes aceptarian la necesidad de una teoria
evolutiva mas centrada en el desarrollo, el problema de la prioridad causal de los genes
en la evolucion causa divergencias. La evo-devo, afirma, resulta de las interacciones
entre modelos de la evolucion de la genética de poblaciones y modelos de la evolucion
de la genética del desarrollo. Ambos tipos de modelos dan prioridad a los genes; en el
primer caso se da especial relevancia al cambio de la frecuencia de variantes genéticas
en una poblacion, mientras que en el segundo se estudia el cambi@xgmelsion
genética entre poblaciones. En la sintesis que promueve la evo-devo, por lo tanto, los
genes siguen teniendo una relevancia fundamental.

Dentro de la evo-devo existen dos grupos, al niermse pretenden dar a los genes
un papel menos importante en la biologia evolutiva. El primer grupo, cuyos mayores

1 Hemos traducido evo-devo (Evolutionary Developmental Biology) por “biologia del desarrollo
evolutiva” y devo-evo (Developmental Evolutionary Biology) por “biologia evolutiva “desarrollista”,
para de este modo hacer mas patente la distinciébn entre ambas. Mientras que en la evo-devo, la
integracion de evolucion y desarrollo, implica que la biologia del desarrollo se hace evolutiva, en la que
Hall denomina devo-evo seria la biologia evolutiva la que se hace “desarrollista”.

92 Estos dos grupos, afirma Gilbert, podrian acomodarse dentro de la evo-devo, sin embargo, existiria un
tercer grupo, la DST, que también comparte este interés en reducir la importancia de los genes en la
biologia evolutiva y que dificilmente podria integrarse en la evo-devo. Gilbert piensa que Hall (2000) esta
reaccionando contra el interaccionismo de la DST y la paridad causal que propone. (ver Callebaut &
Miller (2002) para una posicion mas integradora). La evo-devo es una disciplina cientifica, con su propia
agenda, métodos, y presupuestos filosoficos propios. De hecho, la evo-devo es el mayor problema al que
se enfrenta la DST, ya que aquella ha recogido varias de las asunciones mas plausibles de ésta, como el
contextualismo de la actividad genética, eliminando algunas otras, como la “tesis de paridad”.
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representantes serian Newman y Miuller, estaria interesado en los mecanismos de
control genéricosque habrian precedido a los genéticos en la evolucion del desarrollo,
en los origenes evolutivos del desarrollo (Newman 2003, Muller & Newman 2003). El
segundo grupo, en el que estaria el propio Gilbert, junto con Raff y Opitz, postula la
existencia de varias entidades modulares que median la accién genética, tanto en el
desarrollo, como en la evolucion (Gilbert et al. 1996, Raff 1996). Desde esta segunda
posicion, los genes siguen siendo importantes para el desarrollo y la evolucién, pero, al
mismo tiempo, se da una especial relevancia a la organizacion modular y jerarquica de
los procesos de desarrollo. Estos modulos son generalmente producto de la expresién
genética, pero debido a las interacciones entre los diferentes productos genéticos de sus
componentes, forman un nuevo nivel de organizacién. Los campos morfogenéticos, es
asi como denomina Gilbert a este tipo de organizacién, permiten explicar procesos que
aparecen en niveles superiores al genético, como la alometria, heterocronia, y
divergencia.

De este modo, la evo-devo podria dividirse en tres principales progrgoes
denominaremogyenético (el mayoritario),generativo(Mduller, Newman, Wagner) y
jerarquico (Gilbert, Opitz, Raff), que, compartirian el objetivo cofitae explicar
cientificamente la evoluciébn mediante cambios en el desarrollo, para lo cual, serian
necesarias ciertas “reformas” conceptuales en la concepcion heredada de la &volucion

I would claim that one must be more precise, and say that the population genetic
model of evolution is incomplete and must be supplemented with or complemented

by (but not replaced by) a developmental genetic model. But the developmental

genetic model should not be reductionist, since we know that genes act according to
their contexts and that the environment can regulate gene expression (Gilbert 2003,
p.350)

Los tres programas coinciden, por tanto, en la necesidad de una reinterpretacion de la
causalidad genética tanto en el desarrollo como en la evolucion. Esta reelaboracion de la
accion genética se enfrenta a varias dificultades. En primer lugar, si ha de servir como
nexo de union entre los diferentes programas de investigacién en evo-devo —genético,
generativo y jerarquico— ha de ser capaz de integrar los presupuestos basicos de los
mismos. En segundo lugar, si como venimos afirmando, la evo-devo trata de integrar el

%" think that the term “evolutionary developmental biology” (evo-devo) is fine for both the scientific
program to explain evolution through changes in development and for the academic program to change
evolutionary biology. | do not think the two can be kept sepg@tidert 2003, p.350).

% Sin embargo hay que hacer notar el excesivo entusiasmo con el que se estan generalizando e
interpretando ciertas propuestas provenientes de los grupos mas criticos con el papel de los genes como
propuestas secundadas mayoritariamente en evo-devo, cuando la mayor parte de la evo-devo sigue el
programa genético, mientras que los partidarios de una deflacién genética son minoria.
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aspecto organizativo de lo viviente en la compresibn de la evolucién, esta
reinterpretacion de la causalidad genética ha de ser capaz también de integrarla. En
tercer lugar, en esta tarea vamos a hacer uso de las herramientas conceptuales de las
ciencias de la complejidad (autoorganizacion). El problema que se presenta es que las
ciencias de la complejidad ofrecen un tipo de explicacioh—explicaciones de
equilibrio—que para algunos investigadores (Richardson 2001) es ajeno a las
explicaciones habituales de la teoria evolutiva, y por lo tanto, en principio, dificilmente
integrable en la evo-devo.

2. La organizacion interna del genoma

Los genes regulatorios que estudia la evo-devo producen sus efectos fenotipicos
mediante redes de interaccion epigenéticas (Gilbert et al. 1996, Kauffman 1993,
Abouheif 1999). Estas redes dinamicas, que asumen generalmente una organizacion
modular, muestran una cierta autonomia respecto de sus constituyentes inmediatos que
permite considerarlas como un nuevo nivel ontoldgico. La evidencia de una dindmica
auténoma de estas redes ha podido constatarse experimentalmente, y ademas en los
seres vivos mas “simples”. Ko et al. (1994), mostraron cémo una colonia de bacterias,
idénticas genéticamente, es capaz de producir diversidad “fenotipica” en un entorno
uniforme. El experimento demuestra que los cambios de estado de las bacterias no estan
determinados Unicamente por sus genes y el entorno, sino que dependen ademas de
procesos organizativos epigenéticos de las redes de interaccidbn que emergen de la
compleja interaccion entre todos los factores responsables del metabolismo celular.
Estos procesos epigenéticos tienen propiedades similares a las del caos determinista
(Solé & Goodwin 2000), por lo que su sensibilidad a las condiciones iniciales puede
hacer que una pequefia diferencia de concentracion de una determinada enzima en la
progenie de una célula puede dar lugar a una diferencia significativa en los niveles de
concentracion de la misma en sus descendientesen individuos diferentes. Estas
diferencias son impredecibles, aunque estarian determinadas por la dinamica del
sistem&.

The role of genes within this dynamic context is considerably less than full control
and determination of the developing organism. Genes do not have to generate
differences between groups of cells by amplifying small, programmed initial
differences and then controlling specific pathways of cell differentiation. Instead,

% Kaneko y Yomo (2000) han elaborado un modelo en que el crecimiento celular y la division basada en
redes de reacciones metabdlicas que son colectivamente autocatiliticas.
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they have the simpler task of stabilizing generic patterns of emergent complexity in
these multicellular systems. Producing reliably repeating patterns of development
from fertilized eggs remains a significant task, and precisely how genes accomplish
it is still far from clear. However, the recognition that spontaneous divergence of
small differences, within clusters of weakly interacting cells can generate ordered
complexity is an important insight (Solé & Goodwin 2000, p. 66).

Descubrir el funcionamiento y propiedades de estas redes regulatorias genéticas es
uno de los grandes retos de la era postgenémica. Esta va a ser una tarea complicada,
puesto que la complejidad de las redes de interaccion epigenéticas es enorme, se cuenta
con pocas descripciones completas de las mismas y quiza de forma mas importante, con
pocas pistas acerca de posibles patrones generales de interaccion.

The deluge of information of genes, proteins, cellular dynamics and organisms’s
responses to mutations and the environment, and how to integrate this into a more
complete picture of how biological networks from cells to whole organisms
function, is the biggest challenge of Biology today. It requires the concerted effort of
all kinds of biologists together with mathematicians, bioinformaticians, model
builders, computer engineers and ecologists. The premium is to understand the big
misteries of Biology, such as how cells divide and animals develop to how evolution
took place (Bagufia & Garcia-Fernandez 2003, p. 709).

Esta concepcién dinamica e interactiva de la causalidad genética, aunque ahora nos
parece natural, es resultado de una tendencia histérica en la evolucién del concepto de
gen hacia su progresiva “dinamizacion”. La vieja nocion de gen adoptada por la Sintesis
Moderna, y traida a su vez de la genética de poblaciones, era fundamentalmente
estatica, estructural y descomponible. En la interpretacion actual esta imagen estéatica y
atomistica del gen ha dado lugar a una vision mas fluida, que trata de integrar el
multiple papel causal de estas moléculas, disuelto entre el de servir de referencia a una
caracteristica fenotipica funcional, el que apunta a su estructura secuencial, y el que lo
integra en la dinamica colectiva de la red. La evoluciéon del concepto de gen, como
veremos a continuacién, puede interpretarse como guiada por la tension entre su aspecto
estructural, estable, ligado a la herencia y su aspecto cambiante, dindmico, ligado al
desarrollo.

2.1 La evolucion del concepto de gen

La nocidn de gen fue acufiada por Johansen para caracterizar a la realizacion material de
los “factores” determinantes mendelianos. El gen, en su origen, se interpretd6 como el

responsable de un rasgo fenotipico, como una unidad diferenciada que aparece en una
especie en diferentes variantes o alelos. La discusion sobre si se trata de una particula
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material o de una entidad hipotética ha sido una constante desde entonces hasta nuestros
dias® (Etxeberria y Garcia-Azkonobieta 2004).

Uno de los motivos de esta “inestabilidad descriptiva” proviene del doble papel
funcional que se otorga al gen , es decir, el de vehiculo de herencia de una caracteristica
fenotipica, por un lado, o el de componente fundamental para la construccion de
proteinas, por otro. Desde la biologia evolutiva, se privilegia una definicion de gen
respecto al nivel fenotipico, es decir, se considera que tiene propiedades
“intencionales”, en el sentido de que se “refieren a”, o “estan en lugar de”, una
determinada caracteristica fenotipica funcional. Desde la biologia del desarrollo,
interesada en los procesos de construccion organica, un gen se define como la concreta
secuencia de nucledtidos que interviene en la construccion de una proteina. Esta doble
caracterizacion de gen ha sido recogida por varios autores. Asi, la nocion de gen de la
genética del desarrollo, ha sido denomin@ds-D por Moss (2000, 2003) bev-Gen
por Gilbert (2000) y la usada en biologia evoluBen-Po Pop-Gerrespectivamente.

La teoria evolutiva moderna se ha construido sobre el concepto de Gen-P. Los genes
asi definidos se interpretan corsefialesque nos sirven para predecir ciertos rasgos
fenotipicod. Entre sus rasgos fundamentales podemos destacar que, en primer lugar,
son genes abstractos, en el sentido de que no tienen un referente molecular concreto. En
segundo lugar, son marcadores de diferencias, es decir, dan cuenta de diferencias entre
rasgos fenotipicos, pero no explican su contribucion al proceso de formacion del rasgo,
y en tercer lugar, seflalan normalmente a una caracteristica funcional del organismo.

Un Gen-D, por su parte, es un recurso de desarrollo que, en si mismo, no sefiala
hacia ninguna parte del fenotipo, no es intencional, sino que se define en virtud de la
secuencia de aminoacidos que intervienen en la construccion de una firdeina

% Las criticas del momento muestran descontento porque es un concepto estatico (mientras que una buena
explicacion deberia ser mas fisiolégica o dindmica); por ser meramente tedrico o simbdlico (no hay una
idea clara de su naturaleza quimica); por consistir mayormente en un malabarismo de nimeros que no
termina de explicar el problema; por fijarse excesivamente en las partes en detrimento del todo; por el
hecho de que tales partes se entiendan como fijas y estables, y no dindmicas (Maienschein 1992). Es
curiosamente el tipo de problemas a los que se enfrenta la biologia del desarrollo actualmente y que estan
obligando a la redefinicion del concepto.

97 “Genes for phenotypes, i.e., Genes-P, can be found, generally (...) where some deviation from a normal
sequence results with some preditability in a phenotypic difference. In the absence of the normal
sequence necessary for making brown eye pigment, blue eye color results. Any absence of this brown
eye-making resource will thus count as a gene for blue eyes. Blue eyes are not made according to the
directions of the Gene-P for blue eyes rather blue eyes are the resut of what organisms do in the absence
of the brown eye pigment. Reference to the gene for blue eyes serves as a kind of instrumental short hand
with some predictive utility” (Moss 2003, p. 45).

% “A Gen-D is a developmental resource (hence the D)which in itself is indeterminate with respect to
phenotype. To be a Gene-D is to be a transcriptional unit on a chromosome within which are contained
molecular template resources. These templates typically serve in the production of various gene products
—directly in thesynthesis of RNA and indirectly in the synthesis of a host of related polypeptides. To be a
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realidad, y debido a la diversa serie de procesos que contribuyen en la construccion,

viene a definirse de una manera muy amplia, es decir, como una regién del cromosoma
en la que existen recursos gue sirven de molde molecular para la sintesis de diversos
“productos genéticos” (Morange 2000). El proceso de construccion de estos productos

es generalmente complejo y dependiente de factores epigenéticos.

La tension entre estos dos conceptos proviene de la tendencia de la genética de
elaborar un concepto de gen estructuralmente estable, una caracteristica importante para
explicar su transmision, y a la vez, pretender dar cuenta del desarrollo organico
(Griesemer 2000). El concepto de gen como unidad estructural estable servia para
explicar la constancia de ciertos rasgos a través de las sucesivas generaciones puesto
gue constituia una invariante del proceso transgeneracional de reconstruccién organica.
Sin embargo, esta nocién no explicaba como estos genes “funcionaban” en el desarrollo
¢,como se puede explicar la diferenciacion celular en términos genéticos, si los genes de
todas las células somaticas son idénticos? Esta paradoja, piensa Griesemer, es una
consecuencia de asumir al gen como una caracteristica invariante del desarrollo. Los
genes han de ser estables en la herencia, por Inagpeeden cambiar en funcién del
contexto de desarrolld&Sin embargo, si los genes son responsables de la diferenciacion
celular y todas las células son equivalentes genéticanusiten cambiar‘Genes must
be developmentally invariant because otherwise they could not be shown to be
hereditarily stable, but they must be developmentally variable if they are to be the cause
of differentiation in development. The paradox of development is the paradox of
genetics” (Griesemer 2000, p.22).

Este autor propone que existen varios modos de solucionar la paradoja que plantea el
desarrollo a la genética: mantener el concepto clasico de gen y abandonar el intento de
explicar el desarrollo, modificar el concepto de gen con la esperanza de que otra nocién
sobre qué es lo que hace a un gen una unidad estable en la transmision hereditaria
explique también el papel del gen en la expresion y diferenciacion o refinar la
descripcién de la propiedad de invariante del desarrollo cediendo control explicativo,
pero sin abandonar el poder explicativo del gen clasico.

La solucion adoptada, piensa Griesemer, fue esta ultima. Morgan ya habia propuesto
gue pequenfas diferencias en las regiones protoplasméticas podian afectar la actividad de
los geneS. Esta solucion estrecha la invariancia de gen a sus propiedades estructurales
y permite que su funcionamiento dependa de sus interacciones con el protoplasma. De
este modo, parte de la explicacion del desarrollo tendra que venir dada por el estudio del

gene for N-CAM, the so-called neural cell adhesion molecule, for example, is to contain the specific
nucleic acid sequences from which any of 100 potentially different isoforms of the N-CAM protein may
ultimately be derived” (Moss 2003, p. 46)

% Estas diferencias iniciales, pensaba, podian rastrearse en principio hasta los genes maternos.
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protoplasma, pero se preserva la naturaleza del gen como un invariante del desarrollo,
aunque en un grado menor.

El siguiente gran paso en la progresiva tendencia a la interpretacion dinamicista de la
causalidad genética fue el modelo dpkrén-lac EI modelo del operon de Jacob y
Monod explicaba el funcionamiento de los genes en términos de mecanismos de
realimentacion moleculares mediante los cuales ciertas diferencias en el entorno (celular
0 externo) podian causar diferentes estados de activacion genética. Este modelo evita
ceder todo el poder explicativo a otras teorias ya que, al fin y al cabo, proporciona una
solucién genética a la paradoja del desarrollo, sin embargo, otorga el papel protagonista
a los estados de activacién genética y relega la estructura de los mismos a un papel
secundario. Es mas, permite la inclusion de otros constituyentes celulares como posibles
actores en la explicacion del desarrollo. Como los estados de activacion genética no son
propiedades de los genes clasicos, esta interpretacion de la causalidad genética hace que
el concepto de Gen-P entre en crisis.

El modelo del operdn interpreta los genes como colecciones de secuencias de
nucledtidos con diferentes funciones. Algunas secuencias —promotores y
operadores—son regulatorias, proporcionando lugares de anclaje a moléculas que
regulan la expresion genética. Otras secuencias —genes estructurales—codifican
secuencias de aminoacidos de protéfhdsste sistema, formado por el conjunto de
secuencias regulatorias, estructurales, moléculas regulatorias y efectores (que pueden
ser moléculas del entorno extracelular), permite responder a las modificaciones en el
contexto molecular alterando, no las secuencias de nucleoétidos, sino el estado de
activacion del sistema. EI modelo del operon obliga a una redefinicion del concepto de
gen, en la que se incluya la idea de los estados de activacion, lo que llevaria al abandono
de la defensa del gen como una caracteristica invariante del desarrollo.

La elucidacion del soporte material del gen supuso un avance en su caracterizacion
evolutiva puesto que garantizaba su estabilidad material (el ADN es una molécula
“inerte”, no toma parte facilmente en reacciones, y por lo tanto estable quimicamente).
El modelo del operdén, sin embargo, planteé un nuevo problema de estabilidad: la
estabilidad dinamica. El siguiente gran paso hacia esta nueva concepcion dinamica de la
causalidad genética, y al que esta ligado el desarrollo de la evo-devo, ha sido el

1% E|l mecanismo a grandes rasgos es el siguiente. La ARN-polimerasa se liga a los promotores para

comenzar la transcripcion de secuencias de ADN estructural en ARN. Después de la transcripcion, las

moléculas de ARN pueden procesarse y traducirse en proteinas en los ribosomas. La transcripciéon puede
bloquearse si una molécula efectora se liga al operador. La transcripcion continda si ciertas moléculas

efectoras se ligan a las secuencias reguladoras para impedir que bloqueen el proceso.
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descubrimiento de que la mayoria de los animales comparte el mismo tipo de genes
regulatorio$§™ (Davidson 2001).

Un gran numero de genes conocidos que estan involucrados en la regulacion de la
variedad de procesos en el desarrollo de casi todos los organismos eucariotas presentan
una secuencia caracteristica dentro de la region codificadora de la proteina
correspondiente conocida como el "homeobox”, ya que por que fue identificada por
primera vez en los genes homedtitode la moscarosofila. La expresion de estos
genes, que especifican la identidad de los segmentos que daran lugar a la cabeza, térax y
abdomen, se da luego de la expresion del zigoto, pero antes de la diferenciacién de cada
célula en su segmento correspondiente . Desde que estas secuencias fueron descubiertas,
han sido observadas en varios otros genes, en especial en aquellos genes que orientan a
la células ha seguir determinadas en estadios tempranos del embrién. Virtualmente,
cada uno de los genes presenta esta secuencia se expresa en un grupo particular de
células embrionarias, y cada grupo de células presenta una combinacién uUnica de los
productos de estos genes. Algunos de ellos genes parecen codificar factores reguladores
de la transcripcion que influyen en la expresion de otros grupos de genes "homeobox™
asi como de otras proteinas estructurales no reguladoras.

En efecto, este hecho obliga a explicar las caracteristicas morfologicas de los
animales en funcion de cambios emtganizacion internalel sistema regulatorio. Los
dispares planes corporales de una ballena y una mosca, por poner un ejemplo, no se
deben a que estén producidos por tipos diferentes de genes y proteinas como podria
haberse pensado, sino mas por un cambio en la organizacion de su sistema regulatorio.
Por lo tanto, los grandes cambios evolutivos estan causados por cambios en la
organizacion de las redes genéticas, cuyo material genético basico lo comparten un gran
namero de especies.

En definitiva, la arquitectura de las redes genéticas parece ser la mayor responsable
de la disparidad morfoldgica. La evolucion de la forma esta ligada a la modificiacién de
este tipo de redes, que depende del cableado de loscsstipssu funcionamiento
interno. Estos sitios, centros nodales de la regulacion, constituyen modulos regulatorios
gue funcionan como puertas légicas que conectan los elementos regulatopos
medio de interaccionass-trans Por ejemplo, la necesidad de dos factores trans para la
activacion de un determinado gen se puede interpretar como una puerta logica “y”. Los
factorestrans tienen que estar presentes en una concentracion y tiempos determinados

191 L os genes regulatorios compartidos se encargan fundamentalmente de codificar factores de
transcripcion y también rutas de sefalizacion intercelsigngling paths

192 as mutaciones homeoticas producen estructuras corporales en posiciones diferentes a la habitual. La
clasica mutaciorAntennapediade la mosc®rosdfila, por ejemplo,hace que surjan patas donde antes
habia antenas.
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gue “dependen de las circunstancias” (Davidson 2001). Es decir, su funcionamiento es
contextual, un factor se sintetiza s6lo en determinados dominios espaciales, o sélo si se
ha activado otro factor, etc. Estos modulos regulatorios son dispositivos de control, con
diferentes estados de activacion, que permiten disponer de un producto genético en
diferentes fases de desarrollo.

Como deciamos mas arriba, el nuevo reto al que se enfrenta la biologia molecular es
desentrafiar la estructura y funcionamiento de estas redes genéticas, que, aunque
basadas en mecanismos de interaccion simples, producen dindmicas extremadamente
complejas. Este tipo de procesos son los que los tedricos de la complejidad han venido
estudiando, por lo que parece que su colaboracion con los bidlogos puede ser fructifera.

2.2 Genes enredados

El modelo de redes booleanas de Kauffman (1993), que presentdbamos en el tercer
capitulo, ofrece un método eficaz para el estudio de la dinamica genética. La estrategia
seguida en este enfoque, deciamos, es hacer abstraccion de las propiedades materiales o
especificas de los genes para modelar Unicamente sus patrones de interaccion en funcién
de su estado. A pesar de su alto nivel de abstraccion, este tipo de modelos muestra que
un sistema organizado en forma de red tiene propiedades sistémicas, inherentes a la
estructura de la red, es decir, no reducibles a la de sus constituyentes. Por lo tanto,
consiguen reflejar una propiedad fundamental de los sistemas biologicos: su capacidad
de, a partir de las interacciones entre unidades de un nivel mas bajo, generar una
dinamica coordinada en un nivel superior con propiedades emergentes.

El principal problema que se plantea a una interpretacion holista o distffeda
causalidad genética es, de nuevo, el problema elstdhilidad Es decir, la cuestion es
coémo una red de este tipo sometida a presion mutacional, a nivel evolutivo, o a “ruido
térmico” a nivel operacional o metabdlico, puede conservar su funcionalidad sin perder
capacidades evolutivas. Dada la complejidad actual del genoma ¢podria la seleccion
actuando por si sola mantener el orden en el sistema? El modelo de Kauffman sirve para

193 Morange pone en duda la adecuacion de una propuesta de este tipo. “Putting genome in the place of
genes simply because the former can be defined and the latter cannot would therefore resolve one
difficulty but at the same time create many more. (...). Replacing the concept of the gene with that of a
“fragment of the genome” would not have any particular advantage whatsoever. The only solution seems
to be to continue to make use of a concept that is currently impossible to define” (Morange 2001, p. 32).
Sin embargo mas adelante reconoce que una interpretacion no holistica del concepto es demasiado
limitada, y aunque en determinados casos se puede otorgar a los genes propiedades no-contextuales hay
gue reconocer que los genes "simply orient the organism to one of a number of possible pathways. Genes
act more like railroad switches than like the operator of a four-wheel drive vehicle who can go where he
or she wants. (Morange 2001, pp. 52-.53). El funcionamiento del gen, por lo tanto, esta supeditado a la
dinamica de la red epigenética en la que esta inserto.
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responder a este tipo de cuestiones, cuestiones de estabilidad de sistemas dinamicos.
Como vimos, sus resultados sugieren que la seleccion natural actia sobre redes
genéticas previamente (auto)organizadas en virtud de propiepadacasde este tipo

de sistemas. Es mas, la seleccion natural seria la responsable de llevar a las redes a un
estado de maxima evolucionabilidad, al “borde del caos”, que en el plano ontogenético
seria el estado mas robusto, o desde otro punto de vista, el mas apto para transmitir
informacion. Es decir, la seleccion natural actla sobre propiedades organizativas de las
redes que llevan a los sistemas a un punto de maxima adaptabilidad, que se corresponde
con el de maxima evolucionabilidad.

Sin embargo, la introduccién de la autoorganizacién como un factor relevante en la
dinAmica evolutiva no ha sido acogida positivamente por algunos investigadores.
Maynard Smith (1995), por ejemplo,afirma que, en primer lugar, las explicaciones no
deben multiplicarse innecesariamente. Es decir, apelar a explicaciones basadas en
tendencias autoorganizativas de sistemas alejados del equilibrio no aporta nada al
conocimiento si los mismos fendmenos pueden explicarse mediante la seleccion natural.
En segundo lugar, las ciencias de la complejidad corren el riesgo de convertirse en una
“ciencia sin hechos” puesto que las simulaciones no son fenémenos “féales”

En cuanto a la primera objecion, pensamos que la existencia de dos teorias rivales
gue explican los mismos fendmenos es un signo de actividad cientifica en el campo y
gue los éxitos relativos de ambos programas de investigacién determinaran el progreso
o degeneracion de los mismos. De momento las teorias autoorganizativas estan
aportando una nueva perspectiva, con raices en toda una tradicion biol6égica, para
aproximarse al estudio de la evolucidon, ahora con herramientas matematico-
conceptuales y computacionales que permiten elaborar y testar hipétesis por medio de
simulaciones que pueden aportar nueva luz al fenémeno evolutivo. Desde nuestro punto
vista, como venimos mostrando en este trabajo, estos dos aspectos de la dinamica
evolutiva, es decir, seleccion natural y autoorganizacion, se complementan.

El segundo argumento critico pone en cuestion el realismo de las redes booleanas de
Kauffman. Pensamos que es claro que el modelo presenta una enorme simplificacion
con respecto al fendbmeno a estudiar, pero esta simplificacion es necesaria si a la vez se
pretende obtener generalidad. La elaboracion de una teoria general pasa necesariamente
por la realizacion de modelos lo suficientemente abstractos para permitir su aplicacion a
entidades tan dispares como una red de genes y un ecosistema. En cualquier caso, la
falta de realismo del modelo no impide el estudio de las propiedades mas abstractas que
exhiben este tipo de modelos formales. En los sistemas complejos no hay siempre una
clara “distancia” cualitativa entre el modelo y el fenobmeno que modela, debido a su

104 También Horgan (1995) mantiene esta posicion.
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“inestabilidad descriptiva” (Kaneko, D. & Tsuda, I. 2000). Un modelo descriptivo
basado en un conocimiento detallado de un fendémeno no siempre se adecua
cualitativamente al fendmeno. En cambio, un modelo relativamente distante con
respecto a la realidad puede tener un alto poder descriptivo. Por ejemplo, el modelo de
turbulencias caético no esta conectado directamente con la hidrodinamica, sin embargo,
ha proporcionado una forma de comprension del fendbmeno mas adecuada que la de
tratar de resolver las ecuaciones hidrodinamicas paso a paso. El mundo construido en
estos modelos forma una clase de fendmenos universal a un nivel cualitativo.

La estructura formal de los modelos de redes booleanas es matematicamente elegante
y permite formular cuestiones claras y especificas. El realismo del modelo es una
cuestion que se determinard pragmaticamente, en funcion de los resultados empiricos
del mismo y su integracién con el corpus tedrico existente. Es mas, como veremos mas
adelante, el modelo general de Kauffman ha servido como base para realizar modelos
mucho mas especificos de redes de interaccidén concretas, abriendo las puertas a todo un
nuevo campo de investigacion.

Es cierto que el modo de explicacion que ofrece este tipo de modelos altamente
idealizados puede resultar a primera vista un tanto inusual para ciertos biol6égos. Sin
embargo, a continuacién veremos que las “explicaciones de equilibrio”, es asi como se
denomina a este tipo de explicacion, son también usadas habitualmente en biologia
evolutiva, lo que hace que su integracidn no resulte tan problematica como podria
parecer.

2.3 Explicaciones de equilibrio

Deciamos mas arriba que el tipo de explicacién que implica el uso de modelos de red
puede resultar un tanto ajeno a la practica bioldgica haffitiRichardson (2001)
piensa que el mayor problema de muchos bidlogos frente al trabajo de Kauffman
proviene de ese rechazo, que personificAbamos mas arriba en Maynard Smith, ante el
alto grado de abstraccion de sus mod&osjue parece eliminar el componente
histérico de la biologia. “(A)t what point do Kauffman’s statistical structures bear upon
evolving, historically processed genomes and ontogenies as we know and love them?”
(Dover 1993, p.704). Este alto grado de abstraccion, lejano, en principio, al modo de
explicacion habitual en biologia evolutiva, reflejaria la utilizacion de un modo de
explicacion diferente.

195 Sin embargo, Depew & Weber (1996) defienden que la evolucion del darwinismo ha ido ligada a la
progresiva utilizacién de modelos dinamicos en sus explicaciones. No es de extrafiar, por lo tanto, que
ahora se comience a hacer uso de los modelos que las ciencias de la complejidad proporcionan.

198 Esta argumentacion también se trata en Burian y Richardson (1996).
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Para explicar en qué consiste esta diferencia Richardson usa un ejemplo de Salmon
(1989) ¢Por qué un globo de helio en un avibn despegando se mueve,
contraintuitivamente, hacia delante”? Podemos ofrecer dos tipos de explicaciones para el
fendmeno: i) La pared trasera del avidon, al moverse hacia delante crea un gradiente de
presién que hace que las moléculas de aire se desplacen hacia delante, y por lo tanto,
gue el globo se mueva. ii) Un marco de referencia en aceleracion es equivalente a un
marco de referencia inercial con un campo gravitatorio. Los balones de helio tienden a
alejarse de los campos gravitatorios, por lo tanto se movera hacia delante, alejandose del
equivalente al campo gravitatorio. Ambas explicaciones son correctas, pero diferentes,
en el primer caso recurrimos a las causas proximas que empujan el globo hacia delante,
en el segundo apelamos a principios fisicos generales, sin necesidad de invocar
principios causales.

Como ejemplo bioldgico para ilustrar su argumentacién usa la explicacion de Fisher
(1930) para dar cuenta de la proporcion 1:1 en la generacion de machos y hembras en
organismos sexuales. Fisher afirma en términos generales que la estrategia reproductiva
Optima sobre una gran variedad de condiciones es invertir igualmente en machos que en
hembras. Una proporcién 1:1 es un éptimo estable, y bajo condiciones normales,
ninguna otra proporcion es estable. ¢ Por qué? Veamos. Si una poblacion invierte mas en
hembras que en machos, los individuos que inviertan mas en machos tendran ventaja, ya
gue sus descendientes machos tendran una ventaja reproductiva en la siguiente
generacion. Al contrario, si la poblacion invierte mas en machos que en hembras los
individuos que invierten mas en hembras tendran ventaja, porque esas hembras tendran
una ventaja reproductiva en la siguiente generacion. Invertir en hembras es mejor que
invertir en machos cuando los machos son mas comunes. Es decir, los individuos que
invierten de una forma que se desvia de la norma tendran descendencia con una ventaja
reproductiva si la poblacion no esta en equilibrio. Dado que las tendencias son
heredables, la seleccion favorecera la proporcion 1:1. Este tipo de explicaciones son
bastante habituales en biologia evolutiva, de hecho, constituyen un componente
fundamental de las denominadas “estrategias evolutivamente estables” desarrolladas por
el propio Maynard Smith (1975, 1976, 1982 ).

Sober (1984) denomina a estas explicaciones “explicaciones de equilibrio”,
contrastandolas con las explicaciones causales. “Equilibrium explanations show why
the actual cause of an event is, in a sense, explanatorily irrelevant. It shows that the
identity of the actual cause doesn’'t matter, as long as it is one of a set of possibilities of
a certain kind” (1984, p. 140). En la explicacién causal, identificar la causa de algun
estado de la poblacion depende de especificar el caso actual, conocer la historia real de
las interacciones. Esto no sucede con las explicaciones de equilibrio, que se limitan a
especificar la estabilidad de cierto estado, o estados, del sistema, el estado de equilibrio,
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frente a perturbaciones. Los estados del sistema que se desvian del equilibrio tienden a
evolucionar hacia el estado de equilibrio, que constituye, de este modo, un atractor
dindmico del sistema. Una explicacion de equilibrio, por lo tanto, explica por qué el
estado de equilibrio o atractor es estable y otros no lo son.

Richardson afirma que, mientras que las explicaciones selectivas son causales,
dependen del tamafio de la variacidon y el rango de factores que acttan en la poblacion,
el argumento de Fisher no es causal, excepto en el sentido mas trivial. Aunque
podriamos detallar una historia causal completa, basada en patrones de apareamiento,
produccion de oOvulos y esperma, etc. esta informacion seria irrelevante para lo que
queremos explicar (Kitcher 1989). De este modo, las explicaciones de equilibrio se
abstraen de la historia causal, no dependen de una historia causal concreta. Este tipo de
explicacion, afirma Richardson, no es incompleto, ni tiene que ser reducido a
explicaciones causales. Su adecuacién depende enteramente de si capta adecuadamente
los patrones de cambio, y de cOmo una instancia especifica encaja en estos patrones mas
abstractos.

Richardson, por lo tanto, concluye que la “mecénica estadistica” de Kauffman trata
de problemas diferentes, plantea cuestiones diferentes que la mayoria de la biologia
evolutiva. Kauffman se preocupa de lo que es estadisticamente normal, o esperado, en
esos sistemas. La biologia evolutiva se preocupa mas tipicamente de la historia
evolutiva y dinamica de sistemas particulares. No hay incompatibilidad, sino diferentes
dominios explicativos. “Kauffman’s statistical structures do not bear directly on the
evolution of organic structures. They will not tell us anything of interest about the
evolution for the arthopod brain, or explain the particular results we see following the
Cambrian explosion”. Lo mas que pueden decirnos este tipo de modelos es “something
about the more general patterns we might expect to observe in, say, adaptive radiation
or the sorts of organization we might expect to find in genetic regulatory systems”
(Richardson 2001 p. 675).

Aunque compartimos la argumentacion de Richardson, nosotros extraemos unas
conclusiones completamente diferentes. Desde nuestro punto de vista, son ese tipo de
propiedades generales que Richardson parece no considerar especialmente importantes
las que, pensamos, son relevantes para entender la evolucion. Creemos que el aspecto
historico es inherente a la vida, pero pensamos también que la biologia evolutiva no
puede limitarse a la elaboracion de narrativas historicas sobre la transformacion de
ciertas poblaciones de organismos.

Discovering the existence of key biological properties of complex living systems
taht do not depend on all the details lies at the center of a hope to build a deep theory
of biological order (Kauffman 1995 p. 18)
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La evolucién biolégica es un componente esencial de la vida, y pensamos que su
dinAmica puede revelar principios organizativos que nos ayuden a entender la vida en
toda su complejidad. Esta es, de hecho, una importante diferencia de la evo-devo con
respecto a la concepcion heredada, es decir, su tendencia a contemplar la evolucion
como un fendmeno organizado, mas sistémico y proximo a la organizacion viviente.

2.4 Redes genéticas y campos morfogenéticos

El programa jerarquico de la evo-devo defiende la existencia de niveles superiores al
genético como entidades relevantes para entender la evolucion. Las redes genéticas
serian de hecho el primer nivel jerarquico inmediatamente superior al genético. Ahora
bien, al definir este tipo de redes como “genéticas” se realiza una simplificacion. Estas
redes, como deciamos, no son puramente genéticas, sino estructuras complejas
compuestas de proteinas, moléculas de ARN, sustratos, etc. , que ejecutan su funcién en
conjuncion con segmentos especificos de DNA. Gilbert, por lo tanto, prefiere
denominar a estos complejos “campos morfogenéffé¢Silbert et al. 2001).

Los campos morfogenéticos constituyen un nuevo nivel de organizacion, es decir,
son unidades discretas del desarrollo embrionario, producidas por las interacciones entre
genes y sus productos dentro de dominios especificos. Son entidades modulares,
estabilizadas genéticamente, pero con propiedades autbnomas, emergentes, no
reducibles a las de las secuencias genéticas. Pueden existir tanto dentro del mismo
organismo como en diferentes organismos y, como veiamos, genes y proteinas
homologas pueden tener diferentes funciones en diferentes campos. Es mas, los campos
morfogenéticos son robustos, ya que pueden compensar el efecto del borrado (knock
out) de ciertos genes.

Por lo tanto, los genes de estas redes epigengticasuncionan autbnomamente,
sino en conjuncion con otros genes y moléculas metabdlicas, se organizan
modularmente y su expresion se regula contextualmente. Como la accion de estos genes
estd incluida y supeditada a la dindmica autbnoma del médulo del que forma parte, la

197 Estos campos morfogenéticos, no son los mismos que postulaban Spemann o Weiss, ya que estos eran
entidades definidas anatomica y citoplasmaticamente, “inocentes de genes”. Gilbert (2003), enmarca el
trabajo de Goodwin en esta tradicién. y considera a Goodwin un “aliado biol6égico de la DST” . Desde
nuestro punto de vista la inclusion del trabajo de Goodwin junto al de la DST no nos parece adecuada.
Como pudimos ver en el capitulo anterior, estos trabajos parten de tradiciones diferentes y persiguen
diferentes objetivos. La DST es profundamente darwinista, aboga por un darwinismo extendido a todos
los recursos del desarrollo. Goodwin, en cambio, se caracteriza por su busca de leyes genéricas, y su
rechazo a la seleccion natural como principal agente evolutivo. Es mas, aunque Gilbert no parece opinar
lo mismo, los genes, en la vision de Goodwin, son parametros claves para la conformacion y posterior
modificacion evolutiva del campo (Goodwin 1998).

1%8 preferimos usar este término al de “campo morfogenético” para evitar las resonancias con el concepto
de Weiss.
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preservacion de los mismos no sélo dependera de la dinamica selectiva externa, sino
gue han de someterse a las demandas integrativas de la red en que se encuentran.

En definitiva, pensamos que el programa genético de la evo-devo, que, deciamos, da
una importancia fundamentales a los genes en la dindmica evolutiva, ha de mostrar ya
discrepancias importantes con el modelo de cambio evolutivo de la concepcién
heredada, ya que, aunque no haga una defensa explicita de la necesidad de niveles
superiores al genético para entender la dinamica evolutiva, como hacen Gilbert y sus
colaboradores, va a hacer uso necesariamente de una nocion de causalidad genética
cualitativamente diferente a la usada por la teoria evolutiva clasica.

3. La evolucidén de las redes genéticas

Hemos visto cdmo la mayoria de las caracteristicas fenotipicas en los metazoos se
generan en procesos de desarrollo, donde los genes no actuan individualmente, sino en
redes epigenéticas de interaccién distribuidas en un complejo patrén espacio-temporal.
Los cambios que una mutacién puede producir en un organismo dependen, por lo tanto,
de la estructura de la organizacién del patron de relaciones causales en el que la misma
esté inmersa, y de hecho, cualquier componente causal que forme parte del patron de
interacciones puede desencadenar el cambio. En definitiva, la relacion entre el genotipo
y fenotipo es compleja y no lineal, lo que impide una extrapolacion directa de la
evolucioén a nivel genético a la evolucion de la forma organica (ver capitulo cuarto).

Este tipo de interaccién genética presenta sus niveles mas elaborados, deciamos, en
los organismos multicelulares. En el mundo bacteriano, sin embargo, la relacion
genotipo-fenotipo es mas directa, aunque ya aqui los genes se organizan en forma de
red. La invencion del desarrollo, por lo tanto, parece estar ligada a la adopcién de un
nuevo tipo de organizacion. Al parecer, el proceso evolutivo va generando nuevas
formas de explorar la estructura del mapa genotipo-fenotipo del cual el desarrollo
mismo constituye uno de sus logros mas recientes. El programa generativo de la evo-
devo que, como veiamos en el capitulo anterior, se preocupa especialmente por este tipo
de problemas, puede aportar ciertas respuestas acerca de como pudo surgir el desarrollo.
Mostraremos como, desde nuestro punto vista, la aparicion del desarrollo tiene que ver
con el establecimiento de un nuevo tipo de relacion genotipo-fenotipo.

3.1 Microevolucion, macroevolucién y desarrollo

La concepcion heredada es extrapolacionista, es decir, piensa que el modelo que
explica los cambios en la frecuencia de genes en una poblacion sirve igualmente para
explicar fendmenos evolutivos de mayor alcance, como el del origen de los anfibios a
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partir de los peces. Esta concepcion unidimensional de la evolucion fue discutida desde
sus origenes. Filipchenko (1929) acui6 los términigsoevoluciony macroevolucion

para diferenciar claramente ambos procesos. La microevolucion consiste en los
procesos que dan lugar al origen de las variedades y razas dentro de una especie, la
macroevolucion, por su parte, trata de explicar el origen de taxones superiores, para lo
cual se haria necesario postular otro tipo de procesos.

Sin embargo, y a pesar del rechazo original, la genética de poblaciones se convirtio
en el modo explicativo fundamental de la biologia evolutiva y de hecho, uno de los
mayores logros de la Sintesis Moderna, para algunos, proviene de la extrapolacion de
sus mecanismos de cambio evolutivo. La macroevolucion, la evolucion de las especies
y taxones superiores se explica completamente por los procesos microevolutivos que
dan lugar a las variedades intraespecifitas

La conviccién de que la macroevolucion no podria derivarse de la microevolucion,
sin embargo, permanecié viva en una minoria de bidlogos preocupados por el
desarrollo, como Goldschmidt, Waddington o de Beer. Goldschmidt (1942), por
ejemplo, sostenia que las nuevas especies no aparecian por mecanismos
microevolutivos y que la genética de poblaciones no podia explicar cambios que
implicaban la reorganizacion estructural de todo el sistema. Para designar a este tipo
mutaciones acufio el término de monstruo esperanziadpeful monste)rAdelanté la
idea de que estas mutaciones no estarian en los genes estructurales sino en los
regulatorios.

Al mismo tiempo, Waddington estaba intentado encontrar mecanismos de desarrollo
para producir nuevas especies. También buscaba mutaciones homeéticas como modelos
para producir nuevos fenotipos. Estos autores recibieron poca atencidon por la
comunidad cientifica, ya que estaban lejos del paradigma de la Sintesis Moderna. Sin
embargo, en la década de los 1970, ciertas circunstancias, como la llegada de teoria de
los equilibrios intermitentes, o el descubrimiento de King and Wilson (1975) de que el
ADN de chimpancés y humanos es similar en un 99%, empujaron a los cientificos a
considerar seriamente la vision de que las mutaciones en los genes regulatorios pueden
crear grandes cambios en la morfologia.

La macroevolucion volvio a comenzar a considerarse como una entidad autbnoma
cuando Eldredge y Gould (1972) postularon una vision alternativa al gradualismo de la

199 LLas razones del gran éxito de este programa son diversas (Gilbert et al. 1996). En primer lugar, obtuvo
resultados empiricos; los cambios microevolutivos pueden observarse en el laboratorio, cosa que no
sucede con los macroevolutivos. Es mas, estos resultados estaban presentados en un lenguaje matematico
preciso. Tampoco hay que olvidar la influencia de factores sociales, como la financiacion de la genética
de poblaciones por la Comision de Energia Atdmica, o la cercania de ciertos conceptos evolutivos con
ciertas agendas politicas, que también fomentaron la investigacién en el campo.
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Sintesis Moderna. No es que la Sintesis Moderna fuese una teoria incorrecta, sino que
era incompleta: “Nothing about microevolutionary population genetics, or any other
aspect of microevolutionary theory, is wrong or inadequate at its level ... But it is not
everything” (Gould, 1982, p. 104). En los ochenta numerosos paleontélogos y biélogos
evolutivos (Gould, Stanley, Eldredge, Verba, Ayala) llegaron a la conclusion de que los
fendmenos macroevolutivos no podian ser explicados por mecanismos microevolutivos
(Eldredge 1985).

El evento que separa a estos dos tipos de fendmenos es el desarrollo. La invencion
del desarrollo trae consigo una nueva forma de generar variabilidad fenotipica ausente
en otro tipo de organismos y, de hecho, el nacimiento de la evo-devo esta ligado al
creciente reconocimiento de que la evolucion no puede entenderse Unicamente como un
proceso microevolutivo. En efecto, las redes epigenéticas compartidas por la mayor
parte de los metazoos hacen que los fendmenos macroevolutivos puedan interpretarse
como cambios en la organizacion de estas redes que permiten que diferentes partes del
cuerpo tengan estructuras y funciones diferentes. La cuestion que se esta planteando es
como se generaron evolutivamente este tipo de procesos.

3.2. Invirtiendo el orden de la causalidad genética en la evolucion

Como veiamos en el capitulo anterior, varios investigadores, enmarcados en el
programagenérico de la evo-devo, sugieren que, en un escenario pre-mendeliano,
previo al establecimiento de los modernos sistemas de regulaciéon genética de los
multicelulares, las formas organicas aparecerian a causa de procesos autoorganizativos
fisico-quimicos o “genéricos”—procesos fisicos aplicables tanto a sistemas vivos como
inertes, tales como adhesion, viscosidad, separacion de fase, reaccidon-difusion
(Newman & Comper 1990)— y que posteriormente, mediante diferentes procesos
evolutivos, como el efecto Baldwin, o la asimilacion genética de Waddington, acabarian
siendo integradas genéticamente. Es decir, estos investigadores parecen privilegiar las
explicaciones evolutivas en las que la innovacion fenotipica precede a la mutacion
genética responsable de su estabilidad evoltftiyaa la vez, ponen de manifiesto el

110 De hecho, hay muchos caracteres de seres vivos modernos que son el producto de interacciones
epigenéticas complejas entre el organismo en desarrollo y su entorno. Bajo condiciones normales
producen una estructura tipica, pero si estas condiciones cambian, pueden modificar el rasgo en cuestion,
ajustandolo a las demandas del entorno. Este fenomeno ha sido denominado de diversas formas, entre
ellas, “plasticidad del desarrollo” (Gilbert 2001, West-Eberhard 2003) o “integracion ontogenética”
(Herring 2003). Este tipo de mecanismos pueden producir diferentes fenotipos a partir de los mismos
genotipos (que pueden representarse mediante normas de reaccion), respondiendo a demandas
ambientales, y proporcionando un mecanismo para el cambio adaptativo. Esta plasticidad permite generar
cambios adaptativos que posteriormente podrian verse reforzados por redes genéticas (Schlichting &
Pigliucci 1998).
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extremo oportunismo de la seleccidon natural, capaz de hacer uso de constricciones
puramente fisico-quimicas para generar nuevas formas que permiten explorar nuevas
regiones del morfoespacio.

Evolved morphogenesis is largely a matter of molding clusters of dividing cells into
physical shapes. Layers, tubes, rods, spheres, etc. are formed by aggregates of cells,
mobilizing a wide range of biomechanical forces that result from the different
properties of different cell types and their extracellular products. Once these macro-
shapes have formed, their macro-properties in turn become important parameters for
further development, not only creating geometric templates and barriers, but also
controlling gene activity. These higher level physical factors become a part of the
developmental program that is not explicitly specified in any inherited code of
information. Their existence, however, determines what may result from a
developmental system, both in a constraining and a generative manner (Newman &
Muller 2000, p. 310).

La concepcidn heredada tiende a minimizar la importancia de este tipo de
situaciones, en las que los caracteres aparecen primero mediante la interaccién del
organismo con su entorno y son posteriomente incorporadas en el repertorio genético.
Pensamos que este rechazo esté relacionado con las resonancias “lamarckistas” que este
tipo de situacién puede traer a la imaginacion. La concepcion heredada, como ya
apuntabamos en el capitulo anterior, muestra una excesiva cautela ante mecanismos
aparentemente lamarckistas, que, a nuestro parecer, puede estar impidiendo el desarrollo
de nuevas perspectivas sobre el cambio evolutivo capaces de dar cuenta de la
complejidad biologica. Esta excesiva cautel@omplejo lamarckistaque arrastra la
teoria evolutiva moderna puede explicarse, pensamos, como consecuencia de presentar
de manera habitual y erréri€aal lamarkismo como la teoria rival paradigmatica al
evolucionismo moderno, y en promover la idea de su superacién y rechazo como un
criterio de demarcacion de la “buena ciencia”. Por otro lado, esto no quiere decir que la
hipotesis del mundo pre-mendeliano sea lamarckista, puesto que los mecanismos que
estos investigadores proponen no implican una asimilacion directa de un rasgo
adquirido en su ontogenia, sino simplemente una inversién en el orden en que se
suceden los fendbmenos de aparicion y estabilizacidon genética del mismo.

El escenario que propone Newman permite ver cémo en los organismos ancestrales,
cuyas formas dependerian en gran medida de procesos fisicos, fenobmenos como las

11 En efecto, es bien sabido que el propio Darwin hacia uso de argumentos lamarcEk@sgan La

seccion tituladeéEfectos del aumento del uso y desuso de los drganos en cuanto estan sometidos a la
seleccion naturatomienza asi: “Por los hechos expuestos en el capitulo primero, creo que no puede
caber duda alguna que el uso ha fortalecido y desarrollado ciertos 6rganos en los animales domésticos, de
qgue el desuso los ha hecho disminuir y de que estas modificaciones son hereditarias” (Darwin 1859
(1992), p. 170). El gran enemigo del darwinismo, no lo olvidemos, era el creacionismo.
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mutaciones a gran escala no serian perjudiciales, puesto que permitirian a los mismos
dotarse de una estructura, una forma, aprovechandose de propiedades puramente fisico-
guimicas. En el mundo pre-mendeliano no existe la integracion entre la expresion
genética y los procesos morfogenéticos que observamos en los seres vivos modernos,
gue es resultado de un proceso evolutivo. Este tipo de procesos, como vimos, puede ser
relevante ademas para explicar el origen de las principales innovaciones evolutivas
(Newman & Mdller 2000). Aunque el papel de los genes sigue siendo relevante en este
tipo de propuestas, su “prioridad temporal” se ve reducida, ya que los mecanismos
genéticos aparecen después de que la integracion funcional se ha producido. Este es el
motivo por el que Gilbert considera a estos investigadores como un grupo diferenciado
del corpusprincipal de la evo-devo.

Ahora bien, ¢de qué manera concreta puede producirse ese proceso de integracion
genética de manera que pueda dar lugar a los complejos sistemas jerarquicos de
organizacion de los animales modernos? ¢ Son las redes genéticas lo suficientemente
robustas para poder soportar mutaciones que sirvan para estabilizar nuevos estados?

3.3 La evolucion de las redes genéticas.

Si como afirmamos, el mapa genotipo-fenotipo esti en constante evolucion, y las redes
genéticas relacionan ambos dominios, estas redes también deben a su vez estar
sometidas a la dindmica evolutiva. El estudio de la dinamica genética en términos de
redes de interaccion permite contrastar hipotesis acerca de las capacidades evolutivas de
las mismas, uno de los objetivos centrales para la evo-devo ¢Qué tipo de mecanismos
pueden permitir a estas redes superar el conflicto entre incrementar su robustez y al
mismo tiempo ser capaces de innovar, de generar nuevos tipos de comportamiento? La
redundacia es decir, la generacion de mas copias de la misma ruta de interaccion,
parecia la via mas probable de generar robustez ya que estaba favorecida por la
existencia de duplicaciones genéticas. Sin embargo, esta opcidén parece estar perdiendo
plausibilidad ya que los estudios sobre duplicacion genética muestran una divergencia
inmediata entre secuencias, lo que implica que la mayor fuente de robustez se encuentra
en genes no relacionados. La degeneratividaggneracyo la capacidad de elementos

gue son diferentes estructuralmente para realizar la misma funcién, parece ser un
elemento central para entender la capacidad evolutiva de estas redes. Por otro lado, la
existencia deedes neutralegShuster et al. 1994), redes que realizan la misma funcion,

a partir de cambios puntuales en la secuencia genética que las sustenta, puede dar cuenta
de la multiple realizabilidad de los procesos epigenéticos que muestran los rasgos
homologos (Fernandez & Solé 2003).
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Salazar-Ciudad et al. (2001b) sugieren que existe una dinamica de sustitucion entre
dos tipos de redes que puede estar ampliamente extendida en la evolucion del
desarrolld”. Sus resultados apoyan la hipdtesis de la transicion del mundo
premendeliano al mundo de los modernos metazoos. Estos investigadores usan modelos
realistas de redes genéticas que actian en el contexto de un sistema multicelular para
tratar de ver qué tipos de mecanismos de formacion de patrones tienen mas probabilidad
de aparecer en el curso de la evolucién, qué tipos de patrones generan y cémo pueden
ser transformados en otros tipos de mecanismos mediante mutaciones. Las propiedades
que analizan son caracteristicas de modelos de redes genéticas que reflejan
apropiadamente caracteristicas moleculares de sistemas de desarrollo conocidos.
Variando estas propiedades de la red mediante mutaciones, pueden determinar varios
pardmetros fundamentales como: i) la probabilidad de que aparezcan ciertos
mecanismos especificos, ii) las caracteristicas de los fenotipos que pueden ser generadas
por esos mecanismos, o iii) el grado de conexion entre el genotipo y el fenotipo. Estas
caracteristicas estan relacionadas fundamentalmente con la légica interna de estos
mecanismos, y por lo tanto, son biolégicamente relevantes a pesar de las necesarias
simplificaciones.

En el modelo se han centrado en el estudio de los patrones que pueden aparecer en la
interaccidon celular a través de moléculas de paracrina en difusién. Existen dos tipos
fundamentales de mecanismos que usan este tipo de interaccion para formar patrones.
Los procesos de reaccion-difusiébn, o emergentes, en los que un pequefio nimero de
moléculas en interaccion reciproca produce patrones a partir de una perturbaciéon de un
estado inicial homogéneo, y los procesos jerarquicos, en los que un numero de genes
generalmente grande, comparado a los anteriores, se organizan en rutas principalmente
unidireccionales que generan patrones a partir de un estado inicialmente heterogéneo.
Sin embargo, en el modelo, estos dos tipos de mecanismos no han sido supuestos a
priori, sino que aparecen de la dindmica del mismo. El modelo muestra ademas como
estos dos tipos de mecanismos aparecen en diferentes momentos de la evolucién.

Los resultados sugieren que las redes emergentes son los primeros mecanismos
capaces de generar patrones complejos con una complejidad menor al nivel molecular,
por lo que apareceran antes en la evolucion. Sin embargo, una vez que aparecen
patrones complejos, las redes jerarquicas son favorecidas por la seleccion ya que pueden
combinarse para generar patrones mas complejos. "We expect that when complex
patterns first appear, their underlying genetic networks will be of the emergent type.
However, our results suggest that once certain patterns have emerged, there can be
many selective pressures favouring substitution of emergent networks by hierarchic

112 ver también Newman & Comper 1990, Newman 1993, 1994, Newman & Comper 2000. Este hecho
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networks capable of producing the same patterns” (Salazar-Ciudad et al. 2001a, p. 92).
Esta sustitucion puede llevarse a cabo de manera gradual puesto que cada paso en la
transicion puede ser adaptativo. Una vez que un patrén se ha establecido, por ejemplo,
los mecanismos jerarquicos produciran descendencia que puede producir el mismo
patrén mas a menudo.

Estos resultados, por lo tanto, apoyan la hipotesis de la existencia de un mundo pre-
mendeliano en la que la dependencia genotipo-fenotipo no era tan estricta como en los
seres multicelulares modernos. Es mas, sirven para mostrar como el proceso evolutivo
puede actuar sobre propiedades organizativas de las redes para producir fenbmenos
macroscopicos cualitativamente relevantes.

3.4 La inesperada complejidad de los eucariotas

Este mundo pre-mendeliano esta referido al periodo durante el cual aparecieron los
primeros organismos multicelulares. Sin embargo, el mundo bacteriano ya mostraba una
fuerte correspondencia genotipo-fenotipo. De hecho, ha sido el modelo bacteriano de
evolucion el que ha servido de paradigma de proceso evolutivo, sentando las bases de la
denominada microevolucion y de lo que Sarkar (1996) denomina el “mito central” de la
genética molecular:

Monod is responsible for what should perhaps be called the “Central Myth” of
molecular genetics: that what is true for E. coli is true for elephants (Sarkar 1996, p.
860)

Los avances en biologia molecular que se han producido desde finales de los afios
sesenta han hecho de esta afirmacion una exageracion. La “inesperada complejidad” de
los genes de los eucariotas hacen que los principios causales que se aplican a los genes
bacterianos no sirvan a este caso. Esta complejidad adicional, ademas de la existencia
de redes regulatorias genéticas, viene dada porque: i) el cédigo genético no es
universal® ii) No todos los segmentos de ADN tienen una funcion codificante o
reguladora. En el genoma humano, por ejemplo, el 95% del ADN puede que no tenga
ninguna funcién. Dentro de un segmento de ADN que, como un todo, tiene una funcién
codificadora, existen regiones codificantes, llamadas “exones”, entremezcladas con
regiones no codificantes o “intrones”. En casi todas las eucariotas, las partes de ARN
correspondientes a los intrones son eliminadas después de la transcripcion. Es mas, en
ocasiones, a partir de la misma transcripcién no creo, digamos que a partir de la misma

proporciona pistas sobre el origen de la canalizacion del desarrollo (Wagner et al. 1996)
113 Sin embargo, es cierto que las variaciones no son demasiado grandes y que la mayoria de las
diferencias se encuentran en el ADN mitocondrial

17¢



V. La evolucion del concepto de gen

secuencia de ADN, se producen diferentes segmentos de ARN, que codifican diferentes
proteinas. La existencia de intrones y otros segmentos de ADN no funcionales hace
imposible simplemente leer la secuencia de ADN y predecir una secuencia de

aminoacidos. iii) En adicidon a estos mecanismos de corte, existen varios tipos mas de
edicion de ARNm (Shapiro 1991, 1992, Moss 2003). Los segmentos de ADN que

producen ARN que son posteriormente editados se denominan “genes cripticos”.

¢De qué manera puede explicarse toda esta complejidad adicional? ¢ Tiene algin
sentido toda esa gran cantidad de ADN que no codifica proteinas? ¢Qué repercusiones
evolutivas tienen este tipo de fendmenos?

La existencia de procesos de edicion del ADN supone la invencion de una nueva
forma de uso del material genético que ha de tener importantes repercusiones
evolutivas. Este tipo de procesos, afirma Sarkar, ponen en cuestion al propio dogma
central de la biologia molecular.

In the present context, RNA editing is the most interesting facet of eukaryotic
genetics: it already shows how the first precept described at the outset of this article
(that all information resides in the DNA sequences of the genome) cannot be
universally true. Acceptance of the idea that not all information resides in DNA
sequences implies the acceptance of the idea that not all information proceeds as a
transfer from DNA to RNA to proteinat least though the conventional coding
relationship Then, the Central Dogma becomes dubious (Sarkar 1991, p. 861).

La “inesperada complejidad” del genoma se ha visto incrementada por un nuevo
protagonista. El hecho de que casi el 98% del genoma de los organismos multicelulares
no codifique proteinas habia llevado a considerarlo no funcional, un producto
secundario de otro tipo de procesos (como por ejemplo al introduccion de intrones para
fomentar la variabilidad genética). Sin embargo, esta “mayoria silenciosa”, esta
poblacion flotante de ARN, piensa Mattick (2001), tiene un papel fundamental en el
desarrollo. Puede ser la principal causante de la variabilidad morfolégica y de la
plasticidad organica, de los fenébmenos de respuesta real del fenotipo ante las
necesidades constructivas del desarrollo, y parece estar involucrado en los fenomenos
de modificacion epigenéticos que describiamos en el capitulo cuarto, como la
metilacion de citosina, por ejemplo. De esta manera, la relacion entre genes y proteinas
podria haber generado un nuevo nivel de complejidad que, en este caso, promueve una
mayor fluidez e integracién de la dinAmica genética, una mayor plasticidad ante los
cambios en el entorno, y por lo tanto, una mayor capacidad evolutiva.
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4. El final del siglo del gen

La metafora del desarrollo como un programa (Nijhout 2003) ha venido acomparfiada de
una imagen del mismo como un proceso maquinista, descomponible, y por lo tanto, en
altimo término, inerte. Hemos mostrado como los genes, en su funcionamiento, se
organizan en redes dindmicas de interaccion epigenética, en complejos y enredados
maddulos de reacciones. Los procesos de construccion de la forma no pueden explicarse
en funcibn de moléculas con funciones claramente especificables fuera de la
organizacion en la que actuan, puesto que las redes epigenéticas, los modulos de la
construccidon orgdanica, son sistemas integrados (ver capitulo cuarto). Las células
individuales, a su vez, regulan su comportamiento mediante procesos dinamicos, de
acuerdo a concentraciones o gradientes de “moléculas mensajeras” que se generan, en
multiples ocasiones como patrones autoorganizados (Solé & Goodwin 2000). El
proceso de desarrollo es, por lo tanto, fundamentalmente dinamico y plastico, lo que
hace que, a su vez, tenga una gran robustez. La nueva imagen del proceso de desarrollo
y de causalidad genética es fundamentalmente fluida, dinamica, viva. Los genes, en
cuanto estructura relativamente estable frente al resto de los recursos, estan inmersos en
una marafa de interacciones, en una compleja red, aislados de la cual perderian todo su
poder causal. So6lo es posible otorgar una prioridad causal a los genes con respecto a
otro tipo de recursos si se entiende a los mismos como inseparables de esta red
(auto)constructiva que los sustenta.

Hasta hace poco, el funcionamiento del ADN se habia considerado estrictamente
unidireccional. Es decir, el ADN codifica proteinas que mediante variacion y seleccién
natural permiten crear nuevas variantes mejor adaptadas. Sin embargo, este tipo de
codificacion no permite una interaccion #empo realcon el contexto en el que se
produce el proceso, algo que parece fundamental en sistemas con un complejo proceso
de desarrollo. Los procesos de edicién de ARN proporcionarian este mecdnEmo
problema al que se enfrenta la evo-devo, por lo tanto, es el de desentrafiar la estructura
dindmica y en constante evolucion del mapa genotipo-fenotipo. El proceso evolutivo ha

114 Rocha (1998, 2001) piensa que que se puede pensar en el ADN como una serie de descripciones
simbdlicas basadas en dos tipos de simbolos: simbolopad& que son expresados en moléculas de

ARNM que representan acciones y simbolosifte 2 que son expresados en un tipo de mecanismos de
edicion que representan ciertos observables contextuales. Sin embargo, este “segundo cédigo” es mas

bien una abstraccion que se refiere al conjunto de mecanismos que ligan mediciones ambientales (tanto
externas como internas) con los gerteste codigo no funciona como el cddigo habitual, en el que existe

una correspondencia explicita entre moléculas de dos tipos definidos. Usa el término de una manera mas
laxa, para referirse a cualquier mecanismo capaz de relacionar estructuras materiales “inertes” a otras
estructuras materiales con una dinamica funcional mediante un cierre organizacional mayor.
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dado lugar a organismos en los que esta relacion, después de haber pasado por el “cuello
de botella” que supone la vida en su minima expresion pasa a estar determinada por

factores contextuales tanto internos, interacciones epistaticas de las redes genéticas,

como externos, dependientes del entorno.

Veiamos como la evo-devo, frente a otras posturas criticas a la concepcién heredada,
no renuncia a dar una relevancia especial a los factores genéticos en la evolucién. Sin
embargo, la diferencia frente a la vision molecular de la evolucion es que, en su postura,
la causalidad genética no puede desligarse facilmente del contexto organizativo en el
gue se inserta. Es mas, la evolucionabilidad de un sistema esta ligada tanto a su
capacidad de generar variantes no-letales, como a las interacciones permitidas por la
organizacion en la que los componentes estan insertos, y esta capacidad depende de
propiedades organizativas de todo el sistema, no reducibles a sus componentes
particulares.

Como sefalaba Pattee (1973), la sorprendente capacidad de ciertos genes para
producir transformaciones dramaticas en la forma orgénica ha llevado muchas veces a
otorgar a estas moléculas poderes que en realidad no le corresponden en cuanto a
molécula, sino en cuanto a componente funcional de toda una orgariz&imon
embargo, el desarrollo supone un nuevo tipo de organizacién en el que la relacién entre
partes y todo que hasta entonces se modificaba evolutivamente, es capaz de generar
variantes de si misma en tiempo en real, en funcion del contexto. Explicar como ha
podido producirse este fendbmeno es otro de los grandes retos ante los que se enfrenta la
evo-devo.

5. Conclusiones

A pesar de que la evo-devo no es una disciplina homogénea, podemos constatar que el
concepto de gen que, en principio, compartirian el programa genético, jerarquico y
generativo de la evo-devo cuentan con propiedades cualitativamente diferentes al de la
concepcidén heredada. La mas relevante es su caracter explicitamente contextual e
integrado, derivado de su necesaria inmersion en una red epigenética de interaccion.
Este tipo de dependencia sistémica de la actividad genética parece ademas extenderse
ahora para incluir toda una nueva marafia de interaciones con moleculas de ARN no

115"t may appear that this constraining authority is just one ordinary individual of the group to whom we
give a title, such as admiral, president, or policeman, but tracing the origin of this authority reveals that
these are more accurately said to be the group constraints that are executed by an individual holding an
“office” established by a collective hierarchical organization . In a similar way, developmental controls in
cells may be executed by “ordinary” molecules to which we give titles, such as activator, repressor, or
hormone, but the control value of these molecules is not an inherent chemical property; it's a complex
relation established by a collective hierarchical organization, requiring the whole organism" (Pattee 1973,
p. 78).
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codificante, que dotan al organismo de una especie de primitivo “sistema nervioso” que
coordina la interacion entre las diferentes redes genéticas.

La transicion de unicelulares a multicelulares, nos permitimos a especular, podria
caracterizarse como un salto cualitativo en el aumento de la capacidad organizativa del
sistema mediante el establecimiento de un sistema de coordinacién intercelular que
incrementa su robustez y plasticidad permitiendo una mayor capacidad de respuesta a
las demandas del entorno. Esta plasticidad interactiva, dependiente del contexto, esta ya
presente de una manera muy basica en los seres mas simples, de la cual, como vimos, el
modelo del operén-lac es un buen ejemplo. Sin embargo, no es comparable a la
sofistificacion que en esta tarea muestran los seres con un sistema de desarrollo, los
cuales son capaces de coordinar los procesos de cambio a nivel macro-estructural,
cambios en la forma, con procesos organizativos a nivel micro, cambios en la expresion
genética que producen alteraciones de la dindmica de red en la que estéan insertos, a
través del cambiante entorno en el que estan situados. El incremento en la adaptabilidad
gue supone esta nueva capacidad daria a estos sistemas un potencial evolutivo enorme
gue les permite explorar el espacio de la forma sin modificar las condiciones de su
estabilidad estructural.

Este nuevo concepto de gen, mas dinamico y fluido, nos ofrece una imagen de los
genes mas natural, mas integrada, en la que .la causalidad genética, por lo tanto, no
puede ser desligada del estudio de la red de interacciones causales en las que estas
macromoléculas estan imbricadas, despojandolas de los poderes cuasi-magicos que
parecia atribuirles una interpretacion informacional desvinculada del proceso
autointerpretativo que los constituye. Una de las tareas para la evo-devo va a ser la de
determinar las propiedades que hacen a estas redes capaces de evolucionar para ser
capaces de producir la complejidad de los sistemas de desarrollo moderno. Al parecer,
es de hecho la organizacion de estas redes de interaccidén la que hace posible que la
evolucion sea eficaz segun los estandares del darwinismo. Es decir, la evolucion no es
abiertaa causade la estructura de ciertas moléculas gesarde ciertas constricciones
(auto)organizativas, sino que @ecisamentda actividad autoconstructiva de la vida la
que determina su evolucionabilidad.

El modelo de Kauffman, que fue uno de los pioneros en este tipo de estudios, ha
servido para conformar todo un nuevo marco conceptual para entender y visualizar el
comportamiento de sistemas con un alto nUmero de componentes e interacciones. La
gran abstraccion de sus modelos no puede ser un obstaculo para su desarrollo y
aplicabilidad en biologia evolutiva. No olvidemos que el propio darwinismo se basa
también en un modelo explicativo extremadamente sencillo y abstracto, reproduccion y
variacion diferencial heredable, pero que ha generado un programa de investigacion
increiblemente fecundo.
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Recapitulacion y conclusiones

A lo largo de este trabajo hemos defendido la conveniencia de un estudio integrado de
la evolucion y la organizacién biolégica, que sirva para generar una nueva vision de la
evolucion que supere la dicotomia entre el externalismo y el internalismo. En este
sentido, nuestro trabajo, y volviendo a la analogia con la tarea kantiana que
mencionabamos en la introduccion, toma la forma de eniica de la evolucion

pura’, es decir, de una critica a la vision de la evolucién excesivamente idealizada,
desvinculada de sus raices organicas— y al mismo tiempo, ligada a metaforas
antropocéntricas—de la concepcion heredada. Del mismo modo, adoptamos una postura
critica ante planteamientos internalistas extremos que consideran la evolucion
epifenoménica, no necesaria en ultimo término para entender la organizacion biolégica,
0 como mera instanciacion de leyes fisicas mas generales.

El sentido del término “critica” en Kant no soélo tiene la connotacion negativa que
explotdbamos arriba, sino que se refiere también, en su sentido positivo, al estudio de
las condiciones de posibilidad de un determinado fendmeno. En este trabajo hemos
tratado de mostrar como la elaboracion de esta vision idealizada de la evolucion ha sido
posible por un cumulo de circunstancias—desde las mas puramente cientificas, como la
falta de un conocimiento adecuado del desarrollo, histéricas, como la exclusion del
desarrollo de la Sintesis Moderna y su progresivo endurecimiento, o filoséficas, como la
distincién entre causas préximas y ultimas—que llevaron a una separacion extrema
entre el desarrollo y la evolucion.

En efecto, como vimos en el primer capitulo, el intento de preservar la autonomia de
la biologia evolutiva como un dominio autonomo del resto de las disciplinas bioldgicas,
llevé a introducir un dualismo causal en la misma que venia a encajar con la division
gue prefiguraban internalistas e externalistas, y que ahondaba las diferencias entre
ambas, resucitando las raices de la polémica, una de cuyas manifestaciones mas claras
es la interpretacion de la dinAmica evolutiva como, respectivamente, un proceso legal o
puramente histérico. La llegada de la “nueva fisica” de la autoorganizacion, sin
embargo, ofrece la posibilidad de pensar la evolucion como un fenbmeno regido por
leyes, aunque, a la vez, plagado de contingencia. Esta es una propiedad genérica de los
sistemas no-lineales alejados del equilibrio; su sensibilidad a las condiciones iniciales,
gue los hace a la vez contingentes y ordenados. El proceso evolutivo, nos dice la teoria
de los sistemas dinamicos, aunque quiza completamente determinado por leyes
“internas”, puede ser a la vez completamente impredectible y, en ese sentido, historico,
anico.
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En el segundo capitulo hemos analizado como la teoria de la seleccién natural,
originalmente concebida para explicar el cambio evolutivo de las especies, ha llegado a
convertirse en un programa de investigacion, el adaptacionismo, que trata de entender
cada parte y funcidon de la organizacion biolégica como resultado de la accion de la
seleccion, eliminando de este modo el caracter autoorganizativo de la vida, o
simplemente tratdndolo como una constriccién a este proceso de optimizacion. Este tipo
de explicacion se apoya en un modelo de organizacion biolégica heredado de la teologia
natural, el modelo del artefacto, en el que cada parte tiene una funcion dada
externamente, y que puede ser determinada mediante un analisis funcional.

A continuacion, en el capitulo tercero, explicamos por qué la organizacion biolégica
no puede adecuarse a este modelo maquinista de organizacion. El desarrollo organico es
una prueba ineludible de la naturaleza integrada, emergente, de la vida, en la que las
funciones de las partes estan distribuidas en la organizacion, y para cuya explicacion
una estrategia puramente analitica, que asume la descomponibilidad del sistema, ha de
mostrar grandes limitaciones. Los retos que ofrece este modo de organizacion a su
comprension son muchos y nada simples. El problema de este tipo de organizaciones
integradas es que son resultado de un proceso evolutivo, por lo que sus componentes,
habiendo evolucionado de manera conjunta serdn muy dificiimente separables. En este
capitulo presentabamos diferentes intentos de dar cuenta de la organizacién de los
sistemas de desarrollo, que, aunque con herramientas y presupuestos dispares,
compartian la necesidad de entender la vida en funcién de los mecanismos y procesos
proximos que la constituyen, para de esta manera, poder elaborar una vision de la
evolucion, a su vez, mas integrada, y no dependiente Unicamente del binomio mutacion-
seleccion.

La propuesta positiva que ofrecemos consiste en presentar a la evo-devo como una
teoria que contiene los principales ingredientes conceptuales para la construccién de esa
sintesis que, pensamos, ofrece una nueva vision de la evolucion, en la que ésta se ve
como un procesa@ la vez producto y causde la organizacién biologica. Para ello,
hemos mostrado cémo la evo-devo recoge aspectos de las criticas internalistas e
interaccionistas a la concepcion heredada y las integra en una perspectiva, que,
firmemente anclada en los presupuestos basicos del darwinismo, les aporta un nuevo
vigor, ampliando su rango de aplicacion hasta los mismos procesos de construccion
organica. Esto hace que la evolucién, desde esta nueva perspectiva, no pueda
interpretarse ya como un “algoritmo” disociable de la organizacion bioloégica sino como
un proceso dindmico que emerge de sus propiedades constitutivas mecanico-emergentes
mas bésicas.

La repercusion méas importante de esta nueva sintesis es que la vida se muestra mas
gue nunca como especialmente adaptada, pero no tanto, o no sélo, a su entorno local
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mediante adaptaciones especificas (0 superficiales), como la vision externalista
defendia, sino a organizars@olutivamenteEs mas, como sefialamos en el capitulo
cuarto, el gran descubrimiento de la evo-devo, aunque pueda parecer un trabalenguas, es
gue la desarrollabilidad proporciona evolucionabilidad porque contribuye a la
adaptabilidad. Es decir, la seleccién natural favorecera propiedades del sistema de
desarrollo—propiedades internas, autoorganizativas—que produzcan sistemas robustos,
plasticos, adaptables, propiedades que son las que hacen al mismo mas propenso a
evolucionar, puesto que permiten la generacion de variacién no-letal. La evolucion, por
lo tanto, de forma analoga a la vida, se “autoproduce”, en este caso seleccionando
sistemas evolucionables. La generacion de variabilidad, condicion de posibilidad de la
evolucion, reside en ultimo término en propiedades organismicas.

VISION EXTERNALISTA

VISION INTERNALISTA

Atomismo

Holismo

Seleccién natural

Autoorganizacion

Cambio en las frecuencias génicas

Cambio fenotipico

Programa

Estructura disipativa

Replicacion Reproduccion
Informacion Organizacion
Mecénica Dindmica
Estructura Proceso

En esta tabla, presentada originalmente en el primer capitulo, resumiamos
esquematicamente algunas de las propiedades o principios que tienden a tener mayor
prioridad conceptual en ambos enfoques. Wésion organizativa de la
evoluciér—denominaremos de este modo a la sintesis entre ambas visiones— debera de
algun modo superar estas distinciones. En efecto, en la evo-devo estas “antinomias”
tienden a desvanecerse. Al tomar el desarrollo, modular, jerarquico y autoorganizativo,
como principio organizador de la disciplina, el atomismo y el holismo se funden en un
interaccionismo epigenético. La seleccién natural y la autoorganizacién actian
conjuntamente, es mas, son caras de la misma moneda, ya que la seleccion emerge de
las propiedades autoorganizativas de la vida y a la vez, favorece sistemas
autoorganizativos que permiten la generacion de variacion. El cambio en las frecuencias
génicas, viejo indicador del cambio evolutivo, deja lugar, en su forma mas débil, a un
cambio en la expresidn genética, ademas emergente con nuevos hiveles. Como
comentamos en el capitulo quinto, el rigido programa genético de la vision externalista
cobra ahora un dinamicismo que inserta al gen en una red de reacciones. La informacion
genética no puede ser entendida sino en el contexto autoorganizativo en el que, né solo
se origind, sino que sigue funcionando y da pie al origen de novedades evolutivas. El
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concepto abstracto de replicacion se corporeiza en el concepto de reproduccion, lo que
implica que el proceso de copia no pueda separarse de los procesos metabdlicos,
materiales, de los que depende, para pasar a verse como un proceso dindmico, generado
por la dindmica autoconstructiva del organismo. Estamos, por lo tanto, ante una
revolucion copernicanaque vuelve a poner al organismo en el centro de la
investigacion evolutiva.

Darwin logr6, mediante una estrategia explicativa basada en presupuestos
extremadamente sencillos (poblaciones con individuos variables que se reproducen)
convencernos de la existencia de una dimension evolutiva de la vida hasta entonces solo
intuida por algunos. La fecundidad de su método es ahora un hecho incuestionable. Sin
embargo, cada vez nos hemos hecho mas conscientes de la importancia que tiene
produndizar en el estudio de los presupuestos de los que parte. Explicar la existencia, el
origen, de una organizacion capaz de reproducirse variacionalmente es un problema de
complejidad enorm€ , cuya improbabilidad hace a Monod adoptar una posicion
filosofica existencialista con respecto al lugar de la vida en el universo. Quiza el
concepto de autoorganizacion explicado elegantemente mediante modelos
equivalentemente sencillos al de Darwin, sea la nueva dimension de la vida,
naturalmente intuida por todos, pero nunca completamente asimilada en el pensamiento
cientifico, que ayude a completar una imagen del mundo que, como sugiere Kauffman,
vuelva a hacer del universo nuestro hogar.

Kant intuyé claramente la vida como un proceso autoorganizativo, interno, por ello,
la belleza de la complejidad adaptativa tan admirada por los naturalistas de la época, era
para él un fendmeno superficial, o por lo menos, no comparable a la “interior
perfeccion” de la naturaleza.

La belleza de la naturaleza , no siendo afiadida a los objetos mas que en relacién con
la reflexion sobre la intuicion exterior de los mismos, y por lo tanto, so6lo a causa de
la forma de la superficie, puede con razén ser llamada un analogo del arte. Pero la
interior perfeccién de la naturaleza, tal como la poseen aquellas cosas que solo son
posibles como fines de la naturaleza, y que por eso se llaman seres organizados, no
es pensable ni explicable segun analogia alguna con una facultad fisica, es decir,
natural, conocida de nosotros (Kant 1786, pp. 323- 323).

Kant trata de buscar analogias para explicar en qué consiste esa “interior perfeccion”
autoorganizada. No es comparable ni a las mas perfectas maquinas disefiadas por el
ingenio humano—debido a esa especial relacion de dependencia constructiva entre sus

118 Que sin embargo tiende a trivializarse desde posiciones extremadamente idealizadas de los genes, que
les otorgan propiedades Unicamente asignables a la vida.
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partes que menciondbamos—ni tampoco al arte, que podria dar cuenta de la belleza
externa, en todo caso, pero no de la interna. La Unica analogia que encuentra valida para
explicar esta propiedad viene a coincidir, en definitiva, con la vida misma.

Mas se acerca uno quizd a esa cualidad impenetrable llamanduoialago de la

vida; pero entonces hace falta, o dotar a la materia, como mera materia, de una
cualidad que contradice su ser (hilozoismo), o aparejarle un principio extrafio que
esté en comunidad con ella (un alma). (...) Hablando con exactitud, la organizacién
de la naturaleza no tiene, pues, nada de analdgico con ninguna de las causalidades
gque conocemos (ibid. p. 323).

La fisica de los tiempos de Kant estaba lejos todavia de poder explicar los fenbmenos
autoorganizativos, y la biologia todavia no contaba ni con la gran aportacién de Darwin,
ni con nada parecido a una buena teoria sobre el desarrollo. El problema de Kant era la
falta de alternativas, el nuestro es el tener que elegir entre uno u otro principio productor
de orden ¢Qué habria elegido Kant? Quiza, a la luz de la evo-devo, y dado su caracter
integrador, hubiese sugerido que la seleccion natural selecciona ante todo propiedades
(auto)organizativas, y a su vez, que ésta s6lo aparece como resultado de la dinamica
(auto)organizativa. Quizad hubiese sentenciado algo asi como “la evolucién sin
organizacion es ciega, la organizacion sin evolucion es vana”.
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