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La biologia evolutiva del desarrollo, mas conocida por su abreviatura en inglés como “evo-devo”, es una disciplina
perteneciente a la biologia evolutiva dirigida a comprender la relacién entre el desarrollo y la evolucién®. En concreto,
la evo-devo se plantea dos grandes preguntas, a saber: cdmo el desarrollo (o el conjunto de procesos que dan lugar a
la formacion de un nuevo organismo) ha afectado a la evolucién morfoldgica (es decir, la evolucion definida a escala
organismica) y cémo el desarrollo mismo ha evolucionado. La evo-devo empezé a gestarse como disciplina a finales
de los afios setenta del siglo XX y alcanzd su maxima expresion en la década de los noventa. En la actualidad, esta
nueva sintesis entre evolucion y desarrollo puede considerarse una disciplina bien institucionalizada, con sus propias
revistas, departamentos universitarios y congresos especializados (Muller 2008). Desde sus inicios, la evo-devo ha
despertado un gran interés entre los filésofos de la biologia.

Este articulo se divide en tres grandes apartados. En la primera seccién, examinamos los motivos que condujeron a la
separacién entre evolucién y desarrollo caracteristica de la Sintesis Moderna (§ 1). Tras describir brevemente la
investigacién de la heterocronia (§ 2), exploramos los grandes fenémenos que obligaron a reivindicar la importancia
evolutiva de las constricciones del desarrollo (§ 3). A continuacién, indagamos en las dos grandes escuelas tedricas (la
genética y la morfogenética) que conviven en la evo-devo contemporanea (§ 4). En las siguientes secciones,
abordamos las diversas explicaciones que ofrece la evo-devo de los grandes fendémenos de los que se ocupa, asi como
sus implicaciones filoséficas: la estabilidad morfolégica (§ 5), las novedades evolutivas (§ 6), la evolucionabilidad (§ 7)
y las funciones bioldgicas (§ 8).

1 La separacion entre evolucion y desarrollo 1

Tras la publicacién de El origen de las especies en 1859 y hasta finales del siglo XIX, los problemas de la evolucién vy el
desarrollo estuvieron profundamente ligados. La morfologia evolucionista, que habia dominado el panorama
académico a lo largo de la segunda mitad del siglo XIX, considerd la evolucién y el desarrollo como dimensiones de un
mismo fendmeno. Por otro lado, desde una perspectiva causal, muchos naturalistas habian considerado que las
fuerzas rectoras del desarrollo eran también responsables de la transformacién de las especies. Sin embargo, la
concepcion de la evolucidn que se inaugura en el Origen y se consolida en la integracién disciplinaria conocida como
la Sintesis Moderna de la Evolucién acabara perdiendo toda conexién con el problema de la ontogenia (Hamburger
1980). Como veremos a continuacion, la exclusion del desarrollo de la teoria de la evolucién articulada por la Sintesis
se fundé en dos grandes movimientos tedricos: la eliminacién de la morfologia asociada a la condena filoséfica del
tipologismo, por un lado, y la externalizacién del cambio evolutivo que posibilité el adaptacionismo neodarwinista, por
otro.

1.1 La exclusién de la morfologia y la condena del pensamiento tipolégico 1T

Una de las grandes razones que explica la separacion entre evolucién y desarrollo procede de la exclusién de la
morfologia de la Sintesis Moderna (Love y Raff 2003). A principios del siglo XX, la morfologia se encontraba bastante
debilitada como resultado de dos polémicas internas a la propia disciplina: el enfrentamiento entre embridlogos y
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anatomistas dentro de la morfologia evolucionista, y la aparicion de la embriologia experimental, que apostaba por
abandonar la subordinacién de la embriologia a la reconstruccién de las relaciones filogenéticas, para comprender
experimentalmente las causas mecénicas del desarrollo. No obstante, fueron los ataques procedentes de la biologia
poblacional los que condujeron a la exclusidn definitiva de la morfologia de la Sintesis Moderna. El enfrentamiento
entre las visiones morfoldgica y poblacional de la evolucién se resume en la célebre distincién entre pensamiento
tipolégico y pensamiento poblacional introducida por Ernst Mayr en el primer centenario de la publicacién del Origen
(Mayr 1959). Segun Mayr, el pensamiento tipoldgico hace residir la verdadera realidad de las cosas en ‘tipos’ o ideas
en el sentido platdnico, formas perfectas e inmutables caracteristicas de cada taxén con respecto a las cuales los
individuos serian proyecciones degradadas. A lo largo de los sesenta, el pensamiento tipolégico se hizo sinénimo del
esencialismo, la nocién taxonédmica basada en la légica escoldstica segun la cual cada especie posee una esencia
propia que la define en términos de propiedades intrinsecas ahistéricas, necesarias y suficientes (Hull 1965), y se ligé
al fijismo. La gran contribucién de Darwin habria consistido en imprimir al problema de las especies un giro
epistemoldgico paradigmatico: el nuevo pensamiento poblacional concibe las poblaciones biolégicas como
constituidas por individuos Unicos; para imaginar el origen de las especies era necesario centrarse en las diferencias
individuales, incluyendo las propiedades supuestamente esenciales.

Dado que el concepto de tipo habia sido el gran instrumento conceptual del que se habia valido la morfologia para
abordar el problema de la 'unidad de plan' que subyace tanto a las partes como a las totalidades corporales (Rieppel
2006), la morfologia, identificada con el pensamiento tipolégico, fue relegada al ostracismo académico. En particular,
la Sintesis Moderna exigié una concepcién de la unidad de plan basada exclusivamente en la comunidad de
descendencia. Desde la perspectiva sintética, la ascendencia comun no sélo explica la identidad morfoldgica, sino que
la define: dos érganos son homdlogos si y solo si proceden de un mismo antepasado.

En los ultimos afios, sin embargo, filésofos e historiadores han cuestionado los presupuestos tedricos e historiograficos
de la Sintesis Moderna, poniendo en duda la supuesta incompatibilidad entre tipologismo y evolucionismo (Amundson
1998; Winsor 2006). Segun esta nueva aproximacién a la historia y el presente de la tipologia, la labor de la biologia
comparada es anterior al establecimiento de relaciones genealdgicas, pues estas se infieren a partir del
reconocimiento de la semejanza entre las partes, y no a la inversa: la identidad genealdgica puede explicar la
identidad estructural, pero no confundirse con ella. Como veremos, la reivindicacién del problema de la identidad
estructural (cldsicamente comprendido mediante el concepto de tipo) es, precisamente, uno de los rasgos distintivos
de la evo-devo contemporanea.

1.2 El adaptacionismo y la externalizacion del cambio 1

Desde una perspectiva explicativa, ante la teoria darwinista, la mayoria de los morfélogos se habia negado a aceptar
que la transformacién de las especies pudiera explicarse sin apelar a ninguna ley interna a los propios organismos. A
principios del siglo XX, el vinculo entre evolucién y desarrollo se deshizo también a escala causal. La eliminacién del
problema de la generacién y la reproduccién de la forma de la teoria de la seleccién natural es, de hecho, una de las
grandes claves de su poder explicativo. En el Origen, la seleccién natural se plantea como una teoria independiente
del problema de la morfogénesis y la herencia. Y es que si bien Darwin cree que las variaciones hereditarias han de
obedecer necesariamente a causas mecanicas o eficientes, la seleccién natural sélo necesita disponer de una
variabilidad abundante, independientemente de su origen (Mayr 1992, 95). La evolucién deja de atribuirse, por tanto,
a una forma o fuerza inmanente procedente de los propios organismos para convertirse en resultado de una fuerza
externa: la seleccién natural.

En esta externalizacion de la fuerza evolutiva fue vital la eliminacién de la concepcidén ontogenética de la herencia,
pues permitié articular el vinculo entre el darwinismo y la genética mendeliana (Bowler 1988), provocando la
separacién entre herencia y desarrollo y, en consecuencia, entre ontogenia y filogenia. La genética de poblaciones
concibe la herencia como una relacién intergeneracional entre caracteres fenotipicos mediada por una entidad
hipotética (el ‘gen’) que se concibe como el factor responsable de un caracter a lo largo de generaciones de
organismos en experimentos de cria. La teoria cromosémica de la herencia afianzé esta visién de la causalidad
genética. La causalidad atribuida a los genes en tanto que ‘marcadores de diferencias’ entre rasgos fenotipicos ignora
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la relacién entre causas (genes) y efectos (caracteres): puesto que la manipulacién de un gen tiene efectos fenotipicos
concretos, los rasgos adultos pueden explicarse sin hacer referencia a los procesos que los generan. La investigacion
de la ontogenia se bifurcé entonces en dos grandes disciplinas (la genética, asociada a la herencia, y la embriologia) y
la Sintesis Moderna pudo, asi, eliminar la perspectiva embriolégica de la teoria evolutiva por innecesaria. De ahi que
Mayr advirtiese que todo aquel que utilizase los descubrimientos en torno a la ontogenia de un individuo para
extrapolarlos al ‘tipo’ evolutivo demostraba una absoluta incomprensién de la evolucién (Mayr 1959): la seleccién
natural es la responsable del ensamblaje de los programas genéticos; la decodificacién de los mismos durante el
desarrollo es irrelevante para el proceso evolutivo. De aqui bebe también la célebre distincién de Mayr entre causas
proximas y causas Ultimas (Mayr 1961). Segun Mayr, la biologia funcional se ocupa de las causas préximas, es decir,
de explicar cédmo las estructuras organicas contribuyen causalmente al desempefio de ciertas capacidades. La biologia
del desarrollo, parte de la biologia funcional, se limitaria a desentrafiar el modo en el que los cambios evolutivos se
habrian realizado en cada uno de los individuos que componen una poblacién. Sélo a la biologia evolucionista le
corresponderia comprender las causas ultimas (fundamentalmente, la seleccién natural) que gobiernan la dimensién
histérica de la vida, dando cuenta de porqué las poblaciones han llegado a ser como son.

Ahora bien: la externalizacién ecolégica del cambio requeria, a su vez, una reconceptuacién radical de la variacion: si
queria mantenerse el caracter externo de la fuerza transformadora, la variacién modelada por la seleccién habia de
ser isotrépica (es decir, equiprobable en cualquier direccidn) y gradual, pues si los cambios evolutivos podian ser
producto de variaciones teleoldgicas o discontinuas, la creatividad residiria en la variacién misma (Gould 2004, 171). A
lo largo de las décadas de 1920 y 1930, la genética de poblaciones logré resolver el conflicto entre el gradualismo
darwinista y la teoria particulada de la herencia de la genética mendeliana. En el marco de la genética poblacional, la
evolucion podia redefinirse como el resultado de cambios en las frecuencias génicas en las poblaciones y la seleccion
natural como la reproduccién diferencial no aleatoria de los genotipos. Por otro lado, al considerarse el azar
mutacional como fuente de la diversidad organica, la genética de poblaciones asume que toda forma es, en principio,
posible, limitada sélo por constricciones adaptativas. De este modo, la evolucién puede interpretarse como una
exploracién aleatoria del espacio de secuencias genéticas donde la seleccién asume el rol de ‘filtro’ funcional externo.

2 La heterocronia 1

La investigacién sistematica de la heterocronia se remonta a la primera mitad del siglo XX, con la obra de Walter
Garstang (1868-1949) y Gavin de Beer (1899-1972), pero no se convirtié en un verdadero programa de investigacion
hasta los afios ochenta, tras la publicacion de la obra de Stephen Jay Gould Ontogenia y filogenia (Gould 1977). El
término heterocronia hace referencia a las alteraciones en el ritmo de desarrollo que provocan cambios en la forma y
el tamafio de los organismos. La heterocronia habia sido introducida por Ernst Haeckel como una excepcién a la teoria
de la recapitulacién. En general—sostenia el recapitulacionismo—Ilas secuencias ontogenéticas recapitulan las
transformaciones filogenéticas de las especies, pero en ocasiones los organismos experimentan cambios (espaciales y
temporales) durante su desarrollo que los alejan de sus ancestros. Por ejemplo, el ajolote, una especie acuatica de
salamandra, conserva en su etapa adulta los rasgos que en otras especies de salamandra aparecen en la fase larvaria.
Segln la teoria de la recapitulacién, el ritmo de la ontogenia sélo podia acelerarse a lo largo de la evolucidn,
permitiendo que se afiadieran nuevos érganos en el estadio final de la secuencia ontogenética. Walter Garstand y
Gavin de Beer demostraron que los cambios heterocrénicos eran mucho mas frecuentes de lo que habia supuesto
Haeckel: por un lado, las novedades evolutivas podian deberse a alteraciones en todos los estadios de la ontogenia,
no soélo en las etapas finales; por otro, los cambios en el ritmo ontogenético podian suceder a la inversa,
ralentizandose. Por ejemplo, el crecimiento del cerebro y del crdneo en el feto humano continda durante varios afios
después del nacimiento, mientras que en el feto chimpancé se detiene al nacer. Las modificaciones temporales del
desarrollo no parecian, por tanto, excepciones a la teoria de la recapitulacién. Mas bien, las heterocronias parecian
indicar que la relacién entre ontogenia y filogenia era muy distinta de la que habia imaginado el recapitulacionismo. El
desarrollo habia de interpretarse, no como un registro de la historia evolutiva, sino como la causa misma de esa
historia: la ontogenia no recapitula, sino crea, la filogenia (de Beer 1958).

La investigacién de la heterocronia de Garstang y de Beer constituyé el punto de partida de la recuperacién de la
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reflexién en torno a la relacion entre ontogenia y filogenia que Gould empezé a plantear desde finales de los setenta.
En su tratado Ontogenia y filogenia, Gould sostiene que la recapitulaciéon nunca fue, en realidad, refutada sino
abandonada como proposicién general, convirtiéndose en un caso particular de un proceso mas general (Gould 1977).
Gould sostiene que todas las direcciones de cambio en el ritmo ontogenético producen dos grandes tipos de
paralelismo entre ontogenia y filogenia: paralelismo directo (recapitulacién) si un rasgo aparece en un estadio de la
ontogenia anterior al de la especie ancestral (neotenia), y paralelismo inverso (pedomorfosis) cuando el rasgo aparece
mas tarde en la especie descendiente que en la progenitora. El ‘modelo del reloj’ describe la relacién entre cambios
heterocrénicos y tendencias filéticas. En 1979 Gould y colaboradores desarrollaron un modelo que permitia ofrecer
una expresién dindmica de la heterocronia (Alberch et al. 1979). En la formalizacién matematica del modelo del reloj,
en lugar de partir de los resultados morfolégicos de la alteracién temporal del desarrollo, la heterocronia se define
como la alteracién en los procesos ontogenéticos (inicio, fin o tasa de crecimiento de un caracter) que producen
cambios relativos en forma y tamafio.

El modelo del reloj inauguré toda una serie de estudios sobre las modificaciones heterocrénicas de la ontogenia y sus
efectos en la filogenia de las especies. No obstante, la investigacién de la heterocronia era todavia heredera del
enfoque descriptivo y comparativo caracteristico de la morfologia evolucionista, pues consistia fundamentalmente en
comparar estadios ontogenéticos con el fin de caracterizar su conservacién y modificacién por heterocronia (Alberch
1985). A partir de la década de los noventa, la evo-devo adoptd una orientaciéon mas mecanicista dirigida a investigar
los procesos generativos que subyacen a la evoluciéon morfolégica.

3 De la légica del morfoespacio a las constricciones del desarrollo 1t

Como vimos arriba, una de las grandes claves para interpretar la incomprensién sintética de la morfologia radica en
gue la explicacidon de la forma no se reconoce como objeto de estudio. En la Sintesis Moderna, los patrones que
constituyen el explananda de la teoria evolutiva (es decir, aquellos fendmenos que la teoria pretende explicar) se
identifican con el arbol filogenético y los procesos causales que dan cuenta de tales fendémenos (el explanandum) con
la variacion genética y la seleccién natural (Arthur 2000). Segln este esquema, las disciplinas morfolégicas (la
paleontologia, la anatomia y la embriologia comparadas) han de subordinarse al registro sistematico de la historia
filogenética, mientras que la investigacién de los mecanismos evolutivos le corresponde a la ecologia y la genética de
poblaciones, ajenas a los intereses tedricos de la morfologia. Sin embargo, desde finales de la década de los setenta
del pasado siglo, los problemas de los que cladsicamente se habia ocupado la morfologia se rebelaron contra la
explicaciéon darwinista. Las disciplinas morfoldgicas negaron entonces que los patrones estructurales (los 'saltos'
morfoldgicos en el registro fésil, los rasgos no adaptativos, las homologias y los planes corporales, las novedades
evolutivas...) fueran los esperados por el modelo darwinista y que, por tanto, pudieran explicarse en el lenguaje de la
genética de poblaciones (Miiller 2006). Y es que la investigacion de la variacidn a escala fenotipica (la escala donde
opera la seleccién natural) depara un panorama muy distinto al que imagina la concepcién molecular y adaptativa de
la variacion: la variacidon morfolégica no es ni aleatoria ni continua. Al contrario: por un lado, los fenotipos son
discretos, es decir, no aparecen distribuidos de un modo uniforme en el espacio fenotipico, sino que tienden a
agruparse en grandes tipos morfoldgicos cuya variacién es limitada; por otro lado, cuando aparecen nuevos tipos, las
transiciones entre ellos no son aleatorias (Oster y Alberch 1982).

La “légica de los monstruos” (Alberch 1989), seres disfuncionales por excelencia, resulta especialmente reveladora en
este sentido. Cuando, por ejemplo, encontramos cabezas multiplicadas, hallamos dos pero nunca tres cabezas. La
distribucién de las teratologias en el morfoespacio no parece azarosa, sino que aparenta estar gobernada por una
cierta légica. De hecho, cuando intervenimos experimentalmente en el desarrollo mediante la aplicacién de
teratdgenos, por ejemplo, obtenemos un conjunto discreto de fenotipos, no un espectro continuo. Aunque estas
desviaciones del desarrollo normal suelen resultar en formas letales o menos adaptadas, si atendieran a la Idgica
adaptativa, la seleccién natural deberia prevenir su aparicién.

A partir de la década de los setenta, un nimero creciente de biélogos comenzé a denunciar la insuficiencia del
adaptacionismo para dar cuenta de los resultados de la investigacién morfoldgica y la necesidad de postular una
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causalidad distinta a la selectiva. Anatomistas (Rupert Rield) paleontélogos (Adolf Seilacher, Stephen Jay Gould, Niles
Eldredge, Elisabeth Vrba) y embriélogos (John Tyler Bonner) llegaron a la misma conclusién: muchos de los vacios
entre morfologias no pueden atribuirse al caracter no adaptativo de las formas ausentes, sino a la dificultad de su
construccién ontogenética. Las propiedades del morfoespacio revelan que las carencias explicativas del
neodarwinismo se deben a su tratamiento del desarrollo como una ‘caja negra’ y la consiguiente ausencia de reglas
generativas que conecten genotipo y fenotipo (Gilbert, Opitz, y Raff 1996). La variacién fenotipica, las convergencias
morfoldgicas, las teratologias... la 16gica del morfoespacio, en definitiva, ha de proceder del orden interno de los
programas ontogenéticos.

En este sentido, puede decirse que la evo-devo se ha propuesto recuperar el programa de investigacion de la
morfologia desde una perspectiva mecanicista (Mlller 2006). El problema de la forma (la modularidad, la homologia,
las novedades evolutivas, los planes corporales...) vuelve a aparecer, asi, como principal explanandum de la biologia
evolucionista, pero en lugar de utilizar las relaciones morfoldégicas como evidencia para reconstruir relaciones
filogenéticas, la evo-devo aspira a comprender las causas ontogenéticas de la evolucién morfoldgica.

Desde finales de los ochenta, el concepto de ‘constriccién ontogenética’ ha articulado la discusién en torno a la
relacién entre ontogenia y filogenia. Una constriccidn del desarrollo puede definirse como “una tendencia en la
produccién de variantes fenotipicas o una limitacién en la variacién fenotipica causada por la estructura, caracter,
composicién o dinamica del sistema ontogenético” (Maynard-Smith et al. 1985).

El concepto de constriccidn pone en evidencia los limites tanto de la concepcidon molecular de la variacién como del
programa adaptacionista. Por un lado, las constricciones subrayan la importancia de lo ontogenéticamente posible en
relacion a la variacién molecular. Puesto que la variacién genética sélo tiene efecto en la evolucién morfoldgica si
conlleva cambios en los procesos ontogenéticos que generan las formas (Waddington 1953), los cambios que pueden
producirse en un fenotipo estan limitados a las alteraciones posibles de la totalidad del sistema de desarrollo. De ahi
gue haya una distancia irreconciliable en las distintas predicciones sobre lo que le ocurriria a una poblacién en
ausencia de seleccién (Alberch 1980): desde la perspectiva de la genética molecular, la variacién se expandirfa por la
poblacién, ocupando una regién muy amplia del morfoespacio; desde la perspectiva del desarrollo, los organismos
estarian agrupados en ciertas regiones. Por otro lado, las constricciones del desarrollo evidencian la impotencia del
adaptacionismo para dar cuenta de la estructura del morfoespacio. Los programas de investigacién del neodarwinismo
y la evo-devo se dirigen a distintos explananda y ofrecen, por tanto, distintos explanantia. El objetivo del
neodarwinismo es explicar la aptitud, para lo cual resulta irrelevante el desarrollo: la evolucién se reconstruye a partir
de la modificacién y diversificacién local y a corto plazo de las especies mediante los modelos de la genética de
poblaciones; la evo-devo se ocupa del problema de la evolucién morfoldgica (Hall 2003a), para lo cual es
imprescindible investigar la causalidad responsable de la generacién de variacién fenotipica (y no de su destino o
fijacién). Desde esta perspectiva, los conceptos de constriccién manejados por la biologia sintética y la evo-devo son
muy distintos, porque se refieren a explananda irreductibles (Amundson 1994). El adaptacionismo interpreta las
constricciones como constricciones sobre la seleccién natural, en tanto esta opera sobre un nimero limitado de
variantes que constrifien la adaptacién éptima. Desde la perspectiva del desarrollo, las constricciones no actlan sobre
la seleccién natural, sino que hacen referencia a los procesos por los que ciertas formas se generan mas
probablemente que otras, independientemente de su aptitud. Desde la perspectiva de la evo-devo, las perspectivas
poblacional y ontogenética son, por tanto, compatibles y, de hecho, pueden integrarse porque operan en estadios
distintos del proceso evolutivo (Alberch 1982): los analisis morfoldgicos y filogenéticos nos informan sobre las formas
y transiciones morfoldgicas relevantes; a continuacién, la biologia del desarrollo investiga la generacién de variacion
fenotipica heredable; por Ultimo, la biologia poblacional da cuenta de la seleccién de variacién y, por lo tanto, de la
adaptacion.

4 El programa genético y el programa morfogenético 1

Si bien la biologia evolutiva del desarrollo tiene la evolucién morfolégica como su principal explananda, existen formas
muy distintas de abordar la causalidad ontogenética. En virtud de cdmo se comprende el explanandum en biologia del
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desarrollo, se concibe también la relacién entre evolucién y desarrollo, dando lugar a dos grandes programas de
investigacién en evo-devo: el genético y el morfogenético’.

4.1 La genética evolutiva del desarrollo T

A lo largo de la década de los setenta, las nuevas técnicas moleculares permitieron explicar aspectos clave de la
diferenciacién celular y la morfogénesis en términos genéticos. Por un lado, la identificacién de los productos
genéticos que regulan la transcripcién espacio-temporal de los genes, ya sea dentro de la célula (via factores de
transcripcion) o entre células (a través de proteinas de sefializacion). Por otro lado, el descubrimiento de los genes
Hox, cuya manipulacion en el desarrollo de la mosca droséfila dio lugar a transformaciones morfoldgicas
espectaculares. El caso mas célebre es el del gen Antennapedia, cuya mutacién provoca que las antenas se sustituyan
por patas. La explicacién genética de la diferenciacién celular y la morfogénesis permitié articular la genética
molecular y la embriologia en la nueva disciplina de la genética del desarrollo que domina la visién actual de la
ontogénesis y que aspira a comprender “cémo la forma estd codificada en el genoma” (Carroll 2005, 38).

La genética evolutiva del desarrollo se consolidd en la década de los noventa, cuando las nuevas técnicas moleculares
permitieron expandir la metodologia comparada a los andlisis moleculares y experimentales del desarrollo. En
particular, el ‘trasplante’ de genes entre distintas especies, es decir, la insercién de fragmentos de ADN de un
organismo en sustituciéon de la secuencia homdloga de otro organismo perteneciente a una especie diferente, reveld
un resultado imprevisible para la concepcidn darwinista de la variacion molecular: la especializacién fenotipica no
estaba necesariamente correlacionada con el nimero de unidades generadoras, como habia supuesto la genética
mendeliana. Asi, uno de los experimentos mas célebres en genética del desarrollo comparada demostré que al
sustituir la secuencia genética que codifica las proteinas Hox de una mosca por la de un pollo, se obtenian moscas
perfectamente funcionales. El aparato genético regulativo comun a taxones filogenéticamente tan distantes como los
artropodos y los vertebrados parecia indicar que las grandes transformaciones evolutivas habian sido causadas por
alteraciones en la organizacidn de las redes genéticas, compuestas por un material basico (la llamada ‘caja de
herramientas genética’) compartido por un gran nimero de especies (Carroll 2005, 106). Asi como la ontogenia se
percibe como resultado de la regulacién genética, la vision mas extendida de la evo-devo define la evolucién como el
producto de cambios en los genes reguladores (Arthur 1997; Carroll 2005; Davidson 2001; Wilkins 2002):

"El desarrollo de la forma depende del encendido y apagado de genes en diferentes tiempos y lugares en el curso del
desarrollo. Las diferencias morfolégicas aparecen a partir de cambios evolutivos en el dénde y cuando se utilizan los
genes, especialmente aquellos que afectan el nimero, la forma o el tamafio de una estructura" (Carroll 2005, 11).

Desde esta perspectiva, la clasica dialéctica entre unidad de tipo y condiciones de existencia se recupera en el
lenguaje de la genética: los genes Hox regulan la unidad de tipo y las adaptaciones a las condiciones de existencia son
asimiladas por las redes genéticas vy filtradas por la seleccién natural (Gilbert, Opitz, y Raff 1996). Las constricciones
del desarrollo se identifican con el sistema genético regulatorio que, al constrefiir la expresidn de genes, obliga a la
seleccidn a utilizar la caja de herramientas genética, lo cual, a su vez, facilita la adaptacion a las exigencias selectivas.
La comprension de cémo se construyeron los instrumentos moleculares basicos y cémo se modificaron las redes
genéticas que dieron lugar a la diversidad animal se convierte, asi, en uno de los grandes objetivos de la evo-devo (de
Robertis 2008). Este programa de investigacién suele considerar que la comprensién del desarrollo da cuenta de las
causas préximas de la evolucidn y, en ese sentido, la evo-devo no se percibe como alternativa al paradigma
dominante, pues el cambio evolutivo continla considerandose como el resultado de la mutacién y la seleccién (Carroll
2005, 69-70).

4.2 La vision morfogenética de la evolucién morfolégica 1

La perspectiva morfogenética cuestiona la vision unidireccional de la causalidad caracteristica de la genética del
desarrollo, segun la cual, los genes determinan los procesos ontogenéticos, que, a su vez, especifican la morfologia
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adulta. Los genes—se advierte—no son constructores auténomos de las estructuras fenotipicas: codifican moléculas
que o bien regulan la expresién de otros genes, o bien confieren ciertas propiedades a las células que, a su vez, se
autoorganizan en la construccién de érganos y estructuras. Desde esta perspectiva, el verdadero desafio que plantea
la morfogénesis no consiste en desvelar cdmo se codifica, sino cdmo se construye la forma; no son las propiedades
‘informacionales’ que la genética del desarrollo atribuye a los genes, sino las propiedades ‘genéricas’ de los procesos
de desarrollo (las propiedades fisicas de los materiales bioldgicos, las capacidades autoorganizativas de los agregados
celulares, la geometria de los tejidos...) las que permiten comprender y reproducir la generacién de los organismos
(Alberch 1991; Oster y Alberch 1982; Oster et al. 1988). La interaccién dinamica entre proteinas, células y tejidos
obliga a definir variables macroscépicas (la movilidad o la adhesién celular), que si bien en Ultima instancia estan
genéticamente controladas, no son reducibles al lenguaje de la genética. Al contrario: la interaccién de estas variables
permite definir los mecanismos ontogenéticos responsables de la generacion de patrones bioldgicos (Salazar-Ciudad,
Jernvall, y Newman 2003). Dado que tales mecanismos operan a distintas escalas organizativas (celular, tisulary
organica, Cfr. Hall 2003b), en funcién del fenémeno bioldgico que quiera explicarse, habra de prestarse atencién a una
escala organizativa u otra (Wagner 2000). Es mas: la relacién entre las distintas escalas en las que se organiza la
ontogenia no puede formalizarse como una cadena causal secuencial. La formacién de patrones resulta de
interacciones en un complejo circular en el que la regulacidn afecta a la expresidn genética a través de la morfologia
celular (la geometria celular y la topologia de los contactos celulares) y las interacciones inductivas. La expresion
genética es, pues, tanto efecto como causa de las interacciones celulares, la composiciédn de la matriz extracelular y el
tamano y la forma del dominio embrionario donde suceden estas interacciones (Oster et al. 1988). Una diferencia
genética no explica, por tanto, una diferencia morfolégica mientras no se comprenda la red de interacciones
genéticas, celulares y epigenéticas’ en la que el gen esta implicado (Laubichler y Wagner 2001).

La aproximacién morfogenética persigue “una teoria de la organizaciéon morfolégica” (Miller y Newman 2003) basada
en las propiedades globales de la red de interacciones que caracterizan el desarrollo a todas las escalas de
organizacién, pues las transformaciones filogenéticas pueden resultar de cambios en los mecanismos que gobiernan
las diferentes escalas. Desde esta perspectiva, desentrafiar las consecuencias evolutivas de las relaciones causales
entre genotipo y fenotipo se convierte en el gran objetivo de la evo-devo. A diferencia del programa genético, que
presenta a la evo-devo como resultado de la sintesis entre la genética del desarrollo y la genética de poblaciones, la
perspectiva morfogenética se presenta como un programa integrador de disciplinas muy diversas, “reflejando la
organizacién jerdrquica de los organismos y los multiples niveles a los que puede suceder el cambio evolutivo” (Hall
2003a).

La convivencia entre los programas genético y morfogenético en la evo-devo contemporanea es controvertida. Gerd
Miller ha defendido una visién conciliadora de ambos programas de investigacién, presentandolos como estrategias
explicativas dirigidas a distintas escalas de la organizaciéon animal (Miller 2008). Al contrario, Marta Linde considera
que estas “dos evo-devos” constituyen visiones incompatibles que pueden resumirse en la dialéctica entre los
enfoques internalista y externalista de la evolucién (Linde Medina 2010). Desde la perspectiva internalista, la materia
viva es un agente activo capaz de auto-organizarse sin necesidad de ninglin agente externo. El internalismo
seria—segun Linde—Ila asuncién subyacente a la aproximacién morfogenética (biofisica, en su terminologia), al
considerar que formas ya organizadas por propiedades inherentes fueron estabilizadas a posteriori por circuitos
genéticos. El externalismo, por el contrario, atribuye a una fuerza externa (la seleccién natural) todo el poder creativo
en evolucidn. La genética evolutiva del desarrollo encajaria en esta perspectiva clasica de la evolucién, pues asume
que los planes corporales son producto de un proceso de variacién genética aleatoria seguido por la seleccién que dio
lugar a las redes genéticas que gobiernan los grandes planes corporales multicelulares. En este sentido, la visién
genética de la evo-devo puede considerarse una subdisciplina de la Sintesis Evolutiva Extendida (Pigliucci y Mller
2010).

4.3 La herencia epigenética 1T

El cuestionamiento de la visién genética de la evolucién se ha centrado fundamentalmente en la nocién de herencia.
Como sefiala Griesemer (2000), la investigacién molecular de los mecanismos de ‘codificacién’ de la informacién ha
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revelado diferencias esenciales entre la replicacién genética y los procesos de copia, cuestionando la legitimidad de la
‘abstraccion de la materia’ practicada por la explicacién sintética de la dindmica evolutiva. La ‘materialidad de la
herencia’ puede resumirse en dos grandes cuestiones: por un lado, no es el genoma, sino el sistema celular en su
totalidad el que se comporta como una unidad reproductora; por otro lado, los sistemas de herencia epigenéticos
demuestran que el origen de la variacién no siempre se debe a cambios en las secuencias de ADN; también los
‘rasgos fenotipicos’ de los genes (los patrones de metilacién, la estructura de la cromatina y la impronta genética) son
heredables (Jablonka y Lamb 1995). Ciertas propiedades materiales son esenciales para el proceso evolutivo y si se
abstraen, la generalizacién serd vacua: para explicar la evolucidn—argumenta Griesemer—ha de abandonarse la
centralidad de replicacién, que inspirada en el concepto de copia captura una nocién abstracta de semejanza debida a
la relacién causa-efecto, para poner en el centro de la teoria evolutiva la reproduccién, una nocién concreta de
semejanza debida a la descendencia con solapamiento material.

5 La vuelta de la tipologia 1t

Frente al énfasis en las diferencias enarbolado por la biologia poblacional y la cladistica, la evo-devo ha vuelto a
subrayar la necesidad de investigar la identidad morfoldgica: tanto los planes corporales como las homologias se
asumen como ‘entidades ontoldgicas’ que requieren ser explicadas desde la perspectiva del desarrollo (Rieppel 2005).

5.1 Plan corporal 1T

El descubrimiento de las homologias moleculares que median planes corporales tan distintos como los Baupldne
artrépodo y vertebrado ha llevado a la genética evolutiva del desarrollo a recuperar las antiguas hipétesis de la
morfologia. Al igual que Geoffroy Saint Hilaire postulara la unidad de plan a partir de la homologia entre los segmentos
de los artrépodos y las vértebras, el descubrimiento de la conservacion de los complejos Hox que controlan el eje
antero-posterior de los filos artrépodo y vertebrado ha llevado a concluir que un complejo Hox funcionaba ya en el
Urbilateria, el ancestro comun a todos los filos animales. Del mismo modo, el descubrimiento del control genético de
la polaridad dorso-ventral, determinada por los mismos genes en orientacion inversa, ha permitido resucitar la
concepcidn geoffroiana de los deuterostomos como protostomos invertidos y definir un plan corporal comdn a todos
los Bilateria (De Robertis y Sasai 1996).

El concepto de arquetipo embrioldgico, caracteristico de la morfologia del desarrollo decimondnica, ha sido también
recuperado por la evo-devo contemporanea. Segln la hipdtesis del estadio filotipico (Sander 1983; Hall 1996) existe
un estadio intermedio de la ontogenia altamente conservado donde aparecerian los rasgos caracteristicos del Bauplan
de un filo. El concepto de estadio filotipico ha inspirado el ‘modelo del reloj de arena’, segun el cual, existe una
constriccién del desarrollo vinculada al patrén espacio-temporal de expresién de los genes Hox que obliga a todas las
especies de un filo a atravesar cierto estadio ontogenético (Duboule 1994). Por su parte, la explicacién morfogenética
ha apelado a los eventos interactivos que tienen lugar en el estadio filotipico: desde esta perspectiva, la conservacién
del plan corporal en el estadio filotipico se explica por las dramaticas consecuencias que su alteracién tendria en el
desarrollo posterior, dado que los eventos interactivos que tienen lugar en el estadio previo a la organogénesis
afectan a la totalidad del embrién.

5.2 Homologia 1

Al dividir al organismo por sus ‘junturas naturales’ e individualizar asi los caracteres biolégicos, la homologia suele

considerarse un concepto fundamental, cuando no “el concepto central”, de las ciencias bioldgicas (Wake 1994, 264).
La extremidad tetrdpoda es el ejemplo mas ilustrativo: a pesar de la variacién en la posicién a lo largo del eje antero-
posterior, la funcién y el nUmero de elementos distales, el patrén osteoldgico que caracteriza las extremidades de los
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vertebrados tetrdpodos es el mismo. Frente al interés darwinista por las diferencias entre rasgos asociadas a
funciones adaptativas, en las Ultimas décadas el debate en torno a la homologia ha vuelto a cobrar un gran
protagonismo en biologia evolutiva y, muy en particular, en evo-devo (Laubichler 2000).

La homologia es uno de los grandes fendmenos ante los que la genética de poblaciones se reveld impotente: al igual
que la seleccién natural no puede actuar sobre rasgos que no varian, la genética de poblaciones no puede estudiar
aquellos caracteres que sean fijos. La Sintesis Moderna explica la identidad morfoldgica en términos de herencia
genética y seleccidn natural: las homologias son consideradas como rasgos heredados genéticamente que son
mantenidos por la seleccién estabilizadora, mientras que las convergencias morfoldgicas se atribuyen a procesos
evolutivos independientes guiados por necesidades adaptativas similares. Sin embargo, la légica de la herencia y la
convergencia adaptativa parecia incapaz de explicar tres grandes fenémenos. En primer lugar, la comparacién
sistematica de los resultados arrojados por la genética y la morfologia comparadas reveld una profunda asimetria
genotipo-fenotipo: genotipos idénticos pueden dar lugar a fenotipos distintos (polifenismos), y a la inversa. En
segundo lugar, las convergencias morfoldgicas identificadas en poblaciones no relacionadas filogenéticamente (la
palmacidn interdigital en aves acuaticas, anfibios y mamiferos) y ligadas, en muchos casos, a necesidades adaptativas
distintas no podian explicarse ni por herencia ni por convergencia adaptativa. En tercer lugar, las homologias internas
(la homologia entre las vértebras, por ejemplo) no podian atribuirse a la comunidad de descendencia, sino que
parecian deberse a la accidn de fuerzas ontogenéticas similares (Roth 1991).

En la década de los noventa, el desvelamiento de las identidades genéticas que parecian conectar la totalidad del
reino animal sumid a la genética evolutiva del desarrollo en un estado de ‘entusiasmo’ en el que se afirmaba haber
resuelto el problema de la homologia (Wagner 2006). Sin embargo, la comparacién de las homologias moleculares y
morfoldgicas ha demostrado la ausencia de una correspondencia directa entre ambas escalas de identidad: por un
lado, la misma estructura puede estar regulada por genes distintos (el gen bicoid, esencial en el desarrollo del eje
antero-posterior de drosofila, no existe en otros dipteros similares pero filogenéticamente distantes, donde otros
genes desempefian el mismo rol) o por diversos patrones genéticos reclutados a lo largo de la evolucién para regular
la generacién de una misma estructura; por otro lado, genes y patrones genéticos homdlogos estan implicados en el
desarrollo de estructuras no homélogas; el gen Ubx, por ejemplo, puede reprimir la formacién de alas en el tercer
segmento toracico de drosdfila y activar la formacién de patrones de color en las alas inferiores de mariposas
(Abouheif et al. 1997).

Desde la perspectiva morfogenética, la estrategia epistemoldgica para abordar la homologia ha consistido en
comparar los eventos que caracterizan los procesos que generan las partes o los estadios ontogenéticos
estructuralmente idénticos (Oster et al. 1988). Asi, el desarrollo de las extremidades de los vertebrados revela la
estructura morfoldgica jerdrquica que observamos en el patrén osteoldgico de las extremidades adultas: la primera
condensacion cartilaginosa marca el himero, mientras su bifurcacion distal y la segmentacién subsiguiente dan lugar
al radio y la ulna. La variabilidad en el nimero de dedos puede explicarse en virtud del mismo modelo mecénico de
bifurcacién y segmentacién en la condrogénesis temprana. La explicacién de las diferencias en el patrén de reduccién
de digitos en las extremidades de diferentes especies de anfibios se ha convertido en un modelo ejemplar en evo-
devo: a lo largo de la evolucién, las salamandras pierden primero los dedos quinto y cuarto, mientras las ranas pierden
el primero y después el quinto. Alberch y Gale (1985) demuestran que cualquier perturbacién que reduzca el nimero
de células en un momento critico del desarrollo tendra el mismo efecto: el primer dedo que se pierde en la evolucién
es el Ultimo en formarse en el desarrollo. En efecto, en las ranas el quinto y el primer digito son los Ultimos en
formarse, mientras en las salamandras lo son el cuarto y el quinto. Desde esta perspectiva, la explicacién de los
patrones de reduccidn de digitos reside en la secuencia de eventos que se suceden en la esqueletogénesis; la pérdida
de un dedo resulta de la ausencia de una bifurcacién y, por lo tanto, no tendria sentido preguntar qué dedo se perdié
durante la evolucién, pues es la secuencia generativa basica lo que se ha alterado. Dado que muchos eventos
moleculares tienen el mismo efecto, la explicacién ha de situarse en la escala de organizacién supracelular: las
propiedades de las células mesenquimales y, en particular, su capacidad de agregarse y formar condensaciones.
Naturalmente, hay moléculas, como los genes Hox, que regulan estas propiedades, pero es el comportamiento
colectivo de las células, invariante en todas las extremidades embrionarias, lo que permite comprender la formacién
del patrén osteoldgico (Laubichler y Wagner 2001).
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Como acabamos de discutir, la evo-devo no percibe las relaciones estructurales que caracterizan los patrones
tipoldgicos (las homologias y los planes corporales) como propiedades meramente abstractas, sino como estructuras
causalmente arraigadas en los procesos ontogenéticos (Rieppel 2006). Este nuevo enfoque de la identidad estructural
hace posible recuperar la tipologia desde una perspectiva mecanicista que no se opone a la evolucién. En este
sentido, los conceptos de homologia y Bauplan no se consideran meras abstracciones arbitrarias, sino que apelan a
“una organizacién estructural y filogenética preservada debido al modo en que la ontogenia estd organizada” (Hall
1996). Asi, la ‘extremidad tetrdpoda’ aparece como un conjunto de relaciones internas estables evolutivamente
conservadas por constricciones ontogenéticas a través de todas las variaciones (Rieppel 2006). Del mismo modo, en la
investigacién de los planes corporales, “[I]a blsqueda de un conjunto general de principios de la forma es legitima si
cambiamos el concepto metafisico de un Bauplan por uno mecénico basado en principios de morfogénesis e
integracién interna” (Shubin y Alberch 1986).

En el contexto de la reinterpretacién mecanicista de la tipologia posibilitada por la evo-devo, un nimero creciente de
filésofos de la biologia ha apostado por recuperar la concepcidn de ciertas entidades bioldgicas como clases naturales,
comprendidas como ‘clases homeostaticas de propiedades’ (Boyd 1999). Desde esta perspectiva, la ‘esencia’ de una
clase no se identifica con las propiedades que la caracterizan, sino con los procesos homeostaticos que dan cuenta de
la ‘semejanza familiar’ entre sus miembros, pues la definen a la vez que la explican. Autores como Paul Griffiths,
Glnter Wagner u Olivier Rieppel han aplicado este nuevo ‘realismo mecanicista’ a las clases bioldgicas, argumentado
que la perspectiva homeostatica permite vincular el caracter natural de las clases bioldgicas con la implicacién de sus
miembros en procesos causales como la reproduccién y el desarrollo (Griffiths 1999; Wagner 1996; Rieppel 2005). De
este modo, los conceptos de homologia y plan corporal se fundamentan, no en la semejanza de las propiedades
morfoldgicas, sino en procesos ontogenéticos compartidos.

Ahora bien: el estudio comparado de los procesos de desarrollo asociados a la generacién de estructuras homélogas
ha demostrado que estas pueden generarse no sélo a partir de diferentes genes, sino también de distintos materiales
celulares, secuencias embrioldgicas, procesos epigenéticos o patrones de expresion génica (Hall 2000; Abouheif et al.
1997; Roth 1991; Bolker y Raff 1996; Muller 2003).

La asimetria entre patrones estructurales y procesos generativos ha llevado a ciertos autores a reivindicar una
perspectiva procesualista del desarrollo y la evolucién donde los procesos ontogenéticos cobren un nuevo
protagonismo no subordinado a la investigacién de las estructuras morfolégicas. Asi, Jessica Bolker y Scott Gilbert
distinguen dos tipos de homologia (Bolker y Gilbert 2001): la homologia estructural, que apela a la identidad
morfoldgica clasica (el patrén dseo de las extremidades tetrapodas o los patrones de segmentacién, por ejemplo), y la
homologia de procesos, que hace referencia a la identidad entre los procesos implicados en la generacién de
estructuras distintas. Al igual que la homologia estructural, los procesos de desarrollo pueden definirse a distintas
escalas de organizacién e incluyen, por tanto, tanto a procesos ontogenéticos (la secuencia de divisiones celulares del
clivaje espiral de moluscos y anélidos que dan lugar, respectivamente, a las capas germinales y a las bandas ciliares)
como a patrones de expresion genética homdlogos, como los que participan en la construccion de los ojos y las
extremidades de vertebrados y artrépodos. La nocién de homologia de procesos (hoy ampliamente aceptada entre los
bidlogos de la evo-devo) pone en cuestion el significado ontoldgico cldsicamente atribuido a los patrones y los
procesos bioldgicos, dado que estos Ultimos no se conciben ya como causas sino como fenémenos que requieren
explicacion. En este sentido, el explananda de la evo-devo se enriquece y la divisidn epistemoldgica entre descripcidn
y explicacién asociada a los patrones y los procesos, respectivamente, se disuelve (Nufio de la Rosa y Etxeberria
2012).

Otros autores han indagado en las implicaciones de la asimetria entre patrones y procesos para la repensar en la
causalidad evolutiva. En particular, Gerhardt Scholtz ha denunciado que los intentos de explicar las homologias
estructurales en virtud de procesos de desarrollo compartidos revelan una injustificada visién teleolégica de la
evolucién. Desde esta perspectiva (inaugurada por Haeckel), el desarrollo se concibe como una secuencia teleoldgica
de procesos o estadios causalmente conectados y conservados a lo largo de la evolucién (Scholtz 2005). Sin embargo,
la embriologia comparada ha demostrado que muchos estadios del desarrollo no son el prerrequisito de otros y que,
por tanto, han podido evolucionar independientemente. Desde el punto de vista evolutivo—argumenta Scholtz, el
desarrollo no es finalista; al contrario: las ontogenias deben concebirse como series de patrones potencialmente
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independientes ninguno de los cuales juega un papel nuclear en la organizacién de un grupo de organismos. La
metodologia comparada, en definitiva, no permite inferir relaciones causales; sélo la independencia evolutiva de un
caracter. No estd, por tanto, justificado extrapolar el caracter teleoldgico del desarrollo individual a la totalidad de las
ontogenias que conforman un cierto ‘tipo embrioldgico’.

No obstante, la mayoria de los tedricos de la evo-devo ha apostado por reformular el concepto mecanicista de
homologia estructural y ha tratado de identificar los procesos ontogenéticos que se mantienen en la generacién de
estructuras homologas, distinguiendo los procesos que explican la 'originacion' de las partes de aquellos que dan
cuenta de su conservacion. Segun Gunter Wagner y Bernhard Misof, la identidad de los mddulos morfoldgicos se
mantiene por constricciones morfoestaticas parcialmente desacopladas de los procesos que los generan (Wagner y
Misof 1993). En el caso de la regeneracidn de las lentes, por ejemplo, no importa el origen de las células siempre que
estas sean capaces de interaccionar con otras para construir y estabilizar el caracter. En este sentido, los mecanismos
morfoestaticos explican la estabilidad evolutiva de los homdlogos y la variabilidad de los procesos generativos, lo cual
permite articular un ‘concepto biolégico de homologia’ segln el cual, son homdélogos aquellos rasgos que comparten
las mismas constricciones del desarrollo (Wagner 1989). Stuart Newman y Gerd B. Mlller proponen un escenario
similar para explicar el origen y la conservacién de la organizacién morfoldgica (Miller y Newman 1999): en una
primera fase, los procesos generativos (de naturaleza mecanica y fisica) habrian originado ciertas estructuras; en una
segunda fase, procesos de integracién como la regulacién genética habrian aumentado la autonomia de las
estructuras con respecto a los procesos generativos.

6 Las novedades evolutivas 1

Desde la publicacién del Origen, las novedades evolutivas se arguyeron como una de las evidencias mas poderosas de
la insuficiencia de la ldgica selectiva. Y es que, a pesar de la insistencia neodarwinista en interpretar toda explicacion
saltacionista como un residuo del pensamiento tipoldgico, los resultados arrojados por la paleontologia planteaban
serias dudas sobre la capacidad de los mecanismos microevolutivos (a saber, la acumulacién y seleccién de
mutaciones minUsculas) para explicar el origen de las novedades (Mdller 2010).

La teoria sintética habia explicado las novedades como resultado de la variacién gradual de un rasgo que, al permitir
desempefiar una funcién distinta, es seleccionado. Sin embargo, el argumento del cambio de funcién dejaba sin
resolver el problema del propio origen del rasgo: las plumas de los péjaros, por ejemplo, tenfan en sus ancestros una
funciéon termoreguladora y solo los pajaros empezaron a utilizarlas para volar, pero el origen mismo de las plumas no
podia explicarse por este cambio de funcidn. Es mas: a la hora de explicar aquellas novedades que no tienen un
equivalente homdlogo ni en el mismo organismo ni en organismos distintos (las plumas de los pdjaros, el caparazén
de las tortugas o el corpus callosum del cerebro mamifero), la genética de poblaciones se demostraba impotente,
dado que el caracter que dara lugar a una novedad ha de estar sujeto a variacién cuantitativa y modificacion
adaptativa y, por lo tanto, ha de existir previamente: la seleccién no puede actuar sobre rasgos que no existen y, por
tanto, es incapaz de causar directamente la novedad (Amundson 2005, 182). Por otro lado, existen ciertos rasgos que
son el producto necesario de los procesos de desarrollo asociados a otros rasgos, pero a los que no se puede
considerar aisladamente. El mentdn, por ejemplo, no puede considerarse una ‘cosa’, sino el producto de la interaccién
entre dos campos de crecimiento (el alveolar y el mandibular). Al igual que las enjutas de las catedrales géticas,
muchos rasgos organicos son elementos estructural, pero no funcionalmente necesarios (Gould y Lewontin 1979).

La ‘explosién morfoldgica’ del Cdmbrico es una de las evidencias paleontoldgicas mas desafiantes para la explicacién
gradualista del origen de la forma. El registro fésil documenta que hace 580 millones de afios, en un periodo de
tiempo relativamente breve a escala geoldgica, aparecieron los grandes planes corporales bilaterales (anélidos,
moluscos, nematodos, artrépodos y cordados), incluidos los treinta y cinco Baupldne caracteristicos de los filos
actuales. Desde entonces, no ha vuelto a aparecer ningin plan corporal cualitativamente nuevo. De nuevo, las
explicaciones ambientales de la aparicién de los planes corporales animales dejan sin resolver el problema del propio
origen de la variacion: los cambios ambientales ofrecieron probablemente la plataforma que aumentd la posibilidad de
éxito de las innovaciones ontogenéticas, pero no pueden explicar el origen de las formas. En otras palabras: la
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comprensidn de las novedades evolutivas exige distinguir el origen de las nuevas estructuras de su éxito o fracaso en
el entorno ecoldgico (Erwin 2005). La distincién entre el origen y la perpetuacién de la forma se ha convertido en un
argumento recurrente entre los biélogos de la evo-devo: la seleccién natural no puede crear nuevas variantes; sélo
retener o fijar, expandir o eliminar las que ya estén presentes en la poblacién (Arthur 2000).

Las perspectivas genética y morfogenética de la evo-devo han ofrecido explicaciones muy distintas de las novedades
evolutivas. La genética evolutiva del desarrollo concibe las novedades evolutivas como resultado de alteraciones en la
caja de herramientas genética responsable de la unidad de la organizacién animal: mutaciones cis-regulatorias,
mutaciones estructurales, duplicaciones genéticas, eliminacién de genes... (Hoekstra y Coyne 2007). Desde la
perspectiva morfogenética, cualquier gen implicado en una innovacién sélo es relevante en el contexto de las
interacciones moleculares, celulares y tisulares que generan el nuevo caracter (Miller y Wagner 1991; Miller y
Newman 2005). Para comprender las novedades evolutivas es obligatorio distinguir entre la causalidad formal y la
causalidad eficiente o—en la terminologia de Mller—entre las condiciones iniciadoras y realizadoras (Mdller 2010).
Las condiciones iniciadoras, es decir, las causas que desencadenan la variacion morfolégica (cambios
comportamentales y funcionales, presién mutacional, seleccién indirecta...) pueden ser muy variadas. Ahora bien: la
clave para comprender las novedades reside en las condiciones realizadoras de una innovacion, es decir, aquellas
condiciones, dependientes de las propiedades generales de los sistemas generativos, que permiten que se realicen los
cambios desatados por las condiciones iniciadoras, ya sean genéticas, comportamentales o ambientales. Desde la
perspectiva morfogenética, las novedades evolutivas emergen, por tanto, como efectos secundarios de modificaciones
de los sistemas de desarrollo.

En cuanto al origen de los planes corporales, la explicaciéon genética mas extendida de la explosién cdmbrica arguye
que los cambios ambientales aumentaron la tasa mutacional o desataron ‘variacién oculta’, de modo que la
diversificacién de los Baupléne se percibe como una especializaciéon de potenciales ya presentes en el Urbilateria. De
nuevo, los defensores de la perspectiva morfogenética han considerado esta explicacion insuficiente. Stuart Newman
y Gerd Miller han defendido la capacidad de la ‘caja de herramientas ontogenética’ para explicar el origen de los
planes corporales basicos (Newman y Miiller 2000): al igual que las propiedades genéricas de las células permiten dar
cuenta del desarrollo temprano, el CAmbrico puede interpretarse como un periodo de experimentacion en las reglas
de interaccidn celular, dotadas de diferentes capacidades de generacién y estabilizacién de estructuras morfolégicas.
Los primeros organismos multicelulares pudieron ser masas celulares simples y débilmente organizadas cuya forma
estaria, en gran parte, determinada por sus propiedades fisicas. Este mundo ‘pre-mendeliano’ se habria caracterizado
por una mayor plasticidad ontogenética donde la herencia genética y la realizacién fenotipica estarian vinculadas de
un modo mas flexible, de modo que muchos fenotipos estarian asociados con un nimero reducido de genotipos. En
este escenario, la causalidad rectora del origen de los Baupldne animales no habria dependido tanto de programas de
expresion genética como de las propiedades fisico-quimicas de los conjuntos celulares y tisulares implicados; las
propensiones de los agregados visco-eladsticos para formar estructuras agujereadas, tubulares, multilaminares y
segmentadas habrian dado lugar a un abanico de estructuras organicas genéricas. Mas tarde, esta variedad de formas
bésicas pudo ser elaborada por la seleccién natural, que habria estabilizado los procesos generativos dando lugar a un
mapeo genotipo-fenotipo mas estrecho que habria restringido el potencial evolutivo de los organismos.

7 De las constricciones a la evolucionabilidad 1t

Si en la década de los ochenta el imperio del adaptacionismo y la biologia molecular hizo que el debate en torno a la
relacién entre evolucion y desarrollo se centrase en la nocidn ‘negativa’ de constriccién, subrayando las limitaciones
que los sistemas ontogenéticos imponen a la variaciéon molecular y la seleccién natural, en los Ultimos afios la evo-
devo ha enfatizado el potencial generativo de las constricciones (Brigandt 2013b): los sistemas ontogenéticos no sélo
restringen el conjunto de formas posibles, sino que proporcionan nuevas oportunidades para el cambio evolutivo
(Alberch 1982). La evo-devo no sélo se propone, por tanto, investigar cémo los mecanismos ontogenéticos constrifien
las formas posibles para la seleccién, sino también cémo las propiedades de los sistemas de desarrollo facilitan la
evolucién fenotipica y cdmo evolucionan los propios mecanismos generativos (Wagner, Chiu, y Laubichler 2000). Con
el fin de capturar el rol de la creatividad del desarrollo en la evolucién, en los Ultimos afios la evo-devo ha introducido
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nuevos conceptos como la ‘variabilidad’ y la ‘evolucionabilidad’ que incorporan principios generativos ausentes en el
marco sintético (Muller y Newman 2005) y, frente a la contingencia darwinista, subrayan la ‘inherencia’, es decir, la
tendencia hacia la organizacién y el cambio en determinadas rutas (Newmann y Miiller 2006).

Desde la perspectiva de la variabilidad, el rol que juega el desarrollo en la evolucién no consiste en constrefiir sino en
generar la variacion morfoldgica, determinando qué es posible y, entre esto, qué es mas probable (Salazar-Ciudad
2006). Por su parte, el concepto de evolucionabilidad captura la relacién entre la variabilidad y la seleccién natural.
Desde que Richard Dawkins acufiara el término 'evolvability' (1989), la evolucionabilidad se ha convertido en un
programa de investigacién central en biologia evolutiva y en particular en evo-devo, hasta el punto de que muchos
autores la consideran la cuestion central de la nueva sintesis evolutiva (Pigliucci 2008; Pigliucci y Mdiller 2010).
Asimismo, el concepto de evolucionabilidad ha despertado un creciente interés en filosofia de la biologia (Love 2003;
Sterelny 2006).

En un articulo ya clasico, Glinter Wagner y Lee Altenberg argumentan que la variabilidad depende de la estructura de
la funcién genotipo-fenotipo, es decir, de cdmo la arquitectura genética de un organismo produce su fenotipo a través
de las interacciones ontogenéticas con el ambiente externo (Wagner y Altenberg 1996). Dado que los procesos
adaptativos sélo pueden darse si se producen variaciones favorables para el organismo, y dado que esto depende de
cémo la variacidn genética se traduce en variacién fenotipica, las propiedades variacionales del fenotipo se revelan
esenciales para su evolucién por seleccién natural. De otro modo: la capacidad de los sistemas bioldgicos para
evolucionar depende de la generacién de variacién fenotipica heredable sobre la cual pueda actuar la seleccién
natural (Kirschner y Gerhart 1998). En este sentido, las propiedades de los sistemas ontogenéticos se revelan sujetos
inexplicables en el paradigma darwinista. La modularidad, por ejemplo, no es una propiedad individual que contribuya
al éxito reproductivo de un organismo en particular, sino una propiedad variacional que sélo puede predicarse de un
sistema ontogenético, de modo que los mecanismos por los que evoluciona han de ser distintos de los que rigen la
adaptacion ecoldgica (Wagner y Altenberg 1996). Bajo la dptica de la evolucionabilidad, la seleccién natural deja de
ser, exclusivamente, un mecanismo productor de adaptaciones; este nuevo nivel de seleccién, que “no actda ni sobre
el fenotipo ni sobre el genotipo, sino sobre las propiedades emergentes de los sistemas ontogenéticos” (Alberch
1991), se concibe como un proceso que, al promover la capacidad de evolucionar, selecciona mecanismos
generadores de adaptabilidad (es decir, de variacién no letal) que hacen que la propia evolucién sea posible.

Kirschner y Gerhart identifican una serie de propiedades que, al conferir robustez y flexibilidad a los sistemas de
desarrollo, habrian hecho posible la diversificacion por seleccién natural en el reino animal (Kirschner y Gerhart 1998).
La modularidad es un caso ejemplar. La relativa independencia ontogenética de las partes explica que los homdlogos
puedan funcionar como “bloques de construccién de adaptacién fenotipica” (Wagner 1989), pues la seleccién natural
puede actuar sobre ciertos médulos sin afectar a otros, incrementando la probabilidad de adaptacién a regimenes
selectivos complejos. Desde esta perspectiva, los homdélogos pueden redefinirse como unidades de evolucién
fenotipica ontogenéticamente individualizadas que comparten ciertas propiedades variacionales, determinando las
dimensiones en las que puede ocurrir la variacién y canalizando, asi, la evolucién morfoldgica. En este sentido, las
constricciones del desarrollo no sélo explican la estabilidad de la forma, sino que, al mismo tiempo, dan cuenta de la
evolucionabilidad morfoldgica (Brigandt 2007). El concepto ontogenético de homologia captura asi la dimensién
positiva de las constricciones, que no se interpretan como limitaciones, sino como condiciones de establecimiento de
un cardcter, que posteriormente ird modificAndose en sus aspectos no constrefiidos, como el nimero de dedos en el
caso de la extremidad vertebrada.

7.1 Azar, determinismo y contingencia en la investigacion de lo posible 1T

La pregunta por lo posible tiene consecuencias epistemoldgicas de radical importancia. La investigacion de los
mecanismos responsables de explicar tanto la variabilidad como la evolucionabilidad de los sistemas ontogenéticos
pone en cuestion la cldsica distincién entre causas Ultimas y préximas. Gustavo Caponi ha argumentado que, en
realidad, la evo-devo no cuestiona en lo esencial esta distincion, sino que exige reformularla: mientras las causas
proximas han de seguir definiéndose como aquellas que afectan a los organismos individuales, las causas Ultimas
deberian reconceptuarse como aquellas causas cuyos efectos se registran en la evolucién de los linajes, no sélo de las
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poblaciones: las constricciones del desarrollo son mecanismos evolutivos que explican cdmo los caracteres de un
linaje cambian o se preservan (Caponi 2012). Sin embargo, los programas de investigacién dirigidos a comprender los
mecanismos responsables de la variabilidad y evolucionabilidad de los sistemas ontogenéticos, van mas alla de la
reconstruccion retrospectiva del drbol de la vida. Cuando la investigacién de las propiedades de un sistema
ontogenético permite predecir las formas que ese sistema puede generar (el nimero de dedos de las extremidades de
los tetrapodos terrestres, por ejemplo), la identificacién del desarrollo con las causas préximas deja de tener sentido.
La investigacién de la variabilidad y la evolucionabilidad de los sistemas ontogenéticos explica también porqué ciertos
fenotipos pudieron aparecer y convertirse en sujetos de la dindmica selectiva (Nufio de la Rosa 2014).

Y es que la investigacién de los mecanismos de lo posible altera la visién heredada de los modelos explicativos en
biologia. Como ha subrayado Ingo Brigandt, existen disciplinas cientificas como la evo-devo que no investigan tanto el
comportamiento actual de un mecanismo, sino sus disposiciones (Brigandt 2013a). Las propiedades de los sistemas
ontogenéticos como la robustez, la plasticidad o la modularidad son propiedades disposicionales que explican cémo un
mecanismo ontogenético reacciona ante perturbaciones.

Mientras en el marco sintético la evolucidn se explica mediante la inferencia a posteriori de hechos histéricos, la
investigacién de la variabilidad de los mecanismos ontogenéticos permite formular predicciones inconcebibles en el
paradigma darwinista (Miller 2006). Dadas las propiedades generativas de los sistemas de desarrollo, sélo pueden
obtenerse ciertas soluciones fenotipicas, lo que permite comparar el rango de morfologias posibles con las formas
existentes. Aqui radica, para muchos, la gran promesa de la evo-devo: una vez se hayan desentrafiado los
mecanismos ontogenéticos que permitan computar las soluciones fenotipicas posibles, estaremos en condiciones de
discriminar lo posible de lo imposible y determinar qué formas pueden evolucionar a partir de cada especie (Duboule
2010). Para los autores mas optimistas, esta capacidad predictiva tiene su reverso histérico. Stephen Jay Gould, gran
defensor del rol de la contingencia en la evolucién, advirtié que si rebobindsemos la cinta de la vida, cualquier punto
de partida conduciria a la evolucién por un sendero radicalmente diferente. Sin embargo, desde la perspectiva
internalista, el resultado de reiniciar la evolucién no seria tan distinto a nivel de los grandes planes corporales en los
que hoy se organiza la diversidad animal (Newman and Bhat 2009, 10).

Otros autores, al contrario, han subrayado la radical importancia de la contingencia histérica y la mutabilidad de la
ontogenia en las explicaciones de la evolucién que ofrece la evo-devo. En particular, la interpretacion de los conceptos
morfolégicos como conceptos variacionales permite superar las objeciones cldsicamente dirigidas a la concepcién
mecanicista de tipo, a saber: la historicidad y la variabilidad intrinsecas a las entidades bioldgicas. Mientras los dtomos
admiten generalizaciones muy amplias, las clases bioldgicas estan sujetas a leyes limitadas a dominios espacio-
temporales cuyo alcance puede variar extraordinariamente (Rieppel 2005; Rieppel 2006; Wagner y Wagner 2001). Si
no todos los elementos de un caracter son homdlogos es precisamente porque algunas estructuras comparten ciertos
mecanismos ontogenéticos pero difieren en otros. Asi, las extremidades de los gnathostomos comparten ciertos
mecanismos ontogenéticos (la estructuracién del eje antero-posterior), pero no otros (esqueletogénesis).
Precisamente porque la plasticidad de los mecanismos ontogenéticos impide que sean universales, los médulos
pueden evolucionar (Wagner 1996). Es mas: es la evolucién independiente de las partes lo que permite identificarlas;
asi, podemos decir que la extremidad de los vertebrados es una parte auténoma porque ha cambiado a lo largo de la
evolucién independientemente de otros homdélogos como los ojos, por ejemplo. Las unidades evolutivas deben
definirse por sus tendencias variacionales, pues son estas disposiciones generativas las que mantienen la identidad de
un caracter a lo largo del proceso adaptativo (von Dassow y Munro 1999). Por otro lado, en evo-devo lo posible se
define histéricamente: el espacio de lo posible evoluciona a lo largo de la historia filogenética, de modo que las
morfologias no son igualmente probables en cada estadio en la evolucién de un taxén. Las formas mds probables
desde el punto de vista de las propiedades dinamicas de un sistema ontogenético pueden o no ser las mas aptas; al
seleccionarse un fenotipo se selecciona también un sistema ontogenético que, sujeto a la contingencia histérica,
abrird un nuevo abanico de potencialidades (Alberch 1989, 46).
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8 Hacia una evo-devo funcional 1t

Teniendo en cuenta que el problema de la forma ha sido, como hemos visto, el principal explanandum de la biologia
evolutiva del desarrollo, algunos autores han interpretado el conflicto entre la evo-devo y la Sintesis Moderna como el
resultado de un enfrentamiento entre forma (el estructuralismo de la evo-devo) y funcién (el adaptacionismo
darwinista) (Amundson 1998). Si bien es cierto que la mayoria de los biélogos de la evo-devo ha enfatizado la
perspectiva estructuralista de la evolucidn, ciertos autores han reivindicado también una “evo-devo funcional”
(Breuker, Debat, y Klingenberg 2006). En esta seccién examinaré los tres grandes modos en los que la evo-devo
contempordnea aborda la dimensién funcional de la evolucién (Nufio de la Rosa 2013).

En biologia, la nocién de ‘funcién’ puede hacer referencia, o bien a ‘lo que hace’ (la funcién como actividad), o bien a
aquello ‘para lo que se usa’ (el rol biolégico o la funcién como uso) (Bock y von Wahlert 1965). La locomocién, por
ejemplo, es la funcién de las extremidades de los vertebrados terrestres, pero tiene distintos roles, como huir de un
predador o moverse hacia una fuente de comida. Partiendo de la distincién entre causas préximas y ultimas, los
filésofos de la biologia suelen asociar ambos conceptos de funcién a dmbitos disciplinarios distintos: el ‘rol biol6gico’ a
la biologia evolucionista (pues el uso de un rasgo le confiere el valor adaptativo por el cual fue seleccionado), y la
‘actividad’ a la fisiologia (Amundson y Lauder 1994; Love 2007). Sin embargo, al investigar la relacién entre las
actividades bioldgicas y la evolucion de los rasgos fenotipicos, la evo-devo ha puesto en cuestién esta division de
objetivos epistemolégicos. En concreto, la evo-devo ha comenzado a investigar las consecuencias evolutivas que se
derivan de las diferencias en la regulaciéon ontogenética de la actividad de ciertos rasgos (Breuker, Debat, y
Klingenberg 2006). Por ejemplo: ;cdmo los genes implicados en el desarrollo de la forma mandibular regulan la
biomecénica del movimiento de la mandibula?, ;cémo las diferencias individuales dan lugar a diferencias adaptativas
gue pueden determinar la dindmica evolutiva? (Albertson et al. 2005)

Por otro lado, la llamada ‘ecologia del desarrollo’ ha demostrado que las interacciones ambientales con los procesos
ontogenéticos pueden ser responsables de cambios adaptativos como la determinacién de las castas en insectos
dependiendo de la dieta o la especificacién del sexo en funcién de la temperatura (Gilbert 2004). La investigacién de
las consecuencias de la plasticidad para la dinamica evolutiva ha recibido una atencién creciente en la biologia
evolutiva de los Ultimos afios, dando lugar a una nueva sintesis, la “ecologia evolutiva del desarrollo” o eco-evo-devo
(Gilbert y Epel 2008). En la actualidad, la biologia evolutiva reconoce diversos modos en los que las modificaciones
posibilitadas por la plasticidad del desarrollo pueden heredarse. A lo largo de varias generaciones, tales variaciones
pueden estabilizarse mediante mecanismos de integracién genética: a través de sus ‘normas de reaccién’ adaptativas,
el organismo puede alterar su fenotipo sin necesidad de crear variacién de novo y posteriormente acumular cambios
genéticos que estabilicen alternativas morfoldgicas latentes (West-Eberhard 2003). Los experimentos pioneros de
Waddington con mutantes de Drosdfila constituyen el ejemplo cldsico de evolucién por asimilacién genética. Al
exponer a las moscas a estrés por temperatura, estas expresaban una alta variacién fenotipica en el patrén de las
venas de las alas. Mediante seleccién artificial, Waddington demostré que esta variacion era heredable y que los
fenotipos que al principio eran inducidos por el ambiente se expresaban en la poblacién como resultado de variaciones
genéticas. En este contexto tedrico, los organismos se interpretan como sistemas funcionales cuya flexibilidad ante los
cambios ambientales provee a la selecciéon de un mayor espectro de fenotipos sobre los que actuar. Los sistemas de
desarrollo facilitan, asf, la evolucién adaptativa, dando cuenta de la evolucionabilidad.

Por (ltimo, ciertos bidlogos evolutivos del desarrollo han interpretado la modularidad y la integracién orgdnica en
términos funcionales. Como vimos arriba, la autonomia ontogenética y funcional de los médulos permitiria una
adaptacién rapida y especifica a condiciones ambientales cambiantes. Del mismo modo, la integracién fenotipica se
ha abordado desde una perspectiva funcional, concibiéndose como organizacién, una nocién muy distinta (pero
complementaria) de la nocién darwinista de adaptacion ecoldgica (Etxeberria y Nufio de la Rosa 2009). Inspirdndose
en la nocion de burden (‘carga’) de Rupert Riedl, las constricciones se han interpretado en términos funcionales para
dar cuenta de la estabilidad fenotipica (Schwenk y Wagner 2001; Wagner y Schwenk 2000). Segun el concepto de
burden, la probabilidad de que un caracter evolucione depende del niUmero e importancia de las funciones y
caracteres que dependen de él. Asi, la columna vertebral esta altamente constrefiida dada su importancia en conferir
soporte y flexibilidad a los sistemas nervioso y vascular, asi como al acoplamiento muscular; por su parte, el pelo
humano estd en la periferia del organismo, pues pocas estructuras dependen de él. Desde esta perspectiva, la
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estabilidad morfoldgica no depende ni de las propiedades variacionales del sistema ontogenético ni de la constancia
del medio, sino de las constricciones funcionales que limitan el universo de variacién fenotipica.

Las constricciones funcionales implicarian una forma de seleccién natural muy distinta (aunque no contrapuesta) de la
seleccién local caracteristica del adaptacionismo, a saber: la seleccién estabilizadora interna, que ejerceria su
influencia en un amplio rango de entornos (Schwenk y Wagner 2001). Al operar en el fenotipo no sélo una vez se ha
completado el desarrollo, sino a lo largo de toda su ontogenia, la nocién de seleccién interna permitiria romper con el
dualismo entre el estructuralismo internalista y el funcionalismo externalista (Schwenk y Wagner 2004).

9 Notas 1t

1.- Esta voz recoge parte de los resultados publicados en mi tesis doctoral y en particular en el capitulo 5, dedicado a
“La dinamica del morfoespacio” (Nufio de la Rosa 2012). Volver al texto.

2.- Ambos programas de investigacién han recibido distintas denominaciones, como genético y epigenético (Miller
2008) o genético y biofisico (Linde Medina 2010). Volver al texto.

3.- Segln la acepcidn mas extendida del término 'epigenética’, la epigenética engloba todos aquellos procesos
moleculares, relativamente independientes de la secuencia de ADN, que afectan la regulacién genética. No obstante,
otros autores en biologia del desarrollo y evo-devo prefieren comprender este concepto en su sentido original,
entendiendo que la 'epigenética’ engloba a todas aquellas interacciones del desarrollo que tienen lugar mas alla del
nivel molecular, como las interacciones entre células o tejidos. Volver al texto.
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