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Abstract

The aim of the present work is to show the existence of complex relationships between
biological evolution and embryonic development. From this perspective the thesis proposes
to examine how some dynamics aspects involved in that link are relevant for
interdisciplinary research between biology and mathematics, in the search for basic

structural patterns.

Arising from this general aim, the thesis highlights the current problem in biology in
locating and defining taxonomic groups within the phylogeny, as with species, from a
framework in which biological complexity has been excluded. In this work systematics is
considered important for comprehending the relationship between evolution and diversity. I
develop a proposal based on complexity theory and the idea of morphogenetic attractors as
a model to establish how forms emerge out of diversity. In this way the importance of
systematics, and its link with the biological evolution and embryonary development can be

analysed.

For a long time the relationship between development and evolution has had a very
important place in debates within biology, but only recently there has arisen the
evolutionary biology of development, Evodevo: the area of study which links and
establishes the importance that evolution has in the early stages of development and
biological evolution. From the growing importance that Evodevo has acquired today, it is
vital to create the theoretical bases to reinforce these ideas and to establish within them the
importance of using theories of dynamic systems and mathematical models to discover

basic structural patterns.

Biology is a science that owing to the characteristics of its object of study has been
continuously confronted with the enormous complexity in which living systems develop.
Thus an understanding of the problems that such a science must confront needs to be based
in a knowledge of the complex characteristics which define the laws of life. However, in
this work it is proposed that in spite of the great complexity in which living beings emerge,

it is possible to describe some phenomena in a simple way through the use of mathematics.



Mathematical modeling is possible since in nature there exist structural patterns that allow
us to discover general basic phenomena. Color patterns in animals have an important role in
the development of embryos, due to the establishment during this stage of the features of
the future forms. In the adult such patterns acquire a fundamental function in various
aspects, as in ecology, physiology, ethology, evolution and development. For that reason,

the establishment of such patterns is recognized as important for biology.

In this text I emphasize that in the same way that the chromatic patterns fulfill an important
role from a biological point of view, it is also important to look at the involvement of
physics and mathematics in such phenomena, since living beings cannot be detached from
the physical and mathematical laws in which they develop and evolve. Based on that
assumption [ apply a simple mathematical model which describes the way in which
chromatic patterns in the skin, in particular in the dermis of serpents, are established. The
mechanisms by which patterns in nature are established are not well known. However in
biomathematics valuable solutions have been developed to understand such phenomena,
which show us the need to look for explanations outside of a context only in genetics, or at

least not in a linear way.

In pursuing the idea of the importance of mathematics in morphogenesis, in this thesis the
plant kingdom is taken as an example to show how morphogenetic patterns are established
and conserved independently of the diversity that has been generated by evolution. Through
the analysis of mathematical studies developed to explain the numerical order that
characterizes phyllotaxis, this thesis proposes to use the structural arrangement of plants as
a model for the relation between mathematical patterns and the mechanisms by which
forms are constructed in nature. Out of the search for structural patterns in plants and
animals I propose the existence of links in the mechanisms that structure form in living
beings, i.e. basic structural patterns that are established at different levels transcending the
limits established in the systems of classification. I then propose that form is a useful
system to understand a range of fundamental problems in biology, such as the development
of embryos and the evolution of living beings. In this way we are able to gain insights into
important aspects of morphogenesis, establishing a bridge between development, evolution,

biology and mathematics.



Resumen

El presente trabajo tiene como objetivo mostrar la existencia de vinculos complejos entre la
evolucion biologica y el desarrollo embrionario, de esta manera se plantea como algunos
aspectos dinamicos relacionados con dicha vinculacién, son relevantes dentro de la
investigacion interdisciplinaria entre la biologia y las matematicas para la busqueda de

patrones estructurales basicos.

A partir de este objetivo general se plantea la existencia del problema en la biologia para
ubicar y definir grupos taxondmicos dentro de la filogenia, como es el caso de las especies,
desde un marco en el que no es considerada la complejidad biologica. En este trabajo se
plantea la importancia que tiene la sistematica para comprender la relacion entre la
evolucion biologica y la diversidad, y propongo a la teoria de la complejidad y la idea de
los atractores morfogenéticos como modelo para establecer de qué modo dentro de la
diversidad emergen las formas. De esta manera se analiza la importancia que tiene la

sistematica y su vinculacidn con la evolucion Biologica y el desarrollo embrionario.

La relacion entre el desarrollo embrionario y la evolucion bioldgica ha tenido un lugar muy
importante desde hace muchos afios en las discusiones dentro de la biologia, pero es hasta
hace poco que surge la biologia evolutiva del desarrollo: Evodevo, como el area de estudio
que vincula y establece la importancia que tienen los cambios en etapas tempranas del
desarrollo y la evolucion biologica. Partiendo del auge que ha tenido evodevo en la
actualidad, es trascendente crear bases tedricas que fortalezcan los planteamientos que
propone y establecer dentro de dichas ideas, la importancia de la utilizacion de la teoria de
los sistemas dinamicos y la modelacion matematica para descubrir patrones estructurales

basicos.

La biologia es una ciencia que debido al objeto de estudio con el cual trabaja, se ha
enfrentado constantemente con la realidad de la enorme complejidad en que se desarrollan
y evolucionan los sistemas vivos, por lo tanto la comprension de los problemas que
enfrenta dicha ciencia, requiere ser basada en el conocimiento de las caracteristicas

complejas que definen las leyes de la vida. A pesar de la gran complejidad en que emergen



los seres vivos, en este trabajo se plantea la posibilidad de describir de manera sencilla

fendmenos biologicos mediante el uso de las matematicas.

La modelacion matematica es posible, ya que en la naturaleza existen patrones estructurales
que nos permiten descubrir fenomenos generales basicos. Los patrones de color en
animales tienen un lugar importante durante el desarrollo de los embriones ya que es en
esta etapa en las que se establecen los trazos de las futuras formas. En los adultos dichos
patrones tienen un espacio fundamental en diversos aspectos, como lo es en la ecologia, la
fisiologia, la etologia, la evolucion y el desarrollo. Por lo tanto el establecimiento de dichos
patrones es muy importante para la biologia. Dentro de este texto planteo que al igual que
en la parte biolodgica los patrones cromaticos cumplen un papel importante, también la
fisica y las matematicas tienen ingerencia en dichos fendémenos ya que los seres vivos no
pueden ser desvinculados de las leyes fisicas y dentro de éstas las quimicas en las cuales
evolucionan y se desarrollan. Con base en lo anterior aplico un modelo matematico sencillo
que describe la manera en la que se establecen patrones cromaticos en la piel,

especificamente en la dermis de serpientes.

Los mecanismos por los cuales se establecen patrones en la naturaleza no son muy
conocidos, sin embargo dentro de la biologia matematica se han elaborado soluciones
valiosas en la comprension de dichos fenémenos, lo que nos habla de la necesidad de
buscar explicaciones que no estén establecidas inicamente en el contexto genético, o por lo

menos no de una manera lineal.

Dentro de la importancia de las matematicas en la morfogénesis, en este trabajo el reino
vegetal es tomado como ejemplo del modo en el que los patrones morfogenéticos se
establecen y se conservan independientemente de la diversidad que ha generado la
evolucion. Mediante el andlisis de los estudios matematicos que han sido elaborados para
explicar el orden numérico que caracteriza a la filotaxis, se plantea al arreglo estructural de
las plantas como un modelo de la relaciéon que tienen los patrones matematicos en los
mecanismos de construccion de formas en la naturaleza. A partir de la busqueda de
patrones estructurales en las plantas y en los animales en este texto planteo la existencia de
vinculos en los mecanismos para estructurar formas en los seres vivos, es decir patrones

estructurales basicos que se establecen a diferentes niveles trascendiendo los limites



establecidos en los sistemas de clasificacion y planteo a la forma como un sistema 1til en la
comprension de diversos problemas fundamentales en la biologia como lo son el desarrollo
de los embriones y la evolucidon de los seres vivos. De esta manera nos adentramos en
aspectos importantes de la morfogénesis, estableciendo un puente entre el desarrollo, la

evolucion, y las matematicas.



Introduccion

Los seres vivos poseen caracteristicas similares, por lo tanto desde bacterias hasta seres
humanos presentan procesos esencialmente equivalentes. Los organismos vivos estan
formados por estructuras en comun, estan construidos por los mismos mecanismos y por las
mismas sustancias, extraen la energia utilizando principios semejantes y poseen codigos
genéticos similares, que conformados de manera diferente los hace distintos unos de otros,
pero sin duda emparentados. Estas caracteristicas que hacen comunes a los sistemas vivos

son las que han generado patrones similares a lo largo de la filogenia.

A lo largo de este trabajo se explora la manera en la que dichos patrones emergen, se
desarrollan y evolucionan como procesos generales bdsicos y comunes entre los seres
vivos, planteando la relevancia de encontrar dichos patrones, dichas similitudes que nos
permitan comprender dentro de la complejidad del objeto de estudio, los mecanismos que

les son comunes, los mecanismos generales, los patrones.

Los sistemas vivos han sido descritos desde muchos puntos de vista y sin embargo todas las
vertientes apuntan hacia una concepcion compleja del objeto de estudio. Al ser complejos,
los sistemas vivos poseen interacciones multiples que al trabajar con ellas podemos ver que
la mejor manera de comprenderlos es partir de la idea clara de que la complejidad es parte

constitutiva de los organismos en cuestion.

A partir de las caracteristicas dinamicas complejas que definen a los seres vivos, es tarea de
los bidlogos entender el funcionamiento general de los fenomenos biologicos para describir
procesos naturales esenciales. Con el fin de acercarnos a la problematica que implica
analizar los procesos biologicos, este trabajo parte de la importancia que tiene la

complejidad en la comprension de la diversidad y la teoria de los sistemas dindmicos como
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marco tedrico para entender el orden que se ha establecido al generarse unidades en la
naturaleza, por esta razon se presenta una pequenia discusion en la que se trata la existencia
de las especies como resultado de un proceso natural de emergencia y conservacion de las
formas biologicas. En este texto se desarrolla la idea de la existencia real de especies y de la
generacion natural de unidades estructurales basicas como mecanismo inherente a lo vivo
por lo que podemos ver que en realidad las formas vivas tienen la tendencia a generar tipos

morfologicos basicos de los que parten la variacion y la diversidad.

Para entender la manera en la que se establecen las especies y los grupos taxonémicos en
general como entidades reales, introduzco el término “atractor extrafio” para extrapolarlo
al mundo de las formas con el nombre de “atractor morfogenético”. Los atractores para
fines de este trabajo nos permiten entender la manera en la que los sistemas vivos generan
patrones morfogenéticos, para explicarlo planteo la existencia de atractores morfogenéticos
en del desarrollo de las flores, ya que durante dicho desarrollo podemos ver que existen

redes genéticas que favorecen ciertas arquitecturas que son altamente conservadas.

El campo de investigacion que abre el descubrimiento de los atractores morfogenéticos es
fundamental tanto para la biologia del desarrollo como para la biologia evolutiva, por lo
que en este trabajo se rescata la importancia que tiene tomar en cuenta a los fenomenos que
desencadenan la construccion de formas en la naturaleza. La idea de atractor morfogenético

surge, como herramienta para entender dicho fendmeno desde un enfoque dinamico.

El segundo capitulo titulado: “Evodevo: biologia evolutiva del desarrollo”, presenta la
gestacion de esta nueva area de estudio en la biologia, mostrando algunos de los
antecedentes que existen en la vinculacion entre la biologia del desarrollo y la biologia

evolutiva, que dan como resultado una nueva sintesis de la biologia. Partir de dichos
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planteamientos acerca de la importancia que tiene la vinculacion entre el desarrollo y la
evolucion es util ya que nos permite estructurar un conocimiento tedrico que sustente la
conjuncion de estas dos areas esenciales en la comprension de la vida y la importancia que
tiene la biologia matematica en el discurso que plantea evodevo. Es vital asegurar que al
existir una nueva sintesis bioldgica no suceda lo mismo que en el pasado en donde la
pérdida de la importancia del desarrollo embrionario en el proceso evolutivo, establecié una
via que nos ha llevado a la centralizaciéon de los genes como unicos actores de la
diversificacion de la vida. De esta manera en este texto rescato las ideas que favorezcan la
comprension de los vinculos complejos que existen entre la evolucion y el desarrollo y
enfatizo la necesidad de encontrar patrones generales dentro de las redes complejas de la

trayectoria ontogenética y filogenética.

Gracias a los grandes avances que han tenido la genética y la embriologia, hemos llegado a
un punto en el que la sintesis de estas areas en conjunto con la evolucion traera grandes
avances, sin embargo es importante no reducir a la embriogénesis al fendémeno de prendido
y apagado de genes, sino retomar la idea del desarrollo como un sistema complejo que no
solamente dependa de los genes, sino asumiendo que es el resultado de un fendmeno
emergente. En este trabajo se presenta al desarrollo embrionario como modelo de la
morfogénesis en sentido general y de los mecanismos colectivos por los cuales se

construyen las formas vivas.

En el capitulo tres, “El desarrollo y la emergencia de patrones” se plantea la importancia
que tiene el desarrollo en la formacion de patrones en la naturaleza. En esta parte es
primordial concebir al desarrollo embrionario como un fenémeno de autoorganizacién y no

solamente como un proceso genético. Todas las partes del sistema son importantes en la

12



construccion del organismo y la emergencia de patrones es un proceso fundamental en la
comprension de la embriogénesis y de los procesos morfogenéticos. La emergencia es “el
término que los filosofos usan para fenomenos en los que “el todo es mayor que la suma de
las partes”. Mas precisamente, fendmenos emergentes ocurren cuando un sistema
compuesto de muchos elementos individuales muestra un comportamiento colectivo que no
parece inherente de manera obvia o explicita a los individuos™' (Steward, 1998). De esta
manera la emergencia no debe entenderse como la explicacion mistica de los factores que
no conocemos o que son obscuros en ciertas areas de los fendmenos que estudiamos. De
hecho dentro de la biologia matematica se han podido descubrir y modelar propiedades
emergentes que parten de principios sencillos como resultado de las condiciones fisicas a

las que estan expuestos los seres vivos.

Para entender algunos elementos importantes en el desarrollo de formas espaciales, en esta
tesis, considero algunos ejemplos que nos hablan de los mecanismos morfogenéticos que
existen durante la formacion de patrones y de las interacciones que existen en dichos
mecanismos. Dentro de los mecanismos morfogenéticos que se plantean a lo largo de esta
parte son la importancia de la informacion genética, el papel que juega el medio ambiente
embridnico, la interaccion y diferenciacion celular, los mecanismos de sefializacion y
transporte de morfogenos especificos, la manera en la que los receptores de membrana
entran en escena, y los controles de volumen tamafio y forma como base para entender la

relacion mecanica que tiene la generacion de formas durante el desarrollo embrionario.

" “The term philosophers use for phenomena in which “the whole is greater than the sum of its parts.” More
precisely, emergent phenomena occur when a system composed of many individual elements exhibits
collective behaviour that seems not to be built into the individuals in any obvious or explicit manner.”

13



La segunda parte de esta tesis titulada “Modelos de coloracion y filotaxis: formas y
patrones” consta de dos capitulos. En el capitulo cuatro: “Los patrones de color en
animales”, se plantea la importancia de los patrones de color como mecanismo para
entender procesos morfogenéticos generales. Con el fin de observar ejemplos de dichos
patrones y abrir la discusion que planeta la existencia de patrones generales basicos en la
naturaleza, en este capitulo presento una galeria de iméagenes que muestran parte de la

diversidad de formas en la pigmentacion.

Con el fin de adentrarnos a la dindmica que existe en la formacion de patrones cromaticos,
en esta tesis los patrones de color son vistos como bocetos embriologicos, ya que estos son
generados desde etapas tempranas del desarrollo y forman parte importante de la vida
adulta de los animales; de esta manera se toma al desarrollo embrionario de dos larvas de
anfibio: Triturus alpestris y Ambystoma mexicanum, como ejemplo del proceso que siguen

las células de pigmento durante la embriogénesis.

Partiendo de la informacion embriologica que nos aportan las larvas de urodelos se plantea
un modelo matematico que nos sirve para entender la dinamica que siguen dichos patrones
en la piel de las serpientes, que son consideradas parientes cercanos y con planes corporales
similares, planteando la posibilidad de establecer la existencia de una relacion entre los
patrones de pigmentacion y las matematicas debido que dichos patrones son vistos como
elementos discretos definibles geométricamente y por lo tanto podemos modelarlos

mediante el uso de matematicas.

Gracias a este modelo podemos ver que existe una relacion compleja en el establecimiento
de patrones durante etapas tempranas del desarrollo, como parte de un fenémeno dinadmico

al intervenir multiples factores y que la emergencia de patrones en los organismos adultos

14



tiene claros vinculos con el desarrollo de los embriones y su vida futura; dicha vinculacién
no necesariamente se da como resultado de un proceso genético especifico, en este caso
podemos verlo como resultado de un sistema multifactorial que se analiza tomando en

cuenta diversos factores explorados en el desarrollo de este trabajo.

Al describir matematicamente un fenémeno morfolégico podemos ver que los resultados
que obtenemos no son abstracciones alejadas de la realidad sino que al contrario, es posible
establecer que el modelo matematico que se plantea se acerca en gran medida a la realidad

biologica del grupo que analizamos.

En el capitulo 5, “Filotaxis, una solucion hermosa a los problemas de crecimiento en
plantas”, se muestra que la modelacion matematica ha tenido un lugar muy importante en la
comprension de la estructura y ordenamiento de las plantas o filotaxis, planteando que para
la biologia es importante utilizar las herramientas que establece el pensamiento teérico en
el avance de nuevas metodologias que nos ayuden a entender aspectos relevantes de los
sistemas vivos. Se muestra que la biologia tedrica y el uso de las biomatematicas pueden
ayudarnos a entender la emergencia de patrones altamente conservados como lo son la
estructura y crecimiento de las plantas y los mecanismos por los cuales surgen dichos

patrones.

Gracias al analisis realizado en este trabajo, se puede ver que los patrones de filotaxis que
existen en el reino Palantae pueden ser considerados como parte de fendémenos generales
que no necesariamente separan a los animales de los vegetales sino mas bien los unifican
como formas vivas con procesos en comun altamente conservados, con mecanismos
morfogenéticos similares, con patrones que emergen de manera repetitiva. En este capitulo

intento constituir un puente entre los patrones morfoldgicos que surgen en las plantas y los

15



animales, estableciendo la relacion que existe entre los mecanismos morfogenéticos y la

importancia que tienen los patrones estructurales basicos en la dindmica bioldgica.

El utilizar a los vegetales como ejemplo de que los patrones matematicos existen en la
naturaleza nos da la posibilidad de establecer un didlogo entre la biologia y las
matematicas. Por esta razon la filotaxis en este trabajo aparece como fundamento de la
posibilidad de utilizar modelos matematicos para comprender procesos bioldgicos
especificos, que pueden parecer muy complicados y que sin embargo parten de principios

generales al menos desde ciertos enfoques.

A través de este viaje dentro de la biologia tedrica podemos adentrarnos mas
profundamente dentro de algunos aspectos de la biologia que requieren en su analisis
nuevos caminos y diferentes lecturas a los ya explorados. Este trabajo es s6lo un intento o
quiza mas bien, un experimento en la busqueda de nuevas herramientas, de nuevas ideas, de
nuevas maneras de ver la biologia que nos permitan acercarnos mas a la comprension de la

complejidad de los seres vivos.
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PRIMERA PARTE

LA EVOLUCION BIOLOGICA Y LA EMERGENCIA DE

LAS FORMAS
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Capitulo 1.
Complejidad y diversidad biologica

(Qué es la complejidad en la teoria de los sistemas complejos y especificamente en la
biologia?. Complejo no es sinonimo de complicado o incomprensible, es la manera de
definir a sistemas en los cuales existen multiples factores que interactuan generando
comportamientos no predecibles. Dentro de los sistemas vivos este tipo de organizacion es
la tnica que existe, y por esta razon la nueva teoria de la complejidad, que surge como
resultado de estudios dentro de las matematicas y la fisica, representa la posibilidad de

avanzar en la comprension de los procesos de relacion y transformacion de los seres vivos.

Los seres vivos se estructuran como sistemas formados por multiples interacciones entre si
y con el medio que los rodea, estableciendo conexiones entre los distintos niveles de
organizacion que en ocasiones parecen ser desordenadas. Sin embargo desde la perspectiva
de los sistemas complejos este aparente laberinto resultado de las multiples relaciones, es
capaz de generar un orden, el cual se observa a gran escala como formas o estructuras en

las que el orden emerge del caos (ver Kauffman 1993).

Por lo tanto los sistemas vivos al ser sistemas dindmicos, es decir con relaciones complejas
requieren para su estudio que se tome en consideracion dichas caracteristicas complejas que
los estructuran. La teoria de los sistemas complejos (Nicolis; 1999), puede ayudarnos a
comprender aspectos fundamentales que son la fuente de algunas controversias dentro de la
biologia, como por ejemplo el caso de la definicion de especies, que requieren una

aproximacion distinta a la linea que se ha seguido.
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Las especies: ;Unidades reales de la naturaleza o construcciones imaginarias

de la clasificacion taxondémica?

La polémica acerca del concepto de especie estd lejos de llegar a un consenso universal
aplicable a todos los organismos vivos y por lo tanto la discusion seguira su rumbo. Sin
embargo, el estudio enfocado a solucionar qué son las especies y qué implica el concepto
de especie en si, es clave para el analisis en la biologia de nuestros dias (O’Hara, 1993). La
nocidén de especie ha sido fundamental en todos los campos de la biologia, ya que el
definirlas permite estructurar los sistemas con el fin de describir la complejidad de la
diversidad que ha surgido como resultado de las intrincadas relaciones entre seres vivos.
Asimismo nos permite definir e identificar particularidades en organismos que muchas

veces son dificiles de diferenciar.

Desde el inicio de la discusion sobre las especies han surgido dos corrientes ideologicas
principales que posteriormente se han ido ramificando como un intento de resolver el
problema. La primera corriente, encabezada por Linneo considera que las especies son
unidades reales, que pueden ser delimitadas y por lo tanto estaticas y faciles de distinguir.
La segunda corriente, originaria en las ideas del transformismo y que fueron retomadas por
Charles Darwin (1809-1882), plantea que las especies son entidades cambiantes, no
delimitables y por lo tanto no reales en el mundo natural. Lo Gnico que es real en esta
perspectiva es el individuo (ver Mayr, 1979). Mayr consideraba (1992), que la corriente
mas arraigada y desafiada por Darwin, fue el esencialismo (o de tipos naturales), doctrina
que domind el pensamiento occidental durante muchos afos y que gracias a Darwin y a la
comprension de la importancia del individuo dentro de la poblacion como ente unico que

no puede ser encasillado en un mundo de tipos, se pudo cambiar a una vision basada en el
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individuo no en las esencias. Sin embargo, en mi opinion ;como podemos clasificar a los
organismos en especies si no aceptamos que hay tipos, similitudes o esencias?. Si solo
consideramos lo que hace diferentes y tinicos a los organismos y no lo que los agrupa, no
tendria sentido hacer un libro sobre el origen de las especies. En las palabras de
Dobzhansky: “;como puede una teoria originalmente construida para describir el cambio
continuo en poblaciones naturales explicar también la estructura discontinua de la
diversidad taxondmica de la naturaleza?””' (Dobzhansky en Gould, 2002-1). En realidad “el
problema central de la evolucién es el origen de la discontinuidad entre las especies™

(Gould, 2002-1).

A partir de la separaciéon entre estas corrientes, los conceptos de especie se han
diversificado dependiendo del criterio del investigador, el area de estudio y el grupo de
organismos con el que se esté trabajando, lo que ha generado diferentes escuelas que han
planteado propuestas distintas al problema de clasificacion de las especies. En un principio
las clasificaciones partian de la diferenciacion de las caracteristicas de tipo morfoldgico que
podian percibirse a simple vista. Esta es la manera que desde que somos muy pequefios
clasificamos a partir de la diferencia o semejanza, por ejemplo entre un perro y un gato. Asi
es como nuestro cerebro se ordena y genera clasificaciones instantaneas (Vygotsky, 1973).
Siguiendo a Levi-Strauss (1964) es posible afirmar que toda cultura ha generado sus

propios sistemas de clasificacion con base en estructuras.

Partiendo de este procedimiento tan sencillo los naturalistas comenzaron a generar sistemas

de clasificacion basados en la “esencia” (del latin essentia, ser de las cosas). Asi iniciaron

" Todas las notas en ingles han sido traducidas por mi. “how can theory originally constructed to describe
continuous change in natural populations also explain the discontinuous structure of nature’s taxonomic
diversity?”

2 “the central problem of evolution, is the origin of discontinuity among species”
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los métodos para clasificar a “los tipos naturales”, (término propuesto por John Venn en
1866), o especies es decir a los seres vivos y las relaciones entre ellos constituyendo asi los
arboles creados por los sistemas de clasificacion. La esencia es la que distingue a un tipo

natural de otro. A esta doctrina se le llamoé Esencialismo (Madrid, 1999).

Aristoteles introduce el término ovowa que ha sido traducido como sustancia y/ o esencia
que significa lo que es siendo. Para Aristoteles la esencia no es una determinacion
cualquiera de la cosa o entidad sino una determinacién con base en el género al cual
pertenece. La esencia es la naturaleza de la entidad: llamo forma a la esencia de cada ser, su
substancia primera (Aristoteles en Ferrater, 1980). La esencia no es entonces el modelo del
objeto, sino aquellas caracteristicas basicas que comparten los objetos con respecto al grupo
que conforman. De esta manera se establecen las caracteristicas primarias para ser parte de

o pertenecer al conjunto.

A partir de la concepcion de esencia surge la idea de especie bioldgica como esencia. Si
tomamos la idea de esencia como algo estricto e inflexible es imposible considerar que las
especies son esencias, pero si la retomamos en el marco de la teoria de la complejidad, es
posible generar una teoria dindmica de las especies en la que puedan ser simultineamente

consideradas como esencias, sin por ello negar sus procesos de transformacion.

La parte del esencialismo que me interesa plantear es desde una vision flexible de la
esencia; la esencia que evoluciona pero que permanece en un campo en el que la variacion
es la base del logro de la persistencia de la esencia. Las formas que percibimos, no son
estaticas sino se encuentran en devenir y podemos ver arreglos que nos permiten agrupar y
descubrir unidades estructurales basicas que podrian llamarse o no esencias, que cambian

pero que hasta que si pierden eso que las hace unidades, por lo menos por un tiempo. Si
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pensamos que las especies existen y podemos encontrarlas bajo la busqueda de esqueletos
es decir estructuras de muy diversos tipos, como en sus aspectos morfologicos o
moleculares, entonces dichos esqueletos son las esencias que buscamos. Los seres vivos
surgen a partir de otros seres vivos, estan relacionados genéticamente, por lo tanto la idea
de esencia y de individuo no se puede separar ya que aunque son Unicos, autdnomos,

conjuntos o poblaciones o especies, las relaciones existen y los patrones se repiten.

El objetivo de una parte fundamental de la biologia ha sido encontrar las diferentes especies
que existen en nuestro planeta. A pesar de ser una de las areas mas atacadas por la biologia
experimental y la investigacion genética y molecular en sus versiones reduccionistas, la
sistematica es parte fundamental para comprender la vinculacion entre la evolucion y la
diversidad. Sin embargo la relevancia que adquirieron los estudios de genética en los
ultimos afios tuvieron en mi opinion un efecto nocivo en el prestigio de la sistematica y la
relegaron a una posicion subordinada (ver Gould 2002-1). No obstante, la sistematica ha
sido considerada también como una de las disciplinas centrales para el conocimiento de los
seres vivos “es la responsable del marco taxondmico usado en todas las ramas de la

biologia™ (de Queiroz 2005).

Independientemente de los niveles de aproximacion en la investigacion e importancia que
se le dé al estudio de la diversidad en diferentes areas de la biologia, la sistematica es
fundamental para explicar la evolucion. En este trabajo se plantea la necesidad de una
propuesta basada en la complejidad de los seres vivos sin importar el area de estudio ni el
nivel de aproximacion taxondmica que se esté abordando. Solo asi es posible explicar lo

que son los seres vivos preservando la “esencia” gracias a mecanismos genéticos, a la

3 «js responsible for the taxonomic framework used in all branches of biology”
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reproduccion, al desarrollo, la evolucién, la adaptacion, la autoperpetuacion y todos los

procesos que caracterizan lo vivo.

Debido al problema filosofico para definir las especies y por lo tanto la forma de
clasificarlas, existen actualmente distintas maneras de clasificar y constantes cambios en la
clasificacién de los seres vivos. En consecuencia los bidlogos han tenido que elegir la
opcion que consideren acertada o que resuelva mas exhaustivamente los cuestionamientos
dentro del grupo biologico con el que estén trabajando, “los organismos del mundo se
clasifican en especies. El hombre las visualiza de diferentes formas, segun sus
conocimientos, el grupo con que trabaja y el punto de vista desde el cual lo enfoca”

(Valencia, 1999).

En mi opinion es importante partir de la consideracion de que las especies existen o que al
menos podemos buscar patrones reconocibles dentro de la dindmica de lo vivo de la misma
manera que lo hacemos con lo no vivo. Entonces podemos afirmar que los seres vivientes
son entidades con estructuras basicas propias que representan la variacion y el cambio, pero
que sin embargo no se trata simplemente de piezas sueltas, ni continuos de genes. Emergen
de ciertas bases, de patrones basicos, y de esta manera se relacionan con el espacio, con la
materia y con ellos mismos:
“la diversidad emerge de la division de los linajes- es decir su especiacion. La
especiacion produce discontinuidad en la naturaleza. ;Como puede un proceso continuo
de cambio genético generar separaciones tan delimitadas? El origen de las
discontinuidades entre las especies debe por lo tanto ser contemplada como el problema

clave de la teoria evolucionista. S6lo un naturalista (o mejor dicho un sistémata

entrenado) podria haber reorganizado el campo para una sintesis de manera tan
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fructifera™ (Gould, 2002).
Dentro de este trabajo es muy importante considerar el problema de la definicion de
especies ya que su rigidez en muchas ocasiones no permite incluir a una gran parte de los
seres vivos dentro de las clasificaciones. Tal es el caso de los organismos con reproduccion
asexual, o de los microorganismos que no tienen caracteres morfoldgicos claramente
diferenciales solamente de tipo bioquimico; los organismos fosiles, de los que no siempre
se posee la informacion completa del organismo; los liquenes que al ser la simbiosis de dos
especies presentan la dificultad al definirlos como especie Unica; las algas, cuya forma de
crecimiento tiene una fuerte influencia del medio ambiente en el que se desarrollan lo cual
genera formas diversas dentro de una misma especie. Y asi podriamos enumerar una gran
cantidad de ejemplos importantes dentro de la naturaleza, que nos muestran que es
importante plantear métodos practicos que nos ayuden a clasificar y comprender la
diversidad biologica desde una vision compleja y que no excluyan una gran cantidad de

informacion que la biologia ha generado.
Atractores morfogenéticos como generadores de las formas en los sistemas
Vivos
Un concepto proveniente de las teorias de los sistemas dindmicos que considero util para
comprender un poco mejor de qué manera existe “la esencia” en el mundo natural, en el

mundo de los seres vivos, es la nocidon de atractores extrafios. (ver Kauffman, 1993;

Nicolis, 1999).

4 “diversity arises by the splitting of lineages- that is by speciation. Speciation produce discontinuity in
nature. How can a continuous process of genetic change yield such bounded separations? The origin of
discontinuities between species must therefore be recast as the key problem in evolutionary theory. Only a
naturalist (better yet, a trained systematist) could have reset the stage for synthesis in such a fruitful way”
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El término de atractor extraio fue propuesto a partir de la idea elaborada por Edward
Norton Lorenz y sus estudios del clima durante la década de los 60’s. Sus investigaciones
se basaban en buscar la relaciéon entre los fendomenos climaticos y su formulaciéon
matematica, es decir, estudiaba los patrones del clima y la manera en la que cambia
impredeciblemente; observo que variaciones minimas en los valores iniciales de su modelo
podian resultar en cambios muy grandes, es decir, eran sensibles a las condiciones iniciales,
caracteristica fundamental de los sistemas caoticos. Lo que observamos es que por precisa
que sea nuestra informacidn inicial, la trayectoria del sistema tarda poco en volverse
impredecible. Sin embargo podemos pronosticar el comportamiento de trayectorias

individuales a corto plazo.

Ahora podemos definir atractor como*“un conjunto de puntos o estados en el espacio hacia
los cuales convergen asintoticamente durante un tiempo largo las trayectorias dentro de
cierto volumen del estado espacio ... Después de un tiempo, las variables muestran una

> (Kauffman, 1993). No obstante esta repeticion, la trayectoria que

oscilacion repetitiva
sigue el sistema no es del todo predecible, es decir no se repite de la misma manera, aunque
si se organice dentro de patrones reconocibles. A este tipo de atractor en el que la
oscilacion no se realiza de manera idéntica se le ha llamado atractores extrafios. Los
atractores extrafios se caracterizan por el hecho de ser caoticos, es decir por su sensibilidad
a las condiciones iniciales. Pequenas diferencias en estados de inicio pueden ser suficientes
para que cambie de un modo notable el comportamiento y evolucion del sistema. Este

fenomeno fue llamado por Lorenz en la década de los 60’s, butterfly effect o efecto

mariposa . Su nombre proviene de la explicacion metaforica: el efecto que puede producir

> “is a set of points or states in state space to which trajectories within some volume of state space converge
asymptotically over time... Over time, the variables exhibit a repetitive oscillation”
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el sensible aleteo de una mariposa en un lugar del planeta sobre el clima de un lugar muy

lejano.

En este trabajo quisiera integrar el término de atractor extrafio al mundo de las formas, y
llamarlo como se le ha nombrado, atractor morfogenético, ya que estamos hablando de
patrones esenciales o estructuras basicas que emergen como caracteres morfologicos. Estos
atractores podrian describirse como puntos dentro del sistema, que generan 6rbitas. Pueden
considerarse como planos que dirigen la dinamica de dichos sistemas de caracteristicas

complejas, en el caso de mi propuesta, formas vivas.

En este contexto quisiera retomar la idea de esencia, y replantear la pregunta de como
podrian existir organismos completamente diferentes y Uinicos en un mundo en el que se
generan patrones estructurales basicos esenciales. A partir de la teoria de los sistemas
dinamicos podemos establecer que la vida se mueve dentro de planos estructurales basicos
que pueden variar, evolucionar y transformarse incluso en otra cosa, pero siguiendo un

patron, patroén que yo llamaria esencia, o sistema esencial.

Un sistema esencial lo definiria como un conjunto de partes que se interrelacionan, que se
auto influyen, que se auto producen, que se auto organizan y que se auto mantienen,
compartiendo un conjunto de caracteristicas que les son comunes y que les permite seguir

siendo, a pesar de los cambios que generan la diversidad.

Desde mi propuesta, dentro de estos sistemas esenciales los atractores morfogenéticos
influyen en la formacion de estructuras y por esta razon observamos formas basicas. Los
atractores morfogenéticos tienen la capacidad de limitar los estados posibles de la forma, es
decir estabilizan un estado morfoldgico dado, que nunca es exactamente idéntico a otro

pero que genera formas tan similares dentro del sistema esencial que podemos reconocer
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los patrones que construyen a su vez tipos de formas. De esta manera en la propuesta que
planteo, la vida puede concebirse en un sentido como la reproduccion de la esencia tantas
veces como el sistema lo permita, tantas veces como el sistema se adapte y funcione en un
campo como respuesta a una gran cantidad de presiones evolutivas, genéticas, ecologicas,

fisicas, quimicas y de cualquier otro tipo.

Gracias a estudios interdisciplinarios entre la biologia del desarrollo y las matematicas se
ha visto que la existencia de atractores morfogenéticos va mas alla de simples
especulaciones. Alvarez-Buylla et. al. (2004) han elaborado un modelo que muestra la
manera en que se estructuran las redes arquitectonicas de genes durante la diferenciacion
celular en el desarrollo floral de organismos modelo, como por ejemplo Arabidopsis
thaliana. A partir del estudio del desarrollo floral plantean que los aspectos fundamentales
de la diferenciacion celular durante el desarrollo estan definidos dentro de estructuras en las
que los genes de regulacion forman redes especificas y aisladas. Al descubrir los
mecanismos de estos “modulos” de interaccion celular, es posible elaborar modelos
espacio- temporales de interaccion durante el desarrollo, en este caso de los 6rganos

florales.

El modelo propuesto por Alvarez-Buylla et. al. se basa en la existencia de redes de
interaccion genética que regulan la diferenciacion celular. Esta propuesta fue hecha por
Jacob y Monod en 1961 pero la aplicacion tedrica de esta idea fue puesta de lado debido a
que los modelos elaborados no tenian bases reales en términos biologicos, por lo cual la
biologia experimental no los consider6 importante. En la actualidad existen descripciones
bastante completas de un nimero importante de organismos, en las que se tienen definidas

las redes de regulacion de los genes encargados de la diferenciacion celular. Con el material
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disponible proponen que mediante modelos dindmicos es posible trasladar dicha
informacion sobre la mecanica de los genes de desarrollo a la manera en la que se

estructuran los fenotipos.

Con el uso de datos experimentales el modelo genera circuitos dindmicos entre los
diferentes tipos de interaccion por ejemplo entre tipos celulares, observandose patrones
morfologicos que vistos desde el punto de vista dinamico forman parte de un atractor.
Dentro de las redes de interaccion genética, cada atractor corresponde a la combinacion de
estados de expresion de genes que especifican un tipo celular particular en donde la
arquitectura del circuito estd determinada por la interaccion de los distintos genes y los

diferentes tipos celulares (ver Kauffman, 1993; Alvarez-Buylla et. al., 2004).

Gracias a los avances alcanzados por la aplicacion del modelo se ha visto que existen
alteraciones que no influyen en la arquitectura general de la red es decir que dicha
estructura de interaccion genética es resistente a ciertos cambios resultando en la
conservacion de los patrones morfologicos durante la evolucion. Asimismo, en el caso del
plan estructural establecido durante el desarrollo floral, son las ventajas adaptativas en los
mecanismos reproductivos de las flores lo que fortalece la conservacion de la red de

interaccion genética.

Otro punto que resaltan los autores antes mencionados en su trabajo es la existencia de
multiples rutas en el desarrollo a diferentes estados iniciales en la activacion de genes, y sin
embargo, solo se selecciona un numero pequefio de estados de expresion, lo que implica
que la activacion de genes en estos sistemas es determinado por la arquitectura y dindmica

de toda la red y no solamente por la existencia de sus componentes.
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Al existir pruebas de la presencia de estas redes se plantea la necesidad de estructurar un
marco tedrico que considere las relaciones espacio-temporales en los procesos de
morfogénesis, que incluyen las sefales dentro de las células y entre células, los patrones
involucrados en la division celular, la geometria y los genes involucrados en la red.(ver Sui

et. al., 2005 & Wilhelm el. al., 2003)

Con base en este modelo, es posible explorar la manera en que el desarrollo evoluciona y
restringe la variacion de los fenotipos a lo largo de la filogenia. De esta manera podemos
vincular a los procesos de desarrollo con mecanismos evolutivos, lo que nos ayuda a
entender que la relacion entre el desarrollo embrionario y la evolucidon biologica son parte

de un mismo problema.

Las sistemas vivos y dentro de ellos las especies, las familias, las poblaciones etc, por lo
tanto son parte de la manera en la que la seleccion natural y las redes de genes emergen
como estructuras estables en las que la dinamica del sistema favorece configuraciones
espaciales o arquitecturas determinadas o formas. Volviendo al problema de Ila
determinacion de las especies, el modelo propuesto por la biologia evolutiva del desarrollo,
evodevo refuerza el planteamiento hecho en la primera parte de este trabajo con respecto a
que las especies no forman parte de un sistema con divisiones tajantes. Como podemos ver
en el caso del desarrollo floral, independientemente de que existan diferentes especies de
plantas, el desarrollo floral es parte de un sistema repetitivo o conservado que vincula a
diferentes especies. De esta manera, asi como las redes de genes formulan estructuras
arquitectonicas definidas a nivel de flores, lo pueden hacer en el nivel de especie o a

distintos niveles lejanos al nivel de especie.
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En este trabajo se parte de la idea de esencia para concebir a la especie y explicar a partir de
la teoria de los sistemas dindmicos de qué manera existen las especies. Es decir propongo a
las especies como esencias generadas por atractores extraiios morfogenéticos con la
capacidad de evolucionar no s6lo como respuesta directa a la accion de los genes. Se trata
asi de concebir a la especie como un sistema que no es una simple construccion del
pensamiento humano, sino que forma parte de un patron estructural que se ha establecido
como caracteristica importante de la vida, que genera unidades que podrian ser los
individuos, las especies, y dentro de las ideas que planteo mucho mas aya de las especies ya
que la emergencia de patrones estructurales supera el nivel de especie, por lo que no es
posible encasillar a los seres vivos en clasificaciones estaticas que impiden describir la
importancia de la evolucion, diversificacion y variacion de la vida, y que encuadran de

manera lineal las relaciones que existen entre los seres vivos.

Por ello en este texto enfatizo la potencialidad de tomar en cuenta a la teoria de los
sistemas dindmicos como un acercamiento mas adecuado para la clasificacion de los
sistemas vivientes en donde se reconozca como base para los sistemas de clasificacion no

un concepto de especie Gnico sino basado en un sistema conceptual multivalente®.

Es importante destacar que este trabajo no tiene la virtud de elaborar un sistema de
clasificaciéon novedoso que resuelva el problema que planteo en esta tesis dentro de la
biologia. Sin embargo la discusion que muestro me parece importante considerarla y para
los objetivos de este texto nos introduce de manera breve una parte fundamental de los
planteamientos de la biologia evolutiva del desarrollo y la clave dentro de la investigacion

interdisciplinaria entre las ciencias de la complejidad, y los estudios evodevo.

% Agradezco a la M. en C. Michele Gold Morgan por la introduccién de estas ideas en el curso Analisis de los
conceptos y sistemas conceptuales de especies modernos.
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Capitulo 2.

Evodevo: biologia evolutiva del desarrollo

La biologia evolutiva es la disciplina con mayor influencia y raices en la biologia y por lo
tanto posee una gran lista de estudiosos que han abordado a la evoluciéon desde muchos
puntos de vista dandole a esta teoria un sin fin de vertientes que han generado fuertes
discusiones en todas las areas que abarca la biologia. Entre ellas se incluye a una
importante corriente, evodevo antes mencionada, en la que se establece al desarrollo
embrionario como uno de los componentes fundamentales para la comprension de los

procesos evolutivos.

En este apartado se incluye una breve introduccion a los antecedentes y estado actual de los
planteamientos evo- devo para posteriormente establecer nuevas herramientas que ayuden
en la comprension en su conjunto de la evolucion y el desarrollo. Es importante destacar los
planteamientos de la historia de las ideas en evolucion y embriologia que dieron forma a las
teorias de evodevo en el pasado cientifico, ya que "la historia no es meramente un registro
del pasado muerto" (Raff, 1996), sino la posibilidad de madurar ideas que aun pueden

tener vigencia en la ciencia contemporanea.

Para que exista la posibilidad de unificar los conocimientos de evolucion y desarrollo
mediante el estudio de la complejidad, es importante no considerarlos como el simple
agregado de tres parcelas de conocimiento, sino que debe estructurarse un planteamiento

tedrico particular que las integre. Por esta razon en este estudio se considera la importancia
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de trabajar con los vinculos complejos que se establecen entre el desarrollo y la evolucion
de la vida, y la manera en la que interactiian los gene, su regulacion y el medio ambiente en

la emergencia de patrones.

La relacion entre la evolucion y el desarrollo fue desatendida por muchos afios debido a que
el predominio del planteamiento darwinista de la seleccion natural relego6 a la embriologia o
estudio del desarrollo al considerarlo de menor importancia para la explicacion de la
evolucion. En consecuencia la embriologia fue relegada en el establecimiento posterior de
la sintesis moderna de la evolucion. Los avances a partir de la sintesis moderna permitieron
entender que las formas se transforman o cambian a través del tiempo siendo la seleccion
natural una fuerza importante en el proceso evolutivo y que la informacion genética juega
un papel vital en ambos procesos pero no es suficiente para poder esclarecer como es que
los seres vivos evolucionan; es decir, como se generan y transforman, convirtiéndose en

objetos tridimensionales, formas con configuraciones finitas.

Los representantes de la investigacion en biologia del desarrollo se desvincularon de los
evolucionistas y genetistas (genética no del desarrollo), al considerar que los genes, de
manera individual, y la seleccion natural eran suficientes para explicar la evolucion. Esta
posicion dificultd que los conceptos fundamentales del desarrollo encajaran dentro de la
centralizacion genética, en la que la seleccion de genes es considerada el motor del proceso
evolutivo (véase Carroll, 2005).

“Aunque algunos o quizds muchos mecanismos del desarrollo sean en realidad

mecanismos genéticos, considerar al desarrollo como nuestro modo de explicacion

primaria, resistir a la sustitucion de metaforas genéticas para los mecanismos del

desarrollo, mostrara que otros son irreducibles a los sustratos genéticos. Es muy

posible que encontremos que incluso si tomamos el desarrollo como nuestro método
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explicativo encontraremos en la genética nuestra explicacion, pero no debemos de
asumirlo a priori, ni tampoco debemos enfilarnos ciegamente hacia dicho resultado.
Hay en realidad buenas razones para creer que la genética se reduce al desarrollo y
no lo contrario- pero no vayamos mas alld de nuestras posibilidades.” (Robert,

2004)"
Gracias a la influencia de pensadores criticos como Gould y Lewontin (1979/1997), y
especialmente su propuesta sobre el equilibrio puntuado, en donde reconocen la posibilidad
de una evolucion no lineal, empieza a replantearse el lugar del desarrollo en la
comprension del proceso evolutivo. De este modo se reconocié la importancia de introducir
los conceptos de la biologia del desarrollo para comprender procesos no resueltos por la
genética y la evolucion y de ahi la necesidad de incorporar a la genética, al desarrollo y a la
evolucion como un mismo problema, un problema de tres cuerpos; es decir la interaccion

entre varios elementos que generan un sistema complejo (véase Goodwin, 1994).

La Biologia evolutiva del desarrollo, como se le ha nombrado a esta nueva corriente de
conocimiento e investigacion, surgid a partir de los intereses de los embridlogos
comparativos del siglo XIX. Esta, no como teoria formal, tiene antecedentes en las ideas de
Aristoteles y posteriormente en el siglo XIX, era parte importante de las ideas de varios
investigadores como Karl Ernst Von Baer, Ernst Haeckel, Mekel, Serres, Balfour, y durante
el siglo XX Morgan, de Beer, Waddington, Goldchmidt, Osborn, Bonner y Garstang entre
otros. No es hasta 1980 con el descubrimiento de grupos de genes asociados con secuencias

de bases similares, las llamadas cajas homeoticas (Homeobox) o de desarrollo, y

! “To take development as our primary explanandum, to resist the substitution of genetic metaphors for
developmental mechanisms; though some, perhaps many, developmental mechanisms will indeed be genetic
mechanisms, others will be irreducible to genetic substrates. It may well turn out, even if we take
development as our explanandum, that genetics will be our explanans; but we should not assume this a priori,
and neither should we blindly aim for this result. There is indeed good reason to believe that genetics reduces
to development, and not the other way around- but let’s not get ahead of ourselves.”
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principalmente en relacion a los genes de la familia Hox, que especifican la segmentacion
en insectos y planes corporales en vertebrados, que surge la necesidad de unificar fuerzas
para avanzar en esta rama del conocimiento como parte importante dentro de la ciencia

moderna- en la ciencia de los genes.

Antes del descubrimiento de la existencia de genes homeobox, en la investigacion en
biologia del desarrollo se priorizaba el analisis de la expresion de ciertos genes que
actuaban o eran reconocidos como genes del desarrollo; pero al descubrir la existencia de
grupos de genes muy conservados evolutivamente - que se expresan por medio de factores
de transcripcion y que junto con otros mecanismos generan patrones de desarrollo
conservados y al mismo tiempo muy diferentes en especies muy cercanas (incluso en
estadios muy tempranos del desarrollo) - surge la duda acerca de las generalizaciones

lineales en la genética del desarrollo (véase Raff, 1996).

Este gran descubrimiento alertd a los investigadores sobre lo complicado que es hacer
generalizaciones acerca de los patrones de desarrollo. Fue evidente que iban de un extremo
a otro buscando leyes que englobaran todo el proceso, haciendo experimentos causa- efecto
que no producian los efectos esperados. A partir de esta dificultad se dieron a la tarea de
trabajar con base en una idea diferente del desarrollo:
“No es suficiente responder [preguntas con respecto al desarrollo] diciendo que se
trata simplemente de activar algunos genes y desactivar otros en el momento
correcto. Si bien es cierto que la biologia molecular provee numerosos y detallados
precedentes sobre los mecanismos por los cuales, en principio, ello se realiza,

requerimos, sin embargo, algo mas que estas declaraciones, absolutamente

verdaderas, absolutamente vacias” > (Sydney Brener en Robert 2004).

2 “It is not good enough to answer [questions regarding development] by saying it is simply a matter of
turning some genes on and others off at the right times. It is true that molecular biology provides numerous
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La incertidumbre acerca de los mecanismos ontogénicos y la manera en la que éstos se
relacionan con la evolucion gener6 el nacimiento de evodevo como resultado de la
necesidad de encontrar patrones generales dentro de las redes complejas de la trayectoria
ontogenética, y ver dentro de éstas los procesos que permiten la evolucion hacia otras

formas o, incluso, la conservacion de las formas preexistentes.

En la actualidad la importancia de la cooperacion entre la biologia del desarrollo y la
evolucion se establece con gran fuerza en los planteamientos evodevo. Evo- devo busca

relacionar al desarrollo del embridn con la evolucion y se plantea las siguientes preguntas:

1. (Coémo afecta el proceso de desarrollo embrionario a los cambios evolutivos que

sufren los seres vivos y como evoluciona el desarrollo en si?

2. (Cbémo modificaciones o cambios morfologicos influyen en la aparicion de nuevas

especies o "Novedades Evolutivas"?

Evodevo intenta dar un lugar fundamental a la emergencia como un proceso intrinseco del
desarrollo, al mismo tiempo que trata de comprender la plasticidad adaptativa y fenotipica
que tiene el embridn en la evolucion y desde luego la importancia de la relacion que tiene

dicho sistema con el entorno.

A través de la historia, podemos darnos cuenta que los embridlogos o bidlogos del
desarrollo han postulado al desarrollo como la mejor herramienta para entender el mundo
de las formas. Si dentro de este proceso, en el que a partir de un célula obtenemos un
organismo completo, con multiples tipos celulares, definidos en arreglos y sistemas

estructurados, podemos ver entonces que cualquier cambio generado dentro de la

detailed precedents for mechanisms by which this can, in principle, be done, but we demand something more
than these absolutely true, absolutely vacuous statements”
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trayectoria que sufre el embrién para esculpirse, tiene repercusiones en la forma y en

consecuencia también en la evolucion de la misma.

A partir de que la biologia apoyd la explicacion de la sintesis moderna acerca de la
evolucion, se ha avanzado mucho en el estudio de la genética y biologia molecular
resultando nuevas posturas tedricas sobre la evolucion. Ahora sabemos que, ni la seleccion
natural ni la informacion directa que hemos obtenido del DNA es suficiente para explicar
en su totalidad la manera en la que las formas emergen y evolucionan. Es asi que la
pregunta sobre como se genera la gran variedad de formas que observamos en nuestro
planeta, y de qué manera evolucionan dichas formas, aparece continuamente al
inspeccionar la historia de la biologia. En este sentido es que Goodwin (2001) afirma que
para responder a esta pregunta es fundamental comprender que toda forma animal es
producto de ambos procesos, el de desarrollo a partir del huevo y el de la evolucion a partir
de sus ancestros. Es posible hablar entonces de que para entender la manera en que se da la
generacion de formas vivas, es necesario comprender estos dos procesos y las relaciones
que surgen a partir de su interaccion. En este punto tiene relevancia lo que planteo en el
capitulo anterior, los patrones estructurales que se generan en estados del desarrollo, que
pueden ser las redes de genes que generan estados de configuracion espacial que emergen a
partir de dichas redes, marcan los resultados futuros en la evolucion de los organismos. Por
lo tanto es de vital importancia estudiar dichos fendmenos en los que participan, los genes,
el medio ambiente embridnico, el medio ambiente, la evolucion, dentro de un sistema

complejo.

Al analizar la evoluciéon de la vida es posible notar la importancia de los cambios

morfologicos. Estos cambios producen diferencias entre formas vivas y son los que nos
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permiten delimitar en primera instancia el continuo biologico. Nos permiten parcelar la
realidad, aunque sea de manera artificial para poder manejar la complejidad, y darnos
cuenta de la existencia de diferentes especies o, retomando lo que planteo en el capitulo

anterior, "esencias".

Las formas de vida se estructuran durante la morfogénesis en patrones reconocibles que
surgen como arreglos ordenados en masas de tejidos. Desde una vision evodevo el
desarrollo forma parte fundamental en la evolucién de las formas vivas ya que es
considerado una etapa con cierta susceptibilidad o plasticidad a los cambios evolutivos; es
decir tiene sensibilidad a las condiciones iniciales. Fendmenos que se establezcan en etapas
del desarrollo embrionario van a verse reflejadas en la evolucion de la especie y por lo tanto
el desarrollo embrionario posee sistemas que permiten la plasticidad de la forma pero que al
mismo tiempo la protegen, en este sentido:

“En organismos complejos, las etapas tempranas de ontogenia son notablemente

resistentes al cambio evolutivo, presumiblemente debido a que la diferenciacion de

los sistemas de 6rganos y su integraciéon en un cuerpo en funcionamiento es un

proceso delicado, y facilmente desviable debido a errores tempranos con efectos

acumulativos™ (Gould y Lewontin en Ridley,1997).
En el analisis del desarrollo y la evolucidon nos topamos con disciplinas que exploran los
cambios morfologicos dentro de los seres vivos en diferentes escalas de tiempo y espacio,
por tanto los procesos involucrados aparentemente son diferentes; es decir por mucho
tiempo se ha considerado al desarrollo como un proceso genéticamente programado, a

diferencia de la evolucion que no tiene un programa definido, ya que depende de muchos

? “In complex organisms, early stages of ontogeny are remarkably refractory to evolutionary change,
presumably because the differentiation of organ systems and their integration into a functioning body is a
delicate process, so easily derailed by early errors with accumulation effects.”
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factores de contingencia impuestos por el medio ambiente, ademas de los factores
relacionados con el aparato genético, de vital importancia en la transmision de caracteres.
Por lo tanto, al menos en teoria, dichos procesos estan desvinculados. Es en este punto
donde surge la necesidad de analizar de qué manera cosas aparentemente diferentes se
interrelacionan en los procesos de funcionamiento y dan como resultado evolucion a
diferentes niveles que se conectan espacio temporalmente; "es muy probable que la
microevolucion y la macroevolucion tengan esencialmente los mismos mecanismos"
(Leroy en Raff, 2000). El descubrimiento de que existen conexiones y que posiblemente
encontremos muchas similitudes en estos dos procesos, es el motor de la sintesis de estas
disciplinas fundamentales en la biologia, es el meollo de la biologia evolutiva del desarrollo

0 evodevo.

En este texto presento un planteamiento tedrico que parte precisamente de la vinculacion de
estos dos sistemas o procesos caracteristicos de los seres vivos, el desarrollo y la evolucion,
vistos como procesos de transformacion de la forma, con el objeto de mostrar en casos
ejemplares la relacion entre caracteristicas de forma en el desarrollo, que no son
necesariamente resultado de la existencia de un gen especifico pero que si forman parte de

las caracteristicas conservadas en los patrones morfogenéticos.

Desde mi punto de vista para realmente entender la vinculacion entre estas dos ramas del
conocimiento, es importante considerar sus relaciones desde una perspectiva dinadmica, es
decir de cambio, de movimiento y tratando de incorporar las diferentes conexiones entre los
procesos de desarrollo y evolucion. Por ello es importante primero buscar los patrones que

generan la relacion entre desarrollo-evolucion y a partir de ello es muy probable que
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podamos conocer los mecanismos que comparten y que hacen evidente su integracion

disciplinaria.

Una de las maneras para acceder a la comprension de los patrones que unifican evodevo, es
la aplicacion de la teoria de los sistemas dindmicos. Dicha teoria plantea entre otras cosas
que, cambios pequefios en el sistema pueden producir cambios grandes a otros niveles y
viceversa. La implicacion de la teoria de los sistemas dinamicos a evodevo seria por
ejemplo reconocer la posibilidad de que del mismo modo que los cambios genotipicos
pequefios se traducen en cambios morfologicos durante la evolucién produciendo nuevas
especies o formas, es decir cambios microevolutivos como las mutaciones puntuales
pudieran contribuir a eventos macroevolutivos o por el contrario que cambios genotipicos
pudieran no tener ninguna trascendencia a nivel macro. El establecimiento de evodevo
como una disciplina compleja al reconocer el caracter de la realidad como procesos, es
decir dinamicos no predecibles, permite una mejor comprension de las condiciones

implicadas en los fendmenos de evolucion y desarrollo.

Trazando el resurgimiento de evodevo

La idea de sintetizar la informacion acerca del desarrollo para explicar la evolucion, es
probablemente uno de los logros mas importantes en la biologia, y como ya se ha
mencionado no es algo nuevo, por lo que es importante referirse a algunos de los
pensadores que establecieron las bases para considerar que el desarrollo cumplia un papel

esencial en la evolucion de la vida.
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En primer plano quisiera mencionar a los cientificos que establecieron, antes de Charles
Darwin, las bases de la anatomia y morfologia comparada. Estos, con planteamientos poco
elaborados, lo que les ha costado el término de “precientificos” en muchas fuentes
bibliograficas (ver Gilbert, 1998), formularon teorias acerca de la relacion que existe entre
el desarrollo y la evolucion, mediante la inclusion de la recapitulacion embrioldgica como
reflejo del proceso evolutivo. Durante el desarrollo, “los embriones de organismos
superiores parecen cruzar a traves, o recapitular, caracteres vistos en adultos de organismos

inferiores” (Raff, 1996).

Uno de los anatomistas mas conocidos del siglo XIX fue Etienne Geoffroy Saint Hilaire
(1772-1844), quien trabajo en la busqueda de analogias anatomicas entre grupos de
animales. Establecio ciertos vinculos entre las relaciones evolutivas y la embriogénesis, a
partir de los cuales formul6 una de las preguntas mas discutidas e interesantes en la ciencia:
(La ontogenia recapitula la filogenia?. Como consecuencia de dicha pregunta surge la
cuestion de si las etapas del desarrollo embrionario pueden describir la evolucion del grupo
que se esta analizando. Las ideas de Geoffroy no fueron aceptadas del todo en su momento,
incluso abiertamente rechazadas como resultado de un debate con Georges Cuvier (1769-
1832) en el que se expusieron publicamente sus discrepancias (en Appel, 1987).
Independientemente de no haber sido del todo aceptado en su tiempo considero que sus
ideas tienen gran relevancia como precursoras de la sintesis de la evolucion de evodevo. En
este sentido es significativo que en muchos de los textos relativos a evodevo se habla de los
anatomistas del siglo XIX como los precursores de dicha fusion. A mi parecer en esta
nueva sintesis se ha hecho justicia a sus ideas, que fueron descartadas por contradecir los

planteamientos dominantes en su época (véase Caballero, 2002).
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Para los anatomista del siglo XIX la idea de recapitulacion formé parte de una guia de la
historia evolutiva; representd una dimension de tiempo, de la misma manera que lo fue el
registro fosil. Desde la vision de la ciencia actual podemos pensar, que el concepto de
recapitulacion no es muy exacto, pero si lo vemos como idea intuitiva de las analogias que
existen a diferentes niveles en las formas vivas, la recapitulacion refleja en parte un

fenomeno real en la evolucion de los patrones del desarrollo.

Debido a que el soporte embriologico para el paralelismo entre estados del desarrollo y
niveles evolutivos de la complejidad animal, fueron puntos de especulacion basados
Uunicamente en interpretaciones, como es el caso de los estudios de Geoffroy acerca de las
comparaciones entre el esqueleto de los vertebrados y el exoesqueleto de los artrépodos, se
generd una idea errénea sobre la seriedad de los estudios de dichos investigadores.
Probablemente ésta es una de las razones por las cuales en la actualidad el concepto de
recapitulacion ha sido subordinado de alguna manera en la agenda bioldgica. Sin embargo,

su importancia permanece latente y atin no del todo explorada.

En el marco de las discusiones del siglo XIX acerca de las homologias existentes a lo largo
de la filogenia, Cuvier tenia la idea de que las divisiones o ramas que se observaban en la
naturaleza eran absolutamente distintas unas de otras, que se dividian debido a los
requerimientos funcionales. Para ¢l la funcion y la integraciéon de todas las partes
anatomicas era lo primero: eran el disefio anatomico apropiado para la funcion. Con esta
concepcion la evolucion era inconcebible ya que cambios en alguna de las partes de la
supuesta maquina perfecta tendrian como consecuencia cambios en todas las demas, para
Cuvier, por lo tanto, las transformaciones en los seres vivos no tenian sentido y por lo tanto

tampoco la evolucion. Geoffroy, con una vision mas evolucionista, pensaba que las
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homologias entre las partes eran el camino crucial para entender la anatomia. Consideraba

que las estructuras homologas no eran idénticas pero esencialmente era la misma estructura

en formas modificadas.
“Desde el punto de vista funcionalista de Cuvier los organismos son discretos,
entidades intransformables, disefiadas por condiciones de vida especificas y no de
otra manera. En contraste Geoffroy sostiene actitudes opuestas en tres campos —
como un externo a la politica, tanto académica como nacional, como sofiador y
visionario en su metodologia, un hombre que explicitamente exalta el poder de las
ideas para guiar e incluso dirigir la buisqueda de los hechos; y como un convencido
formalista en morfologia, con una teoria de robusta generacion y transformacion en

las lineas impuestas por las leyes generales de la estructura y la forma arquetipica” *

(Gould, 2002-1).
Geoffroy ha sido considerado como el pionero en el uso de las conexiones entre elementos
para identificar homologias. De hecho el problema entre Cuvier y Geoffroy se vincula con
los planteamientos de Saint-Hilaire acerca de las homologias entre vertebrados-cefalopodos
y vertebrados-artropodos. Para Cuvier dichas ideas eran aberrantes; negando asi la
existencia de dichas homologias porque no podia ver las relaciones evolutivas que existian

entre las diferentes, ahora llamadas, “ramas del arbol filogenético™.

Posteriormente Ernst Hekel (1834-1919) mostré la recapitulacion comparando los estados
progresivos del desarrollo en diferentes vertebrados aduciendo que los animales durante el
desarrollo recapitulan estados tempranos en la filogenia de sus linajes como puede

observarse en la siguiente figura (véase Raff, 1996).

4 “For Cuvier’s functionalism views organisms as discrete, untransformable entities, designed for specific
conditions of life and no other. By contrast, Geoffroy held opposite attitudes on all three accounts- as an
outsider in politics, both academic and national; dreamer and visionary in methodology, a man who explicitly
exalted the power of ideas to guide and even to channel factual inquiry; and a resolute formalist in
morphology, with a theory of robust generation and transformation along lines set by overarching laws of
structure and archetypal form.”
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(Fig. 1) Diagrama elaborado por Ernst Haeckel en su famoso libro The evolution of man, 1903. (Gould, 2002)

Otro precursor importante fue el gran embridlogo Karl Ernst Von Baer (1792-1876). En
1828 realiz6 estudios sobre el desarrollo en vertebrados, a partir de los cuales formulo leyes
empiricas que le permitieron observar que no existia una recapitulacion estricta del
desarrollo de formas mas primitivas a mas avanzadas, sino que los organismos divergian
unos de los otros en el desarrollo. Von Baer concluyd que los embriones de formas
superiores no duplicaban a los adultos de formas mas primitiva, pero que sin embargo, los
estadios de desarrollo de formas superiores se asemejan al desarrollo de embriones de
formas inferiores emparentadas; dando como resultado la concepcion de las ramas
divididas por los planes corporales. Postuldé también que no existia una gran cadena de
organismos, sino que podian diferenciarse en cuatro ramas caracterizadas cada una por un

estricto plan corporal.

A diferencia de Geoffroy, Von Baer fue mas radical en su rechazo a las concepciones de su
tiempo y nunca aceptd las ideas sobre la evolucion, incluso después de la publicacion del
origen de las especies de Darwin (1859). Un personaje muy importante en el
fortalecimiento de la biologia evolutiva fue Charles Darwin. Para Darwin el uso de

embriones para trazar relaciones evolutivas era vital. Argumentaba que en los embriones de
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animales podiamos ver la relacion estructural con sus progenitores. Por ejemplo las
estructuras larvales nos permiten relacionar ciertos organismos que a simple vista parecen

no tener vinculos claros con el grupo al que pertenecen.

Darwin observé que embriones de animales de cualquier piylum tenian transformaciones y
se percatd de que existia una relacion entre embriones de animales superiores y adultos de
formas mas primitivas. Dicha relacion la consider6 como indicador de ancestria-
descendencia, explicandolo como la manifestacion de la “continuidad genética” (dicho no
en esta terminologia), entre ancestros y descendientes. Por lo tanto, el desarrollo del

embridn sirve a Darwin como modelo de la transformacién de la forma en la evolucidn.

A pesar de que podemos ver la inclusion del desarrollo en las ideas evolutivas de Darwin
paraddjicamente el peso que le dio en sus planteamientos a las fuerzas de seleccion natural,
incliné la balanza para que de alguna manera la importancia del embrion en la evolucion no

fuera tan inclusiva en las teorias evolutivas mas aceptadas.

Debido a la aparicion de la teoria de Darwin y posteriormente la proliferacion de estudios
en genética, la embriologia se separ6 de los estudios evolutivos y gracias a la influencia del
programa experimental propuesto por Wilhelm Roux (1850-1924) en 1894, el estudio sobre

el embridn se centrd, incluso hasta nuestros dias, en la explicacion genética del desarrollo.

La influencia de Wilhelm Roux en la separacion de la embriologia de las teorias evolutivas,
se debid a sus soOlidas bases experimentales; de hecho, fue el primer protocolo enfocado al
estudio del embrion, es decir “el primer acercamiento fisiologico al estudio de la
embriologia” (Maienchein en Robert, 2004). Este hecho, le dio un mayor peso que a los

estudios basados unicamente en observaciones empiricas. Es interesante destacar el hecho
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de que a partir de este punto critico la biologia sigui6 el camino de la certeza experimental

y dej6 de lado los estudios tedricos, que en diferentes momentos se ha tratado de rescatar.

Roux pensaba que los embriones eran la construccion de un desarrollo en mosaico, en el
cual cada pieza del organismo contenia informacion diferente del material nucleico,
generando una idea de especializacion e integracion en un solo concepto. La hipotesis de la
que partia era que si el huevo al dividirse perdia alguna de las partes se tendria como
resultado solo una fraccion del embrion. Dicha hipdtesis tratd de comprobarla
experimentalmente. El protocolo se basaba en matar con una aguja caliente una de las dos
células o blastdbmeros generados en la division del embridn, para de esta manera obtener

medios embriones.

Fue hasta afos después que Hans Driesch haciendo experimentos con erizos de mar con la
esperanza de comprobar el modelo de mosaico de Roux, descubrio que al separar
blastémeros con un sencillo procedimiento que consistia en agitar la solucidén con los
blastomeros, el proceso de desarrollo se llevaba normalmente. Es decir, “cada célula
conservaba la habilidad de regenerar cualquier material perdido en la separacion por
agitacion de los dos blastomeros” (Robert, 2004). Observd que cada blastdmero separado
del principal, tenia la capacidad de controlar y regular el desarrollo de organismos

completos.

Con los resultados que obtuvo Driesch comprob6 que el modelo de mosaico planteado por
Roux no era del todo correcto y establecid la existencia de procesos emergentes dentro de
la dindmica embriogenética, ahora conocida como la emergencia de patrones. Como
consecuencia la idea del desarrollo como epigénesis, es decir como resultado de un proceso

gradual en el que a partir de estados iniciales simples se llega a generar una complejidad
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morfologica (Gould, 1977), y la dinamica embriogenética constituyeron ideas

fundamentales en la concepcidon compleja y dindmica del desarrollo.

La nocion de homologia y la relacion con el desarrollo surge actualmente de una forma
renovada retomando los aciertos y fracasos de los estudios precedentes. La biologia del
desarrollo gracias a la influencia experimental de Roux (en un principio y muchos otros a
partir de ¢€l), ha generado grandes avances en la comprension de muchas de las areas
relacionadas con la embriogénesis. Es ahora, como resultado de la emergencia de la fusion

evodevo que se integran dichos avances que surgieron de areas de estudio separadas.

Es asi que es posible destacar que el concepto de analogia en evodevo ha sido vital ya que
al descubrir la importancia de las cajas homeoticas en el desarrollo y la relacién que tienen
dichas secuencias con la permanencia de patrones en un gran niumero de organismos, se
puede ver que si existen patrones analogicos en el desarrollo, que no son en el sentido
estricto de recapitulacion lineal pero que abrieron la puerta a una vision compleja de la

evolucion y del desarrollo.

Por la fuerte influencia que tiene en la biologia la informacion provinente del estudio de los
genes, la genética del desarrollo, ha sido fundamental en la idea de crear esta "nueva"
disciplina, por lo tanto los avances metodologicos que han surgido en los tltimos afios, han
hecho posible definir algunos de los mecanismos y regulacion de la maquinaria de los
genes del desarrollo en una gran cantidad de organismos y especies. Como resultado surge
la pregunta: Cémo el desarrollo evoluciona y como la evolucion del desarrollo resulta en

cambios estructurales en el organismo y en la organizacioén corporal.

La importancia de las cajas homedticas dentro de evodevo es que nos muestran la

existencia de mecanismos generales dentro de la diversidad morfoldgica, ";De donde vino
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la diversidad si los genes son altamente conservados?" (Wallace, 2002), ;qué importancia
tiene en la evolucién que se conserven los genes? y ;como es que genes altamente
conservados especifican diferentes cosas en unos casos y en otros las mismas?. Por
ejemplo, los genes Hox se encargan de la individualizacion de los segmentos y apéndices
en artropodos. Dichos genes también regulan el desarrollo del eje corporal de los
vertebrados que habla de una gran flexibilidad reguladora, es decir, una regulaciéon que ha

evolucionado.

Podemos ver que las secuencias de nucledtidos en las cajas homeoticas estan altamente
conservadas, sin embargo en el nivel de regulacion génica existen cambios visibles a la
mirada de la evolucidn. Esto es importante ya que existen genes altamente conservados a lo
largo de la filogenia, sin embargo las estructuras morfologicas que generan pueden no ser
las mismas. Es justamente esta caracteristica la que nos permite analizar desde otra vision
la emergencia de formas y mecanismos que parten de una guia genética que esta inmersa

dentro de redes complejas que en conjunto actuan dentro del desarrollo.

A partir de este punto es importante plantear una discusion relevante para el pensamiento
en sistemas complejos: el conocimiento de los componentes mas pequeios de un sistema
no nos llevan a entender las propiedades y el comportamiento que surge de la interaccion
de las partes, incluyendo el hecho de que los componentes materiales no determinan el
desarrollo del sistema, sino son las interacciones entre los genes y su regulacion lo que

n

vincula realmente a los procesos de desarrollo y evolucion, es decir "... el proceso de
desarrollo es emergente y no predecible desde las propiedades de genes o células" (Raff,

2000).
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En el capitulo siguiente, se hablara del desarrollo y la emergencia de patrones dentro de la
embriogénesis y de qué manera los mecanismos morfogenéticos intervienen en el

desarrollo y formacion de patrones.
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Capitulo 3.

El Desarrollo y la emergencia de patrones

La embriologia clasica ha obtenido importantes resultados al explorar las posibilidades
experimentales en el area, sin embargo en este trabajo se plantea al desarrollo como un
proceso con diferentes niveles de aproximacion, y como parte fundamental en la
comprension de la evolucion de la vida y del establecimiento de patrones morfogenéticos
por lo que se mostrara la importancia de esta concepcion acerca del desarrollo presentando
otros aspectos que intentan ir mas alla de las descripciones unicamente genéticas. De este

modo se considera necesario equilibrar la discusion.

Desde la perspectiva de este trabajo lo fundamental es ingresar a un nivel tedrico mas
complejo en la investigacion del desarrollo y ver no sélo la importancia que tiene la accion
de los genes y sus derivados, sino todos los integrantes del proceso: “el material hereditario
es simplemente algo que pasa de una generacion a la siguiente, pero en su actividad son
esencialmente agentes que operan en el proceso de desarrollo.” ' (Waddington, 1961). La
biologia del desarrollo es una de las areas de estudio que desde sus origenes ha puesto
como prioridad la nocion del organismo como complejo y con caracteristicas dindmicas que
actian en la construccion de la vida. De hecho, la biologia del desarrollo no pudo ser
absorbida por completo por las tendencias reduccionistas de la ciencia gracias a las

condiciones particulares del proceso de embriogénesis.

1 e

the hereditary material is simply something which is passed on from one generation to the next, but in their
activity are essentially agents which operate on developmental processes”.
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Los embriologos adoptaron los avances metodologicos que aportd la genética y la biologia
molecular pero nunca se han apartado de la concepcion de sistema, de organismo complejo,
hacerlo haria la comprension del fendmeno practicamente imposible. El peso que se le ha
dado a las diferentes partes involucradas en el desarrollo ha variado a través de la historia y
en este momento es importante hablar del proceso en si y de los diversos actores que entran

€n €scena.

Los seres vivos tienen la capacidad de autoorganizarse, ello implica que son el resultado de
la interaccion de diferentes ‘“niveles de organizacion” o unidades. A partir de la
interrelacion entre las partes se construyen como organismos. Las partes que los construyen
se relacionan unas con otras y son inseparables, es decir tienen vinculos con el total de las
unidades de las cuales se conforma el organismo. Por lo tanto para entender cada una de las
partes es importante comprender a todas las demés y sus relaciones. Obviamente no se
puede estudiar el total de los fendmenos que actiian para conformar a un ser vivo; por esta
razon es que ha sido necesario desarrollar la especializacién. Sin embargo, si se excluye
alguna de las partes que forman el sistema, existe la posibilidad de perder aspectos

fundamentales del proceso global.

Los principales problemas a resolver para comprender el proceso de embriogénesis son en
primer lugar, la diferenciacion celular, y en segundo, la morfogénesis, por lo tanto:
“El problema central de la biologia del desarrollo es entender cémo una masa
celular relativamente simple y homogénea puede diferenciarse en un organismo

relativamente complejo y heterogéneo cercanamente semejante a su progenitor(es)

en aspectos relevantes” (Robert, 2004).
Una vez que comienza el proceso de embriogénesis se desata un gran nimero de sucesos

que en consecuencia generan organismos con una enorme cantidad de tipos celulares
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diferentes. Estos, en momentos determinados del desarrollo se diferencian gracias a
mensajes genéticos y del medio embrionico particular.

... estudios en la diferenciacion celular han mostrado que este proceso consiste no
de cambios en la composicion del genoma sino de la expresion selectiva de ciertos
genes en dependencia del medio ambiente interno de la célula el cual resulta de la
influencia de otras células y de su origen en la ontogenia. El organismo no es pues
el resultado del despliegue de un programa heredado genéticamente sino de un

proceso dinamico autorregulado de interaccion entre los genes, el ambiente celular y

el ambiente externo.” (Medrano, 2002).
Para que exista la diferenciacion celular es necesaria la actividad de una gran cantidad de
genes que interactuan en diferentes fases y que codifican un enorme nimero de proteinas y
otras substancias constitutivas que le dan caracteristicas unicas a cada célula. “La
capacidad, o determinacidn, de una célula embrionica para diferenciarse en tal tipo adulto

debe, por lo tanto, involucrar las actividades de muchos genes” (Waddington, 1962).

La pregunta de como los genes actuan e interactian dentro del contexto celular, es una
parte importante del estudio del desarrollo, sin embargo en dicho proceso existen una gran
cantidad de factores que ocupan lugares trascendentes en la explicacion del fendmeno
embriologico general. De hecho, aun existiendo gran cantidad de informacion molecular
acerca de los fenomenos bioldgicos no se ha logrado centralizar al proceso embrionario en

una explicacidon Gnicamente genética.

Si consideramos que los genes no tienen un papel unico en la embriogénesis podemos
hablar de la célula embriénica como la unidad minima necesaria para entender al
desarrollo, su complejidad y las propiedades que se autogeneran, “incluso sin una polaridad

interna o heterogeneidad externa, de todos modos, los huevos tienen la capacidad de
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romper espontaneamente su simetria esférica y polarizarse: ellos son medios con capacidad
de excitacion” (Solé y Goodwin, 2000). Una vez que tenemos cierto conocimiento de los
patrones de transcripcion y las sefiales involucradas en la diferenciacion de las células en
desarrollo, podemos ver claramente la existencia de propiedades emergentes. En los
organismos en desarrollo con células y genomas practicamente idénticos, cualquier cambio
durante la diferenciacion, incluso minimo, puede producir cambios espaciales importantes

en la forma; a esto se le ha llamado emergencia de patrones.

En el proceso de embriogénesis se diferencian células, 6rganos y organismos, la
emergencia de patrones en la diferenciacion celular esta fuertemente ligada con el proceso
de morfogénesis y con la evolucidon o transformacion en términos morfologicos que tenga
el sistema. En la siguiente figura se incluyen las diferentes etapas del desarrollo progresivo

de una larva de rana y por lo tanto el procesos de embriogénesis.

(Fig. 2) Embriogénesis de una larva de rana: (a) primera division, (c¢) formacion de la blastula, (d-e)
formacion de las capas internas del embrion, (f-i) formacion del sistema nervioso y somitas, (h-i) formacion
del ojo y pigmentos de la larva. (Carroll 2005)
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Con el fin de comprender el desarrollo embrionario se ha generado una gran cantidad de
experimentos que tratan de explicar respuestas celulares en el proceso de desarrollo (véase
Sol¢ y Goodwin, 2000). Gracias a la labor experimental se ha podido ver por ejemplo que
en condiciones en las que se controlan todas las variables en un medio de cultivo, las
células son capaces de diferenciarse de manera espontanea. Es decir, c€lulas en cultivo
generan cambios espontaneos no dependientes de las condiciones internas ni externas de las
c€lulas, cambios, que son el resultado de propiedades emergentes no predecibles. Estos
fendmenos emergentes al parecer son sensibles a las condiciones iniciales causadas por la
interaccion de las partes. Es decir, se trata de sistemas en los que interactuan caos y orden

generando patrones inesperados de “organizacion emergente”.

Un caso en el que es posible ver las cualidades auto organizativas de los sistemas vivos, fue
presentado por Elizabeth Ko y su grupo de colaboradores en 1994 (véase Solé¢ y Goodwin,
2000). En el estudio de la actividad de enzimas de crecimiento en colonias de Escherichia
coli descubrieron que en condiciones de cultivo y genoma idénticos, las células formaban
colonias de diferentes tamafios. Al hacer mediciones de la produccidén enzimatica de las
colonias en cuestion observaron fluctuaciones en la produccion de enzimas, es decir que se
observaban diferentes niveles enzimaticos. Observaron que dichos niveles eran
independientes de la competencia entre las células y que el crecimiento de las colonias tenia
un comportamiento oscilatorio, es decir que no seguian un crecimiento progresivo. Al
observar mas detenidamente las fluctuaciones enzimaticas del cultivo, detectaron varios
tipos de secuencias de prendido y apagado entre los fenotipos de la colonia, dando como
resultado niveles enzimaticos altos y bajos en diferentes tiempos, produciendo ritmos auto

controlados por las mismas células en cultivo. Al analizar los resultados, concluyeron que
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el genotipo y el ambiente no determinaban el comportamiento celular en dichas bacterias,
deduciendo por lo tanto que existian cambios de estado dentro de la colonia que ocurrian de
manera espontdnea, es decir sin ninguna causa interna o externa definida. Se trataba asi del

resultado de un fendmeno epigenético.

El término epigenético proviene de la idea aristotélica de Epigénesis. Aristoteles propuso
que en el desarrollo, debido a la interaccion de las partes, surgen procesos emergentes. En
la actualidad la epigénesis se define como los “procesos dindmicos que surgen de la
interaccion compleja de todos los factores involucrados en las actividades celulares,

incluyendo a los genes” (Sol¢ y Goodwin, 2000).

El planteamiento de la epigénesis surgid6 como concepto opuesto a la teoria
preformacionista, en donde se considerd al organismo adulto como un ente preexistente
dentro del huevo el cual s6lo tiene que crecer; “oculto debajo de la piel, la totalidad de esas
partes han estado en estado latente por largo tiempo, esperando su tiempo para desplegarse
y empezar a vivir. Cada criatura que vivira esta ya preformada dentro de una criatura de la

misma especie” (Ver figura 3) (Swammerdam en Pinto, 1997).

(Fig. 3) El homunculo, entonces y ahora, representacion del embridlogo Lauri Saxén publicado en 1973
acerca de la nocion preformacionista en el pasado y en nuestros dias con la idea del centralismo genético (en
Pinto, 1997).
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A partir de estas ideas se gesta un largo camino en la creencia preformacionista y que se
expresa en nuestra era en la idea del determinismo genético, de las escuelas genética de la
biologia del desarrollo y de la biologia molecular. Del mismo modo que los
preformacionistas, se considera que los genes son los elementos que encierran al organismo
en potencia, como partes microscopicas del futuro ser vivo, como las instrucciones para las

partes y no como las partes mismas.

paraddjicamente dentro de la biologia del desarrollo, en donde se gestaron las ideas
preformacionistas, es precisamente donde en el presente resulta evidente que dicho
determinismo no explica las propiedades emergentes caracteristicas del desarrollo.

Asimismo es en ella donde surge la clave para cambiar de concepciones.

Con este pequefio recuento de algunos puntos importantes para los intereses de este trabajo
podemos ver que existen muchas razones para considerar que el desarrollo es un proceso
con caracteristicas complejas. Podemos ver también que dicho proceso puede concebirse
como modelo para comprender la regulaciéon genética, la interaccion y diferenciacion
celular y la plasticidad que caracteriza a los embriones al presentar propiedades emergentes

que no son dependientes tinicamente del aparato genético.

Es a partir de lo anterior que se plantea a la biologia evolutiva del desarrollo o evodevo,
como la posibilidad de concebir al embrion desde otra perspectiva en la nueva sintesis y es
aqui donde la biologia matematica puede ingresar para dar soluciones a algunos problemas

biologicos.
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Los mecanismos morfogenéticos y la emergencia de las formas vivas

(Fig. 4) Fotografias de rayos X que dejan ver la estructura interna del caracol (en
http://www.bmyersphoto.com/BWXRAY/)

El estudio de las formas que existen en los seres vivos ha sido y es parte fundamental en la
biologia ya que gracias a las estructuras espaciales, podemos generar informacion
importante acerca de la biologia de los organismos: las relaciones evolutivas que poseen,
las caracteristicas ecologicas esenciales y otros puntos de gran valor en la comprension de
la vida en general. Por esta razéon la manera en la que los seres vivos generan formas
diferentes dentro de un nimero mas o menos limitado de configuraciones es de gran interés
para los bidlogos del desarrollo y evolucionistas quienes estudian el proceso por el cual se

erigen y cambian las formas (ver Cocho et. al., 1987).

La morfogénesis es el proceso por el cual un grupo de células dentro del desarrollo
constituyen un embriéon y cémo éste va cambiando hasta dar lugar a una forma
determinada. En este sentido “Forma y patron son dos aspectos de lo mismo — morfologia,

forma en su mas amplio sentido. Los cambios de la morfologia que ocurren durante el
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desarrollo bioldgico de un organismo son llamados “morfogénesis™ (Stewart, 1998). Los
mecanismos morfogenéticos que llevan a un grupo de células dentro del desarrollo a formar
un embridn especifico son diversos, sin embargo los patrones de los que parten pueden ser
generales. Por esta razon el problema que surge es esclarecer la manera en que se programa
la informacién para generar formas durante el proceso morfogenético. La biologia
matematica trata de analizar algunos fendmenos que parten de dichos patrones, formulando

modelos que nos ayuden en la comprension de dichos mecanismos.

Se sabe que gran parte de los procesos implicados en la generacion de formas vivas esta
especificada directamente en la informacion genética. Es decir, que a partir de genes
particulares se estimula la formacion de substancias quimicas que a su vez producen
modificaciones en las propiedades de las células para estructurar ciertos patrones o formas.
También sabemos que la informacion genética dicta que ciertos genes se “prendan” o
“apaguen” a lo largo del proceso de morfogénesis, sin embargo, dicho proceso no es
unicamente el resultado de un programa genético ya que la informacion de todos los
fendmenos implicados en el sostén de un organismo vivo no puede estar especificada a
nivel unicamente de genes. La informacién genética es insuficiente para explicar la
morfogénesis: “Los genes tienen algunas propiedades notables, pero lo que nos pueden

comunicar acerca de los organismos tiene un limite" > (Goodwin 1994).

Junto con la informacion genética existen leyes que actiian en la morfogénesis, como ocurre
con las leyes fisicas y quimicas fundamentales. Por ejemplo en lo organismos en desarrollo

“Parece ser que forma y patron se programan en los embriones por los mismos

? “Shape and patterns are two aspects of the same thing- morphology, form in its most general sense. The
changes of morphology that occur during biological development of an organism are called “morphogenesis.”
3 "Genes do have some remarkable properties, but there is a definite limit to what they can tell us about
organisms”
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mecanismos, un pre-patrén de cambios quimicos espera la etapa adecuada de desarrollo y
entonces detona cualquier pigmento, para crear patrones, o cambios celulares para crear

formas™*

(Stewart, 1998). Si es posible modelar y describir los fendmenos fisicos y
quimicos, también en muchos casos los sistemas vivos pueden ser estudiados a partir de las
bases quimicas y fisicas de las que estdin conformados. Por ejemplo, en el caso de los
patrones de pigmentacion que se estudian en esta tesis, estan involucrados varios

fendmenos que implican la intervencion de mecanismos fisicos que en conjunto con

sustancias quimicas generan patrones que pueden ser analizarlos numéricamente.

En consecuencia las preguntas sobre como los organismos controlan y regulan sus propios
patrones y formas y qué es lo que define los planes corporales en la naturaleza, no pueden
ser resueltas desde un tnico enfoque. Para esto en este trabajo considero que la fisica, la
quimica y la biologia matemadtica tienen un lugar en la comprension de los fendémenos
morfogenéticos. Gracias a la modelacion matematica y en consecuencia al establecimiento
de nuevas metodologias analiticas, se ha podido establecer un nuevo rumbo en la
explicacion del comportamiento de la vida. Claramente no es la tnica, pero el trabajo en
conjunto entre bidlogos y matematicos ha conducido a explicaciones que no son
matematicamente abstractas sino que mediante herramientas numéricas describen
fendmenos biologicos.

“Cualquier sistema bioldgico para ser estudiado debe ser simplificado de varias

maneras con el fin de hacerlo manejable por agentes como nosotros. La verdadera

razon por la que construimos modelos simplificados es porque somos seres

limitados, y la mayoria de los sistemas que queremos entender son demasiado

* “Shape and pattern seems to be set up in embryos by the same mechanism, a prepattern of chemical changes
that waits for the appropriate stage of development and then triggers either pigment, to create patterns, or
cellular changes, to create shape”
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complejos en su estado natural, asi abstraemos de ellos lo que parecen ser las
variables mas facilmente manipulables de modo que podamos generar una

representacion manejable de nuestros trabajos” °( Robert, 2004).
Para entender el modelo que propongo en este trabajo es importante mencionar los
mecanismos morfogenéticos generales que llevan al embridén a generar patrones espaciales
como consecuencia de la diferenciacion de tipos celulares. Partiendo de que los
mecanismos morfogenéticos en esencia son los mismos durante el desarrollo y a partir de
que culmina el desarrollo del embrién, un:
“... organismo en desarrollo construye, procesa, y regula los recursos ontogenéticos
especificos que se encuentran dispersos en el y en su ambiente. El desarrollo, para
usar la frase de Russell, es una ‘actividad viva, reactiva del organismo’ (Russell en
Robert, 2004). En este sentido entonces, el desarrollo organismico es un proceso
autopoiético (auto-construido) no solamente post natal (cuando es obvio que los

organismos se construyen creativamente a si mismos), sino también desde la

concepciéon™® (Robert, 2004).
De esta manera al estudiar procesos a partir de que se concibe un organismo, durante el
desarrollo o después de €¢I, podemos definir mecanismos y patrones que se observan en

cualquier proceso o etapa de la morfogénesis.

El proceso de diferenciacion celular y el establecimiento de patrones implican la existencia
de la interaccion de las células con sus vecinas por medio de la induccion, y otros procesos

en los que estan implicados morfogenos encargados de la sefializacion posicional a larga

> “Any biological system to be studied must be simplified in various ways to make it tractable for agents like
us. The very reason that we build simplified models is that we are limited beings, and most of the systems we
want to understand are too complex in their natural state; thus we abstract from them what seem to be the
most easily manipulated variables in order to generate a manageable representation of their workings”

% «A developing organism constructs, processes, and regulates specific ontogenetic resources dispersed
throughout itself and its environment. Development, to use Russell’s phrase, is a ‘living, responsive activity
of the organism’ (Russell en Robert, 2004). In this sense, then, organismic development is an autopoietic
(self-constructive) process not only post-natally (when it is obvious that organisms creatively constructs
themselves), but also from conception.”
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distancia. Se ha observado que los mecanismos de sefializacion posicional estan
involucrados en la formacion de patrones espaciales, como en el caso del desarrollo de las
alas en Drosophila y en las extremidades de los vertebrados en los que existen evidencias

de dicha senalizacion (ver en Kerszberg y Wolpert, 1998).

La pregunta que surge es: como son programadas, difundidas e interpretadas las sefiales
durante el desarrollo en patrones especificos, en lugares especificos. Uno de los
mecanismos conocidos en este sentido es la difusion de moléculas de sefalizacion con
gradientes de concentracion programados; es decir moléculas que se difunden en el espacio
de la matriz extracelular durante el desarrollo, con el fin de informar a las células la
posicion que deben tomar. Este mecanismo, encargado de difundir substancias para generar
patrones muy especificos, sin embargo, no podria funcionar solamente con el hecho de
producir cierta sustancia y repartirla en un area relativamente grande, dependiendo de una

simple difusion en los espacios extracelulares.

Con el fin de resolver este problema Kerszberg y Wolpert proponen (1998) dos
mecanismos encargados del transporte de morfogenos especificos. En el primero, en el
momento que se da la transduccion de la sefal por parte del morfégeno se produce a su vez
un incremento en la produccion del mismo mientras el receptor esta siendo utilizado. De
esta manera las células pueden conocer la posicion especifica que deben tener. La segunda
posibilidad que plantean es que el transporte de morfoégenos no sea inicamente por difusion
y generan un modelo de dispersion progresiva en la que los receptores de membrana juegan
un papel importante en la reparticion de sus ligandos. Esto implica una mayor participacion
de las membranas celulares y por lo tanto una menor participacion de la matriz intercelular

y del proceso de difusion mismo.
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El modelo de Kerszberg y Wolpert esta basado en el conocimiento de las propiedades de la
familia de moléculas TGFf (Transforming growth factor f3), implicadas en gran medida en
el proceso morfogenético (ver en Michalopoulos y DeFrances, 2005). Existe un gran
numero de receptores de la familia TGF que han sido descubiertos, pero los dos subtipos
mas estudiados dentro del grupo son: el receptor tipo I o TBR-1y el tipo I o TBR-II, los
cuales al interactuar con la Activina, inducen cascadas de senalizacion a nivel intracelular

como se muestra, de manera simplificada, en la siguiente figura:
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(Fig. 5) Modelo propuesto por Kerszberg y Wolpert de la activacion de un receptor, en este caso receptor de
Activina. a) Pueden verse dos tipos de receptor [ y II. b) La Activina representada por el cuadrado negro se
une con el receptor tipo II, induciendo una transformacion alostérica de sus terminales intracelulares. Dicha
transformacion hace posible la dimerizacion con el receptor de tipo I. ¢) La sefal intracelular es iniciada por
la transfosforilacion del receptor tipo I. (Kerszberg y Wolpert 1998)

Podemos ver que este sistema, en el que intervienen receptores de membrana y

morfogenos, es muy eficaz en el transporte de informacion en la morfogénesis. De esta
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manera la sefial puede ser transferida por las células en contacto a través de un area

adecuada como se muestra en la siguiente figura:

(Fig. 6) Modelo que muestra como los receptores transportan moléculas de Activina a otras células vecinas,
siguiendo el proceso que se muestra en la figura anterior (Kerszberg y Wolpert 1998).

Los estudios realizados por Kerszberg y Wolpert demuestran que el transporte de
morfogenos utilizando receptores de membrana especificos es mucho mas eficiente que la
simple difusion entre los espacios de las células, por lo que el modelo establece que los
morfogenos pueden distribuirse correctamente a distancias requeridas y finalizar la sefial en

el momento en que el morfégeno deje de producirse.

Para los intereses de este trabajo, dicho modelo aporta una aproximacion tedrica importante
ya que permite establecer de qué manera la interaccion célula-célula cumple un papel

importante en el establecimiento de patrones durante el proceso de desarrollo.

A partir del modelo de Kerszberg y Wolpert, es importante mencionar la relevancia que
tiene la interaccion entre células vecinas y la relevancia de la presencia de macromoléculas

en las membranas. La interrelacion entre células en plantas y animales puede entonces ser
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asociada a dos mecanismos basicos fundamentales (Cocho et. al, 1987). El primer
mecanismo es llamado de interaccion de distancias cortas, debido a que la presencia de
macromoléculas en la superficie celular les permite interactuar con moléculas similares de
las células vecinas. La union entre estas moléculas de adhesion celular o CAMs (en inglés
cell adhesion molecules), pueden ser de tipo homofilicas, es decir con moléculas iguales
auto complementarias, o heterofilicas, entre macromoléculas diferentes pero
complementarias. Los dos tipos de interaccion no son excluyentes y la densidad o presencia
de moléculas en la superficie celular puede sufrir cambios temporales dependiendo de las

necesidades celulares. Es decir, se trata de un proceso dinamico.

El segundo mecanismo trata de la difusion de quimicos que generan respuestas de
repulsion, quimiotaxis negativa, y de atraccion, quimiotaxis positiva. Este mecanismo juega
un papel importante en el fenomeno de interaccion a largo alcance entre células en
desarrollo y es dependiente tanto del coeficiente de difusion de las membranas como de la

destruccion de las mismas a causa de la presencia de enzimas especificas.

Por lo tanto, las interacciones de corto alcance, en conjunto con las moléculas CAM,
generan restricciones importantes en la dindmica morfogenética y de esta manera

construyen el trazo o boceto para el establecimiento de estructuras y patrones en el futuro.

Las formas surgen a partir de estos trazos o esqueletos fundamentales en la transformacion
del sistema: “éstas son formas que surgen, no de la naturaleza de las unidades a partir de las
cuales estan construidas, o de la accion de un conjunto de instrucciones o un esquema

actuando sobre dichas unidades, sino mas bien de las interacciones de un numero de
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condiciones iniciales espacialmente distribuidas”’ (Waddington, 1962). Por lo tanto, el
desarrollo es parte fundamental de la construccion de los organismos vivos, tanto durante el
proceso de morfogénesis como en los organismos ya formados. No es una simple etapa que
termina y pierde su relacion con la vida futura. Es de hecho la unidad para aproximarnos a
una mejor comprension de los procesos vivos en su complejidad; es la informacién central

para entender la construccion de formas, crecimiento y cambio.

Otro punto importante en la comprension de los mecanismos morfogenéticos que considero
basico para este trabajo es el conocimiento de los procesos involucrados en los controles de
volumen, tamafio y forma en la morfogénesis, debido a que se tomardn en cuenta los
mecanismos que controlan la forma y tamafio de las manchas de color en la piel de
animales, por esta razon quisiera hablar un poco del proceso de regeneracion hepatica como
un modelo representativo de los procesos de control de tamafio y forma siendo un érgano

con capacidades sorprendentes para recuperar el volumen perdido.

En el libro On Growth and Form (1917), D’Arcy Wentworth Thompson (1860-1948)
plantea al proceso de regeneracion como parte importante en el estudio del crecimiento ya
que para ¢l la forma de un organismo es un “evento en espacio tiempo” y no solamente
“una configuracion en el espacio”. Por lo tanto, el proceso por el cual se recupera una
forma perdida en la regeneracion de tejidos, es parte integral del crecimiento en si:
“El fendmeno de regeneracion, o restauracion de partes perdidas o amputadas, es un
caso particular de crecimiento que merece ser considerada aparte... El fenomeno de

regeneracion estd asociado con un gran incremento transitorio en el nivel de

crecimiento (o aceleracion del crecimiento) en la region de la herida; en otro sentido

7 “these are forms which arise, not from the nature of the units out of which they are built, or from the acting
of a set of instructions or a template acting on thes units, but rather from the interactions of a number of initial
spatially distributed conditions”
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el crecimiento regenerativo es similar al crecimiento ordinario en todos sus

fenomenos esenciales”™ (Thompson, 1992).
El higado es un 6rgano esencial para el funcionamiento del cuerpo ya que realiza una gran
cantidad de funciones centrales en la homeostasis del metabolismo y por lo tanto de vital
importancia. Por esta razon se ha convertido en modelo de diversos estudios entre los que

destacan las investigaciones acerca del proceso de regeneracion.

Algunas de las funciones mas importantes que realiza el higado en el mantenimiento del
organismo son la sintesis de la mayoria de las proteinas presentes en el plasma, la
regulacion de los niveles de glucosa, la incorporacion de amonio toéxico en urea no toxica,
el paso de todas las substancias quimicas presentes en la comida y absorbidas a través del
intestino, la movilizacidn, absorcidon y exportacion de lipidos, la sintesis y exportacion de la

bilis, el almacenamiento de gran cantidad de vitaminas y la degradacion de pigmentos.

Debido a la funcion desintoxicante del higado, es un organo que evolutivamente ha
desarrollado una gran capacidad para regenerar parte de su tejido (Tabu, 2004), el cual esta
formado en un 80% por hepatocitos o células del parénquima y en un 20% por células

endoteliales o de Kupffer, linfocitos y células estrelladas.

Las células hepaticas tienen una vida muy larga en la que permanecen en etapa GO
(crecimiento 0) del