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Resumen

Durante las ultimas dos décadas, Evo Devo ha sido un campo cientifico que ha despertado
el interés tanto de bidlogos como de filésofos de la ciencia. Al ser una rama biol6gica
novedosa, existe duda respecto a como es su relacion con el resto de elementos que, se
considera, integran la teoria evolutiva, y sobre si es que existe justificacion suficiente como
para considerarla una contribucién conceptualmente relevante a la misma. En este trabajo
se analizo la estructura de Evo Devo, particularmente, respecto al rol de tres conceptos
centrales para la disciplina: Redes genéticas regulatorias, modularidad, y sesgos
ontogenéticos. Se encontr6 que Evo Devo posee una marcada pluralidad para estos
conceptos, mismos que a menudo funcionan como herramientas contexto-dependientes en
transformacion considerablemente activa. A pesar de su maleabilidad interna, se identifico
también, que esta area de investigacion se encuentra articulada con base a la investigacion
de dos problemas fundamentales que le proporcionan identidad: EI problema de las
novedades evolutivas, y el problema de la evolucionabilidad. Se concluye, por lo tanto, que
caracterizar a Evo Devo solamente como una extension continuista de la Sintesis Moderna
de la Evolucién, refleja pobremente su complejo estatus disciplinario, por lo que se
considera como una necesidad, el uso de herramientas filosoficas mas depuradas, y
especificas para la practica bioldgica, al abordar el problema de su interaccion con otros
marcos tedricos existentes. Para esto, se propone, de manera coincidente con diversos
autores, que una aproximaciéon basada en el entendimiento de sus metas epistémicas

parece ser el mas adecuado.




Abstract

For the past two decades, Evo Devo has been a scientific area that has caught the attention
of both, biologists and philosophers of science. As a novel biological field, there are doubts
regarding its relationships with the rest of the elements, that some consider, integrate
evolutionary theory, as well as whether there is enough justification to think of it as a
conceptually relevant contribution. In this work, the structure of Evo Devo was analyzed,
particularly, the role of three central concepts for the discipline: Genetic regulatory networks,
modularity, and ontogenetic bias. It was found that Evo Devo possess a remarkable plurality
for these concepts, which at the same time, also work as context-dependent tools, itself in
considerably active transformation. Despite its internal malleability, it was also identified that
this research area, is articulated by the investigation of two fundamental problems, which
confer it identity: The problem of evolutionary novelties, and the problem of evolvability. It
was concluded, that the characterization of Evo Devo as just a continuistic extention of the
Modern Evolutionary Synthesis, reflects poorly its complex disciplinary status, an important
reason to consider as a necessity, the use of more refined and specific philosophical tools
that take into account the biological practice, when addressing the problem of its interaction
with other existing theoretical frameworks. For this, it is proposed, in agreement with a
diverse group of authors, that an approach based on the understanding of epistemic goals

seems to be the best suited for it.




Introduccion.

La sintesis moderna de la evoluciéon (SME), desarrollada durante la primera mitad
del siglo pasado, supuso la integracibn de al menos dos elementos que
fundamentan la teoria y la practica de la Biologia evolutiva contemporanea. Esta
union consistid, en un primer momento, en la integracion de la teoria de la seleccion
natural, propuesta por Charles Darwin y Alfred R. Wallace, con la entonces
recientemente redescubierta teoria sobre la herencia de Mendel. Un enlace que en
las décadas posteriores tendria soporte también por la teoria y la practica de
diversas areas cientificas, pero que principalmente se veria afianzado por las
investigaciones desarrolladas en dinamica de poblaciones (Kutshera y Niklas,
2004).

Los participantes de esta sintesis, aportaron distintos elementos a un mismo marco
tedrico que permitiria entender diferentes facetas de la evolucién biologica. De
manera principal, Ronald Fisher (The Genetical Theory of Natural Selection, de
1930), Sewall Wright, con su famoso articulo Evolution in Mendelian Populations (de
1931) y John Haldane (The Causes of Evolution, de 1932) en una primera etapa de
la sintesis, exploraron las relaciones entre la seleccion natural y la herencia
mendeliana, con la variacion genética y la dinamica de poblaciones (Lessa, 2009).
Después de un periodo de desarrollo teérico y metodoldgico, a esta primera fase le
sucederia una de aun mayor robustecimiento, refinamiento, e integracion. Dicho
‘ensanchamiento” de la teoria, seria liderado principalmente por Theodosious
Dobzhanzky (Genetics and the Origin of Species, de 1937), Ernest Mayr
(Systematics and the Origin of Species, de 1942), Julian Huxley (Evolution: The
Modern Synthesis, de 1942) y George G. Simpson (Tempo and Mode in Evolution,
de 1944) (Ayala, 2006). A partir de estos esfuerzos entre los llamados Neo-
Darwinistas y especialistas en Genética de poblaciones, Sisteméatica, Paleontologia
(y en menor medida también de Zoologia y Botanica) con la SME, se abririan nuevas
rutas de investigacion fructiferas, cambiando en el proceso, viejas preguntas de la

tradicidn biolégica, por nuevas y prometedoras interrogantes (Pigliucci, 2009).




A pesar de la gran productividad cientifica resultado del marco conceptual de la
SME, a partir de los inicios del siglo en curso (y haciendo eco también de algunos
llamados pasados, como los hechos por Stephen J. Gould, Lynn Margulis y otros
bidlogos tedricos fuera de la mainstream), en algunos sectores de la Filosofia de la
cienciay de la Biologia, han comenzado a surgir opiniones que afirman que algunos
de los fundamentos basicos para entender la evolucion en los términos heredados
por la SME, se encuentran rebasados. A grandes rasgos, la opinion que con mas
frecuencia surge, es la de que la teoria de la evolucion necesita la expansion y
replanteamiento (0, incluso rechazo) de algunos de los elementos que constituyen
parte central su cuerpo. Entre los principales proponentes de esta revision tedrica,
denominada de manera general como “Sintesis Extendida de la Evolucién” (SEE),
se encuentran el filosofo de la ciencia Massimo Pligiucci, y los bidlogos Kevin
Laland, Gerd B. Muller, y Eva Jablonka, quienes, a pesar de exhibir matices en su
opinidn respecto a la naturaleza del cambio necesario (Pigliucci, 2007 y 2009;
Laland, et al., 2014 y 2015; Muller, 2017), coinciden en que es necesario tener un
renovado sistema conceptual que transforme la manera en que son abordados e

investigados los mecanismos y procesos causales de evolucion biologica.

De particular interés para quienes argumentan en favor de la necesidad de la SEE,
es el caso de Evo Devo (abreviacion de su nombre en inglés, “Evolution and
Development”). Aunque relativamente nueva, esta rama cientifica que estudia las
relaciones entre la ontogenia y la evolucion, desde finales de los afios ochenta y
hasta la fecha, parece producir una abundante cantidad de rutas nuevas de
investigacion, novedades tedrico-conceptuales y experimentales. Dicha
productividad, sin embargo, tiene sus implicaciones, pues algunos hallazgos
experimentales, y construcciones tedricas utilizadas dentro de Evo Devo, llevan a
pensar a algunos evodevoistas y proponentes de la SEE, que esta disciplina
pudiese acarrear conflicto al integrarse con el resto de procesos y supuestos

clasicos de la SME.

Desde una perspectiva mas histérica, no seria la primera vez que habrian tenido

dudas respecto al papel de la ontogenia con el resto de la teoria evolutiva. Como




es bien recordado, la Biologia del desarrollo, seria uno de los principales campos
de conocimiento que quedarian severamente rezagados durante la formacién de la
SME (Amundson, 2005; Pigliucci, 2007; Craig, 2015), aun cuando, inclusive desde
ese entonces, era ya considerada como un area de investigacion madura y con una
tradicion propia (Pigliucci, 2007). Por esto mismo, a veces es considerado que los
llamados a analizar el impacto de Evo Devo para la teoria, significan en cierto
sentido, una manera de reivindicar también el lugar que le corresponderia a una de

las corrientes de investigacion con historia mas rica y longeva de la Biologia.

Considerando esto, y que la SEE ha surgido en afios recientes como una propuesta
de actualizacion y refinamiento de la teoria evolutiva, este trabajo tuvo como objetivo
analizar la relacion teorica entre Evo Devo y la SME, tomando como punto de partida
concreto, tres de los conceptos principales (redes genéticas regulatorias,
modularidad y sesgo ontogenético) dentro de la disciplina. Con este propésito, se
llevo a cabo, con especial interés, el analisis de la interaccion de componentes
centrales de ambos constructos teoricos, tratando de elucidar en el proceso, al
menos de manera parcial, la clase de impacto que pudiese tener la Biologia del
desarrollo en la estructura profunda de la teoria evolutiva, y si es que realmente esta

justificada su posicion de vanguardia dentro de la propuesta de la SEE.

Como resultados de la investigacion, se encontr6 de manera principal, que los
conceptos aqui analizados, tienen un rol de elevada importancia para el seguimiento
de dos problemas considerados como centrales para Evo Devo y que le otorgan
identidad como area cientifica: La innovacion y la evolucionabilidad. Se coincide
ademas en este trabajo, con un segmento de los proponentes de la SEE que
consideran que los cambios para la estructura de la teoria de la evolucion
provocados por Evo Devo, no serian de caracter superficial, aunque de manera
particular, se hace el sefialamiento de que denominarlo como una “extension” podria
no ser la manera mas adecuada de caracterizar tal fendmeno. Se concluye también,
gue para entender de manera mas completa a Evo Devo como disciplina en
integracion con el resto de la Biologia evolutiva, se requeriran herramientas

ajustadas que tomen en cuenta sus caracteristicas especificas, asi como las de sus




principales construcciones conceptuales. En base a ello, se argumenta en favor de
un esquema aqui propuesto, basado en la identificacion de metas y unidades
epistémicas, hecho precisamente para intentar desarrollar un mejor entendimiento

de tal proceso de cambio cientifico.

La presentacion del analisis realizado en este trabajo de investigacion, esta dividida
en tres segmentos principales; en el primero (Capitulo 1), con miras a tener un mejor
panorama del problema que sirva como eje de referencia para el resto de temas, se
abordan de manera breve los antecedentes de Evo Devo y también se hace
presentacion, no exhaustiva en términos histéricos, de algunas de las diferentes
maneras de interpretar la estructura de la SME. En la segunda parte (Capitulo 2) se
centra la discusion en torno a las implicaciones y usos de algunos de los pilares
conceptuales (concretamente tres; genes reguladores, sesgos ontogenéticos y
modularidad) centrales de Evo Devo. Por ultimo, en la parte final de esta tesis
(Capitulo 3), se ahonda en la estructura de Evo Devo como disciplina, se revisan
algunos de los elementos problematicos que ésta pudiese tener con la SME, y se
desarrolla de manera breve una propuesta para intentar entender su posicion

respecto al resto de la teoria evolutiva.




Capitulo 1: Contexto del problema.

1.1.Breves antecedentes de Evo Devo.

Como su nombre lo indica, este segmento estara principalmente dedicado a dar un
repaso de los antecedentes de Evo Devo relevantes para entender su estado actual.
De forma general, y por la necesidad de una definicion inicial que sirva como guia
antes de ahondar mas en su estructura como ciencia emergente (lo cual sera el
tema principal de una de las secciones finales de este trabajo), se puede iniciar
indicando que, a grandes rasgos, Evo-Devo puede entenderse como la disciplina
biol6gica que busca identificar los cambios en los mecanismos del desarrollo (de los
organismos multicelulares y con ontogenia, claro esta) que pudiesen acarrear
consigo cambios evolutivos en el fenotipo (Hall, 2003). Segun Amundson (2005, p.
247), una manera simple y operativa de caracterizar a Evo-Devo, también seria
como el area cientifica que se encargaria de explicar la evolucion como la

modificacion de los procesos del desarrollo.

Aun dejando de lado las implicaciones de su estructura y contenido sujetas a
controversia, presentar los antecedentes de Evo Devo no deja de ser complejo.
Dicha tarea es una que se encuentra sujeta todavia a discusion y continuas
revisiones entre historiadores de la ciencia, por lo que entendiblemente, hacer un
rastreo y despliegue detallado de la multiplicidad de fuentes que finalmente
encontrarian su cauce en el Evo Devo de finales del siglo XX y principios del XXI,
es unatarea que sobrepasay elude a los objetivos centrales de este proyecto (para
un trabajo de dichas caracteristicas véase por ejemplo, From embryology to Evo-
Devo, editado por Manfred Laubichler y Jane Mainschein en 2007). Dicho esto, se
considera que bastard para el propésito de este trabajo y para tener una idea
general de lo que se esta hablando, con hacer una identificacién puntual de los
momentos historicos sobre los cuales se tiene algun acuerdo que fueron
significativos e hicieron posible la génesis de lo que hoy asume el nombre de Evo

Devo.




Siguiendo un orden cronoldgico, que parece ser el mas intuitivo para llevar a cabo
el propdsito anteriormente delineado, la primera corriente cientifica que puede ser
facilmente identificada como precursora clara de Evo Devo, se puede rastrear enla
llamada Embriologia evolutiva (Gilbert, 2003; Love y Raff, 2003; Hall, 2007; Arthur,
2011). Si bien, en el capitulo XIIl de EI origen de las especies, las evidencias
embriolégicas eran ya reconocidas por Darwin como pruebas importantes de
descendencia comun entre los organismos animales (Darwin, 1859), la Embriologia
evolutiva, surgida tres décadas después al libro de Darwin, iria un paso mas alla del
camino delineado por el naturalista inglés, y conseguiria cristalizar (a pesar de no
ser una corriente tedricamente unitaria entre sus distintos integrantes) una serie de
rutas de investigacion, métodos, y conceptos novedosos (algunos mas exitosos que
otros, como suele suceder con las ciencias incipientes) para el estudio de la
evolucion con enfoque ontogenético. Principalmente debido a su presentacion de la
“ley de la recapitulacion”, Ernst Haeckel es sin duda el miembro mas reconocido y

recordado dentro de la tradicion de la Embriologia evolutiva.

Las ideas de Haeckel, como es bien sabido, serian de notable influencia para la
Biologia en general (en parte por su invencion de nuevos términos, como ontogenia,
flogenia y ecologia), sin embargo, su enfoque basado en el estudio del desarrollo
desde una perspectiva evolucionista es, evidentemente, uno de especial interés
como precursor de Evo Devo. Como casi siempre es recordado en los libros de
texto, uno de los recursos principales que utilizaria el naturalista, seria la
observacion y la comparacién de estados embrionarios entre diferentes especies
animales. Tomando de punto de partida la idea de Darwin de que el “arbol de la
vida” era uno genealdgico, Haeckel, se encontraria principalmente interesado en el
desarrollo de los organismos del reino animal, debido a que esperaba encontrar en
esta propiedad, maneras mediante las cuales se pudiesen reconstruir, una parte

importante de dichas relaciones de parentesco (Dayrat, 2003).

Con base a sus observaciones, una de sus conclusiones principales, era que las
leyes detras de ambos procesos (evolucién y desarrollo) debian ser las mismas, por

lo cual, en su ley de recapitulacién, postulaba que la ontogenia de un individuo




reflejaba también aspectos histéricos de transformaciones en sus ancestros, es
decir, su filogenia (Arthur, 2011). Para decirlo también de una manera en que se
invierte el orden de factores, que la filogenia era la causa mecanica la ontogenia
(Koops, 2015).

Con esta “ley”, Haeckel pensaba haber encontrado la manera principal de explicar
la historia evolutiva del reino animal, y lo llevaba a suponer ademas que, en su
conjunto, podia considerarse a este como un tipo de meta-individuo, con procesos
de cambio semejantes a los presentes en el desarrollo de los organismos
individuales (Gilbert, 2003). De manera interesante, y a pesar de la importancia que
le otorgaba Hackel, esta interpretacion y su principio de recapitulacion, serian las
partes de sus teorizaciones que menos perdurarian posteriormente por
considerarseles simplificaciones poco explicativas, mientras que conceptos
accesorios de su teoria, en concreto, los términos de heterocronia y heterotopia
(cambios en el ritmo y posicion espacial del desarrollo, respectivamente) serian una
parte importante para entender el papel del desarrollo en la evolucidn hasta nuestros
dias (Zelditch y Fink, 1996; Hall, 2003; McNamara, 2012).

Con un interés muy similar al de Haeckel y sus lineas de trabajo, otros personajes
como Fritz Mller, Aleksandr Kovalevski, Francis Balfour, y Walter Garstang también
se pueden agrupar dentro de la llamada Embriologia evolutiva. En términos
generales, para este grupo de investigadores como para Haeckel, su estudio de
procesos de cambio organismico se caracterizaba por hacer inferencias respecto a
las relaciones filogenéticas, y por utilizar ampliamente conclusiones extraidas de las
semejanzas observables a nivel del desarrollo embriolégico de animales, en
contraste con metodologias comparativas que anteriormente se basaban en el

estudio exclusivo de la morfologia de las etapas adultas (Hall, 2000).

A pesar de su enfoque innovador, la aproximacion de la Embriologia evolutiva
tendria poco tiempo para madurar, pues ya a finales de siglo XIX y principios del
XX, esta comenzaba a debilitarse cada vez mas. Tal proceso de degeneraciéon
ocurriria en buena medida por el creciente interés por un enfoque embriolégico mas

experimental (Gilbert, 2003), que se contrastaba y parecia ser mas productivo, que




las cada vez mas frustrantes reconstrucciones de arboles genealdgicos propuestas
por la corriente netamente descriptiva y observacional (Hall, 2012). Ejemplificando
la imagen de su deterioro en los afios siguientes, para 1894 William Bateson
afirmaria que la metodologia de la Embriologia evolutiva habia sido fallida en su
conjunto para el entendimiento de los mecanismos de evolucién, y que por lo tanto
era tiempo de posar la busqueda de explicaciones en otro tipo de hechos (Gilbert,
2003).

Si bien, la posterior llegada de la Embriologia experimental traeria consigo algunas
herramientas utiles (como el estudio de la genética del desarrollo) para lo que a la
postre se convertiria en Evo Devo, al considerar sus problemas y metas, no es
necesariamente preciso considerarla como el precursor intelectual mas relevante
gue puede encontrarse para Evo Devo durante el siglo XX. Esencialmente la
diferencia, segun Love y Raff (2003), era que este tipo de enfoque poseia objetivos
gue se encontraban alejados todavia de preguntas clave sobre las relaciones
filogenéticas, el origen de innovaciones biologicas y la importancia de los
constrefiimientos ontogenéticos., una visibn que, en cambio, mas tarde si
heredarian parcialmente de la Embriologia evolutiva, otros personajes influyentes

para los inicios de Evo Devo.

Aunado al cambio tedrico, y la preferencia por la Embriologia experimental, a inicios
de siglo XX, las investigaciones que trataban sobre la relacidon entre evolucién y los
mecanismos del desarrollo, pasaron a ser vistas como menos relevantes. Un factor
importante sin duda, seria la revalorizacion de la herencia mendeliana como
mecanismo potencialmente indispensable para el entendimiento de procesos
evolutivos, ante la cual, la embriologia palidecia, y pasaba a considerarse a
menudo, como una caja negra de problemas de la cual poco progreso sustantivo se
podia extraer (Hall, 2012). La teoria de la herencia basada en genes de genetistas
como Thomas. H. Morgan, en cambio, parecia ser cada vez mas prometedora, pues
poseia ademas consistencia con la teoria de la seleccidén natural, algo que al mismo
tiempo permitia que pudiese ser pensada como una causa directa de los caracteres

observables en organismos adultos (Amundson, 2005). Ante esta situacion, los
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embridlogos interesados en explicar mas la forma de los organismos, encontrarian
de poca utilidad la aproximacion empleada por los genetistas, y continuarian con
sus propias investigaciones apartadas de la corriente principal de Biologia evolutiva
gue se concentraba mayormente en la triple relacibn de genes, poblaciones y

seleccion natural (idem).

Aproximadamente para la década de 1920, y justo en los inicios de la Sintesis, este
distanciamiento de las corrientes embrioldgicas del enfoque dominado por la
genética, ocasionaria que cada disciplina terminara parcialmente aislada de los
progresos de la otra, sobre todo en algunos aspectos tedricos importantes, y a
menudo cada una con sus propias reglas, organismos modelo, experimentos
paradigmaticos, e inclusive, repertorio propio de conceptos (Gilbert, 1996). Durante
la mayor parte del resto del siglo, la ontogenia, por su parte, seguiria apartada de la
construccion que se desarrollaba en la teoria evolutiva, disminuyendo su
importancia notablemente, al grado tal que no era raro, mientras se llevaba a cabo
la consolidacion de la teoria que terminaria por convertirse en la SME, que se
pensara a los procesos ontogenéticos como una serie de pasos complejos e
intermediarios hacia el fenotipo, pero evolutivamente, practicamente irrelevantes
(Hamburger, 1990).

El relativo aislamiento de la Embriologia respecto a la SME no significa,
evidentemente, que la relacion genes-desarrollo-evolucion fuera completamente
abandonada y olvidada, sin embargo, en retrospectiva puede apreciarse
notoriamente que su estudio se volveria fragmentado y poco cohesivo. Esto ultimo,
al menos en comparacion con lo que se conseguia al mismo tiempo con la
construccion de la SME, por lo que basicamente retroceder y buscar las influencias
para Evo Devo durante esta ventana de tiempo se convierte en una tarea
complicada, similar a armar un rompecabezas de nombres, conceptos, y
metodologias distintas, que muchas veces de manera paralela buscaban
respuestas para preguntas similares, pero que no tenian un caracter unitario mas
alla de algunos elementos superficiales. Necesariamente un bosquejo general de

este periodo en tales condiciones quedara casi siempre incompleto respecto al
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reconocimiento la pluralidad que existia, sin embargo, al menos es posible
mencionar que algunas de las metas e ideas en la mente de ciertos investigadores
eran significativamente similares a los objetivos manejados por el Evo Devo

contemporaneo.

Una vez advertido lo anterior, bastara para el proposito de esta investigacion, con
mencionar que personajes como Darcy Thompson (que se dedico al estudio de la
alometria), Gavin de Beer (que aportaria una teoria sobre la heterocronia), Richard
Goldschmidt (con visiones saltacionistas, e interesado en los efectos de las
mutaciones homedticas) y Conrad Waddington (quien contribuyo enormemente a
discusiones contemporaneas con los conceptos de paisaje epigenético,
canalizacion y asimilacion genética, entre otros) harian por cuenta propia avances
experimentales y teoricos que influyeron en los inicios, y continian todavia,
teniendo relevancia para investigaciones actuales en evolucion (Arthur, 2011).
Muchos de estos verdaderos precursores directos de Evo Devo, por ejemplo,
incluian en su agenda de metas, una vez mas la busqueda de las relaciones
filogenéticas (y el origen de grupos animales completos, como los vertebrados)
utilizando como herramienta habitual el método de la embriologia comparada
(Amundson, 2005). También es destacable que, a pesar del auge de la genética del
desarrollo y otros descubrimientos  moleculares fueran Utiles para estos
investigadores, la caracteristica general que aportarian ademas a los fundamentos
de Evo Devo, seria también el renovado interés, posterior al endurecimiento de la
SME, por preguntas donde confluian evolucion y desarrollo que parecian seguir
una tematica similar a la que alguna vez habia sido trazada por Haeckel, Balfour,

Kowalevsky y otros miembros de la Embriologia evolutiva (Love y Raff, 2003).

Posteriormente, gracias a la organizacion y conjuncién de opiniones provenientes
de morfélogos, paleontdlogos y embridlogos comparativos que disentian en
aspectos importantes con la manera estandar de estudiar la evolucién dejada por la
Sintesis, desde la década de los setenta y ochenta se irian fraguando también cada
vez de manera mas solida los cimientos de lo que posteriormente terminaria por

convertirse en Evo Devo justo antes del nuevo milenio (Hall, 1999). Un momento
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catalitico durante esta época para la naciente disciplina, sin duda fueron las
Conferencias de Dahlem, en Alemania. Particularmente en mayo de 1981, se
llevarian a cabo una serie de discusiones centradas en evolucion y desarrollo, con
la participacion de prominentes figuras de distintas areas, entre las que se
encontraban Gunter Wagner, Eric Davidson y Stephen J, Gould, y cuyo objetivo era
“examinar como los cambios en el curso del desarrollo pueden alterar el curso de la
evolucién y examinar como los procesos evolutivos moldean el desarrollo” (Love,
2015, p. 2).

Si bien, es ahora considerado por historiadores de la ciencia que las conferencias
ayudarian en gran medida a regresar a la morfologia y la ontogenia al centro del
debate en evolucién (Hall, 2003), lo cierto es que, durante la presentacion de las
mismas, realmente no se terminaria por llegar a consenso alguno satisfactorio en
referencia al objetivo principal. A pesar de este inconveniente, evidentemente se
trataria de un esfuerzo fructifero, sobre todo en el sentido de que permitiria mas
tarde reconocer preguntas importantes aparentemente olvidadas, o relegadas, por
la SME, y también porque seria una de las primeras ocasiones en que se discutirian
abiertamente los avances tedricos e implicaciones de conceptos (a la postre,
evodevoistas) que ya rondaban en el ambiente (como los de constrefiimiento,
regulacion genética, y heterocronia) asi como de su posible relaciéon con la teoria

reconocida como dominante (Love, 2015)

En parte impulsado por lo ocurrido en Dahlem, la creciente productividad de la
genética del desarrollo, y nuevos hallazgos en sistemas regulatorios, a mediados
de la década de los ochenta, la ontogenia, y sus implicaciones para las
transformaciones de especies biologicas, se encontraban nuevamente ya de
regreso en el debate cientifico de manera pronunciada, fundandose asi, buena parte
de lo que seria actualmente Evo Devo (Muller, 2008). De gran importancia para este
renovado entusiasmo, seria el descubrimiento de que en el reino animal (y también
a su forma, en plantas e incluso hongos) habia secuencias de DNA de pares de
bases compartidas (las llamadas secuencias homebox), y aparentemente

conservadas en genes (genes Hox, en animales) a lo largo de categorias
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taxonémicas distantes, que aparentemente se encargaban de determinar aspectos
tan importantes como los patrones anatomicos durante desarrollo, asi como la
disposicion de segmentos completos a lo largo del eje corporal de los
organismos(Hall, 2012). En los afios venideros, el mejor entendimiento de estos
mecanismos reguladores del desarrollo, seria también facilitado por acelerados
avances tecnolégicos y novedosas metodologias experimentales, que permitirian la
secuenciacion de genes y genomas completos, y afianzarian ain mas (y quiza esta
vez de manera definitiva), el entrelazamiento, por un largo tiempo muy difuso, entre

el estudio de la evolucion y el estudio de la ontogenia.

1.2. Estructura de la sintesis moderna de la evolucion.

Debido a la relativa juventud como rama de la Biologia, el estatus concreto de Evo-
Devo dentro de la teoria evolutiva, y su importancia e implicaciones para la SME,
actualmente son temas de intenso y candente debate. En buena parte, la
controversia tiene su origen en que parece rondar la sospecha, para algunos
cientificos y filésofos, de que la reciente disciplina podria resultar ser incompatible
en aspectos importantes con la concepcion heredada por la SME, y concretamente,

con su version del constructo tedrico hasta ahora funcional.

Pero, ¢ Qué es precisamente lo que compone la herencia de la SME? ¢ Cuéles son
esos fundamentos con los que aparentemente Evo Devo tendria problemas de
asimilacion? Las propuestas sobre la estructura basica de la SME, y lo que esta
significé, al igual que con la historia de Evo Devo, también tienen diversidad en sus
interpretaciones (Huneman, 2019), aunque afortunadamente, parecen ser mas
consistentes en ciertos elementos especificos. En cuanto a esta diversidad, cabe
sefalar que un punto clave a considerar respecto a la SME, y las interpretaciones
gue se hagan de ella, es que esta tiene simultaneamente un marcado caracter dual,
puesto que, por un lado, puede considerarsele como un evento historico Unico,
institucional y localizado en un lugar y tiempo, y por el otro, también es posible

caracterizarla como una construccién tedrica que habria de funcionar como una guia
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fundamental para el desarrollo de investigaciones en Biologia evolutiva (Gayon y
Huneman, 2019).

En el primer de los casos, el escenario de construccion de la SME, seria
principalmente Estados Unidos durante mediados de los treintas y cuarentas, a
partir de esfuerzos deliberados (y la competencia entre distintos proyectos
integradores) de una comunidad cientifica de origenes diversos, por construir
puentes entre disciplinas que, como la Sistematica, la Paleontologia y la Genética,
tuviesen como uno de sus principales problemas comunes a la evolucién
(Smocovitis, 1992; Cain, 1993; Gayon y Huneman, 2019). Tales esfuerzos, segun
Gayon y Huneman (2019), habrian tenido como resultado esencialmente la creacién
y consolidacion de la evolucion como el sujeto de estudio de una rama claramente
delimitada dentro de la Biologia, con sus propias sociedades, revistas, conferencias
y publicaciones cientificas, en lugar de como una serie de problemas compartidos y

difusos referentes a la especiacion.

Debido a la extensién que requeriria un recuento historico detallado, y porque
ademas tal recuento no es de principal interés para este trabajo, se abordaran aqui
principalmente los elementos tedricos centrales de la SME sobre los que se tiene
cierto consenso entre criticos y defensores de la misma, y se tomaran de ejemplo
algunas representaciones disponibles para ejemplificar la naturaleza de su
estructura. Por esta razén, en adelante al hacer mencion de la SME, se estara
haciendo referencia principalmente al aspecto tedrico de la misma, y a los
elementos que se sumaron a la integracion de un marco conceptual unitario, mas
gue alos factores sociales e institucionales que rodeaban su nacimiento y existencia
temprana. No se hara por el momento, tampoco, un andlisis profundo de su estatus
filosofico como constructo, y como podra comprenderse, tampoco se planteara aqui
un criterio definitivo que busque favorecer una sola interpretacién al respecto de su
condicion tedrica. Tal problema es abordado brevemente en la parte final de este
trabajo, y en base al caso especifico de Evo Devo, se desarrolla una propuesta (un

tanto rudimentaria, si se quiere) sobre el tema.
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Una vez aclarado el enfoque a seguir, lo primero que puede encontrarse en
practicamente la mayoria de quienes escriben respecto al desarrollo de la SME, es
gue habitualmente estos coinciden en que uno de los primeros peldafios que llevaria
a la construccion de la Sintesis, seria la adopcién de la herencia mendeliana como
mecanismo complementario a la seleccion natural y otras ideas darwinistas. Si bien,
Darwin no fue la primera persona en pensar en dar explicacion al fenomeno de la
evolucién, es indudable que, al referirse al estado de la teoria evolutiva actual, el
punto de partida deben ser las ideas del naturalista ingles que sirvieron como
plataforma para el establecimiento posterior de mayores construcciones teoricas.
En este sentido, puede argumentarse que las principales aportaciones de Darwin
para el desarrollo de una teoria (y que ademas lo separan de predecesores y
contemporaneos que se habian interesado también por la evolucidén) serian
principalmente la combinacion de dos elementos conceptuales complementarios
(que igualmente identificaba implicitamente Gould, 2002): Una nocion de historia,

y una nocién de proceso.

La nocidn de historia, evidentemente puede pensarse como una que es
practicamente inherente al concepto mismo de cambio, y que viene relacionado de
manera cercana con la propia idea de la evolucion de los seres vivos (idea que no
era, claro estd, original de Darwin) a diferentes escalas de tiempo. La originalidad
del enfoque de Darwin, sin embargo, seria la de unificar esta percepcion del cambio,
haciéndolo partir de un mismo punto, y en un pasado lejano de la historia del
planeta, por medio de la metafora del arbol de la vida. Esta metafora serviria para
expresar la idea de que todas las especies y organismos, presentes y pasados,
estarian relacionados unos con otros, que habrian de tener un mismo origen, y que
poseerian, por consiguiente, una relacion temporal de tipo antepasado-
descendiente, que se haria mas notoria segun se retrocediese en el tiempo, y se
descendiera hasta la base del arbol, al llegar a un ancestro universal (Sober, 2000).
La idea del arbol de la vida ademas, necesariamente resaltaba, por si misma, una
serie de preguntas guia importantes de ser aceptada: Si las formas de vida
descienden unas de otras ¢Qué es lo que impulsa esta secuencia? ¢ Por qué las

formas de vida no permanecen siendo siempre las mismas? ¢,Por qué son diferentes

16

——
| —



las especies del pasado a las que vemos ahora? ¢Por qué las especies que

observamos parecen estar tan idealmente adaptadas a su ambiente?

Darwin intentaria responder a la pregunta del por qué, implicita en la idea del &rbol
de la vida, afadiendo a la nocién histérica, una nocién de proceso, que como se
podra inferir, era la tarea mas importante que venia a cumplir el mecanismo de
seleccion natural. Segun Sober (2000) la respuesta que Darwin habria de dar,
estaria constituida a su vez por tres componentes interrelacionados que integraban
al mecanismo de seleccién: La variacion, por una parte, a partir de la cual habria
distintos grados de diferencias entre organismos de una misma especie, el fithess
diferencial entre ellos, que reflejaria su capacidad de adaptacion a las condiciones
de vida impuestas (principalmente) por el ambiente, y por ultimo, la herencia, por
medio de la cual los organismos mejor adaptados serian capaces de transmitir sus
adaptaciones ventajosas a sus descendientes. Dichos elementos, actuando en
conjunto, basicamente estarian actuando como los engranajes integrados de una
maquina (seleccion natural) que se encontraria dando impulso y direccion a la

evolucion.

De los tres procesos que simultAineamente componian al mecanismo de seleccion
natural, Darwin ofrecia las evidencias y argumentos mas robustos para la cuestion
del fitness, mientras que, para los otros dos procesos, concernientes a los origenes
de la variacion y al funcionamiento de la herencia, se veria en la necesidad de ser
notoriamente mas especulativo. En el caso del primero, por ejemplo, el naturalista
ofreceria, al igual que con el caso de la adaptacion, una explicacion externalista,
pues pensaba que los cambios ambientales, al actuar, ya sea sobre los érganos
reproductivos, o sobre el resto del cuerpo, debian ser necesarios para la produccién
de variacion (Winther, 2000). Para la herencia, por otra parte, pero cercanamente
ligada a su explicacion de la variacion, propondria el mecanismo de la pangénesis,
segun el cual se postulaba que cada parte del cuerpo de los organismos, era capaz
de producir diminutas particulas (llamadas gémulas) que mas tarde serian
recolectadas, ya sea en el esperma o en los gametos femeninos, para ser

transmitidas a la descendencia (idem, p. 444).

17

——
| —



Aunque la teoria de la pangénesis, como el resto de sus explicaciones para la
herencia y variacion, resultarian ser rechazadas mas tarde por no tener el soporte
empirico, en términos generales, las ideas generales de patron y proceso
planteadas por Darwin, asi como su teoria de supervivencia y descendencia
diferencial de aquellos individuos con las adaptaciones mas ventajosas en un
ambiente seleccionador, continuarian siendo relevantes como fundamentos
directrices para la SME (Gould, 2002). Los otros dos segmentos del mecanismo de
seleccion, respectivos a la variacion y la herencia, por otra parte, se verian

notablemente distanciados de la interpretacion original de Darwin:

La teoria evolutiva después de la Sintesis Moderna asocia variacion y herencia, con
causas internas como las mutaciones y la continuidad aislada de la linea germinal.
La teoria evolutiva también relaciona a la adaptacion con causas externas, tales
como la seleccion por el ambiente. Aunque la concepcion de Darwin de fuentes
externas de adaptacion coincide con la posicion moderna, sus creencias respecto a

la variacion y herencia difieren de la teoria actual [...] (Winther, 2000, p.426)

Tras lo que habitualmente es conocido como un periodo de eclipse del darwinismo,
en el cual la teoria darwiniana entraria en competicion con otras explicaciones
alternativas (Largent, 2009), y afios dedicados a integrar lo que a la posteridad se
consideraria la manera “estandar” de pensar en evolucion, los arquitectos de la SME
construirian su propio marco conceptual sostenido por muitiples elementos de la
plataforma tedrica dejada por Darwin. Segun Huxley (1942), concretamente, este
nuevo nudcleo tedrico parecia girar en torno a tres ejes principales: 1) el
reconocimiento de que los principios mendelianos operaban en todos los
organismos, 2) la suposiciéon de que la variabilidad, en el sentido darwiniano,
también poseia una base mendeliana, y 3) que los modelos matematicos podian
representar adecuadamente como las presiones de seleccion, y sus efectos sobre
las diferencias genéticas, podian impulsar la evolucion. Esta base de la SME
construida por personajes como Fisher, Haldane y Wright, serviria principalmente
como andamiaje para la genética de poblaciones, que mas tarde continuaria su

refinamiento con métodos experimentales (Gould, 2002), y buena parte de ella se
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encontraria enfocada también en clarificar el funcionamiento poblacional de las
leyes de la herencia, la teoria cromosomica, y resolver algunas de las controversias

suscitadas entre micro mutacionistas y macro mutacionistas (Reif, et al., 2000).

Si bien, puede segmentarse y clasificarse de diferentes maneras los sucesos que la
componen, es usual que la SME ademas se divida también en una segunda fase
(Weber, 2011; Huneman, 2019) “pluralista”, posterior a la fundacional darwiniana-
mendeliana. Gould y Provine identificaban, en este sentido, dos fases marcadas, en
las cuales destacaban en comun el poder mantenido de la seleccion natural como
mecanismo dominante en la resolucién de problemas. La primera etapa en esta
interpretacion (Gould, 2002 y Provine, 1986), habria consistido en el establecimiento
de fundamentos y la construccion de la genética de poblaciones, en un periodo de
restriccion de la teoria que habria permitido diferenciar entre las distintas
alternativas en competencia, y al mismo tiempo, poner orden a la, hasta entonces,
un tanto anarquica forma de aproximarse al fenomeno de transformacion de las
distintas especies de seres vivos. A la primera etapa de la SME, que seria una fase
caracterizada por la resolucion de problemas estructurales, le seguiria a su vez, un
periodo de expansidén, mismo que en realidad podria considerarse que seria en
realidad el propiamente sintético de la teoria (Huneman, 2019), con publicaciones
prominentes de cientificos como Dobzhansky (1937), Huxley (1942), Mayr (1942),
Simpson (1944), y Stebbins (1950), que harian las incorporaciones provenientes
de la Sistematica, la Paleontologia, la Botanica, y otras areas de la Biologia, con el
objetivo de establecer un terreno comun entre ellas. Esta division en primera y
segunda etapas, por otra parte, no se trataria de una ocurrencia inusual tampoco
en la historia de la ciencia, en donde usualmente puede observarse que las teorias
cientificas (o constructos parecidos a estas, en el caso de la SME) tienden a lidiar
en primer lugar con sus propios problemas internos y estructurales, antes de poder
‘ensancharse” exitosamente en su poder explicativo y hacia la aplicacién a

problemas externos (Godfrey-Smith, 2003).

Simultanea a la fase de expansion, también se encontraria una que Gould (2002)

identifica como de endurecimiento, en la cual la seleccién natural cada vez iria
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adquiriendo mas predominancia en la practica cientifica y la ensefianza, hasta llegar
a ser considerada como el agente exclusivo de la evolucién biologicamente
significativa. Reif, Junker y HoGfeld (2000), asi como como Gould (2002) y Provine
(1986), enfatizan en esta etapa el aspecto mas restrictivo y aparentemente estatico
de la SME, al ser un periodo en el cual factores adicionales a la mutacién, deriva
génica, la seleccion natural, el aislamiento geografico y la recombinacion, habrian
pasado a ser considerados como menos importantes, entre otras razones
(consideran ellos) por una determinacion consciente de rechazar, de manera
concluyente, ideas que podian ser problematicas por su “obsolescencia” para la
teoria evolutiva, tales como la de herencia lamarckiana, las macro mutaciones, el
concepto de “bauplans” y el saltacionismo. Es sugerido que tal propiedad de
exclusion, entre otras razones, podria haber ocurrido también debido a que
fenomenos biolégicos, como eran el mantenimiento de caracteres morfoldgicos en
el tiempo, la variacion en las poblaciones, y el origen de nuevos caracteres, parecian
ser ya satisfactoriamente explicados por modelos y experimentos desarrollados por

la Biologia evolutiva de la primera mitad del siglo XX (Hall, 2012).

Puede argumentarse entonces, que la SME no solo seria definida por lo que iria
afiadiendo a su marco conceptual, sino también por aquellos elementos que
explicitamente no serian incorporados de manera relevante a la teoria. Ahora es
ampliamente reconocido, por ejemplo, que algunas areas de la Biologia terminarian
por no ser integradas a la Sintesis, siendo quiza el caso mas recordado en afos
recientes, el de la Biologia del desarrollo (Gilbert, et al., 1996; Amundson, 2005),
aunque también habria otras disciplinas enteras, como la Microbiologia (Booth, et
al., 2016) que quedarian sin integrar. Pigliucci y Madller (2010) coinciden en este
sentido, en que la SME le deberia buena parte de su éxito, ademas, a su manera
de tomar distancia de problematicas especificas de cada disciplina parcialmente
integrada, como aquellas derivadas de la Paleontologia (sobre todo en lo que
respecta al registro fésil), la Botanica (en lo referente a las formas de reproduccion
y ciclos de vida), o también de la propia Ecologia (Weber, 2011), esta ultima, una
rama cientifica que por ejemplo, aportaria herramientas Utiles a la teoria, pero que

fuera de su énfasis como escenario de fondo para la seleccion natural y la genética
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de poblaciones, quedaria solo parcialmente agregada al resto del esquema,
manteniendo sus propias problematicas sin resolucion, como la respectiva a la
importancia de las interacciones de factores como comportamiento y ambiente en

la evolucién (Odling-Smee., et al, 2003).

Pese a que a posteriori existen argumentos para considerar a la SME como una
sintesis incompleta si se interpreta a la misma como un constructo unificado, en este
punto incuestionablemente debe reconocérsele también como uno claramente fértil
y exitoso en varios aspectos. Una productividad que de igual manera, traeria
consigo adicionalmente, cierto aire de consenso entre distintas disciplinas de la
Biologia, y el establecimiento de componentes tedricos directrices para
investigaciones futuras (Kutshera y Niklas, 2004).Décadas posteriores a su
pluralizacion, llevaria, por ejemplo, al desarrollo de modelos de productividad
cientifica incuestionable (algunos de los mas destacados, el del equilibrio Hardy-
Weinberg y el principio de Fisher), que deberian mucha de su utlidad, a la
capacidad de hacer abstracciones, generalizaciones, e idealizaciones del
funcionamiento de procesos poblacionales de seleccion, especiacion y herencia, en

la naturaleza

Ademas de su division en dos periodos de construccion, las distintas versiones
respecto a las caracteristicas de la SME son coincidentes también en muchos de
los postulados derivados de sus componentes centrales. Poca discusion, por
ejemplo, se puede encontrar en cuanto a que, para la teoria estandar, son la
seleccidn natural principalmente, y la deriva génica, los mecanismos encargados de
“filtrar” la variacion que pone a su disposicion en las poblaciones, fendmenos como
la migracion, la recombinacién y las mutaciones. Segun Douglas Futuyma (1986 y
2017), uno de los principales defensores de la suficiencia actual de la SME, estos
principios centrales establecidos durante la Sintesis seguirian siendo actualmente,
todavia los mas importantes para explicar la evolucién gradual, el aislamiento
reproductivo entre poblaciones, y los cambios a largo plazo responsables del

surgimiento de taxones sub especificos y supra especificos.
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Las discrepancias sobre la estructura y centralidad de estas suposiciones ya
abstracciones en la SME, casi siempre parecen surgir en detalles, y son articuladas
en interpretaciones no muy distintas a las de Futuyma, principalmente en cuanto a
las consecuencias y el peso relativo de los mismos componentes basicos. Kutshera
y Niklas, (2004), asi como Miiller (2017) y Futuyma (2017), por ejemplo, coinciden
en reconocer (en diferente orden y con palabras distintas) a las siguientes, como

algunas de las conclusiones mas importantes extraidas de dicho constructo:

a) Las unidades de evolucion serian las poblaciones de organismos y no los
“tipos”.

b) Que las poblaciones evolucionarian por cambios en la frecuencia de genes
provocados por la seleccion, la deriva génicay el flujo génico.

c) Que la variacion genotipica y fenotipica en las poblaciones se encontraria
causada por procesos de recombinacién genética y mutaciones.

d) La seleccion natural como la fuerza mas importante para moldear el curso de
la evolucion fenotipica.

e) La especiacion como una etapa del proceso evolutivo que resultaria en
aislamiento reproductivo.

f) Que la herencia genética es el medio Unico para heredar variacion
seleccionable.

g) Las transiciones en las poblaciones como graduales y lentas.

h) Que la macroevolucion seria en Ultima instancia, solamente una

extrapolacion de los procesos de microevolucion a largas escalas de tiempo.
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Respecto al estatus de la teoria desde el punto de vista mas critico, una
interpretacion algo mas estructurada, con énfasis a entender sus procesos de
cambio y su futuro, vendria propuesta
en el ultimo libro escrito por Gould, The
Structure of Evolutionary Theory, de
2002.

En este trabajo, Gould proponia en
primer lugar al lector, una
representacion visual para ayudar a
explicar la  estructura y las
transformaciones posibles de la teoria
de la evolucion, al argumentar que
podia imaginarsele de manera
semejante a un coral y su proceso de

crecimiento (Figura 1). Segun esta

analogia, la teoria a partir de la SME se
encontraria sostenida por un pilar

central; el mecanismo de la seleccién Figura 1. Imagen de un fosil de coral utilizada por
Gould (2002, p. 18) para representar su esquema

natural, a partir del cual se (e aestructura de la teoria evolutiva.

desprenderian diferentes “ramas’,

representando los principios que harian a la seleccion destacar en su poder
explicativo de entre otro tipo de procesos, y ser considerada como EI mecanismo
dominante, capaz de dar cuenta de manera casi total, del proceso de evolucién de

la vida en el planeta.

Concretamente, Gould creia reconocer tres elementos que actuarian como las
ramas salientes de la base: La agencia (los organismos serian el nivel al cual la
seleccién actuaria directamente), la eficiencia (la seleccién reconocida como
fuerza creadora, responsable de la “llegada del mas apto", a través de la
acumulaciéon paulatina de efectos positivos brindados por la variacion para la

supervivencia), y el alcance (la seleccién natural, a lo largo de prolongados periodos
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de tiempo, seria suficiente para explicar la macroevolucion) (Gould 2002). En este
triplete, ademds se consideraba que quiza el mayor peso para la suficiencia de la
estructura, recaia sobre los efectos del alcance, pues sin la capacidad de extrapolar
el resto de procesos de la teoria (es decir, en el caso de que la seleccién no fuese
capaz de cambiar la diversidad biolégica de manera notoria después de periodos
de millones de afos) el paleontélogo consideraba que esta perderia de manera
severa mucho de su poder explicativo, dejando (en tal caso) una laguna de
conocimiento para preguntas importantes, como la del origen de los taxones mas

grandes durante la historia de la vida en el planeta (idem).

Haciendo uso de esta representacion, Gould también sefialaba que, al igual que
como sucederia un coral vivo, si se lograra dafiar severamente el sostén central (en
este caso, esto implicaria la refutacion de la teoria de la seleccion natural), buena
parte del resto de la teoria evolutiva quedaria en riesgo de derrumbarse, mientras
gue cortar o modificar alguna de sus ramas principales (agencia, eficiencia o
alcance) significaria, dependiendo la profundidad del corte (es decir su cercania al
tronco principal compuesto por los supuestos centrales, siguiendo la visualizacion
del coral) por lo menos, una transformacion en la arquitectura de la teoria que
cambiaria suficientemente la estructura en su conjunto, pero que permitiria
conservar las mismas bases utilizadas por la SME (idem). Respecto a esta posible
transformacion, en el recuento que hacia Gould, no se consideraba que las “ramas”
hubiesen permanecido inmutables tampoco desde su concepcion, pues él mismo
sefalaba que a lo largo de su historia, habian habido cambios detectables al menos
a un nivel medio de la teoria, aunque, para el paleontdlogo, una caracteristica
importante de resaltar en la estructura, era la creciente impenetrabilidad y poca

tolerancia al disentimiento conforme ésta habia aumentado su prevalencia:

El éxito de la Sintesis Moderna establecié la diferencia. Empezando como un
matrimonio pluralista de Darwin y Mendel en los 1930s, la Sintesis se habia
endurecido para 1959, en una serie de compromisos centrales que, al menos entre
epigonos y acdélitos, se habia convertido en formulaica y casi catequistica, si no es

gue plenamente dogmaéatica (Gould, 2002, p. 570).
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Con el nacimiento y el rapido avance de Evo Devo y otras areas de investigacion
novedosas dentro de la Biologia durante el fin del milenio, Gould vaticinaba ademas
que la reincorporacion de la ontogenia a las causas y mecanismos evolutivos (el
paleontdlogo veia de particular interés el posible impacto de los mecanismos
regulatorios, asi como las constricciones ontogenéticas), asi como una visidon mas
holistica de estas distintas causas y procesos cada vez mejor entendidos, tenian el

potencial de afectar los tres andamiajes principales de la teoria:

[...]JParala primera rama [Agencia], y de manera mas importante, la teoria jerarquica
de seleccion multinivel, retiene el énfasis de Darwin respecto a la centralidad de la
seleccion como mecanismo, pero rechaza la nocion de que el nivel del organismo
deba poseer casi exclusivamente poder como el principal lugar causal de cambio
[...] En la segunda rama [Eficiencia], ideas modernas de constrefiimiento y
canalizacion niegan la crucial isotropia de la variacion, tan necesaria para la légica
de la seleccion como la principal fuerza directriz en evolucion, y por lo tanto,
vaticinan roles importantes para causas estructurales e internas como agentes que
dirigen los patrones del cambio evolutivo [...] Estos canales internos trabajan con la
seleccion como conductos de su impetu, esto es, como fuerzas auxiliares (no
alternativas) a la seleccion natural. Para la tercera rama [Alcance], nociones
actuales de extincion masiva no cambian el mecanismo Darwiniano de seleccion
per se, pero sugieren que cualquier explicacion completa de patron macroevolutivo,
debe integrar los efectos Darwinianos acumulados de tiempos normales, con las
profundas reestructuraciones de diversidad que ocurren en episodios ambientales
demasiado rapidos o intensos para tener respuesta adaptativa por parte de muchas

especies y clados (Gould, 2002, p.590).

Si bien, como se ha visto, puede argumentarse que la SME se habia desarrollado
mayormente conservando un marco conceptual de bastante rigidez en cuanto a sus
concepciones mas fundamentales, esto no quiere decir, por otra parte, como lo
sefialaba también el propio Gould, que esta no se hubiese enfrentado con
anterioridad a algunos obstaculos de mediano alcance. Concretamente, dos

momentos bastante contrastantes entre si, que sirven de ejemplo para demostrar la
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maleabilidad, y rigidez facultativa de la SME, son las controversias y debates que
se suscitaron durante la recta final del siglo XX en torno a la propuesta de teoria
neutralista de la evolucion molecular de Moto Kimura, por una parte, y la idea del
equilibrio puntuado de Eldredge y Gould por otra.

En el primero de los casos, la teoria neutralista (Kimura, 1968 y 1983) parecia
contradecir parte de las suposiciones importantes recientemente afadidas a la
estructura de la SME. Una de las mas importantes, era que, segun los trabajos de
Kimura, se podia inferir que la seleccion natural no tenia el poder para distinguir
entre distintas variantes a nivel molecular, debido a que las sustituciones de
nucleétidos en el DNA, parecian producir variantes (cambios que se encontro,
ocurrian ademas a un ritmo constante) que eran en su mayor parte neutras para la
supervivencia del organismo. Dicho de otra manera, la teoria neutral parecia indicar
gue muchos productos de la variabilidad a nivel molecular, sobre la cual se basaba
el gradualismo de la SME, no concedian una ventaja o desventaja adaptativa a partir

de la cual la seleccion natural pudiese ejercer su efecto (Ayala, 2000).

Al dar, aparentemente, un mayor peso al azar en la difusion de mutaciones en una
poblacién que a otros procesos, en un primer momento se interpretd que las
investigaciones de Kimura favorecian a la deriva génica por encima de la seleccion
natural como impulsora principal de evolucion, sin embargo, tales cuestionamientos
no serian demasiado duraderos, ni impedirian que mas tarde algunos elementos de
la teoria se acoplasen a la estructura de la SME. Como identifican Depew y Weber
(2013), el supuesto dilema entre mecanismos, era uno que existia solamente si se
identificaba como unidades de seleccion a cada nucleétido de una secuencia
molecular, y que desaparecia una vez que se ascendia en la escala bioldgica, tal y
como Dawkins (1976) lo haria posteriormente con su teoria del gen egoista. El
propio Kimura, a pesar de defender fervientemente su trabajo, se encontraba
convencido también de que, aunque la evolucion a nivel molecular podia ocurrir la
mayor parte del tiempo por azar y con resultados neutrales, la evolucidon morfolégica
y fisiolégica de los organismos debia guiarse, y explicarse, necesariamente por

procesos netamente darwinianos (Nei, 2005). A la postre, y tras las reacciones ante
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su aparente incompatibilidad inicial, el potencial desafio de la hipotesis neutralista
hacia el resto de la teoria terminaria por disolverse en buenos términos para la
Sintesis, al proporcionar herramientas Utiles para los analisis filogenéticos (como el
reloj molecular), permitir que los descubrimientos de Kimura y los mecanismos
darwinianos coexistiesen (explicando cada uno una parte de la variacién), y quedar
como posiblemente la primera expansion importante de la SME en décadas
(Futuyma, 2017).

De manera contrastante a la teoria neutralista, no puede establecerse con la misma
certeza, la influencia que tendria finalmente la propuesta de evolucién por equilibrio
puntuado de Eldredge y Gould para la estructura y contenido de la SME. Basandose
en observaciones del registro fosil en estratos geologicos, en términos generales,
la teoria del equilibrio puntuado proponia la existencia de una velocidad diferencial
de cambio morfolégico de los organismos a lo largo del tiempo, velocidad que se
reflejaba ademas en periodos de poco cambio (estasis) y periodos de observable
cambio acelerado (puntuado), y que implicaba también, en el fondo, que el
gradualismo filético asumido por la construccion tedrica de la Sintesis, no tendria
la capacidad de explicar los eventos mas relevantes de cambio durante la historia
de los seres vivos en el planeta (Eldredge y Gould, 1972; Gould y Eldredge, 1977).
La teoria, por otro lado, no se limitaba solamente a proponer cambios de ritmo para
las transiciones organismicas, pues, al ser mas desarrollada, posteriormente
incluiria también un caracter pluralista respecto a las fuerzas (entre ellas, los
constrefiimientos ontogenéticos) que podian tener efecto en la evolucion, asi como
también la hipétesis de que dichas fuerzas, y especialmente la seleccion natural,
podian actuar de manera desacoplada a diferentes niveles de la escala bioldgica
(Gould, 1980; Depew y Weber, 2013).

A pesar de que si pueden encontrarse argumentos para afirmar que habria de
representar un antecedente importante para traer a escena nuevamente algunas
interrogantes sobre la suficiencia de los mecanismos darwinianos, y que por lo tanto,
seria un paso de relevancia en direccion a los debates que ahora mismo se llevan

a cabo sobre el lugar de Evo Devo vy la posibilidad de una SEE, no es usualmente
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considerado que la teoria de Eldredge y Gould haya representado una alteracion
de la SME (Depew y Weber, 2013), o al menos no en los términos deseados por los
propios proponentes. Hacia el final de su carrera académica, y tras una serie de
controversias sobre el equilibrio puntuado que finalmente terminarian por enfriarse,
Gould pensaba todavia que factores importantes para la teoria, como la existencia
de la seleccién multinivel y la pluralidad de fuerzas evolutivas (sobre todo aquellas
intermediadas por el desarrollo) terminarian por tener en algan momento, un doble
efecto expansivo y reformador (aunque quiza no discontinuo en algunos aspectos)
sobre la teoria de la evolucion (Gould, 2002), y en especifico, en cada una de las
tres ramas principales de la estructura, algo que acarrearia consigo, también una

modificacién del ndcleo central de la misma en alguna medida:

La nueva teoria quiza permanezca Darwiniana en espiritu, [...] pero su desarrollo
requiere de un retorcimiento de varias suposiciones clave del Darwinismo clasico,
no simplemente una evolucion suave de preceptos convencionales, tal como se
encuentran en el tripode de apoyo tedrico esencial, y en la metodologia de

extrapolacion uniformitaria (Gould, 2002, p. 591)

Una de las razones mas obvias para la permeabilidad de la Sintesis ante la
propuesta de Eldredge y Gould, es evidentemente que la teoria del equilibrio, en
sus términos mas radicales, impulsaba ideas como la de seleccidén natural a nivel
de especie, un papel reducido de la seleccion en la evolucion de taxa relevantes, e
incluso, una version del saltacionismo (posteriormente abandonada) parecida a la
de Richard Goldschmidt (Depew y Weber, 2013), mismas que entraban claramente
en conflicto con supuestos centrales de la SME. Debido a esta, y posiblemente otra
serie de caracteristicas de incompatibilidad, la propuesta encontraria a la larga una
disminuida recepcion e impacto general para el resto de teorizaciones, sobre todo
si se considera que mas tarde seria aceptado, por una buena parte de los bidlogos
gue concordaban con los fundamentos basicos de la SME, que las tasas de
evolucion podian en efecto, variar en ciertos casos especificos, aunque sin la
necesidad de invocar procesos tan especiales y distintos de la norma gradualista

como los descritos por Eldredge y Gould (Kutschera y Niklas, 2004).
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Mas importante que los mecanismos concretos de Kimura, Eldredge y Gould, lo que
los ejemplos anteriores resaltan, es una maleabilidad de la estructura de la teoria
evolutiva de la SME (ya sea que se le quiera considerar un programa de
investigacion o una tradicién investigativa), que hacen no pueda caracterizarse
adecuadamente ni como un constructo extremadamente rigido, que no permita
modificaciones (como algunos de los criticos mas acérrimos aseguran) ni tampoco,
como una teoria sin constrefiimientos, capaz de integrar elementos que la hubiesen
expandido Unicamente de manera pasiva. Esta apertura y compactacion de la
teoria, es visible sobre todo con respecto a aquellas ideas que implicitamente
podrian haber entrado en conflicto con algunos de los llamados componentes
conceptuales de su “nucleo”. Asi lo ejemplifica también la sintesis (o quiz4 mejor
dicho, asimilacion) que ocurriria entre la teoria endosimbiotica de Lynn Margulis
(1970) y la SME, en la cual se aceptaria al fenomeno de endosimbiosis (un proceso
abiertamente saltacionista respecto a la adquisicion de adaptaciones) como la mas
probable explicacion para el origen de distintos tipos fundamentales de células
eucariotas, aunque principalmente como un conjunto de excepciones historicas, y
no con la relevancia mas general a manera de causa relevante de cambio adicional
gue originalmente buscaba otorgarle la propia Margulis, quien ya desde antes,
expresaba también dudas respecto a la reductibilidad de la macroevolucién, y la
suficiencia de las respuestas identificadas como esenciales por la SME (O Malley,
2006).

Pasando ahora a las representaciones actuales de quienes argumentan en favor de
una extension de la teoria de la evolucion, de una manera parecida a la
esquematizacion del coral de Gould, Pigliucci y Muller (2010), también representan
a la SME con un nucleo darwiniano de tres componentes bien consolidados (Figura
2). En este caso, el triplete conceptual identificado por ellos como central, es un
conglomerado compuesto por la variacion, la herencia y la seleccion natural, un
conjunto al que ellos representan ademas, rodeado por un cinturén (o capa
externa) que estaria constituida por los elementos adicionales incorporados a la

teoria a partir del redescubrimiento de las leyes de Mendel, y hasta el
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“‘endurecimiento” de la SME (herencia mendeliana, mutaciones genéticas, genética

de poblaciones, y especiacion, entre otras).

Tanto Muller como Pigliucci (Muller, 2007 y 2017; Pigliucci, 2007 y 2009; Mdller y
Pigliucci, 2010) argumentan en su esquematizacion, que desde el inicio de la
interpretacion darwiniana de la evolucion, la teoria evolutiva se habria comportado
de manera principalmente aditiva, conservando siempre un mismo ndcleo que en
muy raras ocasiones habria sido puesto en cuestionamiento con posibilidades de
ser reemplazado o modificado (Pigliucci en sus articulos se refiere a este nucleo
como un paradigma en sentido Kunhiano) y al que se le habrian ido afiadiendo en
bloque, nuevos conceptos y modelos periféricos. Segun Pigliucci y Muller (2010),
esta estructura, mas o menos estética de la teoria desde la SME, impondria por su
naturaleza, restricciones de tipo conceptuales y metodolégicas ante nuevos
hallazgos y problemas surgidos tras el avance de la biologia molecular, asi como
tras el mejor entendimiento del papel de los mecanismos ambientales y
ontogenéticos para la evolucion. Consecuente a esta representacion, la opinion de
Pigliucci concretamente (2009), es que la SEE estaria representando una nueva
etapa de crecimiento progresivo de la teoria, esencialmente con la adicion de un
nuevo “nivel” (la elipse mas externa en la figura 2), que incluiria nuevos conceptos,
teorias (entre ellas, Evo Devo) y causas, pero que descansaria basicamente sobre

los mismos fundamentos en los que lo haria la SME en el pasado.
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Evo-devo theory
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accommodation
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genetics
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and trends
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Figura 2. Representacion de la teoria evolutiva de Pigliucci (Pigliucci y Mdller, 2010, p. 11), con los
conceptos clave del Darwinismo (al centro y en el area blanca, variacion, herencia y seleccion
natural), la sintesis moderna de la evolucién (en el area gris claro) y de la propuesta de la sintesis
extendida de la evolucién (en el area gris obscuro, en la elipse mas externa)

Por su parte, el proyecto delimitado y dedicado a la investigacion de las
implicaciones de una SEE (financiado por distintas instituciones y con alrededor de
50 miembros, que van desde cientificos, hasta historiadores y filosofos), se aleja de
interpretaciones en términos de paradigmas (Laland., et al, 2015) y adopta mas bien
la idea de programas de investigacion de Imre Lakatos para describir a la teoria de
la evolucion. Segun puede leerse en su sitio web
(https://extendedevolutionarysynthesis.com), desde la perspectiva del proyecto, es
posible identificar que los fundamentos de la estructura teérica desde hace mas de
un siglo, se encontrarian conformados en base a tres principios basicos para la
seleccién natural (variacion, fitness y herencia), y una interpretacién de los mismos
basada en la Genética, formando en conjunto un marco conceptual en el cual
existirian como supuestos principales, el que la variacion solo podria originarse por
mutaciones genéticas al azar, que la herencia biologica solo seria posible mediante
transmision de DNA, y que la seleccién natural (de genes en poblaciones) habria

de ser la Unica causa de adaptacion.
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En concordancia en algunos sentidos con Pigliucci, segun la hipotesis de Laland y
colaboradores (2014 y 2015), la extension de la sintesis tendria como propésito
ampliar el marco conceptual de la teoria mediante la inclusion explicita de causas
alternativas de cambio organismico (sesgos ontogenético, plasticidad fenotipica y
construccién de nicho) y mecanismos de herencia (herencia epigenética y cultural)
previamente no reconocidos por la SME, en un programa de investigacion
alternativo que seria capaz ofrecer predicciones novedosas a los investigadores (y
quiza provocar cambios tedéricos importantes) pero que no significaria en si misma,
un caso de revolucién cientifica, ni implicaria por lo tanto, la necesidad de rechazar
por completo, los descubrimientos pasados producto de todas aquellas

teorizaciones reconocidas y utilizadas por la Sintesis.

Siguiendo una postura critica similar, pero comparativamente mas radical a las
anteriormente mencionadas, Denis Noble (2015) afirma que la teoria evolutiva,
desde su cristalizacion con la SME, estaria estructurada en lo que él denomina
como una red de interpretacion, formada por conceptos, metaforas y
representaciones recurrentes conectadas entre si, y que habrian formado en
conjunto, una narrativa casi dogmatica dentro de la Biologia. En esta red, argumenta
Noble (idem), conceptos como el de gen (el cual segin Noble, tiene ambigiiedad de
significado a diferentes niveles en la escala bioldgica), y metaforas de fenémenos
moleculares y ontogenéticos a manera de “cédigos”, “programas”, “moldes”, asi
como el llamado “dogma central de la biologia”, en conjunto habrian construido un
lenguaje especifico utilizado en instituciones de ensefianza e investigacion, bajo el
cual ademas se habria incentivado el entendimiento del genoma como una entidad
aislada de la historia de vida de los organismos y también del ambiente. La red,
poseeria por esta misma caracteristica, una constitucion distintivamente
genocéntrica en cuanto a causas, y se encontraria formando un marco conceptual
enfocado de manera excesiva al estudio del comportamiento de genes en
poblaciones, en negligencia al mismo tiempo, de evidencia empirica novedosa y

procesos no considerados por los constructores de la Sintesis:
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Muchos de los problemas con la Sintesis Moderna en acomodar los nuevos
hallazgos experimentales, tienen su origen mas en las formas neo-Darwinistas de
representacion, que en la biologia experimental misma [...] El lenguaje del neo-
Darwinismo y la biologia del siglo 20 reflejan puntos de vista cientificos y filosoficos
altamente reduccionistas, mismos que no son requeridos por los descubrimientos

cientificos en si mismos (idem, p.7)

El argumento de insuficiencia de la teoria actual, es uno que como se podra notar,
es compartido con otros de los principales proponentes de la necesidad de una
extension, sin embargo, la version de Noble posee también una proposicién mas
drastica. A diferencia de referirse al cambio dentro de la disciplina en términos de
una simple ampliacion progresiva de la teoria en bloque (Pigliucci y Muller, 2010) o
de una reforma de ensanchamiento estructural (Laland., et al, 2014 y 2015), Noble
(2015) considera que es necesaria una transformacion mas radical de la teoria
evolutiva, y de la Biologia en su conjunto, que permitiese en primer lugar, desterrar
los vicios del lenguaje ‘neodarwinista” que simplificarian de manera
contraproducente procesos biologicos complejos, y en segundo, construir una
interpretacion alternativa que permitiese pensar en los genes como causas pasivas
(es decir, como herramientas celulares integradas a un sistema, y no como el punto
de partida para el resto de fenbmenos) y en la naturaleza multinivel y multicausal de

los sistemas biologicos.

Sin decantarse necesariamente por una sola interpretacion para entender a la
Sintesis, con lo ejemplificado hasta ahora puede decirse que, de una manera
general, es acertado describir a la teoria de la evolucion entendida desde la SME,
como una estructura que posee inherentemente cierta maleabilidad facultativa, que
permite flexibilidad y excepciones dependiendo el grado en el que éstas tengan
efecto sobre los diferentes niveles de la misma. Su grado de “permeabilidad”
dependeria, ademas, de si estas potenciales adiciones resultan ser mas o menos
nucleares, y de como se encuentren afectando al andamiaje de ideas, suposiciones,
modelos y conceptos que componen a la teoria. Dichas caracteristicas,

relacionadas con la flexibilidad de la teoria, también serian explicitadas de manera
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resumida por Gould (2002) en su analogia del coral (Figura 1), pues como ya se ha
dicho anteriormente, él también consideraba que la teoria podia modificarse (y lo
habia hecho superficialmente al menos cuando la ocasion asi lo requeria) en
algunas partes de sus ramas principales, para acoplarse mejor a descubrimientos y
teorias sobre fendmenos que requerian explicacion. Todo esto sin que ello
implicase al mismo tiempo, una transformacion profunda en su estructura que
significara el reemplazo o abandono de sus ideas centrales darwinianas en la base.
Gayon y Huneman coinciden también en su andlisis, que la SME como teoria
unificadora de multiples disciplinas, tendria ciertas bases claras:

La teoria sintética, si es una teoria, es la afirmaciébn mono6tona de que la evolucion,
como proceso, es principalmente impulsada por la seleccion natural actuando a
nivel genético [...] Esta tesis ha sido repetida cientos de veces por todos aquellos
que aseguran adherirse a la Sintesis Moderna. Es una idea simple, pero tiene el
mérito de ser claramente identificable como un postulado tedrico [..] (Gayon y
Huneman, 2019, p. 532)

Pero no lo suficientemente dogmaticas como para no permitir cierto grado de

maleabilidad:

Primero hay que observar que esta hipotesis central, no dice que la seleccidn natural
sea el unico factor de evolucion. Debido a que el postulado central es entendido en
el marco conceptual de la genética de poblaciones, significa que existen, de hecho,
varios factores de evolucidén cuyo peso puede ser empiricamente evaluado en casos
particulares; pero que, en conjunto, la seleccidn natural, empiricamente, parece ser
el principal factor de impulso [...]JTodos los sintetizadores han estado siempre
conscientes de esto. Por lo tanto, el postulado central, no es tanto una hipotesis
fuerte que pueda ser verdadera o falsa, sino un programa de investigacion. (idem,
p.532)

En este trabajo se consideran como guias importantes estas conclusiones, y aunque
no se caracterizara a la SME como un programa de investigacion (las razones se

explican en el capitulo final de este trabajo), se concuerda para esta investigacion
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con la interpretacion de Gayon y Huneman de que es posible tomar a la seleccion
natural y su relacion estrecha con la genética de poblaciones (con las implicaciones
e ideas de soporte que este enfoque conlleva), como la parte central del constructo
tedrico. Por otra parte, aunque no se seguira como guia estricta, se considera de
utilidad también la esquematizacion de la SME hecha por Gould, particularmente
porque refleja simultdneamente sus caracteristicas de flexibilidad y estabilidad en el
tiempo. La facilidad que permite esta representacion para identificar los efectos a
larga escala que pudiera tener la eventual confrontacion entre distintos marcos
conceptuales, se considera como una de utilidad e influencia para entender el caso
del lugar de Evo Devo en las ciencias bioldgicas, y en la interpretacion de la SEE
gue se hace en la parte final de este trabajo.
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Capitulo 2: Las herramientas conceptuales de Evo Devo.

2.1. De la homeosis al Evo Devo de redes.

Uno de los hallazgos que a la postre serian mas relevantes para que la Biologia del
Desarrollo pudiera incorporarse nuevamente de manera relevante a las
investigaciones en evolucion de las que tanto tiempo habia estado (aparentemente)
ausente, seria el reconocimiento de la potencial importancia de las mutaciones
homedticas en la evoluciéon de la morfologia de los organismos multicelulares.
Descubierta y descrita sin conocer sus mecanismos genéticos y moleculares
subyacentes, el fendmeno de la homeosis, como lo bautizaria William Bateson en
1894, derivaba su descubrimiento de la observacion de variantes morfolégicas (en
el caso de Bateson, el observaria dichas variantes en plantas) en las que una
estructura morfolégica  parecia haberse transformado, o al menos haber
desarrollado mucha similitud, a otro 6rgano o estructura que también formaba parte
del cuerpo del mismo individuo (Hall, 1999). Es decir, se trataba de un aparente
cambio de identidad entre diferentes partes corporales de la morfologia de un

organismo (Wagner, 2014, p.93).

Si bien, con el transcurrir del tiempo los casos de homeosis mejor conocidos por
genetistas y embridlogos experimentales serian aquellos observados en Drosophila
Melanogaster unas cuantas décadas después, es altamente probable que las
primeras referencias al fenbmeno ya estuvieran presentes de una forma un tanto
rudimentaria en trabajos aun mas antiguos. Esto puede constatarse en
publicaciones como Versuch die Metamorphose der Pflanzen zu erklaren (La
Metamorfosis de las plantas) de Johann Wolfgang von Goethe (Lewis, 1994) e
inclusive antes, en Theoria Generationis, tesis doctoral de Caspar Friederich Wolf
publicada en 1759, en la que el embridlogo pionero dejaba patentes sus
observaciones, y la hipotesis, de que las distintas partes que conformaban los
organos reproductivos de las plantas con flor, parecian ser solo transformaciones y

modificaciones a partir de la estructura basica de la hoja (Friedman y Diggle, 2011).
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Independientemente de donde haya sido por primera vez observada la homeosis,
lo cierto es que, a lo largo del siglo XX, con el avance tecnoldgico en procedimientos
experimentales, este fendbmeno seria un punto focal de atencién para numerosos
embriélogos y genetistas, aun si sus esfuerzos y hallazgos terminarian por verse un
tanto fragmentados o dispersos y sin una teoria solida para explicarlos. El avance
conceptual en la materia, por supuesto, también acompafaria al experimental, y a
la postre, a las mutaciones que se encontraba que causaban homeosis se les
llamaria mutaciones homeadticas, alos individuos que las presentaban, mutantes
homeadticos y como ya podra inferirse, de manera predecible, mas adelante con la
mejor elucidacion del rol de los genes en la herencia y la maquinaria molecular, a
los genes que al sufrir cambios en su secuencia, y que como efecto global en el

podian causar homeosis, se les llamarian genes homeaoticos.

El primer mutante homeotico formalmente descrito con detalle sobre sus posibles
mecanismos subyacentes, seria descubierto un tanto accidentalmente (en el
sentido de que no era la homeosis lo que estaban intentando estudiar en un
principio) por Calvin Bridges y Thomas Morgan. Concretamente, ambos cientificos
hallarian en sus experimentos, una variante de D. melanogaster en la que parecia
suceder una conversion del tercer segmento corporal de la mosca, por el segundo
segmento corporal, conversion que ademas tenia como resultado la presencia de
un pequefio par de alas extra en la posicion en la que se suponia, debian
encontrarse en condiciones normales, los halterios (Lewis, 1994). La causa de dicha
variante, bautizada por Bridges y Morgan como variante Bithorax (bx), seria
rastreada por ellos como una posible mutacién en una regién del tercer cromosoma

de la mosca (Bridges y Morgan, 1923, p.137).

Algunos afios después de la descripcion de Bithorax, otras mutaciones homedéticas
gue causaban cambios en la posicion e identidad de las partes de D. melanogaster
serian asi mismo reportadas. Entre algunas de las mas importantes, se encontrarian
la variante Tetraptera, en la cual los halterios se modificaban en apéndices venosos
similares a las alas (Astaurof, 1927), Aristapedia, con modificacion de las aristas de

las antenas por otros segmentos repetidos en serie (Balkaschina, 1929) y

37

——
| —



Proboscipedia, en la cual la mutacion homeotica inducida tenia como consecuencia
que las estructuras bucales de la mosca, se transformaran en apéndices parecidos

a antenas (Bridges y Dobzhansky, 1932).

Interesados por los procesos causantes de las mutaciones homedéticas hasta
entonces documentadas, las investigaciones realizadas por Edward Lewis y
Thomas Kaufman pudieron determinar que la mayoria de las variantes reportadas
tenian posiblemente su origen en mutaciones especificas de dos complejos
principales de genes (o clisteres) localizados en el cromosoma tres de la mosca; El
Complejo Bithorax (BX-C), que parecia estar encargado de especificar la identidad
de las regiones posteriores del cuerpo, asi como de suprimir el desarrollo de
extremidades en el abdomen, y por otra parte, el Complejo Antennapedia (ANT-C)
gue especificaba las regiones anteriores del cuerpo, como la cabeza, segmentos
toracicos y extremidades del térax (Hall, 1999). Aunado a estos descubrimientos,
ademas, Lewis describiria por primera vez también el fendbmeno de la colinealidad
de los genes homedticos (Lewis, 1978), es decir, que la organizacion de la
secuencia a lo largo del cromosoma, estaba aparentemente relacionada con la
funcidén que dichos genes tenian a lo largo del eje anterior-posterior del cuerpo de
la mosca, de manera que los genes localizados en el extremo 3" del complejo,
afectaban las estructuras de la parte anterior del cuerpo, mientras que aquellos que
se localizaban en el extremo 5° del complejo, tenian efecto en la parte posterior del

eje del cuerpo de la mosca (Heffer, 2013).

Despejando todavia mas las dudas sobre la posible importancia de estos complejos
de genes para el desarrollo de D. melanogaster y la evolucién en artropodos, mas
tarde, en los afios ochenta, trabajos de secuenciacion y clonacion de genes
efectuados por William McGinnis y su equipo de colaboradores, encontrarian una
secuencia de DNA que estaba aparentemente conservada especificamente en
aquellos genes de los complejos BX-C y ANT-C gque eran necesarios para el
desarrollo normal de los segmentos del cuerpo de la mosca (McGinnis, et al., 1984).
La llamada secuencia homeobox que descubri6 el trabajo de McGinnis y sus

colegas, se sabe actualmente, estd compuesta por 180 pares de bases que
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codifican para una cadena de 60 aminoacidos (el llamado homeodominio) que
conforman proteinas que actian como factores de transcripcién regulatorios en
genes que intervienen (entre otras funciones) en el proceso de dar identidad a los
distintos segmentos corporales (Heffer y Pick, 2013), no solo en D. melanogaster,
sino, como se encontraria sorpresivamente después, también en otros animales
bilaterios filogenéticamente muy distantes de los artropodos (Garcia-Fernandez,
2005).De manera sorpresiva, ademas, la conservacion, no estaba limitada
solamente a la secuencia de DNA, sino que también incluia a veces vias de
sefalizacion, factores de transcripcion y también moléculas receptoras y efectoras
(Morange, 2011).

El hallazgo de genes que contenian la secuencia homeobox, y que ademas estaban
agrupados en clusters que presentaban colinealidad (genes Hox) en otros animales
tan filogenéticamente distantes de D. melanogaster, como aquellos pertenecientes
al subfilo de los vertebrados, pasaria a significar un suceso esencial para lo que
devendria en los afios siguientes con el auge de Evo Devo, pues estas homologias
en la expresién genética, permitirian replantear relaciones filogenéticas que se
creian ya resueltas, sobre todo entre grupos que morfolégicamente no parecian
tener ninguna relacion de homologia, pero que compartian procesos ontogenéticos
conservados (Amundson, 2005). En efecto, lo que en un principio comenzaria con
el hallazgo de unos cuantos genes Hox en la mosca de la fruta, con el paso de los
afnos, y posteriores trabajos de secuenciacion de DNA en otros seres Vvivos, se
convertiria quiza en uno de los mas prolificos “programas de investigacion” para Evo
Devo (Miller, 2008), dando algunas pistas novedosas para reconstruir la evolucion
de mecanismos regulatorios del desarrollo en organismos multicelulares, y también
impulsando un fértil campo de investigacién para cientificos interesados en dilucidar

la evolucidon de los metazoarios.

Si bien, todavia es un tema conflictivo el saber dénde surgieron por primera vez
estas secuencias, se tienen claros indicios de que los genes de tipo homeobox se
encuentran en los genomas, no solo de todos los animales mapeados hasta ahora,

sino también de otros organismos multicelulares eucariotas como las plantas y los
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hongos (Lappin, et al., 2006), aunque sin rastros claros (hasta el momento) de la
existencia de este tipo de material genético en otros seres vivos de biologia méas
“simple” como bacterias o archeas (Holland, 2012, p. 3). Por otro lado, para
aumentar todavia mas el enigma, se ha reportado la ocurrencia de otros casos
extraordinarios y desconcertantes como, por ejemplo, el de los genes homeobox de
la clase TALE, que parecieran tener gran antigiedad y distribucion en distintos
reinos, pudiendo encontrarseles en animales, plantas, algas, e inclusive en seres

eucariotas unicelulares ameboides (idem).

Actualmente, se tiene localizado el nUmero de genes homeobox (cualquier gen con
una secuencia homeobox, forma parte de la superclase homeobox) para una
cantidad, si bien todavia menor de organismos, al menos si diversa, que permiten
clasificarlos en, usualmente, 11 clases en animales y 14 clases en plantas (idem, p.
2). Estas clases, en animales, asi mismo, normalmente se dividen en familias, de
las cuales se reconocen al menos 100 hasta ahora, compuestas por genes que
aparentemente descienden de un mismo gen que posiblemente estaba presente en
urbilateria, el Gltimo ancestro comdn entre protostomados y deuterostomados (idem,
p.3). Uno de los grupos de genes mas importantes para el desarrollo animal, los
genes ANTP, constituyen la clase mas grande de genes homeobox, con alrededor
de 50 familias (idem), que incluyen varias familias del tipo Hox, encargados de los
patrones de desarrollo y la coordinacion de las estructuras corporales a lo largo del
eje axial en animales (Mallo, 2017), familias de genes NK (nombrados asi por sus
descubridores, Marshall Niremberg y Yonsogk Kim) que intervienen en los patrones
de desarrollo y diferenciacion del mesodermo en algunos organismos (Butts, et al.,
2008) y las tres familias de genes ParaHox (que deben su nombre a su gran similitud
y probable relacion cercana con los genes Hox), Gsx, Xlox y Cdx, que tienen
funciones en el endodermo de cefalocordados y vertebrados, y que de manera
analoga a los genes Hox, muestran también colinealidad espacial y temporal
(Garcia-Fernandez, 2005).

Aunqgue el mecanismo concreto que origino a los primeros clusters de genes en los

metazoos permanece todavia como un misterio, se tienen fuertes indicios de la
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existencia de un cluster Proto-Hox (también llamado a veces, Megacluster) en el
altimo ancestro comun entre los deuterostomados y protostomados a partir del cual
se habrian originado, por medio de duplicaciones y posterior fragmentacién, los
clusteres de genes Hox y ParaHox (Garcia-Fernandez, 2005; Butts, et al., 2008;
Garstang, 2013). Reconstruir un posible escenario de como es que estos genes
regulatorios del desarrollo fueron cambiando, y pudieron haber incidido en la
evolucién animal en distintos momentos de la historia, es una tarea compleja y en
la cual todavia no hay una teoria sobre la cual se tenga acuerdo, sin embargo, es
evidente que genes tan vitales para los planes corporales, como los Hox, permiten
hacer algunas hipétesis e inferencias al respecto. Interesante es por ejemplo, que
en esponjas no se han encontrado hasta el momento genes Hox ni ParaHox, pero
si clusteres de genes que comparten caracteristicas con aquellos de la familia NK,
y que segun reconstrucciones a partir de datos de secuenciacion, parecen también
haber estado en el Ultimo ancestro comun entre bilaterios, cnidarios, y esponjas
(Larroux, et al., 2007), mientras que en el grupo de los cnidarios, hasta el momento
se ha encontrado algo similar a un cluster ProtoHox de dos genes (Lappin, et al.,
2006). En base a los resultados de estas modelaciones, se propone como una
hipétesis posible, que uno de los escenarios mas probables, es que los clusteres de
genes de la familia NK, sean en realidad los mas antiguos, y hayan dado origen a
su vez al cluster ProtoHox, del cual se derivarian, conforme mas linajes de
eumetazoos fueron apareciendo y diversificandose, los clusters Hox y ParaHox
(Larroux, et al., 2007).

Gracias a su conservacion en un gran numero de organismos, puede inferirse,
ademas, mediante reconstrucciones que, en sus subsecuentes modificaciones, los
genes Hox sufririan procesos de duplicacion, reordenamiento y pérdida. En
vertebrados, por ejemplo, el origen probable de los demas clusteres, habria sido a
partir de un solo cluster de 14 genes Hox, del que todavia quedarian rastros en el
genoma, Yy el cual se piensa, seguramente compartia con su ultimo ancestro comin
con los cefalocordados, como asi lo permite suponer la presencia de un anico
cluster también de 14 genes Hox en cordados del género Branchiostoma (Wagner,

2014). En algun momento de la historia temprana de los vertebrados, de igual
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manera existen indicios de que pudieron haber ocurrido dos duplicaciones
completas del genoma (el denominado evento 2R) y con ellas, también del Unico
cluster Hox de los cordados basales, duplicacion a la que ademas se le sumaria
millones de afios después, otra mas (el evento 3R) en el linaje de los peces
teledsteos (Holland, 2012). Es notable también que dichas comparaciones vy
reconstrucciones entre distintos grupos arrojan ademas, de manera contra intuitiva
si lo esperado fuese una relacion directa entre el nimero de genes Hox, conforme
“‘mayor complejidad” del organismo, que estos eventos de duplicacion tendrian
vestigios en animales relativamente poco sobresalientes, como el pez cebra (Danio
rerio) de 49 genes Hox en 7 clusters (con la posible pérdida de un clister en algun
punto) o algunos peces globo, con 45 genes Hox (Holland, 2012), mientras que en
practicamente todos los mamiferos estudiados hasta ahora, se pueden encontrar

por ejemplo, solamente 39 genes Hox distribuidos en 4 clusters (Mallo, 2010).

Como es de suponerse, se piensa que las duplicaciones de genes y del genoma
completo, Incluyendo los genes principales que guian el desarrollo, en los eventos
2R y 3R, pudieron haber tenido rol evolutivo importante, pues una de las
consecuencias hipotéticas de la redundancia genética, es el posible incremento en
la diversidad de la expresion génica, al permitir que por repeticion, un gen
determinado pueda retener su funcion original, mientras que la copia adquiera con
el paso del tiempo, mayor libertad de divergir del patron original de expresion
(Gehring, et al., 2009). Siguiendo con la misma idea, se ha argumentado que otro
efecto posible de dichas duplicaciones, es que precisamente la redundancia podria
haber servido ademas para dar robusteza (dado que una de las copias de un
determinado gen puede acumular alteraciones nocivas, mientras que la otra podria
continuar reteniendo su funcién normal) a los sistemas biol6gicos animales ante las
mutaciones, contribuir posiblemente a la evolucionabilidad (que se aborda mas

adelante), y también al surgimiento de novedades adaptativas (Wagner, 2008).

Algunos de los casos mejor documentados de reordenamientos completos del
genoma, habrian sucedié durante la evolucion de los artropodos, y en concreto, de

la evolucion temprana de los insectos, en donde duplicaciones acompafiadas con
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la refuncionalizacion de genes Hox ancestrales, se piensa que habrian permitido
que los genes Zen y Ubx adquirieran nuevas vias de expresién, dominios
novedosos (en membranas extra embrionarias y el desarrollo de los apéndices de
locomocion, respectivamente) y consecuentemente, nuevas funciones que pudieron
haber tenido un rol significativo en el origen de las innovaciones morfolégicas
observadas en algunos grupos como los insectos (Heffer y Pick, 2013). Por otra
parte, hipotesis respecto a las consecuencias de las duplicaciones, también se
postulan en relacion con la expresién predominante de genes Hox, ParaHox y NK
en endodermo, ectodermo y mesodermo respectivamente, y de como su actividad
en estas capas germinales pudo haberse dado como resultado de una reasignacion
de funciones tras la fragmentacion y duplicacién del ProtoHox inicial en distintos
linajes animales (Garcia-Fernandez, 2005 y Holland, 2012)

En el caso de las plantas, que como se recordard, fueron los primeros organismos
en los que se observaria el fenomeno la homeosis (y que son junto a los animales,
los organismos multicelulares sobre los cuales se tiene mejor entendimiento de su
ontogenia) una gran cantidad de genes homeobox también han sido reportados, y
aunque las clasificaciones de los mismos todavia no alcanzan un consenso firme,
existen evidencias de que las familias de genes homeobox pudieron haber
proliferado y haberse diversificado en relacion directa con el aumento en la
complejidad morfologica de los organismos vegetales (Mukherjee, et al., 2009).
Respecto a estos hallazgos, tiene que considerarse sin embargo, que uno de los
primeros obstaculos que habrian de dificultar considerablemente mas las
investigaciones de genes con secuencia homeobox en plantas en comparacion con
las investigaciones en animales, es que los genes homeobox al parecer no forman
clusteres en los organismos vegetales, y adicionalmente, que los principales
procesos del desarrollo vegetal de los cuales se tiene mejor conocimiento hasta
ahora, no son controlados por genes de este tipo (Lappin, et al., 2006), sino por

genes de otra familias.

Inspirados por los descubrimientos de Lewis en 1978, el caso mas similar en plantas

al de los experimentos de homeosis en D. melanogaster, serian las investigaciones
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de genética del desarrollo llevadas a cabo en Arabidopsis thaliana por el equipo de
Elliot Meyerowitz, quien antes de interesarse por la ontogenia de plantas, también
centraba sus investigaciones precisamente en Drosophila. Iniciadas con el propdsito
de conocer la base molecular de algunas de las mutaciones homeoéticas observadas
hasta entonces en Arabidopsis, las investigaciones de Meyerowitz y sus
colaboradores demostrarian que las mutaciones homedéticas en el desarrollo floral
de Arabidopsis, que producian variantes en los verticilos florales y cambiaban si la
localizacién de la mutacion era en los cromosomas tres, cuatro y cinco de la planta
(Bowman, et al., 1989), podian explicarse por medio de un modelo en el que tres
tipos de genes homedticos, clasificados como A, B y C (“modelo ABC” en su
momento, pero al que posteriormente se le agregarian mas clases) (Prunet y
Meyerowitz, 2016), tenian la capacidad de regular mutuamente su actividad y
expresion en el meristemo floral, y en el proceso ademas, determinar la identidad

de los diferentes 6rganos en cada verticilo de la flor (Coen y Meyerowitz, 1991).

De manera analoga a los genes Hox en animales, posteriormente se descubriria
gue con pocas excepciones, la mayoria de los genes de tipo ABC contenian una
secuencia de 180 pares de bases altamente conservada, la llamada la caja MADS
(MADS-box) (Theissen, et al., 2000), que codificaba para factores de transcripcion
(Irish, 2017), y que a diferencia de los genes Hox animales agrupados en clusteres,
se encontraban diseminados practicamente por todo el genoma de los organismos
vegetales estudiados (Fischer, et al., 1995). Hasta la fecha, distintos genes de tipo
MADS-box han sido encontrados en la mayoria de los grandes grupos de plantas,
desde algunos taxones basales, como los helechos, hasta grupos de origen mas
reciente como las gimnospermas y angiospermas (Theissen, et al., 2000). Si bien
su actividad es mejor conocida en este grupo de organismos fotosintéticos, los
genes MADS-box no son exclusivos de las plantas, pues se les ha detectado
también en otros organismos eucariotas como animales, hongos y algas (Theissen,
et al., 1996; Theissen, et al., 2000; Riechmann, et al., 2000), sin embargo, es en
plantas donde su fuerte asociacién con los procesos del desarrollo (aunque se
piensa que no son los Unicos tipos de genes que podrian participar) y sus mayores

cantidades en algunos clados, permiten inferir que eventos de duplicacién
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posiblemente también habrian facilitado la diversificacion molecular y morfolégica
de algunos organismos como las angiospermas (Wagner, 2008).

Basandose en el tipo de conocimientos como los hasta ahora referidos, es
comprensible que probablemente en un inicio, para muchos de los entusiastas de
Evo Devo, teorias e hipétesis que involucrasen principalmente duplicaciones
genomicas, pérdidas de genes, y re arreglos en los patrones de expresion de los
genes Hox (y sus procesos analogos en genes MADS-box) como los agentes de
cambio principales de la morfologia, y los lugares especificos en donde rastrear
los sucesos mas relevantes para la evolucién de organismos multicelulares como
los animales y plantas. Ciertamente, casos consistentes como los mencionados
anteriormente, daban pie a la interpretacion de que dichos procesos en este tipo de
genes regulatorios, habian sido por si mismos, causas principales de la diversidad
morfologica animal y vegetal (Wagner, 2008), y que, por lo tanto, lo que restaba en
adelante, era en su mayor parte, rastrear hacia atras sus reordenamientos para
tener un panorama general de la evolucion en estos grupos de organismos. El
entendimiento cada vez mas completo de los genes que codifican factores de
transcripcion, incluyendo los genes Hox (pero no restringido a este grupo) y también
de otras moléculas de sefializacion, sin embargo, permitirian mas tarde dar idea de
gue la historia parecia ser en realidad mucho mas compleja de lo que las propias

lineas de investigacion dentro de Evo Devo habian supuesto en un principio.

Uno de los cambios internos mas importantes ocurridos dentro de Evo Devo en los
ultimos afos, es el desplazamiento de la busqueda centrada en “genes maestros”
y “switches” del desarrollo, que quiza podria haber resultado un tanto “Hox-céntrica”
(en animales, claro esta), hacia un enfoque considerablemente mas holistico,
basado en nociones de sistemas complejos compuestos de elementos altamente
interactivos, en donde no es tan relevante la accion de solo algunas partes, sino de
toda la arquitectura ontogenética en su conjunto con otras piezas adicionales a los
genes. De manera central, este otro angulo de investigacion estaria centrado en
entender cOmo es que las redes genéticas regulatorias (RGRs) que controlan el

desarrollo, y los cambios en estas, pudiesen influir en los procesos evolutivos
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(Minelli, 2009). Pionero en este ambito, desde aproximadamente la década de los
setentas, Eric Davidson se encargaria de construir arduamente algunas de las
herramientas conceptuales iniciales para este tipo de modelizaciones, al
representar al desarrollo como un sistema en el cual las modificaciones de
interacciones entre los distintos elementos regulatorios (sobre todo los elementos
reguladores en cis como los enhancers) podian dar impulso a la evolucién en la

morfologia animal (Ferndndez-Valverde, et al., 2018).

Elaborada en base a sus propios hallazgos en el laboratorio, datos provenientes del
registro fésil, y facilitada por el avance tecnolégico en técnicas de mapeo molecular,
la teoria que Davidson construiria en conjunto con otros investigadores, como el
paleobidlogo experto en la explosion cambrica Douglas Erwin, resultaria en la
postulacion de un modelo en el que los genes y otros elementos regulatorios
estaban organizados, y actuarian de manera jerarquica, en una estructura en la que
la propension a la variacion dentro de los distintos niveles de la misma, no seria
homogénea (Erwin y Davison, 2006 y 2009). Segun esta propuesta, las RGRs
estarian conformadas por enlaces funcionales entre genes regulatorios productores
de factores de transcripcion, asi como por sus lugares diana en moédulos de
regulacion tipo cis, en conjuncion ademas con genes que se encargarian de aportar
informacion de posicion espacial y de diferenciacion celular (Erwin y Davidson, 2006
y 2009; Peter y Davidson, 2016). Bajo este modelo, la estructura de las redes se
veria conformada por distintas moléculas efectuando diferentes funciones en la
jerarquia de la red (no solo la presencia de componentes especificos como genes
Hox, o genes estructurales), incluyendo como parte importante, otros procesos que
intervienen en la regulacion de la expresion génica, como son las modificaciones en
la cromatina, las metilaciones, y la maduracion del ARNm (Wagner, 2014). Para
entender el actuar de los procesos de la ontogenia y su papel como factores
evolutivos, por lo tanto, esta corriente dentro de Evo Devo considera que es mas
importante conocer bien la acciéon de las RGRs en su conjunto, asi como su
arquitectura y componentes no genéticos, en vez de solamente la accion de unos

cuantos elementos aislados experimentalmente (Peter y Davidson, 2011).
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Siguiendo con la teoria de Davidson y Erwin, en el nicleo, o, mejor dicho, en la zona
mas corriente arriba de los procesos ontogénicos a los que pertenecen las RGRs,
se encontraria lo que ellos denominarian como “kernels”. Estos consistirian de una
pequefia red, esencialmente de genes reguladores (en especial de genes que
codifican para factores de transcripcion), que solo tendrian un uso conjunto al inicio
del desarrollo, pero no en alguna otra etapa de la ontogenia (no asi los genes
individuales que componen al kernel, que de manera particular podrian tener
multiples funciones), dado una caracteristica que Davidson y Erwin definen como
“‘entramado recursivo”, que se refiere en este caso, al hecho de que la estructura
propia a este nivel inicial, seria altamente codependiente, y requeriria que los
productos de los propios genes dentro del kernel, tuviesen efecto unos sobre otros
(Erwin y Davidson, 2006 y 2009). Debido a sus caracteristicas intrinsecas, los
kernels, segun Erwin y Davidson (idem), tenderian a mostrar una amplia
conservacion de su arquitectura interna, aun comparandolos entre organismos con
distancias filogenéticas considerablemente grandes entre si, sin importar tampoco
si en su periferia los enlaces de las redes, y otros circuitos asociados a ellos, si
hubiesen diferido sustancialmente con el tiempo. Como puede inferirse, ante la
imposibilidad de expresarse por parte de alguno de los genes que formasen parte
del kernel, toda la funcién de este subsistema central se veria comprometida,
teniendo corriente abajo, un efecto catastréfico para el desarrollo en etapas
siguientes, y posiblemente de caracter deletéreo como efecto global para el
individuo (Erwin y Davidson, 2006 y 2009; Peter y Davidson, 2011; Tschopp y Tabin,
2016).

Evidencias de la existencia de este nivel de jerarquia en las RGRs serian, segun los
proponentes de este modelo, la existencia de un aparente kernel compuesto por 5
genes que se requiere para el desarrollo del endodermo en organismos
pertenecientes al grupo de los equinodermos, el cual no habria sufrido
practicamente cambio alguno en 500 millones de afios (Hinman, et al., 2003), y
adicionalmente, de otro kernel quiza inclusive mas antiguo que estaria relacionado
con el desarrollo del corazén en animales protostomados y deuterostomados (Erwin
y Davidson, 2006)
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Corriente debajo de la expresidén de los kernels, se encontrarian los “plugins”, o
“subcircuitos acoplables”, llamados asi por tratarse de subunidades compactas con
alta movilidad dentro de la arquitectura de las RGRs, que serian ademas los
subcircuitos mas propensos a ser cooptados para intervenir dentro de diversos
procesos ontogenéticos, y que por lo tanto, podrian desempefar funciones
diferentes dentro de las redes, aun al comparéarseles en procesos homoélogos de
organismos cercanamente emparentados (Erwin y Davidson, 2006 y 2009).
Después de los plugins, un tercer elemento, descendiendo en la cascada de
expresion de las RGRs, serian los “switches”, que permitirian a otros subcircuitos
de la red, tener efecto o no, segun diferentes condiciones del desarrollo (Erwin y
Davidson, 2006 y 2009). Dentro de este nivel, cabe mencionar, se encontrarian por
ejemplo muchos de los genes Hox conocidos hasta ahora, algunos de los cuales,
se ha encontrado, usualmente se encuentran distribuidos en diferentes niveles de
las redes, siendo esenciales para algunos subsistemas, estando totalmente
ausentes de otros, y de manera regular, funcionando a modo de interruptores que
reprimen o permiten, la expresion en cascada de otros circuitos de redes
regulatorias relacionadas con determinar aspectos importantes en la construccion y
el posicionamiento de estructuras corporales (Peter y Davidson, 2011; Erwin y
Davidson, 2006 y 2009). Por ultimo, en las partes mas periféricas de las redes (y
por lo tanto también, unas de las partes mas mdviles y propensas a cambio segun
la l6gica de este modelo), se encontrarian las llamadas “baterias de diferenciacion”,
gue estarian integradas por genes bajo el mando de un sistema regulatorio comun,
y cuyos productos codificarian a las proteinas estructurales que permiten la
diferenciacion celular y el desarrollo de diferentes tejidos en los organismos (Erwin
y Davidson, 2006 y 2009).

Debido a su escalonada jerarquia, segun esta teoria, los subcircuitos que estarian
operando durante las etapas mas tempranas del desarrollo, como los kernels,
tendrian consecuentemente un efecto pleiotropico mayor que aquellos que como
las baterias de diferenciacién, entraran en accion en los estadios ontogenéticos
finales (Peter y Davidson, 2016). Los cambios a diferentes niveles de la jerarquia,

habrian tenido, ademas, previsiblemente distintos efectos a nivel de los patrones
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ontogénicos, y, por lo tanto, también en la evolucion misma de organismos
multicelulares. Se puede hipotetizar, por ejemplo, que al formarse los kernels
durante la evolucion temprana de los animales bilaterios, estos circuitos habrian
estado sujetos a los mismos procesos de modificacion que incidirian en elementos
mas moviles y periféricos de la red que se agregarian mas tarde, y que una vez que
con el tiempo se hubiesen anidado en la arquitectura de las RGRs, asumiendo en
el proceso la funcion de coordinar de manera general el desarrollo de procesos
morfologicos vitales, estos circuitos se habrian vuelto més resistentes al cambio,
convirtiéendose en una primera base estable sobre la cual construir la diversidad
animal generada durante el precambrico y el cambrico (Erwin y Davidson, 2006 y
2009).

En resumen, si haciendo una simplificacion de esta hipotesis, y para términos
practicos, se visualizara a las RGRs de una manera mas familiar y simple, podria
pensarsele a manera de una red concéntrica similar a una telarafia sostenida por
su parte central, en donde los cambios mas frecuentes a lo largo de la evolucion
estarian en la periferia y segmentos terminales de la red (en este caso
representando las baterias de diferenciacion), mientras que los cambios en
elementos con capacidad mas moderada de movilizacion, como los switches y
subcircuitos acoplables, se encontrarian a una distancia intermedia. Por dltimo,
directamente en el centro de la red, se encontrarian los kernels, como los
componentes de la estructura menos moviles y mas antiguos, de los cuales ademas

dependeria en su totalidad la estabilidad de la red.

Para explicar la evolucion de las RGRs, sobre todo gran interés se ha centrado en
las mutaciones ocurridas en los elementos reguladores en cis (regiones de DNA no
codificante, que al unirse con factores de transcripcion, regulan genes vecinos, en
contraposicion a los elementos en trans que pueden actuar a distancia), que se
piensa, pueden causar la alteraciéon de la arquitectura de una red mediante una
gran variedad de procesos, incluyendo las mutaciones puntuales, deleciones,
translocaciones, inserciones y duplicaciones, mismos que a veces podrian

desembocar en la posible ganancia, perdida, o reacomodamiento, de funciones de
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genes partes enteras de las redes (Erwin y Davidson, 2009; Halfon, 2017). Las
consecuencias evolutivas de cualquier serie de modificaciones de los elementos
regulatorios en cis, consecuentemente, también dependerian del nivel de la
jerarquia de las redes en el cual estas hubiesen ocurrido (para una compilacién
sustancial de ejemplos de este tipo, puede consultarse el articulo de Peter y
Davidson, 2011).

Basandose en el mismo principio de visualizar al desarrollo como un red interactiva
de plasticidad diferencial en su estructura, Glnter Wagner por su parte, iria en una
direccion diferente y un tanto mas controversial a la de Davidson, al proponer que
el conocimiento sobre el rol que las RGRs posiblemente habian tenido en la
evolucion de la morfologia de los organismos multicelulares, necesariamente debia
acarrear consigo, una transformacion teorica profunda para la Biologia, centrada
sobre todo en reformular por completo el concepto de homologia (quiza junto con
el concepto de especie, uno de los mas importantes en varias ramas biologicas), y
sustituirlo por uno que permitiese establecer una distincion mas clara y precisa entre
lo que significa reconocer un estado de caracter, y lo que €l denomina, una
identidad de caracter (Wagner, 2007, 2014 y 2015).

La propuesta de Wagner es, a grandes rasgos, en muchos sentidos similar a la ya
anteriormente resumida hipotesis de kernels de Davidson y Erwin, sin embargo, la
atencion de Wagner esta mas bien puesta en determinar el rol de las RGRs en el
origen de caracteres evolutivamente novedosos, y en precisar si es que los casos
de homologia deberian estar fundamentados en la morfologia, el genoma, o los
procesos ontogenéticos. La razon de esta controversia, que se habia mencionado
anteriormente de manera breve entre lineas, sin explicitar sus consecuencias
propiamente, es que en contra de lo que podria esperarse, es usual encontrar casos
de aparente homologia en los cuales existe un desacoplamiento entre los diferentes
niveles de organizacion organica, o al menos asi parece evidenciarlo el hecho de
gue se han encontrado casos en los que una supuesta homologia a nivel
morfoldgico (en su sentido clasico, indicativa de un origen coman a partir de un

antepasado, independientemente de la funcién del caracter,) pueden tener diferente
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base genética, y llegar a conseguir una morfologia considerablemente similar
mediante diferentes vias ontogenéticas (Wagner, 2007), incluyendo diferencias

también, en las RGRs subyacentes.

La solucion propuesta por Wagner ante ésta mas que clara contradiccion, que a
primera vista pone en riesgo la utilidad del concepto de homologia, resulta
relativamente sencilla en su fundamento. En vez de suponer que el fenotipo, o que
el origen celular de una estructura en la fase embrionaria son los niveles més
importantes para plantear un caso de homologia, Wagner argumenta que la
identidad de los caracteres reside sobre segmentos de redes altamente
conservadas que se encargarian de transferir informacion posicional a los genes
gue, corriente abajo, habrian de expresarse en el fenotipo, es decir, aquellos
elementos de las RGRs que dan las ordenes especificas para que un grupo de
células formen, ya sea un ala, una antena o0 una pata en un segmento corporal
especifico (Wagner, 2007). A este tipo de redes, que son esenciales para el
resultado final de un caracter (y su relacidon con el resto del plan corporal), Wagner
las denominaredes de identidad de caracter (en inglés character identity networks
y abreviado como ChINs en la literatura, pero que por practicidad se abreviara aqui
como RIC) (Wagner, 2007 y 2014).

Al igual que Erwin y Davidson, Wagner también llega a la conclusion de que los
genes en las RGRs que intervienen en el desarrollo se comportan de modo
jerarquico, estando en el nivel superior de la jerarquia las sefiales de informacion
posicional (altamente variables en el modelo de Wagner, a diferencia de los niveles
prioritarios en el modelo de kernels), proporcionadas principalmente por células
vecinas en forma de citosinas, hormonas, u otras sefiales masivas provenientes de
distintas areas del embrién, que como su nombre lo indican, determinarian la
informacion sobre el lugar en el que futuras células diferenciadas deberian de formar
un caracter mas adelante en el desarrollo (Wagner, 2014). A continuacion, en la
jerarquia, seguirian las RIC, que recibirian las sefales de posicion informacional y
activarian diferentes rutas ontogenéticas posicion-dependientes (y en este proceso,

determinando con ello la identidad de los caracteres) necesarias para la formacion
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de un caracter especifico (Wagner, 2007 y 2014). En el peldafio final de la jerarquia,
por ultimo, se encontrarian los genes efectores, controlados corriente arriba por las
RIC, y que muy similares a las baterias de diferenciacién, se encargarian de
producir la morfologia resultante proporcionando la informacién de estado de
caracter (Wagner, 2007 y 2014). Cabe aclarar en este punto que, aunque los kernels
y RIC podrian parecer muy similares, una diferencia importante entre ambos
modelos, reside en que los kernels son definidos mayormente por su conservacion
y edad filogenética, mientras que las RIC se caracterizan Unicamente por su funcién
de dar identidad a un caracter, sin importar si este tipo de redes son recientes o
antiguas (Wagner, 2014; Tschopp y Tabin, 2016).

Para ilustrar un poco mejor las diferencias entre los modelos de kernels y de RIC,
en este punto sera de utilidad regresar al ya anteriormente mencionado gen Hox
llamado Ubx presente en los insectos. Como es conocido, en la morfologia de los
insectos pertenecientes al orden dipteros, el tercer segmento (T3) desarrolla un tipo
de ala trasera modificada que sirve a animales como D. melanogaster,
esencialmente para mantener el balance al trasladarse de un punto a otro (los
llamados halterios), mientras que el primer par de alas, ubicadas en el segundo
segmento T2, constituyen propiamente dicho, las alas que le sirven al insecto para
el acto de vuelo. De una manera opuesta a la de los dipteros, en el grupo de los
coledpteros, lo que se puede observar es que las alas en el segmento T3, son las
gue se desarrollan como érganos que funcionan para el vuelo, mientras que las alas
del primer par, en el segmento T2, se encuentran altamente esclerificadas y rigidas,
formando apéndices tipicos del grupo llamados élitros, mismos que en apariencia
tienen como funcién principal, la de servir como proteccion al segundo par de alas

gue sirven para la locomocion.

El gen Ubx, se sabe con buena certeza, se expresa en el segmento T3 de la mayoria
de los insectos estudiados hasta ahora, independientemente de que las morfologias
y funcionalidades de un grupo de insectos a otro, sean distintas (Heffer y Pick,
2013). La pérdida de funcién del gen Ubx en moscas ocasiona, como se recordara

por los primeros experimentos que descubrieron los genes homeoéticos, que en el
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segmento T3, crezca un segundo par de alas en lugar de los halterios
estabilizadores que en condiciones naturales se deberian desarrollar (Lewis, 1978),
alas ademas de todo, son muy similares a las del par que sirven para el vuelo en el
segmento adyacente. En coleoOpteros, por otra parte, la supresion del mismo gen
Ubx, propicia en T3 el crecimiento de un segundo par de élitros (Tomoyasu, et al.,
2005). Lo que los diferentes resultados experimentales en ambos tipos de insectos
sugieren, es que en condiciones normales, Ubx y su red genética asociada, actian
en D. melanogaster suprimiendo la formacion de alas en T3 y re direccionan el
desarrollo hacia la formacion de halterios, mientras que Ubx, aunque también este
conservado en los coledpteros, mantiene otra funcién, actuando junto a su red
genética, mas bien reprimiendo a aquellos genes que intervienen en la formacién
de élitros, y promoviendo en su lugar, la formacion de las alas funcionales para el
vuelo (Heffer y Pick, 2013).

Segun el modelo de Wagner (2007 y 2014), el gen Ubx y su pequefia red accesoria
anidadas en el desarrollo de cada tipo de insecto, al ser los responsables de
determinar si un grupo de células se termina por desarrollar en alas anteriores o en
alas posteriores (su efecto en el segmento T3), pero no de si estos tejidos se
transforman en halterios o élitros (que mas bien seria decidido por las distintas redes
corriente abajo asociadas a Ubx), esto es, su estado de caracter particular,
constituyen claro efecto de la accion semi independiente de redes que otorgan
identidad a los caracteres, asi como un ejemplo de la necesidad de delinear un
concepto de homologia que tome en cuenta estas distinciones. De manera
contrastante, debe notarse, para poder distinguir mejor ambos modelos, que en la
teoria Davidson y Erwin, el gen Ubx debido a su plasticidad dentro de los taxa, al
intervenir “encendiendo” y “apagando” subcircuitos en la ontogenia de ambos
grupos, entraria dentro de la categoria de los switches o interruptores, que se

encontrarian niveles debajo de los kernels en las RGRs (Erwin y Davidson, 2009).

Para cada vez un numero mas creciente de investigadores en Evo-Devo, y para
Wagner (2015), una de las mayores ventajas que ofrecen los modelos de RGRs, es

el conseguir otorgar una existencia mas concreta y material a conceptos todavia
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parcialmente abstractos y ambiguos para la Biologia, como el de “homologia”,
“similitud”, “identidad” y “estado de caracter”, que se considera que contribuiria a
entender el desarrollo de una manera que reflejase mejor la interaccién de los
diferentes niveles de complejidad de los organismos, en los cuales algunos
elementos pueden ser mas estaticos o méviles que otros, e independientemente de
Si esto se expresa en niveles adyacentes (Wagner, 2015). Adicionalmente, se alega
que el concepto de homologia profunda, utilizado por primera vez en la década de
los noventas (Shubin, et al.,1997) para describir mecanismos genéticos regulatorios
compartidos por organismos morfolégica y filogenéticamente distantes, también se
veria enriquecido y refinado por modelos de RGR como el de kernels y de RIC, al
permitir  tener como base, la continuidad histérica y re-funcionalidad de
determinados circuitos en las redes, ya sea segun el nimero de genes en comun,
o también, por sus relaciones con otros niveles de la estructura regulatoria (Tschopp
y Tabin, 2016).

Independientemente de si se trata del modelo de Davidson y Erwin, el de Wagner,
o el de Graf y Enver (2009) (no desarrollado a detalle aqui, pero que comparte los
mismos principios de los otros dos modelos, con la distincion de que reconoce solo
dos niveles en la jerarquia de las RGRs, los core genes o “genes nucleares de la
red” y los target genes mejor traducidos como “genes diana”) es claro que en Evo
Devo, una de las tendencias principales (junto a la de incluir los efectos ambientales
en el desarrollo, estudiada por Eco-Evo-Devo) es la de poner atencion ya no
solamente a los efectos de genes individuales, que como los Hox , dieron resultados
experimentales tan sorprendentes al inicio del milenio, sino a la relevancia de
interactomas completos durante el desarrollo, y de cdmo estas redes y circuitos,
junto con sus distintas maneras de expresarse finalmente en el fenotipo, pudieron
cambiar por alteraciones en lugares especificos (los elementos regulatorios en cis,
por ejemplo), ocasionando consigo, transformaciones importantes también a nivel
morfolégico (Halfon, 2017). Asi lo comenta también el evodevoista de insectos, Paul
Brakefield (2011):
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La evolucion de la forma es altamente oportunista. La maquinaria de genes
herramienta, genes de control maestro, y vias de sefializacion, es usada una y otra
vez, tanto dentro de la ontogenia, desde el zigoto, hasta la forma adulta del
organismo, asi como en muy diferentes estructuras, tejidos y 6rganos. Es la
evolucion, y reorganizacion de las redes genéticas regulatorias del desarrollo para
esta maquinaria, lo que parece subyacer a mucho de la evolucion de la morfologia
(p- 2071).

Lo que resta en adelante para este tipo de enfoques basados en sistemas de
arquitecturas complejas, no parece tarea facil, pues para realmente avanzar por
este sendero de investigacion, se necesita primero, entre otras cosas, incrementar
la informacion sobre los componentes, vias de sefializacion y otros posibles enlaces
gue conforman a las RGRs de diferentes grupos de animales, plantas y otros
organismos. Al compararlos, es una esperanza de distintas lineas de investigacion
de Evo Devo como las mencionadas hasta ahora, se espera que pueda surgir una
imagen mas clara de cuales son los efectos evolutivos reales de aquellos elementos
de las redes que han tendido a conservarse, desaparecer o reprogramarse de
diferentes maneras a lo largo de prolongados periodos de tiempo. Tales resultados
son unos que, como se analiza mas adelante, podrian acarrear importantes
cuestionamientos respecto a la version de teoria evolutiva que ha sido dominante

durante casi un siglo.

2.2. Modularidad: Blogues de construccion bidticos.

Muy probablemente desde la antigliedad, ha sido intuitivo para los humanos, que
los organismos vivos son entidades que, a diferentes niveles, son heterogéneos.
Esto resulta evidente al observar con detenimiento su cuerpo y darse cuenta de
como este se encuentra dividido en diferentes regiones que poseen diferentes
propiedades, con distinta apariencia y también funciones especificas. Después de
todo, ser capaces de diferenciar de alguna manera dicha heterogeneidad en otras
creaturas, y saber cudles partes de plantas o animales eran Utiles para la

supervivencia y cuales no, posiblemente haya sido una habilidad esencial para la
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supervivencia de los grupos de hominidos que mas tarde terminarian por ser
ancestros de la especie humana. Esta habilidad de observacion, posteriormente ya
aplicada en sentido no de supervivencia, sino de caracter investigativo, llevaria con
el avance de las ciencias, a desentrafiar la realidad de que, inclusive organismos a
primera vista tan “simples” como las mas primitivas bacterias, o tan complejos como
las entidades multicelulares de ontogenias prolongadas, funcionan por una serie de
sistemas, subsistemas, y estructuras que, al actuar de manera coordinada,
producen una miriada de procesos que les permiten reproducirse, crecer y
mantenerse con vida. Tales nociones de heterogeneidad que poseemos de los
organismos son presumiblemente, desde hace ya bastantes afios, y en la actualidad
también, esenciales para disciplinas biologicas tales como la Biologia del desarrollo,
la Sistematica y la Biologia evolutiva, aun si la importancia de esta sencilla idea no
es explicitada de manera frecuente (quiza por su aparente obviedad) en el ambito

académico.

En efecto, la compartimentalizacion de funciones, la segmentacion y sub-
segmentacion del cuerpo de los seres vivos, asi como la relativa independencia de
ciertos procesos unos de otros, hacen pensar a algunos investigadores que la
modularidad es un fendbmeno integral y central para el éxito y diversificacion de
muchas (o quiza todas las) formas de vida (Raff, 1996; West-Eberhard, 2003;
Schlosser y Wagner, 2004). Parece ser una propiedad comun en términos generales
a toda creatura existente, al menos, si se le considera en el sentido mas general del
concepto, basado solamente en la heterogeneidad perceptible en los organismos
vivos. Si bien, es cierto que, en las ciencias bioldgicas, el termino ha estado
mayormente en boga desde el advenimiento de Evo Devo, la modularidad como
una abstraccion atil en Biologia podia encontrarse ya de manera implicita, y muy
notable, en la mayoria de los trabajos clasicos de Biologia comparada (von Dassow
y Munro, 1999). Particularmente, es visible la influencia de lo que podria
denominarse “pensamiento modular”, en los casos de la Embriologia experimental,
la Embriologia evolutiva y la Anatomia comparada, en los cuales habitualmente el
reconocimiento de diferentes partes de un todo, se encontraba en estrecha relacion

con conceptos como el de caracter u homologia. En organismos como los animales,
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por ejemplo, era supuesto que estos se encontraban organizados en planes
corporales compuestos por elementos semi independientes, o médulos, que daban
la impresion ser compartidos entre distintos grupos (caracteres homdélogos), un
conocimiento de los modulos que, aunque fuese basado principalmente en la
observacion, habria permitido utilizarlo como una herramienta conceptual para
hacer comparaciones entre unidades de interés, de forma considerablemente
independiente del resto del cuerpo de los organismos, y mas tarde, hacer
inferencias sobre relaciones de parentesco basadas en estas comparaciones
(Kuratani, 2009;Wagner, 1996).

A pesar de ser una propiedad de los organismos vivos largamente reconocida por
diferentes tradiciones de naturalistas y cientificos modernos, la tarea de llegar con
precision a una definicion satisfactoria sobre lo qué es la modularidad biolégica, y
no solo como se percibe, no deja de ser una tarea con algunos obstaculos. El mayor
problema, posiblemente radica en llegar a un consenso medianamente estable
sobre el significado del concepto, no solo por el nimero de disciplinas que hacen
uso de él en diferentes ambitos, sino también, por los diferentes niveles de
organizacion o escala a las que es aplicado (Schlosser y Wagner, 2004). De manera
implicita, la idea de modularidad es una que es esencial para campos enteros de
investigacion biologica, como aquellos centrados en evolucion, morfologia,
fisiologia, embriologia (Raff, 1996; Bolker, 2000; Wagner, et al.,2007; Wagner, et
al.,2005), e inclusive, neurologia y cognicion (Callebaut, 2005). Algunos intentos de
delimitaciéon del concepto, sin embargo, se han hecho. Raff (1996, p.325) por

ejemplo, define a la modularidad en sentido biolégico de la manera siguiente:

La modularidad se refiere al patrén basico de ordenamiento caracteristico de los
organismos. Los organismos estan construidos de unidades, o médulos, que son
distintos en especificacion genética, caracteristicas autdbnomas, organizacion
jerarquica, interacciones con otros médulos, locacion, tiempo de ocurrencia y

propiedades dinamicas.

West- Eberhard (2003, p.53), por su parte, ofrece una definicion mas general:
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La modularidad se refiere a las propiedades de discrecion y disociabilidad entre
partes, e integracion dentro de las partes.

Mas recientemente, Wagner y sus colaboradores, por su parte, también definen a

la modularidad en un sentido amplio:

Todas las ideas de modularidad se refieren a un patrén de conectividad en el cual
los elementos se encuentran agrupados en subconjuntos altamente conectados, es
decir, los médulos, que a su vez estan conectados de manera mas suelta a otros

grupos (Wagner, et al., 2007, p.921).

A pesar de las dificultades conceptuales respecto a la naturaleza de la modularidad
todavia permanecen, algo que parece ser comun a todas las nociones del término,
es que estas por lo normal hacen referencia a patrones detectables en la
organizacion de los organismos, en los cuales subunidades biolégicas (de cualquier
tipo) se encuentran conectadas fuertemente de manera interna (modulos), y
conectadas al mismo tiempo, de manera mas suelta, a otras unidades que forman
parte de un mismo sistema. En la delimitacion hecha por Bolker (2000), se identifica
a los moédulos biolégicos en base a tres caracteristicas: 1) los moédulos son
entidades caracterizadas por mayor integracion interna que externa; 2) los modulos
son individuos biolégicos que pueden delinearse de su contexto, y cuyo
comportamiento refleja la integracion de sus partes; y 3) un modulo puede ser
delimitado con respecto de otras entidades con las cuales interactia de alguna
forma. Las unidades bioldgicas capaces de componer un médulo, si uno se basa en
este tipo de definiciones generalistas, podrian ser entonces (y dependiendo el nivel
de andlisis), bastante variadas en su naturaleza. Desde nucleétidos, proteinas,
células, segmentos embrionarios, redes genéticas regulatorias, procesos
metabdlicos, hasta, en un nivel mas alto de organizacion, caracteres morfoldgicos,
e incluso de comportamiento (Winther, 2001; Schlosser y Wagner, 2004; Wagner,
et al., 2007) podrian considerarse como moédulos pertenecientes a un sistema,
estructura, o proceso, de mayor complejidad. En Biologia, tal y como es estudiada

actualmente, es posible clasificar al fenémeno de la modularidad de distintas
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maneras, sin embargo, usualmente la forma en que puede encontrarse en la

literatura, es en cuatro categorias distintas:

1) Mdédulos evolutivos (o variacionales).
2) Mdbdulos estructurales (o morfoldgicos).
3) Modulos funcionales.

4) Mbdulos ontogenéticos.

Estas distintas teorizaciones de modularidad, no son en la mayoria de los casos,
excluyentes entre si. Un modulo estructural, se entiende que puede poseer al mismo
tiempo, una historia ontogenética y participar en procesos fisiolégicos, ademas de
gue puede ser reconocida también, dado el caso, como una entidad de interés
especial en investigaciones relacionadas con algun tipo de evolucion. El tipo de
modulo que se reconozca, sefala Winther (2001), basicamente depende de
cuestiones pragmaticas. Es decir, del lugar desde el cual una disciplina cientifica en
cuestion, este interesada en la descomposicion de un sistema bioldgico dado, segun

también, un fin especifico determinado.

Los primeros en esta categoria, los modulos estructurales, siendo quiza los mas
obvios por su caracter directamente accesible a la observacion y manipulacion
humana, son entendidos como aquellas partes, espacialmente definidas, que
componen a un organismo durante un periodo determinado de su ciclo de vida
(aunque usualmente se les reconoce mas en etapas adultas) y que, ademas, se
encuentran interconectadas en una estructura mayor (Winther, 2001; Lacquaniti, et
al.,2013). Usualmente este tipo de médulos, ademas, tienden a estar anidados unos
dentro de otros, en un ordenamiento jerarquica susceptible de ser fragmentado
(Winther, 2001). Dentro de este tipo de categoria, entrarian, por ejemplo, cada
célula perteneciente a un mismo tejido, cada 6rgano ocupando un espacio distinto
dentro de un cuerpo, o cada falange las extremidades de organismos como los
vertebrados, siendo subunidades diferenciadas unas respecto a otras, pero
conservando de diferentes maneras, cierta conectividad con el resto de la

arquitectura corporal.
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Los mdédulos funcionales, por otra parte, y como se podra inferir a partir de su
nombre, no hacen referencia Unicamente a una entidad fisica concreta, sino a
subunidades discretas, cuya separacidén, esta principalmente mediada por
especificidad quimica, que efectlian procesos que, como mecanismos de regulacion
fisiologica, o circuitos metabdlicos, puede identificarse que realizan actividades de
manera semi aislada respecto a las actividades de otros componentes (Hartwell, et
al., 1999; Breuker, et al.,2006). Winther (2001) los caracteriza, de manera general,
como categorias abstractas y jerarquicas que ademas indican la ventaja selectiva
gue otorgan moédulos particulares de otros tipos, ya sean fisioldgicos, estructurales
0 procesuales. Segun esta interpretacién, un médulo puede entonces, no tener
ninguna funcién, o tener multiples funciones. Entendida de esta forma, por ejemplo,
un modulo funcional, como el encargado de otorgar capacidad auditiva a los
mamiferos, seria el resultado de la accion conjunta de moédulos estructurales,

ontogenéticos, y procesuales a diferentes niveles.

El mayor interés desde hace algunos afios para Evo Devo y la Genética cuantitativa,
se ha centrado, principalmente en la categoria de los médulos ontogenéticos, en los
cuales, en algun sentido, convergen (pero no siempre de manera directa, 0
reduccionista) otros tipos de modulos. Schlosser y Wagner (2004) definen a los
moédulos ontogenéticos, como componentes de los organismos en desarrollo que
actian de manera semi autbnoma en relacion con patrones de formacion y
diferenciacion, o, en relacion a cascadas de sefializacion. Los moddulos
ontogenéticos, ademas, tienen por su haturaleza multiples propiedades. Segun Raff
(2000), pueden poseer organizacion discreta como resultado de la expresion de
ciertos genes, estar organizados de manera jerarquica, ocupar también un espacio
fisico determinado en el cuerpo de los embriones, exhibir grados variables de
conectividad con otros médulos, y ser transformados a través del tiempo, no solo en
la escala temporal del desarrollo de un individuo, sino también durante numerosas

generaciones siguientes.

Por ultimo, en esta clasificacion, los médulos evolutivos, basicamente se entienden,

en su sentido general, como aquellas subunidades biolégicas que tienen una
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funcion ecologica unitaria, y una arquitectura genética y ontogenética, que les
permiten evolucionar de manera semindependiente respecto del resto de las
caracteristicas de los organismos (Brandon, 2005). Wagner (1996 y 2014)
argumenta que tal disociacion puede verse igualmente, como un fenédmeno de
covariacion (él clasifica a estos segmentos diferenciados, como mddulos
variacionales), por el cual habria caracteristicas de los organismos que tenderian a
variar de manera conjunta, e independientemente de otros conjuntos de
caracteristicas organismicas. ldentificados de esta forma, los médulos variacionales
se manifiestan como colecciones de caracteres fenotipicos relativamente integrados
a través de pleiotropismo y desequilibrio de ligamento (Melo, et al.,2016), que son
hasta cierto punto, independientes de otros conjuntos pleiotropicos. Segun
Schlosser y Wagner (2004), ademas, estas cualidades podrian hacer a los médulos
variacionales, actuar en si mismos como posibles unidades susceptibles a la accion

de la seleccion natural.

La localizacion concreta de un médulo dentro de un todo, independientemente de
su tipo, es relativa, y depende también en gran medida también de la aproximacion
elegida para la abstraccion de partes y fragmentacion de los organismos en
subunidades (von Dassow y Munro, 1999). En términos generales, es posible llevar
a cabo este reconocimiento de la modularidad de dos maneras opuestas: de la
“‘base hacia el tope”, o, del “tope hacia la base” de un sistema. En la aproximacion
desde la base hacia “arriba”, como se podra inferir facilmente, se eligen los
elementos que se consideran como fundamentales, o bloques basicos dentro de la
organizacion biolégica, y se intenta identificar los patrones de conectividad de
manera ascendente en un todo mas general, mientras que, en la modularizacién del
tope hacia abajo, en oposicion, se parte esencialmente de las propiedades de un
sistema general, para posteriormente ir descomponiéndole progresivamente,
tratando de identificar y explicar su comportamiento (o caracteristicas elegidas) en
base a la accion conjunta de distintos médulos (Callebaut, 2005; Lacquaniti, et al.,
2013). A pesar de la simplicidad con la que tal tarea puede resumirse, el proceso de
fragmentacién, no obstante, sefialan von Dassow y Munro (1999), tiene otras

especificidades que la hacen una actividad compleja de concretar, pues mientras
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gue en algunas ocasiones, los médulos pueden ser entidades observablemente
discretas y faciles de manipular de manera progresiva en un sistema jerarquico
(como las uias, que forman parte de un dedo, que a su vez forma parte de una
mano, un brazo y un cuerpo), en otros casos, puede ser que estos mismos maodulos
sean basicamente abstractos, sin una jerarquia intuitivamente distintiva (como en el
caso de los moédulos en sentido epigenético o etoldgico), y dependientes
basicamente de la individuacion que sea mas conveniente para la investigacion en
curso. Una dificultad mas a considerar, es que los distintos tipos de médulos, no son
mutuamente excluyentes. Un mdédulo funcional por ejemplo, puede ser al mismo
tiempo un médulo evolutivo, si uno se centra en dar seguimiento a los cambios de
un proceso especifico delimitado a una filogenia., estructural, si la atencion es
puesta en su posible delimitacion fisica respecto a otras unidades observables
dentro de la arquitectura corporal de un organismo., u ontogenético, si el area de
interés en cuestion, es el saber como una entidad semi independiente particular se
origina, y transforma, durante las distintas etapas del desarrollo hasta la vida adulta

del organismo.

A pesar de que las anteriores consideraciones pudiesen parecer una cuestion
posible de resolver mediante simple pragmatismo, existen ademas otros obstaculos
al considerar mas a fondo estas categorias. Por una parte, no es posible en todos
los casos, reducir por completo los niveles de organizacion biologica, y los modulos,
unos a otros, ya que los criterios para la delimitacion y conceptualizacion de cada
mdédulo, son dependientes de su contexto, y también del uso que se pretende hacer
de ellos como herramientas conceptuales para la segmentacion en partes
(estructurales, procesuales, fisioldgicas o funcionales) de mecanismos complejos
del desarrollo (von Dassow y Munro, 1999; Bolker, 2000). Contrastando dos tipos
de modularidad que se basan en distintas escalas de tiempo, los bidlogos
evolutivos, por ejemplo, pueden ser capaces de reconocer como un moédulo, a las
extremidades delanteras de los tetrapodos, y en base a ello hacer hipétesis
individuales respecto a ciertos elementos presentes en el fenotipo y el genotipo, que
consideran temporalidad en términos generacionales y de miles, o quiza, millones

de afios (Bolker, 2000), mientras que para el uso que se espera en Biologia del
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desarrollo, a diferencia, un modulo puede referirse, ya sea a las diferentes partes
de un embrién que interactian entre si (particularmente durante la induccién y la
morfogénesis), o a los conjuntos de moléculas que actian de manera
semindependiente, en un solo ciclo de vida, para dirigir el patron de desarrollo de
ciertos tejidos (Melo, et al., 2016). Ambos niveles de andlisis pueden coincidir, y de
hecho la posibilidad de tal interseccion, es un aspecto en el que esta interesado
precisamente Evo Devo, pero en general, no es una regla que debe esperarse al
comparar distintos tipos de modularidad:

La relacion entre moédulos ontogenéticos y modulos variacionales no es
enteramente directa. Es claro que no todo modulo ontogenético puede ser también
un moédulo variacional. Por ejemplo, todas las crestas ectodérmicas apicales, son
mddulos ontogenéticos que se basan en su autonomia ontogenética, pero ninguna
de ellas de manera individual da lugar a un modulo variacional (Wagner y Mezey,
2004, p. 341).

Resulta poco fructifero, por lo tanto, el suponer que existe una compatibilidad directa
entre los distintos tipos de modulos, especialmente entre los que son vistos desde
el punto de vista de la ontogenia, y los que son individualizados en sentido evolutivo.
El asunto de la no correspondencia directa entre modulos a diferentes niveles de
organizacion, y el problema que supone saber como se relacionan unos con otros,
es uno de relevancia, ya que es considerado como uno de los principales retos que
determinaran el éxito y la utilidad de Evo Devo (von Dassow y Munro, 1999; Raffy
Raff, 2000; Wagner 2005).

Como rama cientifica, Evo Devo, cabe recordar, se encuentra enfocada a la
investigacion de las maneras en que la evolucion moldea los procesos del
desarrollo, y también al entendimiento de como la ontogenia puede contribuir e
influenciar diferentes facetas de la evolucion (Muller, 2008). Llevado estas metas al
caso especifico de la modularidad, no es un desacierto inferir que Evo Devo, como
disciplina, incluye dentro de su agenda de problemas, el conocer los origenes de la
compartimentalizacién ontogenética (a distintos niveles, que luego se reflejan de

manera también segmentada en el fenotipo) y la forma en que la modularidad
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pudiese ser una propiedad significativa, pero hasta ahora poco conocida, en

conjuncién con otras causas que propician el cambio en las entidades vivas.

Al respecto los origenes de la modularidad, todavia no existen muchos elementos
sélidos como para afirmar que hay algun tipo de consenso, sin embargo, el tema
constantemente ha recibido atencion por parte de investigadores, quienes ya han
elaborado algunas ideas con esperanza de guiar investigaciones futuras. Aunque
son diversas estas teorias, pueden clasificarse, a grandes rasgos, en dos categorias
generales (Winther, 2001), diferenciadas esencialmente, en si asumen que la
modularidad es una caracteristica adquirida y evolucionada de los organismos, o,
una caracteristica ancestral, no mediada de origen por la seleccién, a la cual
solamente se le habrian ido afiadiendo mas niveles de complejidad modular con el
paso del tiempo. Otras clasificaciones similares también son posibles, sin embargo,
aqui se hard mencion, sin entrar en demasiado detalle, solamente de un par de
hipotesis y sus principales diferencias (discusiones mas profundas respecto a las
distintas teorias concernientes al origen de la modularidad, pueden encontrarse en
West-Eberhard, 2003; Wagner, 2005; Wagner, et al., 2007 y Melo, et al., 2016).

Las hipotesis de caracter ancestral, suponen que la modularidad debi6 de ser una
caracteristica presente de manera “gratuita” desde el inicio de la vida en el planeta,
como resultado de procesos fisico-quimicos de auto organizacion biologica, sin la
necesidad de la seleccion natural para producirla (Winther, 2001; Altenberg,
2005).Aunque no sefala un periodo especifico, West- Eberhard (2003), argumenta
gue la modularidad debe de ser al menos tan antigua como la habilidad misma de
los organismos para responder a estimulos externos, pues considera que este tipo
de actividad habria de propiciar en automatico tanto la compartimentalizacion de
procesos, como del fenotipo, aun en las formas de vidas relativamente mas simples.
De manera concordante con esta posicion, Maynard-Smith y Szathmary (1995)
indicaban que la compartimentalizacion en las moléculas con la capacidad de
replicacion en las primeras células, debia de haber sido una caracteristica esencial
para la divisién de labores, la cooperacién bioquimica, y la generacién de variacion

sobre la cual posteriormente la seleccion natural fuese capaz de ejercer su efecto.
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Otros ejemplos de modularidad ancestral no mediada por seleccion, también serian
la adquisicion de toda una nueva carga de modulos funcionales y estructurales
durante los eventos de endosimbiosis celular (Maynard-Smith y Szathmary, 1995;
Winther, 2001), y la semi independencia y conectividad existente entre distintas
células que inherentemente quedo establecida una vez que se dio el paso de
organismos unicelulares, a conglomerados multicelulares (Altenberg, 2005).
Respecto a esta transicion, Newman y Bhat (2008), plantean también en sus
teorizaciones, la existencia de moédulos primigenios, que posteriormente habria
adquirir una base genética estable, formados por la interaccion de células y
moléculas, que habrian movilizado procesos fisicoquimicos de la multicelularidad.
Por supuesto, en casos como los anteriores, no se interpreta que la modularidad se
encuentre totalmente aislada de procesos como la seleccién, sino que se asume,
como indica West-Eberhard (2003), que, una vez surgida esta propiedad bioldgica,
esta puede ser transformada mediante el mecanismo darwiniano para consolidarla,

disminuirla o incrementarla.

Pasando ahora al origen por seleccion natural, las hipdtesis con mas soporte
respecto a un surgimiento adquirido de la modularidad, se basan, en su mayoria, en
el andlisis sobre los grados de pleiotropismo, y en la influencia de la seleccion en
afianzar o eliminar conexiones a nivel de expresion génica. Wagner (1996) propone
concretamente, dos vias principales que serian logicamente posibles durante los
procesos de formacion de modularidad: La parcelacion y la integracion. En el
primero de ellos, se presupone que a partir de un estado previo (filogenéticamente
hablando) de integracion, habria sucedido una eliminacion paulatina, vy
adaptativamente ventajosa, de efectos pleiotropicos existentes entre caracteres
pertenecientes a distintos complejos (idem, p.38). Por el contrario, en el escenario
de la integracion, el estado previo seria uno de independencia entre multitud de
caracteres y la expresion de los genes subyacentes a estos, sobre la cual ocurriria
posteriormente, de manera gradual y por la fuerza de la seleccion, un incremento
de covariacion de efectos pleiotropicos, que terminaria a su vez por relacionar unos

caracteres con otros, hasta formar médulos mas definidos (idem, p.39).
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La influencia de la seleccidén natural en estos distintos escenarios seria también
variada. Se ha sugerido, por ejemplo, que si la modularidad pudiese aportar
directamente una ventaja adaptativa, e incrementase el fithess de los organismos
(ya sea mediante el rompimiento de constrefiimientos que impidiesen alcanzar
fenotipos mas adaptativos, o porque el desarrollo del fenotipo més ventajoso fuese
propiciado por la propia modularidad a nivel ontogenético), esta podria ser, en
principio, seleccionada de manera directa de manera similar a como sucede con
los caracteres (Wagner, et al., 2005; Wagner, et al., 2007). Otros escenarios
alternativos, implican la posibilidad antes mencionada de covariacién de aquellos
caracteres que habitualmente necesitasen cambiar de manera conjunta como
respuesta a presiones ambientales. En teoria, tras presiones selectivas, se
propiciaria que, por dicho fenémeno, la expresidén génica quedase empaquetada en
una serie de modulos (Wagner, et al., 2007), o, que por erosion en la expresion
conjunta (relacionada con la ventaja adaptativa de incrementar la robusteza), se
eliminasen los efectos pleiotropicos de potenciales mutaciones, y se delimitasen los

cambios a médulos especificos.

Otra teorizacion con impulso, supone también que la modularidad, como fenémeno
de los sistemas vivos, podria haber surgido, y ser seleccionada a favor, como una
respuesta ante la propia modularidad de desafios ambientales, o dicho de manera
mas sencilla, como un reflejo de la organizacion biologica de los organismos al
afrontar la propia division de desafios ambientales cambiantes (Clune, et al., 2012).
Recreaciones computacionales de RGRs, parecen inclinarse por este tipo de
teorias, pues algunos resultados en modelos indican que, bajo condiciones
simuladas de ambientes cambiantes, las redes tienden a hacerse progresivamente
modulares, en contraste con simulaciones hechas en condiciones ambientales
estables, que constantemente arrojan como resultado la creacién de redes no
modulares, que ademas parecen tener una menor capacidad de reaccion para
adaptarse (Kashtan y Alon, 2005; Kashtan, et al., 2007). Investigaciones en las
redes metabodlicas de bacterias, de igual manera parecen dar pista de que la
variabilidad en el habitat de los organismos, tiene cierta influencia en promover la

produccion de modularidad (Parter, et al.,2007). Wagner (1996 y 2014) por su parte,
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sostiene de manera concordante con estos estudios, que el escenario mas probable
para producir modularidad biol6gica por parcelacién, seria mediante episodios
intensos de seleccién direccional, causados posiblemente por fluctuaciones
ambientales. Aunque este es un campo de investigacion que requiere todavia una
exploracion mas profunda, una causa que se ha propuesto para este posible
fendmeno, es que, en condiciones naturales, la seleccién natural habria de
favorecer la reduccion del costo que requiere mantener un alto grado de
conectividad en sistemas biolégicos como las redes genéticas regulatorias, al
promover una compartimentalizacion inicial que més tarde podria ser consolidada
segun los requerimientos ambientales, también, por la accibn misma de

mecanismos darwinianos de evolucion (Clune, et al., 2012).

En diferentes investigaciones, se ha encontrado, ademas, que otro posible origen
para la modularidad podria residir principalmente en modificaciones de actividad de
los genes pertenecientes a una RGR. Espinosa-Soto y Andreas Wagner (2010) por
ejemplo, argumentan en base a sus estudios sobre la evolucion de redes genéticas,
gue una fuente de modularidad alternativa, aun en ambientes no fluctuantes,
pudiese ser la accion de la seleccion natural al favorecer la especializacion en la
actividad genética. Segun esta hipaotesis, la especializacion de los genes ocurriria
en la medida en que nuevas variedades de células, 6rganos o estructuras
corporales, fuesen surgiendo, y las redes genéticas presentes en los procesos del
desarrollo, adquiriesen la habilidad de producir (a partir de la exaptacion de modulos
preexistentes) nuevos patrones de actividad génica especificos para responder a
dichas novedades (idem, p.6). El hallazgo de que importantes novedades
morfolégicas, como la asociada con el origen de las extremidades que les
permitirian mas tarde la vida terrestre a los tetrapodos, pudo deberse a la
modificacibn de mecanismos regulatorios asociados a genes Hox altamente
conservados (moédulos persistentes) (Schneider, et al.,2011), es un ejemplo de la

importancia evolutiva de este tipo de dinamismo modular.

Ademas de intentar dar cuenta de sus origenes como propiedad bioldgica

(particularmente en organismos multicelulares), otro aspecto de la modularidad de
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especial interés para Evo Devo, es el identificar la manera en que esta
compartimentalizacion, semi independencia, e integracion en sistemas (a distintas
escalas y jerarquias) puede tener efecto sobre la evolucion de los organismos. En
concreto, la atencion esta puesta en la interaccién existente entre la modularidad, y
la llamada evolucionabilidad, este ultimo, un concepto de creciente popularidad para
Evo Devo, que es también relativamente complejo de delimitar en general para la
Biologia (las razones se abordan mas a adelante), pero que, en una de sus
versiones mas populares, se refiere basicamente a la capacidad de un sistema
biolégico de producir variacion fenotipica que es heredable y adaptativa (Payne y
Wagner, 2018).

Si bien, esta es un area de investigacion considerablemente reciente, se ha
relacionado a la modularidad especificamente con factores de cambio importantes,
como la variabilidad, el surgimiento de novedades adaptativas y la robusteza. West-
Eberhard (2003) identifica de manera particular, cuatro maneras en las que la
modularidad puede propiciar evolucionabilidad: 1) al compartimentalizar el cambio
evolutivo, y delimitar modificaciones en los sistemas biolégicos, de manera que
estas no afecten a otras partes del sistema; 2) al hacer a los caracteres modulares,
posibles subunidades sujetas a la seleccidén natural; 3) mediante la facilitacion de la
evolucion en mosaico, debido al estatus de caracteres modulares como unidades
de expresion génica; y finalmente, 4) al contribuir a la variabilidad, mediante la

posible disociacion, reorganizacion, y reutilizacion de modulos durante la ontogenia.

Como en otros aspectos del concepto, las maneras en las que estas propiedades
pudiesen tener efecto, y peso, en los procesos de cambio biolégico, todavia no
estan resueltas, y dependen en gran medida, del nivel de organizacion, asi como
del tipo de fendbmeno concreto del que se esté hablando. A nivel de expresién génica
y pleiotropismo, por ejemplo, Gunter Wagner (1996 y 2014) argumenta que la
modularidad se encontraria propiciando la evolucionabilidad (y podria ser inclusive
una propiedad en si misma sujeta a seleccibn) como resultado de la semi
independencia de los modulos variacionales para efectuar funciones adaptativas, y

su posibilidad de cambiar sin la interferencia de posibles limitaciones funcionales.
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Por su parte, John Gerhart y Marc Kirschner (1998, 2005 y 2007) sefialan las
contribuciones de la modularidad en el caso de la evolucionabilidad de los
metazoos, al enfatizar que la compartimentalizacion (termino que ellos prefieren
utilizar) espacial y de procesos a nivel de factores de transcripcién y de sefializacion
celular, habria facilitado la generacion de variacion fenotipica por medio de periodos
de de-constrefiimiento del desarrollo (otorgdndole maleabilidad) y también al
permitir dar distintos usos al repertorio genético disponible. A nivel de RGRs
animales, también Peter y Davidson (2011), sefialan que la perdida, ganancia y
reorganizacion de funciones de manera modular dentro de las redes, asi como el
caracter modular a niveles fisico y funcional de los sistemas de control regulatorios,
serian caracteristicas esenciales que permitirian e impulsarian la evolucion de la
ontogenia y del fenotipo. Por ultimo, de igual manera se ha sugerido que la
modularidad se encontraria contribuyendo a la evolucionabilidad de manera
indirecta al propiciar de diferentes maneras la robusteza de los organismos
(Huneman, 2018), una propiedad biolégica que basicamente se produce por
redundancia modular (en duplicacion de genes, y a otros niveles de organizacion
también) o distribucion compartimentalizada de funciones, y que entre otras cosas,
permite generacion de resistencia de entidades biolégicas ante perturbaciones, y de
manera mas importante, la acumulacion de variacion criptica y posibilitar una fuente

adicional de innovacién (Wagner, 2005 y 2008).

Otro aspecto relevante de la modularidad a nivel ontogenético, es que ésta tiene
aparentemente también la capacidad de influir en la propia direccionalidad de la
evolucion, mediante sesgos y/o constricciones (Kavanaugh, 2016). Dicha propiedad
es una que se ha inferido a partir de resultados experimentales en modelos
animales. En uno de estos experimentos, efectuado sobre la pigmentacion de alas
de mariposas, se establecieron dos escenarios distintos en los cuales esta influencia
de la modularidad quedaria claramente pronunciada: En el primero, se favorecia la
acentuacion modular, ya presente en la correlacién de expresion génica causante
de las manchas en los pares de alas anteriores y posteriores, en una sola direccion
evolutiva (el aumento de tamafo de las manchas en ambos pares de alas),

mientras que en el segundo escenario, via seleccion artificial, se intentaba
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desacoplar esta relacion de caracteres para crear dos modulos separados, al
favorecer el aumento de tamafo de las manchas en un par, y la disminucion del
tamafo de las manchas en el otro (Beldade y Brakefield, 2002; Brakefield, 2006).
Los resultados de dichos experimentos arrojarian como patrén, que en el primer
caso, donde se favorecian las manchas de ambos pares de alas en una misma
direccion, existia una respuesta mas rapida y linear en comparacién con los grupos
de mariposas en los que se buscaba desasociar las manchas de las alas anteriores
y posteriores, donde se mostraba en contraste, una reaccion lenta y mucho mas
irregular, sugiriendo, como una conclusién probable, el que la modularidad (en este
caso, variacional) encontraria menos resistencia en algunas direcciones de cambio
gue en otras (Beldade y Brakefield, 2002; Brakefield, 2006; Brakefield y Roskam,
2006).

Como se habra podido constatar por la cantidad de angulos distintos desde los
cuales es posible abordar la idea, y de los cuales se han expuesto aqui tan solo un
pufiado, la modularidad se trata de un aspecto de los organismos de cada vez mayor
interés para la biologia en general, pero muy especialmente, para Evo Devo, en
donde constituye uno de los principales problemas a indagar dentro de su agenda
de investigacion (Bolker, 2000; Muller, 2008; Austin y Nufio de la Rosa, 2018). El
interés reside particularmente en su origen, su relacion con mecanismos de
evolucion clasicos (como la seleccion natural), su interaccion con otras propiedades
del desarrollo, como la robusteza, la plasticidad y la variabilidad, asi como en su
posible influencia sobre la evolucionabilidad de los sistemas vivos. Por otro lado, la
idea en términos practicos, se comporta ademas como un término de movimiento
relativamente “libre” dentro de la disciplina, al abarcar diferentes niveles de
organizacion biolégica (desde moléculas, hasta caracteres etologicos) y diferentes
escenarios, que pueden estarse refiiendo ya sea a estructuras espacialmente
delimitadas (células), procesos donde interviene cierto grado de abstraccion, como
las funciones biologicas (la audicién o la vista, por ejemplo), etapas del desarrollo
(como la expresidn génica y sus mecanismos regulatorios), y también, a entidades
semi independientes unas de otras, tomando en consideracion largas escalas de

tiempo y multiples generaciones, como en el caso de los médulos variacionales. Es
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sugerido inclusive, que la identificacion mas refinada de las caracteristicas de dichos
modulos, asi como sus interacciones en diferentes niveles de organizacion, es quiza
la tarea primaria necesaria que permitiria otorgar mayor madurez a Evo Devo como
disciplina (Kuratani. 2009).

La modularidad es en Evo Devo, por tanto, una caracteristica biol6gica que requiere
ser explicada (Wagner, et al., 2007), y al mismo tiempo, también, una herramienta
conceptual que permite la elaboracion de explicaciones concernientes a la manera
en que los sistemas ontogenéticos reaccionan a estimulos externos y permiten
modificaciones a diferentes escalas de tiempo (Brigandt, 2015). Dentro de Evo
Devo, el concepto de modularidad usualmente adquiere ademas un papel central
dentro de investigaciones de la disciplina, al tratarse de una propiedad de los seres
Vivos que se encontraria funcionando como un enlace importante entre la Biologia

del Desarrollo y la Biologia Evolutiva:

El reconocimiento de la modularidad biologica por bidlogos del desarrollo y bidlogos
evolutivos, permite al concepto servir como punto de encuentro para las dos
disciplinas. Este encuentro, es facilitado por la convergencia de discusiones
evolutivas y ontogenéticas de modulos en niveles similares de organizacion
bioldégica [...] Para bidlogos del desarrollo, reconocer de manera explicita a los
modulos, es un paso critico hacia la formulacion, y prueba de hipotesis, acerca de
su importancia y origen evolutivo. Tales analisis enfocados en el desarrollo, pueden
elucidar, para los evolucionistas, las bases mecanisticas de los modulos que ya
reconocen como elementos fenotipicos en evolucion. Para evo devo, estudiar la
integracion y el ensamblaje ontogénico de los médulos, es central para entender
como éstos y sus interacciones pudieran originarse, romperse, y cambiar a través
del tiempo evolutivo (Bolker, 2000, p. 774-775).

Desafios adicionales siguen vigentes respecto a la modularidad como propiedad
biolégica. Algunos de los mas sobresalientes son, por un lado, mejorar el
entendimiento respecto a las relacion y dinamica existente entre modulos a distintos
niveles de organizacion (von Dassow y Munro,1999; Raff y Raff, 2000; Winther,

2001; Wagner, 2014), y por el otro, esclarecer el tipo de accidn que tiene la seleccion
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natural sobre la modularidad, y concretamente si es que los médulos pueden ser,
bajo determinadas condiciones, unidades de seleccion, y que tipo de procesos
estarian en juego en tal caso (Raff y Raff, 2000; Wagner, et al.,2007). De igual
manera, otros desafios tedricos que requieren abordarse, surgen al considerar a la
modularidad a la luz de otras propiedades biol4gicas con las que el concepto tiene
relacién de manera directa, como en los casos de la integracion, la conectividad
y la complejidad, que pudiesen ser también importantes en términos evolutivos
(West-Eberhard, 2003; Winther, 2005; Mitteroecker y Bookstein, 2007,
Hallgrimsson, et al.,2009; Klingenberg, 2014; Kavanaugh,2016).

Regresando un poco sobre lo hasta ahora discutido, una idea importante para Evo
Devo, introducida en esta seccidn, es la de que la organizacion de la ontogenia, en
parte gracias a su constitucion modular en distintos niveles, parece ser capaz de
dar cierta direccionalidad a la variacion posible que mas tarde se pone a disposicion
de la seleccion natural y otros mecanismos. La existencia de este posible sesgo, o
impetu direccional, es también una de las ideas que han estado presentes desde el
inicio de Evo Devo, asi como en otras disciplinas precedentes de la misma, y que
ha sido histéricamente una de las inquietudes mas controvertidas en Biologia
Evolutiva, por ir en contra (en apariencia) de algunos de los principios
fundamentales de la narrativa dominante heredada por la SME. Tal discusion en
torno al problema fundamental de los sesgos ontogenéticos, que aun sigue en

curso, es el tema principal de la siguiente parte de este trabajo.

2.3 Sesgos ontogenéticos: El problema de la direccionalidad en la evolucion.

Aunque la discusion respecto a la posible direccionalidad del cambio biolégico
puede considerarse como uno de los problemas mas antiguos del pensamiento
evolutivo (sobre todo si se considera la nocion de teleologia persistente en el estudio
de los seres vivos, practicamente desde los griegos, y hasta Darwin), el punto de
partida relevante para el caso de la Biologia materialista contemporanea, y Evo
Devo, probablemente sea el ya clasico ensayo escrito por Stephen J. Gould y

Richard Lewontin en 1979, que incluia la famosa referencia a los arcos de San
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Marcos, y que es mayormente recordado por su punzante critica hacia los
programas adaptacionistas de la teoria incluida en la SME de la primera mitad del
siglo XX. Ambos investigadores cuestionaban principalmente, lo que ellos
consideraban, se trataba de una excesiva utilizacion de “historias a modo” en la
teoria y practica de la Biologia evolucionista, que resultaba a menudo en que una
sustancial mayoria de los fenédmenos y acontecimientos relevantes para la historia
de los seres vivos en el planeta, fuesen explicados a partir de un reducido repertorio
de mecanismos y herramientas conceptuales (principalmente la seleccion natural),
gue actuando gradualmente, se creia, eran suficientes para entender los origenes
de la diversidad biol6gica hasta el presente. Ademas de las punzantes embestidas
tedricas por parte de Gould y Lewontin (1979) hacia el programa adaptacionista,
ambos cientificos también hacian defensa de la importancia de reconsiderar las
conveniencias de un enfoque cientifico mas integral, en el que se tratase a los seres
Vivos, precisamente, como organismos integrados, sujetos ademas a ciertas
limitantes impuestas por la ontogenia, la eficiencia de procesos fisico-quimicos, y

otras variantes aun poco entendidas por las ciencias biologicas.

En particular Gould y Lewontin argumentaban que, si bien, muchas de las
construcciones tedricas de los embridlogos y morfélogos de la Europa continental
habian cometido el error de caer en especulaciones cuasi metafisicas y vitalistas al
momento de pensar de manera mas holistica a los organismos vivos, estas
aproximaciones no habian sido vanas, pues habian arrojado a la luz, probablemente
a menudo sin que ellos en ese entonces lo considerasen en su completa dimension,
la idea rescatable de que organismos como los animales, poseian planes
corporales semi estables por prolongados periodos de tiempo geoldgico
(Bauplanes), y que estos planes corporales, se encontraban tan integrados en su
estructura y organizacion, y al mismo tiempo llenos de obstaculos para su total
libertad de cambio (es decir, constrefiidos), que las transiciones de un bauplan a
otro durante el transcurso de la evolucion, dificiimente serian explicables de manera

reduccionista y mediante historias adaptacionistas convencionales:
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[Los bauplanes de los organismos] se encuentran tan constrefiidos por herencia
filética, rutas de desarrollo, y arquitectura general, que los constrefiimientos mismos,
se hacen mas interesantes, e importantes, en delimitar los patrones de cambio, que
la fuerza selectiva que podria mediar el cambio cuando este ocurre (Gould y
Lewontin, 1979, p.1).

Como puede notarse, ambos autores sugerian que los constrefiimientos debian ser
considerados como una fuerza evolutiva mayor (en el articulo sugerian inclusive,
qgue los constrefiimientos podian llegar a ser mas importantes que la seleccién
natural, aungque esta posicion no seria sostenida mucho tiempo ni por ellos mismos,
ni por el grueso de simpatizantes de Evo Devo mas tarde), que se encargaria, al
imponer limites filogenéticos o fisicos, de dar direccionalidad (en el sentido de que
no todas las posibilidades de variar eran probables de manifestarse eventualmente
en un fenotipo) a la variacion que finalmente estaria disponible para el proceso

darwiniano de evolucion en poblaciones (Gould y Lewontin,1979).

Tras el articulo de Gould y Lewontin, John Maynard Smith, junto con un grupo de
investigadores (1985), ahondarian ain mas de manera teodrica en el posible efecto
de las limitantes del desarrollo hacia la isotropia de la variacion, acotando el
fendmeno explicitamente en lo que ellos denominarian como constrefiimientos
ontogenéticos. Definiendo a estas barreras como aquellos sesgos en la
produccion de variantes fenotipicas causadas por la estructura, la composicién, o la
dinamica de los sistemas del desarrollo (Maynard-Smith, et al., 1985), a lo largo del
articulo, los investigadores se encargarian de construir una clasificacion de los
distintos tipos constrefiimientos que podian tener influencia sobre la produccién de
variacion, comenzando desde los niveles mas generales (constrefiimientos
universales), con las propiedades fisicas y quimicas que podian imponer
restricciones a todos los sistemas de su tipo (ya sea porque estos fuesen sistemas
complejos, porque estuviesen formados por ciertos compuestos quimicos, o porque
fuesen comunes a todos los organismos con ontogenia), hasta, lo que ellos definian,

como constrefiimientos locales, derivados de las caracteristicas particulares de
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cada taxa, es decir, resultado de procesos ontogénicos puntuales, y de la historia
filética mas inmediata (idem, p. 267).

Aungue la definicién y clasificacion de Maynard Smith y sus colaboradores aun
continua siendo de utilidad de manera general para explicar el contenido esencial
del concepto de constrefiimiento, es necesario aclarar en este punto que, en Evo
Devo, la definicion de estas limitantes, asi como sus alcances y su naturaleza, han
sido un tema de polémica durante las Ultimas décadas, por lo que el uso del
concepto, asi como su significado concreto, es a veces ambiguo si no se toma en
cuenta méas de cerca el contexto y también el nivel de organizacion biologica al cual
se esta haciendo referencia. Gould (Gould, 1989), por ejemplo, se referia a los
constrefiimientos locales de Maynard Smith, como constrefiimientos historicos, y a
los constrefliimientos universales, con el termino de constrefiimientos formales (o
estructurales), aunque argumentaba, en favor de cierta equivalencia, que ambos

convergian al dar mayor peso a lo ocurrido durante la ontogenia:

Nos encontramos emocionados acerca de los constrefliimientos, porque la forma
estricta del funcionalismo Darwiniano, ha probado ser inadecuado, particularmente
para los patrones del desarrollo y macroevolucion, y estamos ahora explorando
corolarios y alternativas mas activamente que en cualquier otro momento desde la

codificacion de la Sintesis Moderna hace 50 afios (Idem, p. 517)

Gould, sin embargo, estaba disatisfecho con la connotacion predominantemente
‘negativa” del concepto de constrefiimiento que permeaba en exploraciones
tedricas como las de Maynard Smith, puesto que él pensaba que el aspecto mas
importante, e interesante, de la influencia de la ontogenia sobre la variacién, era el
explorar las ocasiones en que ésta pudiese representar una fuerza capaz de
canalizar (usando por ahora la palabra de manera libre , y no en el sentido de

algunos evodevoistas) el cambio de manera “positiva”:

Desafortunadamente, las implicaciones negativas son mas comunes en el inglés
contemporaneo, y este uso ha llevado a la nocion de que los constrefiimientos

ontogenéticos, son solo limites impuestos al poder de la seleccién natural de
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moverse en ciertas direcciones. Esta actitud, esta inserta en la definicion restrictiva
comunmente dada para los constrefliimientos, como una ausencia de variacion para
el cambio en direcciones particulares, como si la seleccién fuese el Unico motor
evolutivo, y los constrefiimientos pudiesen ser Unicamente una deficiencia en
combustible para su operacién. Debemos ir mas alla de esta limitada definicién para
que el asunto de los constrefiimientos reciba su importancia debida (idem, p. 518)

En torno a este problema, Gould proponia que, en vez de crear nuevos conceptos,
era mejor reforzar la inclusion dentro de la idea ya existente de constrefiimientos
ontogenéticos, la nocion de que, en algunas ocasiones, posibles efectos “positivos”
provenientes de los procesos ontogenéticos, se encontrarian propiciando la
produccion de variantes que podian resultar ser novedosas, 0 mas adaptativas,
para los organismos, aun si los efectos “negativos” impuestos por el desarrollo
(referentes a la inviabilidad de manifestarse en el fenotipo y la poca probabilidad de
supervivencia de ciertas variantes) podian estar actuando en otras ocasiones
(Gould, 1989).

No convencido con las maneras de interpretar la relacion de la ontogenia, la
variacion y la evolucion propuestas por Maynard Smith y Gould, afios mas tarde
Wallace Arthur intentaria llegar a una mejor clasificacion que diferenciara de manera
mas precisa y consistente las implicaciones de los constrefiimientos, esencialmente
mediante la segmentacion de la idea en diferentes conceptos que tendrian sus
propias cualidades. La propuesta de Arthur (Anexo |), seria, a grandes rasgos, la de
englobar todos los aspectos que hicieran referencia a cambios producidos en la
ontogenia por mutaciones en genes reguladores del desarrollo, bajo el término de
reprogramaciones ontogenéticas, mismo que a su vez incluiria como subdivision,
ambos aspectos (positivo y negativo) descritos por Gould, en lo que él denominaba
como sesgos ontogenéticos (developmental bias en la literatura original), que
podian manifestarse en sentido adaptativo, a manera de Impulsos ontogenéticos
(developmental drive), o restringiendo el abanico de posibilidades morfoldgicas
para la evolucién de los organismos, via constrefiimientos ontogenéticos (Arthur,
2002 y 2004).
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Contrario a sus expectativas de practicidad, la clasificacién de Arthur probaria ser,
aunque mas detallada, también considerablemente mas complicada, si ademas se
considera que cada una de las categorias reconocidas en su clasificacion podia
fragmentarse de manera todavia mas particular y detallada, distinguiendo, por
ejemplo, en relacion con el fenotipo, entre efectos “absolutos” y “relativos” (Arthur,
2004). El resultado podia ser, entonces, una clasificacion enrevesada, en la cual
podia haber sesgos absolutos y relativos, impulsos absolutos y relativos, y también
constrefiimientos absolutos y relativos. En la practica, quiza debido a este nivel de
complejidad, los conceptos de reprogramacion ontogenética, asi como también el
de impulso ontogenético, son ignorados a menudo en favor de categorizaciones
mas pragmaticas y precisas contexto-dependientes, una alternativa que, dicho sea
de paso, ha sido considerada como adecuada en tiempos recientes por el mismo
Arthur (Arthur y Falkenberg, 2018). En la actualidad, la parte de la clasificacion de
Arthur con uso mas extendido dentro de Evo Devo para referirse a los hipotéticos
efectos de la ontogenia en la evolucion, es simplemente mediante el concepto global
de sesgos ontogenéticos, el cual se considera usualmente como fragmentado en la
subcategoria de “constrefiimientos”, usada para referirse especificamente a los
aspectos negativos del sesgo proveniente de las propiedades de los sistemas

ontogenéticos de los organismos.

Si bien, es cierto que el uso del término “constrefiimiento” para referirse a los efectos
restrictivos del desarrollo esta todavia bastante extendido, el aspecto referente al
nombre apropiado, y la naturaleza, de los posibles efectos positivos a los cuales
hacian referencia Gould y Lewontin (asi como cuales son especificamente estos, y
como actuarian en diferentes casos) aun no es un tema sobre el cual exista
concordancia suficiente que permita sefialar una opcién definitiva. Entre la variedad
de propuestas dirigidas a delimitar y entender el fendmeno opuesto a los
constrefiimientos ontogenéticos, se encuentran, por mencionar algunos de los mas
importantes, la teoria de variacién facilitada (Gerhart y Kirschner, 2007), la
propuesta de constrefiimientos relativos (Brakefield, 2006), o la idea de englobar

estos efectos positivos dentro de lo que se reconoce como evolucionabilidad
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(Brigandt, 2015). Tal problema, al momento de elaborar este trabajo, es uno que
contindia en la necesidad de un abordaje de mayor claridad teérica:

Que los mecanismos del desarrollo facilitan, en vez de solo constrefiir, la integracion
funcional, sugiere la posibilidad de que el sesgo contribuya a la evolucionabilidad,
es decir, a la capacidad de un linaje de tener evolucion adaptativa. Este fenédmeno,
es en parte capturado por algunos modelos tedricos existentes. Sin embargo, una
teoria general que explique la evolucion del sesgo ontogenético, y sus
consecuencias, en particular una teoria que incluya correlaciones no lineares,
modularidad, y otras formas de integracién funcional que tengan el potencial de
facilitar adaptacion, sigue sin ser articulada (Uller, et al., 2018, p. 952).

Poco claro es todavia, por ejemplo, si el concepto de impulso ontogenético de
Arthur, seria equivalente de alguna manera a la teoria de variacion facilitada de
Gerhart y Kirschner (que se explica mas a detalle en este mismo capitulo), o si es
gue la variacion facilitada, podria considerarse como solo una de varias formas
posibles que pueden adquirir los sesgos al propiciar evolucionabilidad. A pesar de
gue estas limitantes teodricas dificultan hacer un tratamiento mas adecuado de los
sesgos ontogenéticos como concepto, y con esto, poder determinar su lugar con
mayor precision dentro de Evo Devo, algunos modelos y ejemplos del fenémeno
gquiza puedan ayudar a dar entender mejor la relevancia y el potencial explicativo
gue muchos evodevoistas ven al tratar el tema de la ontogenia en relacion con la
produccion de variacion fenotipica para los organismos. Para esto, se procedera a
explicar, en primer lugar y brevemente, algunos de los mecanismos mas conocidos
de constrefiimientos, para posteriormente concluir con un repaso de la teoria de
variacion facilitada y el debate respecto al papel de la evolucionabilidad en el
problema de la direccionalidad de la evolucion. Resolver la pluralidad conceptual y
de problemas que estos planteamientos conllevan, resulta una tarea que queda
fuera de los objetivos y alcances de este trabajo, por lo que mas adelante, se limitara
la atencibn a resaltar algunas de las implicaciones y consecuencias mas
significativas de los llamados “sesgos positivos”, asi como sobre su posible relacion

con otros conceptos importantes para Evo Devo.
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Como se ha mencionado con anterioridad, un aspecto que se debe considerar para
evitar mayores enredos respecto al uso del concepto de constrefiimientos, es que
su significado ha tendido a variar durante las décadas que vieron el surgimiento y
progreso de Evo Devo. Brigandt (2015) nota por ejemplo que, por un periodo de
tiempo posterior al articulo de Gould y Lewontin (1979), el concepto de
constrefiimientos (cabe recordar aqui que Gould y compafiia usaban
indistintamente el mismo término para los efectos negativos y positivos) era usado
a menudo como una herramienta conceptual para criticar los programas
adaptacionistas de la SME (principalmente la parte del gradualismo) y que por lo
tanto, era mas comun de lo que es ahora, encontrar en la literatura que el término
tendia a estar restringido, y ser usado, principalmente en términos de limitacién a la
variacion fenotipica posible, es decir, a manera de una fuerza que actuaba en

oposicion a la seleccion natural.

Como podia esperarse, no para todos los investigadores resultaban satisfactorias
las maneras mas simples de interpretar los constrefiimientos, y preferian pensar
gue, en todo caso, los constrefiimientos y la seleccion natural podian actuar, en
algunas ocasiones, de manera conjunta en la produccion de variaciones y
novedades adaptativas. Ron Amundson, por ejemplo, distinguia que los
constrefiimientos podian pensarse basicamente de dos maneras: La primera, como
restricciones para la adaptacion posible (en consecuencia, en oposicion a la
seleccién natural), y la segunda, como restricciones a la forma de los organismos,
esta Ultima, una interpretacion basicamente centrada en la manera en que la
morfologia, en el tiempo, se veia limitada por los procesos del desarrollo
(Amundson, 1994). Por otro lado, el tema resurgiria también en las ya mencionadas
conferencias de Dahlem llevadas a cabo durante los afios ochenta, donde uno de
los puntos focales de debate, era discutir a mayor profundidad la manera en que las
propiedades celulares, ontogenéticas y morfolégicas, podian restringir algunas
trayectorias evolutivas (Love, 2015). Ingo Brigandt (2015), al hacer analisis de este
periodo, identifica al menos cinco propiedades, o maneras diferentes de
conceptualizar los constrefiimientos, que se encontraban en uso durante las

conferencias de 1981:
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A) Como limitantes para la generacién de ciertos fenotipos tedricamente
posibles en el morfoespacio.

B) Como el efecto de “arrastre” que pudieran tener algunos caracteres con otros
al evolucionar de manera ligada, con el uso particular de enfatizar los
aspectos no adaptativos de la evolucion.

C) Como los mecanismos morfogenéticos que podian explicar cambios no
graduales en la evolucién de la forma.

D) Como guias hacia conjuntos especificos de trayectorias ontogenéticas, que
enfatizaba las rutas de evolucion morfoldgicas posibles con un rol causal
positivo.

E) La coordinacion entre caracteres, que podrian variar de manera integrada y

moldear el potencial futuro para la evolucién de caracteres complejos.

Aunque algunas de estas caracteristicas atribuidas a los constrefiimientos podian
parecer redundantes (por ejemplo si se comparan la propiedad A y la propiedad E,
lo Unico que cambia es si se considera a la covariacion de caracteres como un
“arrastre” restrictivo para la adaptacién, o como una “integracién” con potencial
evolutivo para la forma), Brigandt (idem, p. 313) identifica que la manera de usar el
concepto, era basicamente con los propositos especificos de entender la relacion
de los constrefiimientos ontogenéticos y la seleccion natural, asi como con el
propdsito de dilucidar si la influencia conjunta de ambos fenémenos, podia moldear
la forma (especificamente, la manera en que la reduccion o pérdida de estos
constrefiimientos ontogenéticos podria dar paso al cambio y la innovacion) y
también, el como la existencia de estos constrefiimientos podria, en si misma,
posibilitar la variacion y el surgimiento de novedades. Algunas de estas nociones
de sesgo ontogenético, sin embargo, no eran totalmente nuevas, pues parecen
haber estado de una forma ya implicitas dentro de la Genética cuantitativa, aunque
claro esta, bajo diferente terminologia, ya sea como lo que se conocia a manera de
“correlaciones de caracter”, o como “covarianza de caracteres” (Arthur, 2011). Si
bien estas interpretaciones podian estar presentes en distintos matices, por
practicidad, y por ser el uso actual mas extendido del término, en este trabajo se

restringira a llamar constrefiimientos solo a los aspectos que pueden interpretarse

80

——
| —



como meramente limitantes (las propiedades A, B, Y C delineadas por Brigandt) del
fendmeno ambivalente que es reconocido actualmente por Evo Devo, como sesgo

ontogenético.

Al igual que en otros casos, la idea de los constrefiimientos ontogenéticos, se ha
ido relacionado progresivamente con teorias, modelos y conceptos de notable
relevancia tedrica para Evo Devo, sobre todo la relacion estrecha puede encontrarse
con aquellos referentes a los mecanismos de las RGRs, la modularidad y la
evolucionabilidad, por mencionar solo algunos. Algunas de las primeras hipétesis
hechas en este sentido concreto, son aquellas que son conocidas, y agrupadas
comunmente, como modelos de tipo embudo. Entre estos, se encuentran de manera
destacable, el modelo de escalonamiento de Garstang (1922), el modelo de carga
ontogenética (Riedl, 1978), y el de atrincheramiento de William Wimsatt (1985).
Si bien, este tipo de construcciones tedricas varian en algunas consideraciones y
detalles especificos atribuibles a los intereses especificos de sus proponentes,
todas ellas se basan en la idea basica de que los estados mas tardios del desarrollo
son dependientes de la informacion fundamental otorgada por etapas anteriores de
la embriogénesis, en una relacion causal que implicaria que, entre mas tempranos
sean los procesos ontogenéticos, estos serian menos susceptibles de sufrir
modificaciones a lo largo del tiempo, significativamente, en comparacion con los

procesos de etapas posteriores (Irie y Kuratani, 2014).

El constructo tedérico de Wimsatt (1985) por ejemplo, supone que las primeras
etapas del desarrollo (al menos en animales) serian menos susceptibles a sufrir
modificaciones sustantivas a lo largo de generaciones, debido a la gran cantidad de
procesos e interacciones genéticas que dependen de ellos corriente abajo en la
ontogenia, cambios que de darse ocasionarian un efecto expansivo, capaz de
producir en la mayoria de los casos, efectos deletéreos para el individuo que los
presentase, y que los harian por esta misma razon, no relevantes la mayor parte
del tiempo tampoco en sentido evolutivo. El modelo de Wimsatt, ademas, es posible
concebirlo también como una reformulacion de la ley de Von Baer, en la cual las

caracteristicas generativamente atrincheradas (de las cuales dependen
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necesariamente siempre las fases posteriores del desarrollo), serian por este
conservadurismo, algunos de los caracteres mas antiguos y con mayor distribucion
taxonémica, en comparacion con los caracteres de las fases mas tardias. que

tenderian a ser adquisiciones mas recientes y localizadas (idem).

El segundo tipo de modelos de constrefiimientos son los modelos de tipo reloj de
arena, mayormente impulsados por Duboule (1994) y Raff (1996), quienes
propusieron en su momento, que los procesos ontogénicos mas conservados y
antiguos se encontrarian en un punto intermedio del desarrollo, mientras que los
mas tempranos y también los mas tardios, tendrian mayor flexibilidad y, en
consecuencia, también una divergencia mas pronunciada. Segun dichos autores,
este tipo de arquitectura se presentaria de manera que, en un mismo filo animal,
se observaria inicialmente una alta variabilidad en los procesos tempranos del
desarrollo, a los cuales les seguiria a continuacion la denominada “etapa filotipica”
(Sander, et al., 1983; Irie y Kuratani, 2014) en la cual las variaciones serian muy
reducidas, predominando sobre todo los procesos conservados que participarian
en la construccion de caracteristicas fundamentales y compartidas de los planes
corporales. A la etapa filotipica le seguiria, finalmente, una fase nuevamente flexible

y mas variable que se manifestaria hasta la adultez.

Al igual que los modelos de tipo embudo, este tipo de representaciones supone que,
debido a la alta codependencia entre sefializaciones vy los distintos modulos
ontogenéticos, en la etapa filotipica, la mayoria de las mutaciones en la estructura
de la red de interacciones tendrian efectos fatales para el individuo (Duboule, 1994;
Raff, 1996), por lo que dichas relaciones se encontrarian constrefiidas, y al mismo
tiempo, podria decirse también que estarian constrifiendo la evolucion de los

patrones corporales.

La busqueda de evidencias que den soporte tanto al modelo de atrincheramientos
generativos (Wimsatt, 1985) o a la posible existencia de una etapa filotipca de los
modelos de reloj de arena (Sander, et al., 1983; Duboule, 1994; Raff, 1996), hasta
el momento ha sido lenta y todavia no contundente (Irie y Kuratani, 2014). Los

experimentos que pudieran confirmar un modelo u otro, ademas, serian solamente
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el inicio del problema, puesto que todavia restaria por explicar el origen y las causas
que habrian propiciado una u otra arquitectura de la ontogenia, un problema que
puede ser clave para entender la evolucion de la forma animal y la casi nula
generacion de nuevos filos en este reino bioldgico desde el Cambrico (idem, p.
4654). En este sentido, los modelos de embudo y reloj de arena, ademas,
resultarian compatibles en términos generales con hipétesis sobre la estructura de
las RGRs tal y como serian pensadas posteriormente por Erwin y Davidson (2006 y
2009), en las que habria moédulos de interacciones genéticas regulatorias
fuertemente conservadas, como los llamados kernels, por tener actividades vitales

para el desarrollo de patrones morfol4gicos.

Uno de los ejemplos mas ilustrativos de los posibles efectos de los constrefiimientos
(ya sea si es resultado de una construccion a manera de embudo, o reloj de arena)
afectando el plan corporal y la evolucion de las maneras antes mencionadas, es la
observada persistencia de siete vértebras cervicales en el grupo de los mamiferos.
Tal patron, se extiende de manera casi universal por el grupo, Unicamente
exceptuando, hasta ahora, a los manatis, que cuentan con 6 vértebras cervicales
(Buchholtzm, et al., 2007) y a tres especies de perezosos, que poseen de 8 a 10
vértebras cervicales (Hautier, et al., 2010) dependiendo el taxa. Lo que resalta aun
mas esta regularidad solo presente en mamiferos es, ademas, que en otros grupos
de vertebrados, el numero de vértebras cervicales si es altamente variable (con
hasta 25 de estas estructuras 0seas en algunas aves), y no parece estar constrefido
de manera tan intensa (Galis, 1999). Se trata, por lo tanto, y pese a poder sufrir
severas modificaciones en la forma, de un caracter numéricamente invariable
(constrefiido) en morfologias tan diferentes entre si como las de jirafas, ratones,

ornitorrincos, ballenas o seres humanos.

Esta ocurrencia en mamiferos podria explicarse al menos de dos maneras distintas.
La aproximacion mas clésica, si se considera la poca variabilidad de este caracter
como un resultado de la seleccion natural, significaria asumir que a pesar de las
extremas modificaciones corporales de los mamiferos a lo largo de su

diversificacién y compleja historia evolutiva, el nUmero de vértebras cervicales que

83

——
| —



concedia mas ventajas adaptativas (aun si los animales vivian en ambientes muy
distintos) era, de manera convergente Yy constante, siete, de entre la hipotética
existencia esporadica de algunos individuos en las poblaciones que habrian podido
poseer quizd seis, ocho o0 nueve vértebras cervicales. De guiarse por una
reconstruccién en sentido mas adaptacionista, podria interpretarse incluso, que la
suma de una vértebra mas al cuello en la mayoria de los mamiferos, podria haber
resultado energéticamente demasiado costosa para el individuo en comparacién
con un numero menor de vertebras, o que asi mismo, la pérdida de una de las siete
vértebras cervicales, habria tenido como consecuencia, posiblemente, una pérdida
de flexibilidad, a tal grado que una fuerte seleccién negativa habria actuado en

contra de este tipo de fenotipos.

Segun el enfoque que ofrece Evo Devo, y concretamente, las lineas de
investigacion que giran en torno a los sesgos ontogenéticos, los patrones
morfolégicos observados en el caso de las vértebras cervicales de los mamiferos,
pueden interpretarse como resultado de ciertos constrefiimientos dentro de la
dinamica interna de procesos del desarrollo compartidos por el grupo, una dinamica
gue dicho sea de paso, no necesariamente implica que no hubiese existido la
influencia de la seleccion natural para su mantenimiento y evolucion. En soporte de
éste enfoque, y con el advenimiento de mejores técnicas de mapeo genético, se ha
encontrado que la especificidad durante el desarrollo de la columna vertebral (en
vertebrados como grupo, pero especificamente, en mamiferos) es controlada por
un conjunto de genes Hox que actian a lo largo de los ejes anterior y posterior
embrionarios. Dichos clusteres de genes Hox, se ha encontrado ademas (en
humanos y ratones, pero presumiblemente también en otros mamiferos), también
tendrian una participacién activa, aunque menos directa, en los patrones de
proliferacion de diferentes linajes celulares, algo que se ha corroborado
experimentalmente al inducir modificaciones en su expresion (Krumlauf, 1994;
Narita y Kuratani, 2005). Un aspecto adicional y relevante que da soporte a las
hipétesis de sesgo ontogenético y constrefiimiento sobre las de seleccion directa en
este caso particular, es también que, en dichos experimentos, ademas de todo, se

ha reportado también que las mutaciones inducidas, vienen habitualmente
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asociadas a diferentes tipos de canceres que producen malformaciones vertebrales,
mismos que al parecer, se manifiestan de manera muy temprana después del

nacimiento (Galis, 1999).

Segun los trabajos de Frietson Galis (Galis,1999; Galis y Metz, 2003), los efectos
pleiotrépicos de algunos genes reguladores como Hoxa-4, Hoxd-4, Hoxa-5 y Hoxa-
6, que controlan el desarrollo vertebral a lo largo del eje corporal de los mamiferos
(Horan, et al., 1995), y que al sufrir modificaciones en su expresién, tienen como
efecto aparente el incentivar diferentes tipos de cancer, estarian actuando como un
mecanismo de constrefiimiento que tendria como una de multiples consecuencias,
la de restringir casi siempre el nimero de vértebras cervicales a un numero
constante en este grupo. Segun Galis (1999) el hecho de que los canceres
asociados a malformaciones en el eje vertical de los mamiferos sean mucho menos
recurrentes en otros grupos de vertebrados que tienen mucha mayor variabilidad
numérica de vértebras cervicales (como las aves), puede haberse debido a que en
estos grupos, los mismos genes Hox, no estarian asociados corriente abajo a
procesos que en mamiferos son aparentemente poco flexibles por su alta
probabilidad de desencadenar efectos nocivos como cancer, y problemas en la
correcta formacion de neuronas. Esta hipotesis sugiere entonces, que la recurrencia
de siete vértebras cervicales, no tendria que ver directamente con la ventaja
adaptativa de este numero de estructuras en particular, sino que el nimero de
vértebras cervicales seria un resultado secundario de procesos restrictivos con
historia filogenética antigua que se estarian expresando a nivel ontogenético.
Dichos procesos, en concordancia con los modelos de tipo embudo y reloj de arena,
se encontrarian altamente integrados en el desarrollo de los planes corporales de
los mamiferos, por lo que su modificacion aparentemente tendria un efecto directo

en las posibilidades de supervivencia.

Un caso similar de constrefiimientos ontogenéticos incluiria, no solo a los
mamiferos, sino a todos los tetrapodos, y al patron corporal recurrente en este clado
gue precisamente les da nombre como grupo, pese a la increible radiacion

adaptativa por diferentes nichos. Una opcion, como en el caso del nimero constante
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de vértebras cervicales, es la posibilidad de que, agrandes rasgos, la seleccion
natural estabilizadora hubiese actuado en el pasado eliminando a los hipotéticos
individuos hexapodos u octdpodos por tener menos ventajas adaptativas que los
organismos actuales de cuatro extremidades. La otra hipotesis, centrada en los
mecanismos del desarrollo, es nuevamente un caso de posible constrefiimiento
mediante restricciones ontogenéticas integradas en los patrones de desarrollo de
los tetrapodos, mismas que habrian hecho que la produccion de hexapodos y
octapodos fuera mucho menos probable, o imposible, desde un principio (Narita y
Kuratani, 2005). En este caso, de nueva cuenta se ha encontrado la conservacién
de un conjunto de procesos ontogenéticos durante el desarrollo (Hinchliffe, 2002) y
la asociacion de estos procesos con genes reguladores de tipo Hox, asi como con
otros elementos reguladores (Sordino, et al., 1996) que estarian actuando en redes
asociadas a la produccion de extremidades locomotoras y también en otros
momentos de la ontogenia (Hinchliffe, 2002), es decir, con posibles efectos
pleiotropicos en otros sistemas, y que de ser modificados, podrian propiciar, por lo

tanto, efectos nocivos de manera expansiva.

Ademas de modelos basados en los efectos pleiotrépicos de genes “maestros”
durante el desarrollo, otras teorias de sesgo y constreflimientos ontogenéticos
también se han centrado en la interaccién que tienen los procesos fisicos de los
organismos vivos con la regulacion genética, y de como éstos pudieron haber
influido de ciertas maneras en la produccion de variacion y el origen de distintas
morfologias en los seres vivos. En este sentido, Newman (Newman y Bhat, 2008;
Newman, 2014 y 2015) desarrolla el concepto de “dynamical patterning modules”
(DPMs) (traducidos ambiguamente como “mddulos dindmicos de posicionamiento”,
por lo que en este caso se hara uso del término abreviado en inglés), que se
encuentra muy relacionado con las conceptualizaciones anteriormente
mencionadas de constrefiimientos de tipo embudo, aunque con sus propias

especificidades.

De manera resumida, los DMPs son entendidos como conjuntos de moléculas,

producidas por un grupo de células, que son capaces de movilizar uno, 0 mas,

86

——
| —



efectos fisicos que terminan por alterar la forma y el patron del conjunto de células
que las produjo en primera instancia (Newman y Bhat, 2008). Dichos efectos fisicos,
ademas, pueden considerarse como “genéricos” segun la propuesta de Newman,
en el sentido de que son propios de agregados de materia que forman
conglomerados suaves y excitables, ya sea si estos pertenecen a seres Vvivos, O Si
son compuestos de materia inerte (Newman y Bhat, 2008; Hernandez- Hernandez,
et al., 2012). Segun esta hipotesis, las moléculas producidas dentro de estos DMPs
habrian estado presentes en los ancestros unicelulares coloniales de los metazoos,
y habrian sido el conducto para la adquisicion de efectos fisicos novedosos que mas
tarde serian conservados (a manera de una “caja de herramientas genética”) y
tendrian funciéon en la organizacion de los primeros organismos multicelulares
(Newman y Bhat, 2008; Newman, 2014).

Un ejemplo de DMP, segun este modelo, seria la adquisicion de la de adhesion
entre células que es mediada por moléculas homologas a las cadherinas. Segun la
hipétesis de Newman (Newman y Bhat, 2008; y Newman, 2014), la capacidad de
las células animales de adherirse unas a otras habria sido lograda mediante la
reutilizacion de moléculas de la superficie celular ya presentes en organismos
unicelulares como los coanoflagelados (en cuyo genoma se pueden encontrar los
genes para su codificaciéon) que habrian sido inducidas a mediar los principios
fisicos de la adhesion en la multicelularidad por sus propiedades genéricas, y por
posibles factores ambientales externos. Por otro lado, en plantas, un proceso similar
de formacion de DMPs también habria tenido lugar, aunque teniendo como
fundamento aquellas propiedades de las células vegetales y agregados celulares
de este tipo, en los que intervienen diferentes procesos fisicos de manera mas
prominente, como son el estrés mecanico entre células, la turgencia y los
mecanismos de expansion, y difusion de distintas sustancias (Hernandez-
Hernandez, et al., 2012).

Una vez alcanzada la adhesién celular, segun Newman (2014), los conglomerados
de células, a su vez, habrian estado determinados por factores fisicos bio-genéricos,

dependientes de las propiedades celulares, y en los cuales los DMPs habrian
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mediado procesos fisicos de la multicelularidad como la elongacion de tejidos, la
separacion por capas celulares, la formacion de cavidades embrionarias, y la
coexistencia de distintos tipos celulares. En este estado, la pérdida o ganancia de
genes habria tenido como consecuencia la formacién de linajes con distintos DMPs,
que, durante las siguientes generaciones, habrian sido integrados, estabilizados e
intensificados por la seleccidon natural y otros mecanismos evolutivos, a un grado tal
qgue la ontogenia posteriormente, habria adquirido mecanismos cada vez mas
especializados y a prueba de errores (Newman y Bhat, 2008 y 2009; Newman, 2014
y 2015).

Bajo esta perspectiva, en resumen, las etapas del desarrollo son consideradas
como fendmenos historicos hibridos (en tanto son resultado de procesos fisicos y
biol6gicos) y complejos, en los que, de manera similar a como lo proponia Wimsatt
(1986), los MDPs se encontrarian atrincherados, y habrian condicionado tanto el
rango de accion de las RGRs, como la posibilidad de formas que los metazoos
podian adquirir durante su diversificacion (Newman y Bhat, 2008). Visto desde este
angulo, que pone atencion sobre la bio-fisica, sin embargo, el proceso de evolucion
y diversificacion de los metazoos, no es uno que pueda considerarse en
concordancia con los supuestos de la SME, sobre todo en lo que respecta a la

conservacion de un mismo “kit genético-molecular” a lo largo de diferentes filos:

[...] la perspectiva fisicalista, sugiere que una vez que la multicelularidad fue
alcanzada, la emergencia de distintos planes corporales habria ocurrido
probablemente con muchos menos cambios genéticos, y a un ritmo mas acelerado,
de lo que hubiese sido predicho por modelos gradualistas de evolucion por seleccion

natural (Newman, 2014, p. 96).

Hasta ahora se han abordado los efectos del sesgo ontogenético, y de los
constrefiimientos (sensu Arthur) especificamente, desde la perspectiva de su
actividad como limitantes hacia la produccion de ciertos fenotipos, y también como
efectos restrictivos inherentes a la constitucion celular, como aquellos impuestos
por las propiedades fisicas de los sistemas multicelulares. Como se ha mencionado

con anterioridad, no existe todavia un consenso en Evo Devo sobre la forma de
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abordar los sesgos ontogenéticos (y quiza la pluralidad sea una fuerza, mas que
una debilidad en este sentido, como se ver4d mas adelante), por lo que si el
entramado conceptual ya era de por si complejo al hablar sobre los
constrefiimientos, lo es alin mas si se quiere delimitar con precision aquello que
Gould y Lewontin (1979) consideraban como “constrefiimientos positivos” y lo que
Arthur denominaba “impulso ontogenético” (Arthur, 2002 y 2004). No es el propésito
de este trabajo resolver este problema conceptual aun en desarrollo, sin embargo,
si puede hacerse una presentacion de uno de los problemas centrales de estos
“sesgos positivos”, que subyace a la mayoria de estas propuestas contenidas en
Evo Devo, esto es, el problema de la evolucionabilidad. En este sentido, se abordara
también la teoria de la variacion facilitada, una de las propuestas que ha generado
mayor traccion en los ultimos afios para tratar de abordar de manera integrativa
dicho problema en el corazon de las discusiones sobre sesgo ontogenético, y en
sentido mas amplio, de la posible direccionalidad de la evolucion en determinados

casos.

Al tratar el tema de la evolucionabilidad, la primera dificultad, como viene siendo ya
habitual con la terminologia de Evo Devo, es la de conseguir precision y unidad de
significado (tabla 1). Acuiiada por primera vez en la literatura cientifica dentro de un
ensayo publicado por el naturalista escoces Sir Arthur Thompson (1931), y
popularizada mas tarde por Richard Dawkins (1988), la palabra evolucionabilidad
ha tenido diferentes usos y utilidades en Biologia y la literatura especializada. A
veces usada simplemente para referirse de manera general a una caracteristica de
la vida, y decir que es capaz de evolucionar, o para hacer referencia mas especifica
a la habilidad de los organismos para la generacion de variacién via diferentes
mecanismos, con el potencial de producir oportunidades favorables para su propia
supervivencia (Crother y Murray, 2019), el concepto de evolucionabilidad ha

probado ser uno de recurrente utilidad.

Afortunadamente, en este caso, dicho obstaculo de pluralidad es uno que ya ha sido
identificado dentro de la propia disciplina por sus practicantes, y también por

filésofos de la ciencia e historiadores, por lo cual esfuerzos importantes (Sterenly,
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2007; Pigliucci, 2008; Brown, 2014; Nuiio de la Rosa, 2017) se han hecho, y
continan en curso, con el propésito de conseguir mejor claridad conceptual al
respecto. Cabe considerar también que una problemética adicional, es que,
usualmente puede encontrarse (en la literatura especializada) a la
evolucionabilidad como un concepto profundamente relacionado con otras ideas
centrales para Evo Devo, como son, evidentemente, el tratado en esta seccion de
sesgos ontogenéticos, pero también con el de modularidad, plasticidad fenotipica,
variacion cripticay pleiotropismo, sin que siempre sea totalmente claro por parte de
los autores de tales trabajos, cdmo es que la evolucionabilidad interacciona con
aquellos otros aspectos de la evolucion que no son sujeto directo de sus

investigaciones.

Tabla 1

Definicién de Evolucionabilidad Referencia

[...] la habilidad de una poblacion de responder a seleccion Houle, 1992, p. 195.

natural o artificial

[...] la habilidad de un genoma de producir variantes Wagnery Altenberg, 1996,

adaptativas cuando actta sobre el sistema genético. p. 970.

Capacidad de generar variacion fenotipica heredable y Kirschner y Gerhart, 1998,

seleccionable. p. 8420; Radman, et al.,
1999, p. 146.

[...] la habilidad de un organismo de evolucionar West-Eberhard, 2003, p.
182.

[...] la capacidad de un sistema ontogenético de evolucionar Hendrikse, et al., 2007, p.
394.
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[...] habilidad de producir diversidad fenotipica, soluciones Wagner, 2008, p. 367-368.
novedosas a los problemas que los organismos encuentran

e innovaciones evolutivas

[...] el potencial intrinseco de un linaje determinado para Miuller, 2008, p. 17.

producir variacién fenotipica

[...] habilidad de las poblaciones de evolucionar de una  Brookfield, 2008, p. 44.

forma adaptativa

[...] la amplia disposicion de las poblaciones a evolucionar  Brown, 2014, p. 562.

[...] capacidad de un linaje de tener evolucién adaptativa Uller, et al., 2018, p. 952.

Como puede apreciarse por los ejemplos expuestos en la tabla 1, no existe hasta el
momento coincidencia muy recurrente entre evodevoistas respecto el nivel concreto
de organizacion bioldgica en el cual la evolucionabilidad se encontraria actuando.
Muiller (2008) y Uller con sus colaboradores (2008), por ejemplo, consideran que el
nivel al que la evolucionabilidad puede identificarse es al de linajes, mientras que
West-Eberhard (2003) la caracteriza como una propiedad de los organismos en
general, Hendrikse y compafia (2007) como una propiedad de la ontogenia, Wagner
y Altenberg (1996) como una caracteristica conjunta del genoma y la ontogenia, y
tanto Houle (1992), Brown (2014) como Brookfield (2008), como una caracteristica
propia de las poblaciones. Nufio De La Rosa (2017) encuentra ademas otros puntos
de tension entre las distintas definiciones de evolucionabilidad dentro y fuera de Evo

Devo:

1) No esta claro si la evolucionabilidad solo tiene que ver con generar variacion
heredable, o si esta variacibn heredable debe de ser necesariamente

adaptativa.
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2) No es del todo preciso el rol de la innovacion, puesto que mientras que para
algunos autores la capacidad de variar equivale a tener evolucionabilidad,
para otros el concepto se refiere a la capacidad de innovar (dependiendo de
distintas definiciones también de lo que es una innovaciéon en términos
bioldgicos)

3) Variacion (diferencias existentes entre individuos de una poblacion) y
variabilidad (la habilidad de los sistemas bioldgicos de variar) son usadas de

manera distinta por diferentes autores en relacion con el concepto.

Pigliucci (2008) encuentra de igual manera, como punto problematico notable, que
estas diferentes definiciones de evolucionabilidad podrian estar haciendo referencia
a fenomenos completamente distintos, ya que algunas parecen referirse mas bien
al pool de variacion y covariacion genética presente en las poblaciones y su
respuesta a la seleccion (Houle, 1992), otras a la arquitectura genética de las
especies, y como ésta afecta a la adaptabilidad de las especies (Wagner y
Altenberg, 1996) y finalmente, en general, al rompimiento de constrefiimientos
ontogenéticos que limitan la variacion, y que pudiesen propiciar el surgimiento de

innovaciones en un clado (Maynard-Smith y Szathmary, 1995).

De manera similar, por el momento tampoco se ha profundizado demasiado dentro
de Evo Devo respecto a la ontologia de la evolucionabilidad, es decir, si es que se
podria considerar que se trata de una propiedad intrinseca o0 extrinseca de algunas
(o todas las) entidades biologicas (Love, 2003) y si a partir de la decantacion por
una de estas definiciones, podria considerarsela como un caracter mas (aunque no
uno cualquiera, claro esta) expuesto también a evolucionar mediante procesos
conocidos, como la seleccion natural. Dicho en otras palabras mas sencillas, un
problema previsible para la disciplina, es el de profundizar ain mas en la propia
evolucion de la evolucionabilidad (Dawkins, 1988; Pigliucci, 2008; Crombach y
Hogeweg, 2008).

Independientemente de que las problematicas anteriormente sefialadas
representan un importante obstaculo para caracterizar de mejor manera el

andamiaje conceptual de Evo Devo, puede identificarse que, por otra parte, existen
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también algunas coincidencias subyacentes dentro de la disciplina respecto a la
importancia de la evolucionabilidad como idea para la estructuracion de una teoria
de evolucion mas completa. En la gran mayoria de las definiciones citadas hasta
ahora, por ejemplo (tabla 1), un gran peso es reconocido a los patrones, 0
procesos, que ocurren durante el desarrollo y que hacen posible la existencia de la
variacién, asi como a la posibilidad de que esta variacion pudiese estar limitada a
ocupar solamente ciertas regiones del morfo-espacio, quizd siguiendo las
trayectorias de “menor resistencia” ante cambios ambientales (Schluter, 1996),
algunas regiones que ademas, habrian de tener valor adaptativo. La modularidad
es reconocida también por la mayoria de evodevoistas como una de las
caracteristicas principales de los organismos que contribuirian de distintas maneras
a la evolucionabilidad (Nufio De la Rosa, 2017), ya que, como se recordara por el
capitulo anterior, la semi independencia de procesos, funciones y regiones
morfolégicas, propiciaria que distintos modulos pudiesen potencialmente
modificarse durante el curso de la evolucién con un minimo de efectos nocivos para

otras etapas de la ontogenia (Wagner y Altenberg, 1996; Wagner, et al., 2007).

Adicionalmente, se identifica que algunas propiedades de las redes genéticas
regulatorias también serian factores de influencia para la evolucionabilidad de los
organismos. Una de ellas la propio modularidad (Verd et al.,, 2019), pero en
particular también mucha de la investigacion y discusion se centra en la llamada
robusteza de las redes (Nufio de La Rosa, 2017), esto es, la estabilidad de las
RGRs en producir un mismo patron de expresion genética ante posibles
perturbaciones (principalmente debido a mutaciones que cambian la conectividad
de los elementos de la red, pero también por factores ambientales) en su topologia
(van Dijk, et al., 2012). Dicha robusteza no solo estaria constrifiendo los posibles
fenotipos generados por tales perturbaciones, sino que, mediante mecanismos
como la duplicacion de genes (redundancia y posterior evolucién diferencial de
elementos dentro de la red), también se encontraria incrementando la tasa de
mutaciones neutrales, y con ello la variacién genética invisible (variacion criptica)
para la seleccidon natural (Wagner, 2005 y 2005a; Aldana, et al., 2007; Crombachy

Hogeweg, 2008), misma que podria liberarse posteriormente mediante los
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estimulos ambientales apropiados, y manifestarse bajo la forma de plasticidad
fenotipica (van Gestel y Weissing 2016).

Una de las propuestas que ha generado mas atencion las ultimas dos décadas
dentro de Evo Devo por tratar de englobar, y dar sentido a los fenédmenos
anteriormente mencionados como parte de la evolucionabilidad, es la llamada
teoria de la variacion facilitada de John Gerhart y Marc Kirschner (2007). Esta
teoria, enfocada sobre todo en el origen y diversificacion de los metazoos, surge en
parte, como una respuesta por parte de los autores a lo que ellos piensan, se trata
de una insuficiencia por parte de la SME al indagar en los efectos del desarrollo en

la generacion de variacion adaptativa:

El supuesto de la Sintesis Moderna, compartido hoy por muchos bidlogos
evolutivos, es que la variacion no es limitante, que es pequefia en grado comparada
con la media, que es copiosa en cantidad, y que es isotropica. Estos supuestos no
han sido confirmados por observaciones biologicas modernas. En vez de eso, a lo
largo del tiempo, la evolucion parece haber construido el tipo de variacion que ha

emergido de los procesos del desarrollo (Kirschner y Gerhart, 2010, p. 256).

En su fundamento, la idea de Kirschner y Gerhart esta integrada con el propdsito de
entender las novedades evolutivas, y de teorizar cOmo es que los organismos, por
caracteristicas intrinsecas a su construccion, determinan la naturaleza y el grado de
las variaciones futuras, a menudo de tal manera que mutaciones genéticas
pequefias parezcan tener la capacidad de producir una gran “recompensa” en
términos de cambios en el fenotipo (Parter, et al., 2008). Para su teoria, Kirschnery
Gerhart reconocen la conservacion de lo que ellos denominan procesos centrales,
gue incluyen lo que se podria denominar como la “maquinaria transcripcional”
celular (asi como los genes asociados a ésta) que habria surgido en linajes
biol6gicos antiguos, y que por lo tanto se encontraria muy conservada en el
desarrollo, con funciones principalmente de control regulatorio en los primeros
organismos eucariotas y multicelulares (Gerhart y Kirschner, 2007; Kirschner y
Gerhart, 2005y 2010; Kirschner, 2015). El razonamiento principal que sostiene esta

propuesta es el siguiente:
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Con el hallazgo de que el numero y tipo de genes, especialmente el gran nimero
de genes que intervienen en los procesos centrales, es limitado, mientras que la
innovacion evolutiva ha continuado, nos queda concluir, que es el uso de estos
procesos y genes conservados en un amplio rango de combinaciones, tiempos y
lugares, el que pasa por cambios mas rapidos, con consecuencias durante los
periodos entre los cuales nuevos procesos centrales son inventados (Kirschber y
Gerhart, 2010, p. 265.).

A partir de estas consideraciones, la hipétesis que articula a esta teoria es que,
durante la ontogenia, dichos procesos centrales moleculares altamente
conservados, se encontrarian facilitando la variacién que es viable o adaptativa,
(Gerhart y Kirschner, 2007; Kirschner y Gerhart, 2005 y 2010; Kirschner, 2015),
esto, evidentemente, de una manera no isotropica (Love, 2015). Los procesos
centrales en la teoria de la variacion facilitada, tendrian ademas una serie de
propiedades que permitirian que dicho tipo de variacion fuese posible. En primer
lugar, dichos procesos estarian mostrando modularidad, con un alto grado de
constrefiimiento interno y cierto grado de de-constrifiimiento respecto de otros
procesos centrales. El de-constrefiimiento (disminucion en los efectos pleiotrépicos)
de mecanismos y procesos centrales, segun Kirschner y Gerhart, habria permitido
la implementacién de los mismos en diferentes tiempos, lugares, orientaciones, e
intensidades, sin un alto riesgo de causar afectaciones mayores para otras partes
del sistema (Gerhart y Kirschner, 2007; Kirschner y Gerhart, 2005 y 2010).

La compartimentacion y reconfiguracion de los procesos centrales en otros sistemas
del desarrollo, seria ademas posible en gran medida por otra propiedad que Gerhart
y Kirschner (2007, p. 8584.) denominan como ligamiento regulatorio débil, que
basicamente se refiere a la capacidad que poseerian los procesos centrales de
perder y ganar conexiones con otros procesos con relativa facilidad. Esta propiedad,
presente, segun los autores, en sitios como la regulacién enzimatica alostérica, la
induccion embrioldgica y transmisiones neuronales, por ejemplo (idem, p. 8586.),
haria también que las “sefiales de entrada” en los procesos centrales no tuviesen

una alta especificidad. Las sefiales salida de dichos circuitos ademas tendrian la
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capacidad de ser mucho mas complejas que las de entrada, debido a que estas
Gltimas  solamente estarian encargadas de interferir con mecanismos auto
inhibitorios que se encontrarian ya incluidos dentro de dichos circuitos, por lo que
los procesos centrales podrian efectuar asi, un mismo e intrincado proceso
independientemente del cambio de naturaleza de las sefiales de entrada, siempre
y cuando, estas siguiesen manteniendo su capacidad de interferencia (Gerhart y
Kirschner, 2007). La implicacion principal de esta arquitectura, es que las sefiales
de entrada y las sefales de salida, en los procesos centrales del desarrollo, no
tendrian necesidad de evolucionar juntas, facilitando con esto, la generacién de
variacién fenotipica (Gerhart y Kirschner, 2007; Kirschner y Gerhart, 2005 y 2010;
Kirschner, 2015)

Otra propiedad importante para la teoria de variacion facilitada, presente también
en algunos procesos centrales, es la de comportamiento exploratorio. Esta
propiedad hace referencia especificamente a algunos procesos centrales que tienen
la capacidad de generar un solo estado (o configuracion) para llevar a cabo una
funcién determinada tras un proceso de generacion de muchos otros estados
posibles (Gerhart y Kirschner, 2007). La mayoria de estos estados durante el
comportamiento exploratorio, sefialan Kirschner y Gerhart, no terminarian por tener
un uso inmediato, sin embargo, los procesos centrales de este tipo serian

susceptibles de adquirir nuevos usos durante el transcurso de generaciones.

Un ejemplo de un sistema con comportamiento exploratorio, segun la propuesta de
la variacion facilitada, es el de la formacion de microtubulos en las células animales
(Kirschner, 2015). Durante la formacion de dichas estructuras, los microtubulos son
proyectados a partir del centro organizador de manera (al menos aparentemente)
aleatoria en diferentes direcciones de la célula. Solo algunas regiones de la célula
poseen agentes estabilizadores de los microtubulos, por lo que, al ser acoplados
con estos, estos hacen estable la estructura del microtubulo, mientras que, de no
encontrar una unidad receptora adecuada, los tubulos se encogen y vuelven al

centro organizador. Aunque es una propiedad en teoria sencilla, la importancia de
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este tipo de procesos exploratorios para la teoria de variacion facilitada es

mayuscula por su contribucién a la evolucionabilidad de los organismos:

[Los procesos exploratorios] pueden generar variacion fenotipica a partir de una
pequefia cantidad de variacion genética, porque la variacion fisiol6gica esta
directamente disefiada en el proceso de generar cada fenotipo. Para modificar el
fenotipo, uno no necesita generar la variacién, que esta ya construida dentro del
sistema, sino solamente llegar a una nueva seleccion. También reduce la letalidad
de la variacion fenotipica, porque hay tolerancia a la imprecision. (Kirschner y
Gerhart, 2010, p. 263.).

El ligamiento regulatorio débil, la modularidad, asi como las consecuencias
derivadas del comportamiento exploratorio, por otra parte, también se encontrarian
contribuyendo a la robusteza y la adaptabilidad de estos procesos centrales, ya que
estos podrian ser utilizados en diferentes combinaciones, cantidades y estados para
producir nuevos caracteres mediante pocas modificaciones regulatorias, reduciendo
a su vez la necesidad de grandes cambios genéticos (Gerhart y Kirschner, 2007,
Kirschner y Gerhart, 2005 y 2010) para incrementar la produccion de las variaciones

fenotipicas viables.

Un posible caso de variacion facilitada en accion, podria encontrarse en los
experimentos llevados a cabo por Clifford Tubin y sus colaboradores (Abzhanov, et
al., 2004., Abzhanov, et al., 2006), quienes encontraron que la modificacion del pico
en los pinzones de las islas Galdpagos (los mismos que son utlizados
recurrentemente como ejemplos paradigmaticos del lento, pero certero, actuar de la
seleccion natural) pudieron deberse a modificaciones regulatorias veloces
asociadas a la cantidad, lugar, y el tiempo de accion de al menos dos moléculas de
sefalizacion; BMP4 y la Calmodulina, que al administrarse de manera experimental
a embriones de gallina domestica (Gallus gallus domesticus), inducian
modificaciones (en el grosor, longitud y forma del pico) que no eran deletéreas, y
mas aun, que parecian encontrarse bien integradas con el resto de la anatomia de
la cabeza del ave. Lo interesante de este ejemplo particular en relacion con la teoria

de variacién facilitada, es, ademas, que ambos factores que parecen incidir
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directamente en la forma del pico de los pinzones y de las gallinas domésticas, son
factores altamente conservados en general dentro del grupo de las aves, lo cual
podria interpretarse como indicativo de que muchas de las modificaciones en los
picos de distintas especies, pudieron haberse mediado por unas pocas moléculas
de sefalizacibn que movilizarian de distinta manera procesos centrales ya

existentes (Kirschner y Gerhart, 2005; Gerhart y Kirschner, 2007)

Desde una perspectiva mas global, segun la teoria de la variacion facilitada, la
conservacion de los procesos centrales con propiedades como las anteriormente
mencionadas, se deberia posiblemente a que estas habrian sido seleccionadas a
nivel de individuo por su capacidad de trabajar de manera mas eficiente bajo
condiciones fluctuantes externas e internas (Gerhart y Kirschner, 2007). Aunque
hasta por ahora no esta confirmada de manera experimental, tal suposicion fue
puesta a prueba por Parter y sus colaboradores (2008) en modelaciones
computacionales con resultados positivos, que arrojaron, entre otras conclusiones,
gue la evolucion de la variacion facilitada se ve incrementada cuando los ambientes

mismos varian de manera modular.

Debido a que la segmentacion de las distintas “metas ambientales” que los
organismos tienen que cumplir para su supervivencia parecen variar de forma
regular y sistematica, se piensa que estas fluctuaciones podrian tener efecto en la
probabilidad de que existiesen ya soluciones disponibles para algunas de ellas en
el genotipo de los organismos, y de que éstos solamente pudiesen necesitar la
reconfiguracion adecuada para hacerlas entrar en accién nuevamente (idem, p.
11.). De ser cierta tal hipotesis, ademas, significaria que los procesos centrales, y
su capacidad de de-constrefir procesos y componentes del desarrollo (Kirschner y
Gerhart, 1998; Gerhart y Kirschner, 2007) permitirian al genotipo tener algo similar
a un “aprendizaje”, y conservar informacién de metas ambientales pasadas, que
serviria mas adelante para hacer frente a futuros desafios ambientales, siempre y
cuando, éstos se encontrasen segmentados y compuestos por las mismas metas

ambientales que las fluctuaciones anteriores (Parter, et al., 2008).
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Si bien las hipétesis que son incluidas en teoria de la variacién facilitada podrian
interpretarse por algunos como un rechazo a la teoria de la evolucion en términos
de la SME, Kirschner y Gerhart (2010) sostienen que su propuesta especificamente
esta destinada a complementarla en algunas de sus lagunas de conocimiento (eso
si, quitandole la exclusividad del rol “creativo” a la seleccion natural), y a ser un
mecanismo explicativo para el problema de la variedad fenotipica, por lo que niegan
ademdas que su teoria tenga algun tipo de implicacion Lamarckiana (Gerhart y
Kirschner, 2007; Kirschner y Gerhart, 2010). Por otra parte, argumentan Uller y
colaboradores (2008) la teoria de la variacion facilitada no entraria en conflicto
tampoco con todos los principales hallazgos hechos por la SME, pues hasta el
momento, parece ser consistente también con observaciones empiricas de que la

mayoria de las mutaciones genéticas son neutrales y deletéreas.

La teoria de la variacion facilitada, como sus propios autores sostienen, necesita
para reforzarse, de la confirmacion de mas ejemplos de conservacion y actividad de
procesos centrales en seres vivos como en el caso de las aves, y también de la
investigacion mas profunda de convergencias evolutivas en el reino animal, en las
gue ademas de la seleccion natural, podria existir en algunos casos, una misma
“caja de herramientas” celular utilizada de maneras diferentes (Kirschner y Gerhart
2005). Solamente una mayor cantidad de investigaciones respecto a los origenes
de la variacidbn podra determinar si la teoria de Kirschner y Gerhart es lo
suficientemente soélida como para persistir en el tiempo, sin embargo puede
reconocerse que se trata de un intento integrativo importante en Evo Devo, que
asume que el desarrollo no solamente constrifie las posibilidades en la evolucion
de los organismos, sino que supone que puede contribuir de manera “positiva” a la
evolucion mediante diversas maneras, englobadas, usualmente, en lo que se llama

evolucionabilidad:

A medida que los bidlogos entienden progresivamente como los caracteres son
expresados, ya no es suficiente con poner a los sesgos ontogenéticos en la teoria
evolutiva, meramente como limitantes de lo que la evolucion puede hacer. La

representacion de los fenotipos como redes regulatorias, ayuda a entender cémo
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los sesgos ontogenéticos evolucionan, y de manera inversa, la influencia de los
sesgos ontogenéticos en la evolucion. Eventualmente, estas investigaciones quiza
revelen, como la evoluciébn del proceso evolutivo mismo contribuye a la

diversificacion y la adaptacion (Uller, 2018., Recurso en linea).

Como se ha mencionado con anterioridad, en las teorizaciones concernientes a
sesgos ontogenéticos y evolucionabilidad (asi como en la propuesta de variacion
facilitada) convergen algunas de las ideas mas importantes para Evo Devo. Dicha
convergencia no pasa desapercibida en los analisis metacientificos, pues algunos
fildsofos y evodevoistas argumentan precisamente que la evolucionabilidad es uno
de los temas mas importantes para Evo Devo, o quiza inclusive, el problema central
de toda la disciplina (Hendrikse, et al., 2007; Minelli, 2017). Ante esta relevancia, se
han hecho esfuerzos, y otros contindan, por caracterizar de manera adecuada el
concepto, ya sea mediante el intento por unificar las definiciones en una sola
(Sterelny, 2007; Brown, 2014), o también por abogar las ventajas de mantener un
pluralismo de interpretaciones, en tanto éste sea claramente delimitado segun las
particularidades de cada caso (Pigliucci, 2008., Nufio De la Rosa, 2017). Estas y
otras consideraciones sobre la centralidad de la evolucionabilidad como problema
directriz, asi como de su integracion con el resto de conceptos utilizados en Evo

Devo, se tratan de manera mas especifica en la siguiente seccion de este trabajo.
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Capitulo 3: Estructura de Evo Devo y su lugar en la teoria

evolutiva.

3.1. Los Pilares de Evo Devo.

Hasta ahora, en este trabajo se han abordado algunas investigaciones de Evo Devo
gue centran su atencién particularmente en los conceptos de RGRs, modularidad y
sesgos ontogenéticos. Deliberadamente, hasta este punto, no se habia tratado la
naturaleza global de Evo Devo, y especificamente, su estatus respecto al resto de
la estructura teorica que se utiliza dentro de la Biologia evolutiva. Esto se debe en
parte a que se considerd que seria mas ilustrativo mostrar primero, a partir de
algunos ejemplos, la manera en que los conceptos e ideas mas importantes de esta
rama son empleados a diferentes niveles de organizacion, y en diferentes ambitos

biologicos dentro de esta naciente disciplina.

Esperando que el repaso por algunas de las problematicas surgidas del entramado
conceptual de Evo Devo haya lo sido suficientemente ilustrativo, en esta seccién se
trata de hacer una caracterizacion mas precisa de su estructura, primero con el
propdésito de dejar en evidencia aquellas posibles areas de tension que tiene con
respecto a la SME, y de igual manera, para mostrar algunas de las formas en las
gue ésta reciente manera de investigar la evolucion, podrian representar una
transformacion (o extension, segun algunos grupos de investigadores) para todo el

aparato teérico utilizado por el campo de investigacion en su conjunto.

Como se ha referido con anterioridad, los principales elementos que hicieron posible
Evo Devo durante sus inicios, pueden ser identificados mas o menos de manera
clara en un pufiado de descubrimientos y expansiones teoricas de estos mismos. El
hallazgo de la conservacion de genes Hox entre grupos animales filogenéticamente
distantes, el creciente entendimiento de la estructura de las redes genéticas
regulatorias durante el desarrollo, y las subsecuentes hipotesis de que los genes

involucrados en estos procesos ontogenéticos pudiesen tener mayor peso que los
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propios genes estructurales en otorgar impulso a la evolucion del fenotipo
(Laubichler, 2010), son quiza el ejemplo mas claro del establecimiento temprano de
pilares investigativos y disciplinarios. La calidad del conocimiento inicial que se tenia
sobre la ontogenia en las etapas iniciales de Evo Devo, ademas, seguiria
refinAndose de manera constante, incrementandose progresivamente la atencion
puesta en otros fendmenos de relevancia, que como los elementos regulatorios de
tipo cis (secuencias de DNA no codificantes que controlan la expresion de genes
proximos), parecen ser sitios de evolucion importante para los mecanismos de
regulacién genética (Hoekstra y Coyne, 2007). A partir de su productividad en el
campo tedrico y experimental, esta forma de investigar la ontogenia con una
perspectiva evolucionista, adquiriria ademas aspecto interdisciplinario, incluyendo
desde generales con el ambiente (Laland, Olding-Smee y Gilbert, 2008) hasta otras
sub areas especificamente surgidas para establecer nuevos enlaces entre distintas
ciencias biologicas, como en el caso de la llamada “Eco Evo Devo”, que busca la
conjuncion de Evo Devo y la Ecologia por medio de la investigacion en acomodacion
genética, plasticidad ontogenética, herencia epigenética y la construccion de
nicho (Gilbert, et al., 2015). Ademas de estos campos, otras areas biolodgicas sobre
las que también ha tenido impacto Evo Devo son la genética cuantitativa, la

paleontologia y la Biologia comparada (Arthur, 2011).

Las expresiones que ahora convergen bajo el nombre de Evo Devo es diversa, sin
embargo, Gerd Mduller (2007 y 2008), utilizando la idea en sentido Lakatosiano,
reconoce la existencia de al menos cuatro programas de investigacion distintos
dentro de lo que se conoce globalmente como Biologia evolutiva del desarrollo, o
Evo Devo; 1) El programa de la embriologia y morfologia comparadas., 2) El
programa de la genética evolutiva del desarrollo.,3) El programa epigenético
experimental., y por ultimo, 4) El programa tedrico computacional, del cual no se
habia hecho mencion anteriormente de manera explicita, pero que esencialmente
se encarga de utilizar modelos y simulaciones que implican los efectos del desarrollo
en la evolucién, asi como de integrar conceptualmente lo que se podria denominar,

la “teoria” de Evo Devo.
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Aunque de utilidad, al dar a entender en términos generales lo que se hace dentro
de Evo Devo, para saber las implicaciones mas profundas de esta nueva disciplina,
no es suficiente con tener en cuenta las definiciones presentes en los libros de texto
utilizados para la ensefianza, ni con establecer una cronologia tentativa de lo que
propicio su origen, y cOmo es que ésta ha penetrado en otras areas bioldgicas. Silo
gue se quiere encontrar es el “nlcleo”, o sus “pilares”, como lo sugiere el titulo de
este trabajo, hay que echar un vistazo necesariamente también a sus preguntas,
metas, supuestos, y conceptos directrices de una forma similar a como lo hicieron

otros, como Gould (2002), en el caso de la SME.

Es necesario considerar, sin embargo, que la naturaleza de Evo Devo
(particularmente respecto a sus limites) contenido, estructura y relacién con el resto
de la teoria evolutiva, continta siendo un topico complejo de abordar, no resuelto, y
plural en cuanto a representaciones (Brigandty Love, 2010; Nufio de la Rosa, 2014;
Fabregas-Tejeda y Vergara- Silva, 2018). En favor de su incorporacion, se ha
argumentado que ademas de proporcionar un espectro distinto de causas, incluir
los procesos del desarrollo en la teoria, estaria proporcionando, por una parte, un
cambio de enfoque respecto a la importancia de factores externos (externalista), por
uno internalista en el que habrian de tener mayor peso las dinamicas de los
sistemas del desarrollo (Muller, 2005) , y por otra, lo que podria considerarse una
reformulacion del externalismo ya conocido, en un “externalismo ontogenético” en
el que se buscaria indagar en el peso de las interacciones ambiente-desarrollo (Eco-
Evo-Devo) que mediante fendmenos como la simbiosis, la plasticidad fenotipica, la
herencia epigenética, y la construccion de nicho, se piensa que tienen efecto
significativo en la variacion disponible para la seleccion, y por lo tanto, también un
rol transformativo poco conocido hasta ahora (West-Eberhard, 2003; Gilbert, et al.,
2015).

Més alla de observar con incertidumbre la organizacion tan dinamica que posee Evo
Devo por el momento, para esclarecer un tanto el panorama, lo que puede hacerse
de manera inicial, es prestar atenciéon a lo que consideran como fundamentos y

principales problemas, los propios impulsores (cientificos y fildsofos) de esta area
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cientifica. Gerd Muller (2008) por ejemplo, resume lo que él considera como las

interrogantes centrales de Evo Devo de la siguiente manera:

Evo-devo parte del postulado de que una interaccidon causal-mecanistica, debe
existir entre los procesos de desarrollo individual y los procesos de cambio evolutivo.
Entender estas interacciones y sus consecuencias para la evolucién organismica,
representa la meta central de investigacion. Por lo tanto, la pregunta en el nucleo
de evo-devo, tiene dos componentes interrelacionados: la influencia de la evolucion
en el desarrollo, y la influencia del desarrollo en la evolucién. Esta interrelacion
reciproca, constituye una agenda de investigacibn genuinamente didactica y

sistémica (p.6.).

Al respecto, Gerd Miller ahonda todavia mas en esta distincion, acotando que los
dos componentes principales del nucleo de Evo Devo, pueden distinguirse como
dos sub areas dentro de la misma; evo-devo y devo-evo (es importante no pasar
por alto ahora, el uso de las minusculas, por referirse, segun Miiller, ya no al sentido
amplio de la disciplina tal y como que se venia tratando hasta ahora, sino a
subconjuntos mas 0 menos bien diferenciados). En evo-devo, segun Miller, el tipo
de preguntas que se hacen, son respecto al origen de los sistemas de desarrollo
embriologico, y la evolucion de estos procesos a lo largo del tiempo, mientras que
en la segunda categoria, devo-evo (que podria considerarse la parte mas avant-
garde, segun la clasificacion de Miuller), las preguntas y los topicos de interés
girarian mas bien en torno a los efectos del desarrollo en la evolucion, incluyendo el
tiempo y la direccion del cambio fenotipico, los sesgos ontogenéticos, asi como el

origen de novedades fenotipicas, planes corporales y la homologia (Muller, 2007a).

Por otra parte, de entre de toda la diversidad de aproximaciones, Miuller (2007), asi
como Collins y sus colaboradores (2007) parecen coincidir en identificar algunos de

los que consideran, son los principales objetos de estudio de Evo Devo:

e El origen de los sistemas ontogenéticos.
e La evolucién de los sistemas ontogenéticos.

e Las modificaciones temporales y de contexto de los procesos del desarrollo.
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e Las interacciones ambiente-desarrollo.
e La mantenencia de la variacion fenotipica.
e El origen de las novedades fenotipicas.

e Laintegracion de la genética y los mecanismos epigenéticos.

Sean Carroll, de manera independiente, va un paso mas alla de plantear los objetos
de estudio centrales, y argumenta que, debido a los avances en esta area, es
posible concebir actualmente una teoria general con la capacidad de hacer
predicciones sobre como es que la forma de los organismos con ontogenia
evoluciona (Carroll, 2008). Esta teoria, para Carroll, giraria en torno a ocho
principios fundamentales derivados de las investigaciones empiricas en Evo Devo,
mismas que, desde su perspectiva, ayudarian también a extender la teoria evolutiva

conservada desde la SME:

1) Pleiotropismo en mosaico.

2) Complejidad genética ancestral.

3) Equivalencia funcional de genes ortélogos y paralogos.

4) Homologia profunda.

5) Duplicacion infrecuente de las familias de genes toolkit (genes tipo caja de
herramienta).

6) Heterotropia.

7) Modularidad.

8) Vastas redes genéticas regulatorias.

Por su parte, Manfred Laubichler (2010), historiador de la Embriologia, reconoce
gue si bien la base conceptual de Evo Devo es diversa, los conceptos principales a
los cuales estaria ligado su potencial como un suceso revolucionario para las
investigaciones bioldgicas, serian principalmente cuatro: a) Regulacion (incluyendo
a los genes regulatorios que actuan a manera de “switches” y sus redes asociadas);
b) Modularidad (la existencia de modulos ya sea a nivel morfoldgico, celular,
gendmico u ontogenético); c) Plasticidad fenotipica (es decir, la capacidad de, a
partir de un mismo genotipo, generar distintos fenotipos dependiendo las

condiciones ambientales) y por ultimo; d) la Innovacién. Wallace Arthur (2011) de
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manera bastante consistente con Laubichler, identifica al sesgo ontogenético, el Co-
opting (redireccion de adaptaciones), la evolucionabilidad y a la modularidad como
los conceptos clave y pilares alrededor de los cuales se forman las preguntas
principales que se hacen en Evo Devo.

Un elemento comin a éstas y otras clasificaciones, si se hace un repaso en
busqueda de palabras clave por la literatura disponible, es la recurrencia del
problema de la innovacién. Evidentemente, mas que tratarse de un concepto tedrico
exclusivo, se identifica a menudo que la innovacion es uno de los (o, inclusive el
mas relevante) problemas centrales respecto a los cuales Evo Devo puede hacer
sus mayores contribuciones. Numerosos y prominentes evodevoistas (Carroll, 2008;
Muller y Newman, 2005; Muller, 2007a y 2008; Laubichler, 2010; Love, 2006 y
2015), coinciden en que probablemente sea el tema central de Evo Devo como area
cientifica, y en términos llanos, su nucleo tedrico, de donde pareceria partir la
construccion de muchas de sus preguntas, modelos y explicaciones. Puede decirse,
entonces, con sustento, que existe al menos, una marcada convergencia de
opiniones respecto a este punto, y que la investigacion de los procesos
responsables de innovacion bioldgica, es una tarea que parece atravesar de manera
transversal a la mayoria de las propuestas de que hacen uso del lenguaje de la

disciplina:

Evoluciéon del desarrollo, biologia evolutiva del desarrollo, evolucion ontogenética,
ontogenia comparada, microevolucion del desarrollo...Cada nombre resalta algo
diferente. Quedandose con el nombre de Evo Devo por simplicidad explicativa, la
mayoria concuerdan en que estas coyunturas de temas evolutivos, y del desarrollo,
son combinaciones conscientes de subdisciplinas bioldgicas, incluidas, pero no
limitadas, a la Genética del desarrollo, Morfologia, Paleontologia, Sistematica,
Genética cuantitativa, y la Ecologia. Los bidlogos reconocen que la meta de
identificar novedades evolutivas requiere de integracién, y Evo Devo es concebida
usualmente, como una sintesis de diferentes disciplinas (Brigandt y Love, 2010, p.
95).
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De forma similar, Muller describe el papel directriz del concepto de innovacién
dentro de Evo Devo:

“‘Emergencia [de novedades] se refiere al hecho de que, a través de la integracion
de conceptos como la modularidad, la plasticidad y la innovacion, la teoria evolutiva
se convierte en explicativa, no solo de lo que varia y se mantiene en la evolucion
organismica, sino también de lo que surgira [...] Una teoria de la emergencia
complementa la teoria de la adaptacion, en que introduce factores ontogenéticos y
ambientales no deterministicos, que son los responsables del origen de las
novedades” (Muller, 2008, p. 18.).

Kirschner y Gerhart (2010), asi como Wagner y colaboradores (2000) de igual
manera coinciden con Miller en que Evo Devo actuaria como un complemento, y
como una “fuerza explicativa” adicional, cuya existencia no negaria la accion de los
mecanismos reconocidos por la genética de poblaciones y la SME en su conjunto,
sino que haria necesaria la evaluacion mas cautelosa, dependiendo del caso
especifico, del peso relativo de los procesos ontogenéticos (internos) o de la
dinamica de poblaciones (externos) en la evolucion de determinados organismos.
En este sentido otro aspecto importante que surge al retomar la literatura
especializada producida por Evo Devo, es que también un problema de fondo
todavia pendiente, es explicitar la interaccion de los principales pilares conceptuales
disciplinarios de ésta area cientifica, con el legado de la SME, sobre todo en el
sentido de que en ciertos casos, habria la posibilidad de que existiese una
“‘competencia” por ser el explanans prioritario del origen de las novedades
evolutivamente mas relevantes (las llamadas “innovaciones clave”) y de la forma.
Como podra suponerse, tales consideraciones no estan libres de controversia,
puesto que uno de los retos adicionales que enfrenta Evo Devo (aunque no es uno
restricto a esta area de la Biologia), es la definicion con mayor precision de lo que
constituyen realmente los casos de innovacion, como identificarlos, a qué nivel de
organizacion localizarlos, y en resumen, como caracterizar de mejor manera la
naturaleza de lo que se ha de reconocer como innovaciones o0 novedades

adaptativas (Love 2003). Aunque ahora vuelve ser el centro de atencion con mayor
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fuerza, dicho problema, no es uno totalmente desconocido para la Biologia tedrica,
ya que incluso arquitectos de la SME, como Ernst Mayr, lo consideraban como un
topico que seguia siendo problematico aun después de la consolidacion de la

sintesis:

Hay problemas de moda y hay problemas olvidados en cualquier campo de
investigacion. El problema de la emergencia de novedades evolutivas, ha sido sin
duda enormemente abandonado durante las Ultimas dos o tres décadas a pesar de

su importancia para la teoria evolutiva (Mayr, 1960, p.349.).

Esto no significa, por supuesto, que el tema de las novedades no haya sido sujeto
de analisis para la SME. EI mismo Mayr, por ejemplo, intentaria lidiar con el
problema dentro de los términos de la Sintesis, en parte, presumiblemente, para
demostrar que, a pesar de su complejidad, éste podia interpretarse sin tener que
recurrir a explicaciones potencialmente problematicas que involucrasen algo
cercano al saltacionismo o las macro mutaciones (Love, 2003). Para esto, Mayr
propondria una representacion de las novedades evolutivas fuertemente
funcionalista, definiendolas en términos generales como cualquier estructura o
propiedad recientemente adquirida que permite la adquisicion de una nueva funcién
(Mayr, 1960, p. 351.), una definicion que, resulta mas que claro, le ayudaria a darles
explicacion con mayor facilidad en términos de seleccion natural y genética de

poblaciones (Love, 2003).

El problema con representaciones como las usadas por Mayr respecto a las
novedades bioldgicas, es el de incurrir en suposiciones poco explicativas respecto
a los procesos basicos originadores de dichas novedades. Moczeck (2008) sefiala
gue contendrian la falla [6gica de construir un argumento tautoldgico, en el cual las
novedades evolucionarian debido a funciones adaptativamente ventajosas que, de
nueva cuenta, por medio de la seleccion natural, se estaria asumiendo que
favorecerian la evolucion de nuevos caracteres con funciones favorables. En otras
palabras, este tipo de argumento no toma en cuenta, segun Moczeck (2008), que la
seleccién natural no tiene la capacidad de ejercer influencia en caracteres que

todavia no existen, por lo cual, segun su razonamiento, el mecanismo darwiniano
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no se podria aceptar como una explicacion adecuada para las adaptaciones
novedosas en tanto que, por si sola, no seria capaz causar directamente la

existencia de dichas innovaciones en primer lugar.

Dado que el origen de las novedades es un fenébmeno que funciona a diferentes
niveles de organizacion, algunos evodevoistas, en contraste con Mayr, son de la
opinidn de que la mejor manera de abordar el problema, no es reduciéndolo a unas
cuantas y conocidas causas, sino mediante la colaboracion e integracién de ideas

provenientes de la Embriologia y de otros campos de investigacion biolégicos:

Los procesos evolutivos en los cuales intervienen muchos niveles jerarquicos
diferentes, no pueden ser adecuadamente explicados sin metodologias que
reconozcan esos diferentes niveles y sus interacciones causales [...] La elaboracion
de un parametro explicativo que detalle el origen de la variacion en todos los niveles
jerarquicos, requiere de investigaciones en la genética del desarrollo en conjunto
con estudios morfologicos. El criterio de adecuacion explicativo, indica que la
pregunta causal requiere de una respuesta interdisciplinaria [...] Explicar las
innovaciones y novedades evolutivas es (en parte) una cuestion acerca de como la
variacion se origina ontogenéticamente, algo sobre lo cual la seleccion natural es
muda [...] Lo que cuenta como una causa evolutiva es entonces, mucho mas amplio

gue la seleccion natural y otros procesos poblacionales (Love, 2006, p. 328.).

Como se abordoé en la seccion pasada de este trabajo, es en este punto especifico
concerniente a las novedades adaptativas y sus origenes, que otro gran eje de Evo
Devo (el de la evolucionabilidad) se hace nuevamente necesario por Ssu
caracteristica de abarcar (en la mayoria de sus versiones) a aguellos mecanismos
y propiedades que generan variacion en los sistemas vivientes. Variaciones que
pudiesen constituir cambios novedosos en algunos casos, y que, en Ultima
instancia, quiza permitirian acelerar la evolucion de los organismos con

adaptaciones gue contribuyesen a su vez a potenciar la propia evolucionabilidad:
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Todo sistema que es evolucionable, en el sentido de ser innovador, puede
evolucionar mediante seleccion natural. Puesto de otra forma, la habilidad de

innovar, es el uso mas profundo de la evolucionabilidad (Wagner, 2005, p. 1772.)
O como también lo interpreta Paul Brakefield:

El origen de novedades evolutivas es un aspecto de la evolucionabilidad; otro es el
rol de la variacion genética silenciosa, y la aportacion de las mutaciones en generar
flexibilidad ontogenética. Como sea que la evolucionabilidad se defina [...] es crucial
el descubrir el grado en el que, tanto la genética, como el desarrollo, influencian la
generacion de variacion en el fenotipo (Brakefield, 2011, p. 2072.).

Tales investigaciones a las que hace referencia Brakefield, usualmente suelen
centrarse en una serie de conceptos que son movilizados (a veces con diferentes
significados, dependiendo del tipo de estudios) dentro de Evo Devo para la
construccion de teorias, 0 para su aplicacion en construcciones experimentales y de
modelos computacionales dentro de los distintos “programas de investigacion”
(Muller, 2008) que componen a la disciplina. En directa relacion con la
evolucionabilidad, por ejemplo, son relevantes los conceptos de modularidad (von
Dassow y Munro, 1999; Wimsatt, 2002; Wagner, et al., 2007; Gerhart y Kirschner,
2007), sesgos ontogenéticos (Wimsatt, 2002; Brigandt, 2007; Uller, et al., 2018),
robusteza (Wagner, 2005, 2005a y 2008; Masel y Trotter, 2010; Mayer y Hansen,
2017), plasticidad fenotipica (West-Eberhard, 2003; van Gestel y Weissing, 2016),
homologia (Brigandt, 2007; Wagner, 2015 ), y estructura, en general, de los
procesos regulatorios del desarrollo (Kirschnery Gerhart, 1998). La propuesta antes
mencionada de evolucion mediante variacion facilitada (Gerhart y Kirschner, 2007)
es ejemplo ilustrativo de un caso especifico de teoria que hace uso de este tipo de

herramientas conceptuales de manera multiple.

Asi, debido a la integracibn que ocurre en torno a este concepto, e
independientemente de sus diferentes definiciones, la evolucionabilidad y su
naturaleza, es posicionada también por muchos evodevoistas y filosofos de la

ciencia, como una pregunta central que otorga identidad a Evo Devo como area de
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investigacion cientifica (von Dassow y Munro, 1999; Hendrikse, et al., 2007;
Brakefield, 2011; Brigandt, 2015; Minelli, 2017). Precisamente en este punto, tras
un repaso por algunas de sus particularidades, que se hace necesario indagar en la
estructura y la naturaleza disciplinaria de Evo Devo en su conjunto, es decir, la
manera en que los conceptos anteriormente resaltados se articulan, y como es que
puede caracterizarse de mejor manera la forma en que sus dos preguntas
principales identificadas hasta ahora (innovacién y evolucionabilidad), ejercen
influencia en su caracter como sub area de la Biologia del desarrollo y la Biologia

Evolutiva.

Como se podra imaginar, el objetivo anteriormente trazado, es uno desafiante,
puesto que, como se ha visto hasta ahora, dentro de Evo Devo existe todavia una
marcada pluralidad y ambigiedad respecto a la interpretacion de fenémenos (por
ejemplo, los ya citados de evolucionabilidad, modularidad e innovacion), sin contar
también con el problema que supone identificar las diferentes implicaciones de los
conceptos que se usan y lo que engloban a diferentes niveles de organizacion de
los organismos (no es lo mismo, por ejemplo, hablar de modularidad e innovacion a

nivel de redes regulatorias, que a nivel celular, o morfoldgico).

Reconociendo el problema antes mencionado, y partiendo de este punto, Arthur
(2011 y 2015) sostiene que una forma de hacer sentido de la estructura actual de
Evo Devo, es si se concibe este campo de investigacion de tal forma que los
conceptos que lo componen se encontrasen partiendo de un mismo “termino
paraguas”, que capturaria la diversidad fenoménica bajo su dominio, asi como las
relaciones causales existentes entre estos elementos. Segun Arthur (2011), la
mayoria de conceptos que componen la estructura de Evo Devo, pueden
englobarse dentro de lo que él denomina reordenamientos ontogenéticos
(“Developmental repatternings” en la literatura correspondiente), a los cuales define
esencialmente como aquellas transformaciones que ocasionarian que, especies

ancestrales y especies descendientes, tuviesen diferentes patrones ontogenéticos.

Arthur (2011 y 2015) considera que con éste esquema (Anexo ) , incluye

exitosamente las diferentes causas de reordenamientos (causas genéticas o
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ambientales), niveles de organizacion en los cuales ocurren estos cambios (a nivel
molecular, celular, de trayectorias ontogenéticas y de fenotipo), los tipos de cambios
durante el desarrollo (en tiempo, espacio, cantidad y tipo), asi como su escala en
tiempo evolutivo (macro o micro evolucién), y los mecanismos que los facilitan en
los patrones ontogenéticos (evolucionabilidad, e incluyendo a su vez a aquellos
conceptos asociados a ésta, es decir la modularidad y los sesgos ontogenéticos,
entre otros). La estructura propuesta por Arthur incluye, por dltimo, la consideracion
de ciertas metodologias usadas usualmente en Evo Devo, como son el mapeo
molecular, la construccion de arboles filogenéticos que buscan modificaciones en la
ontogenia, y el estudio comparado de dichas modificaciones entre distintos taxa
(Arthur, 2011). Ya sean las preguntas que son hechas, los conceptos que se utilicen,
o los métodos experimentales que se empleen por los investigadores, la
representacion de Arthur pretende mostrar que el eje locomotor de estos
componentes es, de manera constante, el entendimiento de las maneras en que la

ontogenia puede reordenarse.

Otras formas de explicar y articular la estructura (o falta de la misma) de Evo Devo,
se basan por, otra parte, mas bien en el caracter coyuntural, interdisciplinario, e
integrativo de ésta (Wake, 2015; Gerson, 2015). El filésofo de la ciencia Rasmus
Winther (2015) argumenta en favor de este tipo de vision, y sostiene que en funcién
de la complejidad de problemas con los que tiene que lidiar, debe pensarse en Evo
Devo mas bien como una zona de intercambio, mas que como una ciencia en
sentido clasico que sea bien definida y delimitada. Utilizando la idea de estilos
desarrollada por Crombie (1994) y Hacking (1994), que los definian como una forma
sistematica de aproximarse al mundo de manera cientifica, y de paradigma de
Thomas Kuhn (1962), en su analisis, Winther concluye que Evo Devo tiene la
caracteristica de ser una zona de intercambio (o0 dominio) altamente concurrida por
distintas ciencias biologicas, estilos y paradigmas en sobrelapamiento, y en la cual
distintas “culturas cientificas” tendrian interaccion y harian negociacion de teorias,
instrumentos metodologicos y conceptos (Winther, 2015 y Nufio, 2017). Esta idea
de zona de intercambio, puede pensarse esencialmente semejante a lo que ocurria

en determinados sitios del mundo antiguo (como el mediterraneo), que eran
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considerados lugares para el intercambio comercial de bienes e ideas entre distintas

culturas:

[...] las preguntas evolutivas usualmente se han hecho dentro del paradigma
adaptacionista, y las preguntas respecto al desarrollo, dentro del paradigma del
estructuralismo. Las herramientas también difieren radicalmente: las modelaciones
mateméticas han sido comunes en el adaptacionismo, los mecanismos al
estructuralismo [...] Evo-devo ha proporcionado un locus donde la colaboracién, el
entendimiento mutuo, e integracion entre el adaptacionismo y el estructuralismo,
puede ocurrir, y ocurre. Ya no tienen permitido ignorarse mutuamente (Winther,
2015, p. 477.).

Otra manera posible de entender a Evo Devo, es centrando la atencion a ciertos
topicos que funcionan como guia, es decir, en base a los problemas cientificos y
objetivos generales que sostienen la teoria y la practica de esta ciencia. Ingo
Brigandt y Alan Love utilizan esta metodologia al abordar la naturaleza de Evo Devo,
y proponen, en concordancia en algunos sentidos con el enfoque coyuntural de
Winther, enfocarse en lo que ellos denominan agendas de problemas (Love,
2008), o metas epistémicas (Brigandt, 2010). Ambos autores coinciden también
(Brigandt y Love, 2012), en que la manera estandar de hacer Biologia evolutiva y
elaborar explicaciones a partir de la Sintesis, habria estado basada en un excesivo
reduccionismo epistémico, sustancialmente, en el supuesto de que el conocimiento
de una disciplina cientifica, podia deducirse de otra area cientifica identificada como

mas fundamental.

Tanto Brigandt como Love (2010 y 2012) consideran también que los enfoques
reduccionistas tradicionales de la SME han sido poco exitosos al abordar el
problema de la innovacion y las novedades biolégicas, al cual consideran uno de
los problemas centrales de la Biologia contemporanea, principalmente porque,
argumentan, en este tipo de explicaciones, no se consideraba la influencia del
desarrollo y de las interacciones ambientales (entre otro tipo de fendmenos a
diferentes niveles de organizacion) que ahora se conoce, afectan la produccion de

los fenotipos que son finalmente expuestos a la accion de la seleccion.
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Love (2008) por ejemplo, sostiene que las explicaciones en Biologia evolutiva han
sido dominadas durante décadas por modelos reduccionistas basados en cambios
de frecuencias alélicas traidos de la Genética de poblaciones, mismos que
enfatizaban més que nada, el rol dominante de la seleccion natural como fenémeno
causal para distintos problemas. De manera contrastante a esta tradicion, Alan Love
sugiere que el tema de la innovacion y las novedades adaptativas, al ser uno
complejo y no reducible a unos pocos mecanismos, requiere de la participacion de
multiples areas de conocimiento que elaboren construcciones teéricas que cumplan
ciertos criterios de adecuacion explicativos (Love, 2008). Los criterios de
adecuacion explicativos, segun Love, son criterios para evaluar si las explicaciones
dadas a determinado problema, son aceptables o no, sin embargo, estos criterios
no podrian funcionar de manera aislada, sino mayormente funcionarian en base a
preguntas hechas respecto a determinado suceso biolégico que los investigadores
consideran, en concordancia, que necesita ser entendido. El conjunto de estas
preguntas en una disciplina cientifica como Evo Devo constituiria entonces, su

agenda de problemas (Love, 2005 y 2008).

En una linea de ideas similar, Brigandt (2010) utiliza la nocion de metas epistémicas
(a las cuales reconoce como equivalentes a las agendas de problemas de Love)
afiadiendo en su representacion, que la integracion de distintas disciplinas
enfocadas a la resolucion de uno o mas problemas bioldgicos, no necesita ser rigida

y estable, sino dependiente y a la medida del problema en cuestion:

[...] ademas de simplemente motivar la integracion, un problema, en conjuncién con
sus criterios de adecuacion explicativos asociados, determina la naturaleza y la
estructura de la integracion que se necesita. El problema particular en cuestién,
influencia cuales disciplinas biolégicas son las que se necesitan, qué contribuciones
relativas hace cada aproximacion tedrica, y cual aproximacion explicativa es

particularmente fundamental (Brigandt, 2010, p. 305.).

La integracion en camino de la resolucion de un problema especifico, continla
Brigandt (idem, p. 308), ademéas no necesita en todos los casos de la elaboracion

de una nueva y entramada teoria intermediaria, puesto que la integracion necesaria
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puede ser lo suficientemente exitosa mediante la movilizacion y el ligamiento

adecuado de varias y mas pequefias unidades epistémicas, como conceptos,

metodologias, explicaciones y modelos.

Aunque puede argumentarse que la innovacién y las novedades organismicas, no

constituyen problemas exclusivos de Evo Devo, sino de toda la Biologia evolutiva

en su conjunto (Muller y Newman, 2005 ) y de otras ramas de la Biologia (Moczeck,

Innovacion

Interaccion
ambiente-
desarrollo

Genes
reguladores y
redes

Epigenética Homologia Robusteza
profunda

l

Evolucionabilidad

Sesgos
ontogenéticos

Modularidad

Figura 3. Esquematizacién propuesta de Evo Devo, mostrando
como algunos de los conceptos, o unidades epistémicas, sensu
Brigandt (2010, p. 307), mas recurrentes dentro de la disciplina
pueden ser integradas y dirigidas hacia la explicacion de dos
metas epistémicas (la evolucionabilidad y la innovacién),
mismas que contribuirian también a explicarse reciprocamente.

2008), es considerado por
algunos filosofos y
cientificos que en Evo Devo
constituye un  problema
central, porque para tener
como resultado

modificaciones
evolutivamente relevantes
en el fenotipo, deben
modificarse  de  forma
necesaria, a Su vez,
procesos ontogenéticos que
originen fenotipos
novedosos a distintos
niveles de organizacion
(Amundson, 2005; Love,
2006). En este sentido, la

evolucionabilidad (entendida en una de sus formas mas extendidas, como la

capacidad de un organismo para generar variacion heredable y viable) constituiria

otro problema complejo y central para Evo Devo, puesto que la explicacion de ésta,

y sus diferencias en los distintos linajes, como se ha visto, depende causalmente

también de procesos del desarrollo, y del entendimiento de conceptos propios que

son objeto de estudio para Evo Devo (Brigandt, 2015). Innovacion vy

evolucionabilidad pueden delinearse, por lo tanto, bajo la interpretacion de Brigandt,

como las dos metas epistémicas que caracterizan a Evo Devo:
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Ademas de numerosos factores institucionales, la identidad evo-devo como una
disciplina independiente, deriva de la persecucion de problemas especificos, de dar
cuenta de la evolucionabilidad, y de explicar el origen evolutivo de novedades y
planes corporales. El potencial integrativo de evo-devo, deriva de su abordaje a los
problemas de evolucionabilidad y novedades, y su futuro éxito y supervivencia como
disciplina, depende de seguir rigurosamente en ellos (Brigandt, 2010, p. 307.)

En base a los aspectos hasta ahora comentados, y tomando como fundamento
principal los analisis de Brigandt y Love, en este trabajo, se propone que Evo Devo
puede entenderse mejor como una ciencia transitiva (no transitoria, como lo
argumenta Duboule en su articulo de 2010) estructurada de tal forma que se
sostiene de la persecucion de dos metas epistémicas principales (compuestas de
diversos sub problemas) que actian como pilares centrales. Los problemas (o
metas) de la evolucionabilidad y la innovacion (Brigandt, 2010 y Nuiio de la Rosa,
2014). Estas metas ademas se encuentran haciendo uso facultativo, no solo de
conceptos, modelos y teorias ya reconocidas por la teoria evolutiva en la SME, sino
de un “pool conceptual” original (en el que los términos compartidos con SME, tienen
un significado distintivo) y caracteristico de la disciplina, del cual hace uso

regularmente en sus investigaciones y la ensefianza.

Dicho pool conceptual, se encontraria incluyendo (pero no estaria limitado a)
conceptos como el de modularidad, redes genéticas regulatorias, epigenética,
plasticidad fenotipica, homologia profunda, robusteza, y sesgos ontogenéticos. En
este sentido, Miller (2008), Arthur (2015), Nufio de la Rosa (2017), Fabregas-
Tejeda y Vergara-Silva (2018) reconocen de manera similar, la existencia de una
serie de conceptos recurrentes que se han tenido como importantes o
fundamentales para esta reciente area cientifica. En conjunto, se propone en este
trabajo, y en concordancia con las interpretaciones anteriormente mencionadas,
gue este pool conceptual sostenido por dos pilares centrales, son los que confieren

de identidad a Evo Devo (Figura 3).

Segun la caracterizacién impulsada en este trabajo, Evo Devo haria uso de este

pool compuesto por distintas unidades epistémicas (sensu Brigandt, 2010) que se
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relacionarian y movilizarian de diferentes maneras para dar explicacion a problemas
a diferentes escalas de la organizacién biolégica (no es lo mismo la modularidad a
nivel fenotipico, que, a nivel del desarrollo, o lidiar con novedades organismicas a
diferentes niveles de la jerarquia presente en los sistemas vivos). De igual manera
se considera que es importante resaltar la existencia de una retroalimentacion, tal y
como también lo es notado por Wagner (2005), entre las dos metas epistémicas
principales de la disciplina. Como se ha mencionado en otra parte, las indagatorias
cientificas hechas respecto a la evolucionabilidad, pueden ser Gtiles para el avance
en el entendimiento de la meta epistémica de la innovacién, y de igual manera,
explicaciones concernientes al origen de novedades, y la postulacion de ciertas
adaptaciones clave en si mismas (como el origen endosimbiético de las células
eucariotas, el origen de la multicelularidad, o la adquisicion de nuevas
configuraciones en RGRs) pueden contribuir potencialmente a explicar la
heterogénea evolucionabilidad presente entre los diferentes linajes de organismos.
Cabe resaltar también, que por su naturaleza como disciplina integradora, se sigue
Evo Devo se encontraria utilizando, ademas de sus propias unidades epistémicas
desarrolladas durante las ultimas dos décadas, herramientas provenientes de
teorizaciones anteriores (notoriamente de las hechas por Conrad Waddington e Ivan
Shmalgauzen) que de igual manera lidiaban con el aspecto evolutivo del desarrollo,
y que fueron desarrolladas de manera aislada durante la consolidacion de la SME
(Love y Raff, 2003).

Reconocer a la innovacion y la evolucionabilidad no significa suponer que ambos
son problemas que se pueden abordar exclusivamente desde Evo Devo, sin
embargo, parece ser que la distincién de esta disciplina respecto a otras maneras
de tratar dichos temas, reside en la contribucidon de mecanismos causales no
completamente previstos o estudiados por la SME. Para esto, las unidades
epistémicas, se propone, podria pensarse que se encontrarian formando circuitos
epistémicos, relativos para casos y jerarquias particulares dentro de cada meta,
siendo Utiles para la resolucion de distintos problemas. Podria considerarse
entonces, que para un problema especifico (tal como seria el origen de nuevo

segmento en algun grupo de artrépodos, por poner un ejemplo), diferentes unidades
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epistémicas serian movilizadas y se relacionarian de una manera especifica entre
si, formando un circuito tal que cumpliese con los criterios de adecuacion
explicativos necesarios para el problema en cuestién. Esta idea puede considerarse
en buena medida, como esta claro, a manera de una reformulacion de la explicacion
integrativa de Brigandt (2010).

Siguiendo con esta forma de concebir a Evo Devo, y retomando como base la idea
de modularidad en un contexto metacientifico, quiza también podria resultar de
utiidad para entender a la disciplina, el concebirla a manera de un maddulo
explicativo recientemente inserto, o en vias de insertarse, a la teoria evolutiva. La
idea de modularidad disciplinaria dentro de la teoria, es en parte también
reconocida, aunque sin nombrarla formalmente, por Love (2010) y Brigandt
(Brigandt y Love , 2012), quienes en concordancia con este analisis, ponen a
consideracion la posibilidad de que la teoria de la evolucion, pudiese estar
constituida por numerosas areas con cierto grado de independencia, mismas que
se encontrarian construyendo, una estructura que en su conjunto poseeria menos
rigidez de la pensada por la tradicion de la SME, y que se encontraria relativamente
desunificada. Estas relaciones de Evo Devo, y sus implicaciones para el resto del
edificio tedrico, asi como una extension de la propuesta hasta ahora expresada en

este trabajo, se consideran de manera breve en la siguiente, y dltima, seccion.

3.2. Evo Devo y la Sintesis Moderna: extension vs reintegracion y

reestructuracion.

A lo largo de esta investigacién, se ha hecho un repaso por el contenido conceptual
y la estructura tanto de la SME como de Evo Devo. Como se ha podido constatar,
hacer tal tipo de analisis tiene numerosos obstaculos en su camino, en buena
medida por la pluralidad de interpretaciones existentes, la ambigiedad
terminol6gica en algunos casos, y la complejidad histérica que subyace a ambos
enfoques. Al llevar a cabo la revision de la estructura conceptual de la teoria
evolutiva en términos de la SME, y de Evo Devo como disciplina emergente (tal y

como se ha hecho en las secciones 2 y 4 de este trabajo) sin embargo, resalta un
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factor importante a tomar en cuenta para posteriores investigaciones meta-teéricas:
la estructura de la SME tanto como de Evo Devo son mas dinamicas (y por lo tanto,
también menos rigidas) de lo que podria parecer en un principio si se sigue la guia
de las interpretaciones excesivamente simplistas que a veces abundan en la
ensefianza enfocada a la biologia evolutiva, incluso en la academia. Lo anterior, de
manera evidente, no significa que ambas estructuras tedricas presenten el mismo
grado de flexibilidad, puesto que, como se podra notar en la seccion 2 de esta
investigacion, resulta claro que una teoria mas consolidada como la SME, ha sido
histéricamente maleable en grado relativo al mantenimiento de determinados
supuestos bien consolidados, sin sufrir hasta ahora grandes cambios profundos en
sus fundamentos. Evo Devo, por otra parte, como se recordard de la seccion
anterior de este trabajo, a pesar de ser una zona de gran bullicio cientifico en donde
abunda la pluralidad, y los mismos conceptos a veces pueden tener significados
distintos, puede interpretarse como una area cientifica de menor rigidez,
fundamentada en dar cuenta, de mdultiples maneras e integrando diferentes
ingredientes ad hoc, a dos problemas que funcionan como sus metas epistémicas

principales: la evolucionabilidad y la innovacion.

En concordancia con la idea de que la aproximacion adecuada para abordar
problemas complejos, es el analisis segmentado de sus partes, en este trabajo de
tesis se ha puesto especial atencion a tres unidades epistémicas (siguiendo la
terminologia de Brigandt, 2010) que resultan ser recurrentes en las investigaciones
de Evo Devo, e importantes en la formulacion de explicaciones para la disciplina:
los conceptos de RGRs, modularidad, y sesgos ontogenéticos. En esta ultima
seccion del trabajo se hace un recuento mas explicito de sus contribuciones
respecto a las dos metas que funcionan como pilares de Evo Devo, con la
esperanza de que al localizar de manera mas precisa tales contribuciones, pueda
tenerse una mejor idea de las areas de tension que pudieran surgir respecto a la
SME, y esto pueda revelar en el camino, una imagen mas clara del impacto que
pudiese tener a futuro Evo Devo para las teorizaciones sobre el fenbmeno evolutivo

en su conjunto. Una vez hecha esta explicitacion, para finalizar, se hara un bosquejo
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general de como podria interpretarse a mayor escala tal interaccion en el sentido
del propodsito de una SEE.

3.2.1. RGRs, modularidad, y sesgos ontogenéticos como factores de innovacion y
evolucionabilidad.

Especial hincapié se ha hecho en este trabajo, en que Evo Devo tiene capacidad
especial (respecto a otros abordajes insertos en la Biologia evolutiva) en explicar el
origen de innovaciones adaptativas, los planes corporales animales, (Wagner, et al.,
2000; Love, 2003 y 2006; Brigandt, 2010) y de como la evolucionabilidad parece ser
uno de las ideas mas importantes en Evo Devo para desarrollar investigaciones
dirigidas hacia estos fines. En sentido general, también se ha mencionado de la
evolucionabilidad, su contribucion hacia la capacidad misma de los organismos de
evolucionar (Hendrikse, et al., 2007; Brakefield, 2011). Asi mismo, se han expuesto
algunas de las multiples unidades epistémicas (propias y otras reformuladas para
Su uso interno) que son utilizadas y movilizadas en Evo Devo para la construccion
de explicaciones que tengan como finalidad dar seguimiento a los diferentes

problemas que componen sus metas epistémicas.

Como se vio en una de las primeras secciones, el descubrimiento de que existen
genes y factores de transcripcion que se encuentran organizados de manera
dinamica formando redes (RGRs) que controlan aspectos importantes de la
organizacion espacio-temporal del desarrollo (principalmente se ha estudiado en
animales), ha sido una de las areas que mas ha dado impulso a la idea de que existe
la necesidad de dar un lugar importante a la ontogenia dentro de la Biologia
evolucionista. Una de las implicaciones importantes de este hallazgo es que desvia
la atencion de los efectos de genes individuales, hacia las interacciones regulatorias
de redes genéticas enteras (interactomas) (Garfield y Wray, 2010), que podrian

haber sido importantes para determinadas transiciones morfoldgicas:
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Debido a que el desarrollo del plan corporal es causado por la accion de las RGRs,
el cambio evolutivo en los planes corporales, es cambio en la estructura de las

RGRs ocurrido en el tiempo profundo (Davidson, 2010, p. 918).

Sobre las RGRs, ademas, existen diversas teorizaciones que postulan la existencia
de una estructura jerarquica regulatoria, con algunos “controles maestros” (genes
gue pueden regular la actividad de otros genes reguladores) altamente
interconectados, y también de otros elementos mas periféricos relacionados a unos
pocos genes que tendrian funciones principalmente estructurales (Erwin y
Davidson, 2006 y 2009; Carroll, 2008; Wagner, 2011; Fischer, 2012). En efecto,
estudios comparativos en genética del desarrollo, han descubierto la conservacion
por millones de afos, de algunos elementos reguladores (como genes Hox), y la
preservacion de circuitos enteros de genes asociados a actividades fundamentales
durante la ontogenia (Erwin y Davidson, 2006 y 2009; Davidson, 2010) a lo largo de
grandes distancias filogenéticas. Para algunas teorizaciones relevantes en Evo
Devo, la preservacion de dichos circuitos fuertemente “empaquetados”, significaria
gue estaria en proceso una seleccion interna, en donde la accién del mecanismo
darwiniano se desplazaria de genes individuales y especificos de los circuitos, a los
circuitos enteros como unidades de seleccion (Erwin y Davidson, 2009). Segun
algunas hipotesis, el origen de RGRs novedosas, ademas, podria haber sido crucial
para echar a andar una primera y rapida diversificacion de novedades evolutivas.
Una produccién que con el tiempo habria disminuido una vez que dichas redes se
hubiesen convertido en procesos generativamente atrincherados (sensu Wimsatt)
(Uller, et al., 2018).

Una de las consecuencias mas significativas, de robustecerse las evidencias en
favor de estas interpretaciones, seria que la evolucién en el fenotipo habria sido
resultado, en medida considerable, de cambios en los patrones de expresion de
genes, y no siempre como consecuencia del surgimiento de nuevos genes
posteriormente afianzados por la seleccién, como algunas de las interpretaciones
clasicas de la teoria de la evolucion desde la Sintesis lo sugieren (Laubichler, 2010).

La propuesta de kernels de Davidson y Erwin, entre otras, argumenta en favor de
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este proceso como explicacion para la rapida diversificacion animal durante la

llamada explosion Cambrica (Erwin y Davidson, 2006 y 2009; Erwin, 2011).

Si la observacién de que existe una estabilidad diferencial entre las distintas partes
y sub circuitos de las redes es confirmada, otra de las implicaciones que pueden
extraerse, es que la probabilidad de que una mutacion tenga “éxito evolutivo”, es
diferente dependiendo de su posicion a lo largo de la topologia de una red
regulatoria. La propia estructura de la red podria considerarse entonces, como un
tipo de sesgo ontogenético (Davidson y Erwin, 2006; Davidson, 2010), en la cual los
cambios, por lo tanto, habrian tenido que ocurrir usualmente circundando (corriente
arriba o corriente abajo) a los elementos mas estaticos e importantes de los
sistemas regulatorios. Erwin y Davidson (Erwin y Davidson, 2009 y Erwin, 2011)
sefialan que dicha heterogeneidad temporal de los ritmos de evolucion, es una
caracteristica que no esta contemplada por la interpretacion de la teoria evolutiva
construida a partir de la SME, en donde existe el supuesto de que, debido a que las
probabilidades de diferentes mutaciones no tienden a variar con el tiempo (variacion

isotrépica en tiempo), la microevolucién es extrapolable a la macroevolucion.

La arquitectura de las redes, ademas, se ha asociado con la robusteza, una
caracteristica que les permitiria potenciar la evolucionabilidad, al ser capaces de
mantener estabilidad funcional aun ante perturbaciones, y al mismo tiempo, poder
funcionar como un repositorio para la acumulacion de variacion criptica que podria
liberarse ante los estimulos internos y externos adecuados (Wagner, 2005, 2005a y
2008; Masel y Trotter, 2010). La modularidad de las redes también se encontraria
estrechamente relacionada a esta robusteza, debido a que habilitaria la variacion
semi independiente de cada sub circuito de las redes mas complejas, algo que
ademas de restringir localmente los posibles efectos nocivos de las mutaciones,
también se hipotetiza que ayudaria a explicar la individuacion y origen de caracteres
morfologicos (Wagner y Altenberg, 1996; Wagner, et al., 2007; Verd, et al., 2019).
Es precisamente por este tipo de propiedades relacionadas entre si, que se ha
planteado que el conocimiento de la estructura y funcionamiento de las vastas redes

de regulacion, haria necesario inclusive, un debate no muy lejano (y profundo)

122

——
| —



acerca del significado de lo que se conoce habitualmente como homologia, un
concepto al cual, se sugiere, quiz4 haria falta complementar con informacion
proveniente de la genética del desarrollo, y mas especificamente, con la manera
en que las RGRs parecen tener influencia en conceder identidad a caracteres
morfolégicos completos (Wagner, 2007 y 2014).

Por otra parte, también es importante resaltar a la modularidad como otra propiedad
de las RGRs que se encontraria contribuyendo a la evolucionabilidad (entendida
como la capacidad de evolucionar) de los seres vivos. Debido a la modularidad
funcional y estructural que las redes aparentemente tienen, es posible pensar en
éstas también a manera de un mosaico histoérico de sub circuitos de diversa
antigiiedad y distribucion filogenética (Davidson, 2010, p. 918), en donde el
surgimiento de innovaciones pudiese estar asociado al reensamblaje de procesos y

sub unidades en nuevas RGRs (Uller, et al., 2018).

Siguiendo con la modularidad, y puesto que se trata de una idea intuitiva para la
Biologia y para otras ciencias (Scholsser y Wagner, 2004), es posible afirmar que la
idea no era ajena para la SME, entendida en sentido amplio, y probablemente los
proponentes de la Sintesis debian estar bastante familiarizados con esta propiedad
biologica, principalmente por su evidencia disponible en disciplinas como la
Sistematica, la Biologia celular y la Genética. A pesar de esto, tales nociones de
modularidad implicitas en la SME, no parece se expresaran en términos parecidos
a los de Evo Devo, pues no era por lo normal un punto de atencién recurrente por
si mismo, ni era algo prioritario, al parecer, ahondar en su posible adquisicién u
origen como caracteristica de los sistemas vivos, o en la construccion de
explicaciones en las que se tratase la importancia de la segmentacion de sistemas

ontogenéticos como factor esencial para la evolucién.

Dicho lo anterior, es también innegable que, a pesar de ciertas concordancias que
abundan cuando se hace analisis a nivel de las RGRs, el concepto de modularidad
es uno complejo de analizar adn si es circunscrito Unicamente a Evo Devo, pues
exhibe un amplio rango de interpretaciones y pluralidad de usos, que dificultan

anclarlo a una definicion Unica que sea lo suficientemente extensa e informativa
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(Bolker, 2000). Una de las maneras habituales de hacer referencia a la modularidad
en Evo Devo es, por ejemplo, en el contexto de interactomas regulatorios, sin
embargo, puede hablarse de modulos de distintas clases (estructurales, funcionales
o variacionales) y a niveles mas altos o mas bajos de los niveles de organizacién
biolégica (Wagner, et al., 2007), es decir, de mddulos moleculares, celulares,
fisiolégicos, ontogenéticos, morfolégicos, o inclusive de comportamiento
(Laubichler, 2010). En parte debido a este caracter multifacético, el concepto de
modularidad en Evo Devo parece ser otro punto de convergencia recurrente para
la disciplina, y una herramienta conceptual central para multiples modelos y
teorizaciones, tal y como lo ejemplifica su estrecha relaciéon con otras unidades
epistémicas, que van desde conceptos individuales (como el de sesgos
ontogenéticos) hasta teorizaciones complejas como la hipétesis de variacion
facilitada (Gerhart y Kirschner, 2007), y con modelos de RGRs (Davidson y Erwin,
2006; Erwin y Davidson 2009; Verd, et al., 2019).

Si se le toma de forma aislada en una de sus definiciones mas generales, esto es,
como las diferentes partes interactivas y semi autbnomas de un sistema (Melo, et
al., 2016), el concepto de modularidad en Evo Devo no parece tener muchos puntos
de tension con la teoria evolutiva construida desde la SME, sin embargo, al dar
mayor definicion y especificidad al termino, y ser empleado dentro de distintos
contextos de la ontogenia, si puede interpretarse que encuentra un uso e
importancia no previstas por la Sintesis, al ser tratado usualmente por Evo Devo
como una de las caracteristicas de los sistemas del desarrollo que se consideran
mas relevantes para la evolucionabilidad (y por extensién también, para la
generacion de novedades adaptativas) de los organismos (Nufio de la Rosa, 2017),
debido a su capacidad de conferir flexibilidad y variabilidad de distintas formas a los
sistemas ontogenéticos (Wagner y Altenberg, 1996; Gerhart y Kirschner, 1998; von

Dassow y Munro, 1999).

A diferencia del caso de las RGRs y la modularidad, en donde los puntos de tension
con la teoria estandar de la evolucion no son tan directamente evidentes al principio,

el concepto de sesgo ontogenéticos (y otras ideas que engloba, como el de
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constrefiimiento, o sesgo “positivo”) es uno que bien puede considerarse en directa
confrontacién casi desde su origen (Gould y Lewontin, 1979) con la interpretacion

de procesos por parte de la SME:

Era convencional, en la corriente principal de la teoria evolutiva de mediados del
siglo veinte, el considerar a la seleccibn natural, como el agente Unico de
direccionalidad evolutiva y, por lo tanto, como la Unica responsable del conjunto de
creaturas que pueden, o0 no, ser encontradas. Sin embargo, el nuevo enfoque de la
biologia evolutiva del desarrollo, es mas inclusivo, y reconoce también un rol para

el sesgo ontogenético (Arthur, 2011a, p. 1).

En las interpretaciones que se pueden considerar dentro del aspecto restrictivo de
los sesgos, es decir, de los constreflimientos ontogenéticos como una fuerza
direccional opuesta al rango de accion de la seleccion natural (Brigandt, 2007), se
encuentran los modelos de reloj de arena (Sander, 1983; Duboule,1994; Raff 1996)
y de embudo, como el de atrincheramiento generativo de Wimsatt (1985), que
basicamente exploran las formas en las que la ontogenia por sus propiedades, su
estructura, e historia, es capaz de reducir en un taxén determinado, el espacio de
posibilidad de la variacion (fenotipos accesibles) que finalmente serd puesta a
disposicion de la seleccion natural. Un caso especial de este tipo de analisis de
sesgos ontogenéticos restrictivos, es el de la propuesta de DPMs de Newman
(Newman, 2015; Newman y Bhat, 2008 y 2009), que como se vio anteriormente,
analiza las restricciones evolutivas desde los fundamentos de la celularidad y
multicelularidad, en relacion con los condicionamientos puestos por procesos fisicos
generales, y en donde se hace el planteamiento de que los mecanismos que
habrian influenciado el surgimiento de los primeros planes corporales animales,
habrian sido no dependientes de la genética, ni tampoco tan graduales como lo

supone la SME.

Por ultimo, en el extremo opuesto a los sesgos ontogenéticos restrictivos, se
encuentran los que pueden considerarse como sSesgos que guian de manera
“positiva” (o creativa, a falta de un mejor término) la direccién de la evolucion. Este

tipo de direccionalidad es a veces equiparada con la misma evolucionabilidad
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(Brigandt, 2007 y 2015) y como complementaria a las constricciones ontogenéticas,
sin embargo, como se ha hecho hincapié en este trabajo, el concepto de
evolucionabilidad es, hasta el momento, todavia bastante complejo y plural
(Pigliucci, 2008; Minelli, 2017), por lo que esta relacion aun necesita futuros
esfuerzos esclarecedores tanto de tipo experimental como tedricos.
Independientemente de esta problematica terminolégica, dentro de este tipo de
“sesgos creativos” se encuentra la teoria de la variacion facilitada de Gerhart y
Kirschner (Kirschner y Gerhart, 2005; Gerhart y Kirschner, 2007) como una de las
propuestas mas integradoras dentro de Evo Devo en afios recientes, que propone
qgue por medio de una serie de propiedades (conservacién de procesos centrales,
ligamiento débil, procesos exploratorios y modularidad), la ontogenia seria capaz
de facilitar la producciéon de variacion fenotipica novedosa, funcional y adaptativa,
via un namero relativamente reducido de cambios regulatorios. Esta teoria, aunque
aun necesita mas robusteza experimental, como podra inferirse, entra en conflicto
directamente con el supuesto central de gradualismo de la SME, incluyendo la
extrapolacion de la microevolucién a la macroevolucién, y el supuesto rol “creativo”

predominante de la seleccion natural.

La existencia de puntos de confrontacion entre Evo Devo y la SME, por otra parte,
no es una ocurrencia totalmente sorpresiva. Aunque no es posible saber
exactamente cual habria sido su opinion respecto de muchas de las areas de
investigacion incluidas actualmente Evo-Devo, si hay elementos para darse una
idea clara de que Gould, por ejemplo, consideraba que las investigaciones desde
una perspectiva del desarrollo, probablemente tendrian como resultado, un papel

transformativo para el devenir de la Biologia evolutiva:

El campo de la biologia evolutiva del desarrollo (conocida como “evo-devo” para sus
practicantes), aunque sigue en su infancia, ha inventado las herramientas y ha
compilado un impresionante e inesperado conjunto de ejemplos para descifrar la
estructura genética basica de la regulacién, y rastrear las locaciones y tiempos de

las redes regulatorias en el desarrollo temprano [...] Los datos de Evo-Devo
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constituyen el mas grande y emocionante conjunto de datos empiricos novedosos

gue apoyan la tesis general de este libro (Gould, 2002, p. 1062)

Gould argumentaba a lo largo del ultimo libro de su carrera, que la estructura de la
teoria evolutiva tenia en su nucleo el planteamiento de que la seleccion natural era
la verdadera causa de cambio en las especies, y asi mismo, que este nucleo estaba
apoyado por un tripode (agencia, eficiencia y alcance) de supuestos que
aseguraban el lugar de las ideas darwinianas para la teoria (Grantham, 2004). La
tesis principal de Gould era, como podra recordarse, que cada uno de los tres
supuestos que funcionaban a manera de ramas principales de la teoria de la
evolucién, habian atravesado (o estaban en medio de) una revision que acarrearia
como resultado, un abordaje disciplinario distinto, aun si se terminaba por conservar

parte del nucleo reconociblemente darwiniano (Gould, 2002).

En The Structure of Evolutionary Theory, quiza un poco de cautela, Gould admitia
gue posiblemente su tratamiento sobre los descubrimientos mas recientes de Evo
Devo quedarian pronto obsoletos (el libro se encontraba escribiéndolo de 1999 a
2001) y que por lo tanto o mejor era centrarse en ejemplos que parecerian ser mas
prometedores en esta naciente area de investigacion, como los casos de evolucion
de genes Hox, la homologia profunda, y los constrefiimientos (Gould, 2002). Si una
evaluacion debe hacerse en este sentido (utilizando como referencia los conceptos
revisados en este trabajo), parece ser que de los tres principales soportes en el
esquema de Gould, las ramas concernientes a la suficiencia de la seleccion natural
para dar cuenta del origen toda innovacion relevante (eficiencia), y de la
extrapolacion de procesos microevolutivos para explicar la macroevoluciéon
(alcance), estarian en un importante caso de incompatibilidad con unidades
epistémicas de Evo Devo. En este trabajo tan solo se ha dado tratamiento al
concepto de RGRs, modularidad y sesgos ontogenéticos, que son utilizadas con la
meta principal de dar una explicacién alternativa al problema de la innovacion, los
ritmos de cambio en el tiempo, y la capacidad de la ontogenia de dar direccionalidad
(no solo en sentido negativo) a la evolucidén en su conjunto, sin embargo, no es dificil

pensar que mas areas criticas de tension pudiesen encontrarse al analizarse otras
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suposiciones y herramientas de Evo Devo. En este sentido, los anteriores puntos
concuerdan parcialmente con la posicion de Manfred Laubichler (2010), quien
argumenta que Evo Devo representa la fundacién de una aproximacién centrada en
los mecanismos concretos que influencian la evolucion fenotipica, en contraposicion
con las suposiciones mas abstractas contenidas en la SME respecto a la innovacion,
en dénde la suficiencia de la seleccion natural es recurrentemente dada por hecho8.

Otros puntos importantes de tension general entre Evo Devo y SME, podrian ser
también algunos filoso6ficos de nivel mas profundo. Uno de ellos, la afieja contienda
en Biologia evolutiva que se disputa entre las corrientes adaptacionistas, y los
enfoques agrupados bajo el nombre de estructuralismo. Contienda en la cual Evo
Devo parece significar un nuevo arsenal en favor de esta ultima, particularmente por
su poder de provocar reformas significativas en ideas que, como la de homologia

(Wagner, 2014), toman el centro de atencion a la luz de nuevos descubrimientos:

¢ Son las relaciones de homologia explicables simplemente por el mantenimiento de
material genético compartido, o, debemos invocar mecanismos ontogenéticos
especiales a cargo de la construccion de caracteres y su individuacion a la hora de
abordarlas? Si esta Ultima es cierta, entonces muchas de las suposiciones neo-
Darwinistas de la teoria estandar de la evolucion deben ser revisadas. Si la primera
esta en lo correcto, entonces el programa del estructuralismo fracasa (Brown, 2015,
p. 894).

Ademas de este ya conocido debate, un tema significativo también para toda la
disciplina, es el relativo a su propio lenguaje, y fundamentalmente, sobre como es
gue se piensa sobre la causalidad en Biologia evolutiva. El bidlogo Denis Noble
argumenta en este punto, por ejemplo, en favor del desuso de algunas metaforas y
preconcepciones (sefiala entre ellas, la idea de “dogma central de la biologia”) que,
desde su punto de vista, aunque Utiles en el pasado, habrian dejado de ajustarse
adecuadamente a los fendmenos observados en décadas pasadas por disciplinas
como Evo Devo, forzando, en el peor de los casos, simplificaciones y
representaciones poco informativas sobre fendmenos bioldgicos reales (Noble,

2011 y 2015). En este punto especifico, el proyecto de la SEE argumenta en cierta
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concordancia con Noble (2011), que la idea de “causacién reciproca”, es de mayor
utilidad que la de causacion unidireccional (de los genes hacia el fenotipo y el

ambiente) usada regularmente desde la Sintesis (Laland, et al., 2015).

En todo caso, la continuidad de Evo Devo, asi como la estabilidad y permanencia,
al menos de sus metas, conceptos, y modelos, es en estos momentos algo que es
todavia dificil de pronosticar. Nuevas teorizaciones y hallazgos siempre pueden
inclinar la balanza de un lado hacia otro de las corrientes dentro de una rama
biolégica. Sin embargo, si la productividad que como nueva disciplina ha tenido (y
contindia teniendo por ahora) han de tomarse como algun indicativo, no es una
exageracion pensar que la teoria de la evolucion usada por la Biologia, no sera la
misma antes y después de Evo Devo. Si el impacto representara una asimilacion a
escala parecida al de la teoria neutral la evolucion, o una incompatibilidad que hara
a Evo Devo desarrollarse como una ciencia en paralelo, y alternativa a la SME,
también es complejo de vaticinar todavia. Quiza algunos de los elementos de esta
reciente ciencia que acaben por persistir, sean precisamente las unidades
epistémicas como las analizadas en este trabajo. Si ese es el caso, se puede
vaticinar que, para la Biologia evolutiva, se avecina la acentuacion del intenso
debate que ocurre en estos momentos sobre el potencial impacto de los procesos
de la ontogenia, y en la reformulacion de ideas centrales. Tales debates ocurren
también en la actualidad, incluyendo a Evo Devo y otras areas, en lo que, para
algunos biologos vy fildsofos, significa una nueva extension de caracter teérico para

el campo cientifico encargado de lidiar con la evolucion de las entidades vivas.

3.2.2. El lugar de Evo Devo en la teoria evolutiva del porvenir.

Como es evidente, el titulo de este trabajo de investigacion, al usar palabras como
“pilares” y “nucleo” (esta ultima, con una marcada importancia histérica en filosofia
de la ciencia, especificamente a partir de Lakatos) para referirse respectivamente a
elementos constitutivos tanto de Evo Devo, como de la SME, se hace

presuponiendo la existencia y posible colision de ciertas estructuras suficientemente
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distinguibles con fronteras y raices reconocibles. En cuanto a dicha suposicion, sin

embargo, es necesario hacer también algunas acotaciones.

Aunque Evo Devo sin duda conlleva ciertos elementos recurrentes de diverso tipo,
usualmente al tratarle como una entidad separada, se establecen limites y se hacen
suposiciones sobre la disciplina mas como un ejercicio de inferencia en pos de
simplicidad y practicidad, que resultado de haber alcanzado un estado de claridad
conceptual y estructural sobre la misma. Anteriormente en este mismo trabajo, un
intento por hacer sentido de su conformacién se hace al tomar como anclaje, el uso
de conceptos y metas, pero es previsiblemente posible llegar a distintas
configuraciones y resultados usando fundamentos de andlisis distintos. La actividad
filosofica y cientifica actualmente es notablemente productiva en este sentido, y se
encuentra en constante revision de ideas, modelos, términos y practicas al interior
de Evo Devo (como ejemplo de esta multiplicidad de aproximaciones, puede
consultarse la llamada “guia de referencia” de Evo Devo, editada por Laura Nufio y
Gerd Miuller publicada en 2021). Adicionalmente, es de igual manera concebible
gue algunos abordajes ni siquiera tendrian porque estar basados en el uso de
elementos que pertenezcan necesariamente a un ambito tan abstracto como el de
los conceptos herramienta, sino que una demarcacion y estructuracion de Evo Devo
igualmente valiosa podria hacerse desde el ambito mas socioldgico, considerando
instituciones, publicaciones, tradiciones investigativas, y en general, a las
interacciones de los distintos grupos de individuos que, desde fuera o desde dentro,

participan activamente en la consolidacion de esta area de investigacion biolégica.

Tal como quedaria plasmado en las conferencias de Dahlem, la abundancia de
nuevos y prometedores hallazgos en sistemas del desarrollo, provocarian que de
hecho en un principio, antes de la propuesta formal de la SEE, los nuevos intentos
serios por abrir el debate sobre la extension de la SME, giraran en torno a la forma
en la que tan solo Evo Devo (en ese entonces conocida como Biologia Evolutiva del
desarrollo) y su andamiaje teérico, se acoplarian a la teoria evolutiva hegemonica
(Mller, 2007; Carroll, 2008). Décadas después de estos llamados de extension,

todavia parece haber relativamente poca claridad este asunto especifico, y para
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complicar aun mas el panorama, se han sumado al argumento recientemente
también, una miriada adicional de interrogantes respecto a otras influencias
(principalmente provenientes de la Ecologia y de la Etologia) que agudizan ain mas
el problema.

Al respecto de esta situacion todavia no resuelta, las opiniones varian. Massimo
Pigliucci, como uno de los principales impulsores de esta discusion, sostiene que la
extension de la teoria de la evolucién, (incluyendo Evo Devo) representaria
principalmente una aportacion a las bases teoricas dejadas por la SME, quiza
cambiando el peso relativo de algunos factores, e incluyendo otros nuevos
(Pigliucci, 2007 y 2009), pero sin que esto necesariamente llegase a significar para
la teoria en su conjunto, un quiebre con parte de su pasado darwinista. Similar a
este posicionamiento de Pigliucci, se encuentra Alessandro Minelli, quien sostiene
gue Evo Devo puede integrarse sin problemas a la estructura establecida por la
SME, aunque con la necesidad de que ésta mantenga algun grado de continuidad
como una disciplina independiente, con su agenda de metas demarcada y sus
conceptos propios (Minelli, 2010). Dejando en evidencia la diversidad de matices,
la posicion de Douglas Futuyma (un defensor de la no necesidad de una extension),
es sorpresivamente similar alas de Minelli y Pigliucci en el sentido de que considera
a Evo Devo como una adicion reconocible al constructo teorico dejado por la SME,
aunque, de manera contrastante a ambos, afirma que no deberia de esperarse que
las contribuciones provenientes del estudio de la ontogenia, sean realmente
sustanciales en términos de poder explicativo, o al menos, no tal y como lo suponen

los proponentes de la extension (Futuyma, 2017).

Dentro de la multiplicidad de posturas al respecto del estatus de Evo Devo, también
hay quienes, como Amundson (2005), son de la opinién de que este nuevo campo
de investigacién tiene incompatibilidades insuperables (al menos por ahora) con la
SME. De manera un tanto mas radical, por ejemplo, y en el polo opuesto de las
interpretaciones de Pigliucci y Minelli, se encuentra el bidlogo tedrico Manfred
Laubichler (2010), quien concibe a Evo Devo como un area cientifica no acoplable

ni aditiva a la estructura y supuestos de la teoria evolutiva en su forma estandar,
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llegando a proponer inclusive, que la mejor manera de caracterizar la transformacién
gue se avecina para la teoria, es como un cambio de paradigma en sentido

Kuhniano.

Respecto al segmento mas estructurado y organizado, que aboga por el proyecto
de la SEE (agrupacion que es apoyada por la John Templeton Foundation) y en la
gue participan Kevin Laland y colaboradores (2015), ésta sigue por el momento una
linea mas cauta, y se pronuncia en contra de desarrollar el debate en términos de
paradigmas. A pesar de esta puntualizacion, el esfuerzo conjunto sigue, en términos
generales, la interpretacion de que el cambio necesario va mas alla de la adicion de
nuevas partes periféricas al andamiaje heredado por la SME, ya que los miembros
de la agrupacion (quienes también tienen sus propias formas particulares de ver el
tema), mantienen que hace falta considerar causas y fuerzas creativas alternativas.
Respecto a Evo Devo en particular, Gerd Miller (quien es parte del proyecto
liderado por Laland) recalca que seran necesarios cambios a nivel estructural del
edificio tedrico de la disciplina, en donde se tomen en cuenta especialmente las

dinamicas del desarrollo sobre otro tipo de procesos:

En concordancia con la evidencia surgida en otros campos de la Biologia evolutiva,
[...] los hallazgos en Evo Devo significan que casi todas las suposiciones centrales

para la Sintesis Moderna tradicional se han derrumbado (Muller, 2014, p. 119).

La filosofa Lindsay Craig (2010) interpreta que serian especialmente profundas las
implicaciones para la Genética de poblaciones, un area de investigacion que
identifica como el principal componente de la SME, y de la cual piensa que seria
incorrecto e ingenuo suponer que solamente se veria complementada a un mismo

marco tedrico, de manera continuista y sin contratiempos, por Evo Devo.

Utilizando otros recursos filoséficos, Telmo Pievani adopta una version modificada
de la propuesta de programas de investigacion de Imre Lakatos para abordar el
problema. Segun Pievani (2012), el nucleo de la Biologia evolutiva como programa
de investigacion (compuesto, segun su interpretacion, por la teoria genética, y los

estudios poblacionales de la seleccion natural) seria probablemente conservado y
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expandido en algunos puntos especificos, sin embargo, debido al desarrollo e
importantes descubrimientos en disciplinas anteriormente rezagadas durante la
Sintesis, el cambio mas sustancial se deberia esperar que ocurriese en el cinturén
externo del programa (conformado, segun Pievani, por el gradualismo filetico, la
extrapolacion de la microevolucion a la macroevolucién y el adaptacionismo),
teniendo como consecuencia, la reconfiguracion en un programa que, en su
conjunto, seria mas plural y flexible respecto a modelos y teorias centradas en los

ritmos, niveles, unidades y modos de evolucion.

Como puede constatarse si se ahonda en la literatura especializada, las maneras
de interpretar el debate (y el lugar de Evo Devo) son diversas y hacen uso de
distintas herramientas para hacer sentido de la teoria evolutiva y sus
transformaciones. Aqui solo se ha presentado un pufiado de ellas con la esperanza
de dar un panorama general del tratamiento que se hace de tal cuestion que atrae
la atencidn, tanto de bidlogos, interesados en el estado de la teoria mas importante
para esta rama cientifica, como de fildsofos de la ciencia, que buscan desarrollar
mejores herramientas teodricas in situ, al confrontarse con lo que parece ser un
periodo de cambio de largo alcance en una disciplina cientifica de considerable
tradicion. Tal proceso es uno que continua en curso, y aunque esta ausente la
dominancia de una interpretacion sobre las demas, existe un mas que saludable y
creciente interés por el tema, como queda evidenciado por la diversidad de ideas
gue se ponen sobre la mesa en los congresos cientificos destinados a discutir este

topico (Fabregas-Tejeda, 2019).

Escapa a los alcances de este trabajo dar una respuesta sobre como es que Evo
Devo en su conjunto podria integrarse, o no, a la teoria de la evolucion, y si se
confirma inequivocamente que estamos ante una verdadera extension de la teoria,
tal y como lo proponen entre otros, Pigliucci (2007 y 2009), Laland y colaboradores
(2015), o si se trata de un evento de caracter mas revolucionario. Por ser un proceso
gue sigue en curso, como podra entenderse, también es poco probable que en
cualquier lugar se pueda dar con una Unica propuesta aceptada por todos para

resolver satisfactoriamente dicha cuestion. Esta tarea probablemente necesite de
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mas datos empiricos, analisis conceptuales, y el intercambio constante de ideas
entre bidlogos vy filésofos de la ciencia durante los afios venideros.

Dicho lo anterior, debe considerarse que, aunque las opiniones respecto a la
relacién entre Evo Devo, la SME y la SEE, son parciales y a la larga se pueden
concebir como mejorables, estas podrian proporcionar una pequefia contribucién
en avanzar el debate hacia senderos tedricos de mayor claridad. A pesar de todo,
entonces, vale la pena aventurarse en este aspecto siempre y cuando se mantenga
una perspectiva abierta a ser mejorada, que tome en cuenta la pluralidad de
representaciones que pudieran ser Utiles para distintos tipos de intereses cientificos,
y que no se adquiera el compromiso ingenuo de intentar dar resolucion (en un solo
intento, al menos) a uno de los acontecimientos contemporaneos mas importantes

y complicados en el corazon de la Biologia.

Una vez aclarado el punto antes expuesto, se propone en este trabajo de
investigacion que una aproximacion posiblemente fructifera, es la de no elaborar
exclusivamente andlisis centrados en la interaccion de entramados conceptuales
completos. En vez de eso, podria resultar conveniente segmentar el problema, y
analizar cdmo es que algunas zonas especificas de Evo Devo (y otras areas que se
propone, extienden o tienen tensiones con la SME), estarian interactuando con
algunas de las regiones tedricas bien identificadas por ser las mas consolidadas
desde la Sintesis. Algo que podria ser de ayuda para localizar al mismo tiempo
puntos de friccion prioritarios, y para otorgar mayor nitidez a problemas

conceptuales especificos ya conocidos que se necesitaran resolver a futuro.

La contribucion que se espera conseguir en este trabajo para representar la
inclusiéon de Evo Devo en el resto de la maquinaria tedrica de la Biologia evolutiva,
es una gue sera desarrollada de manera breve, y que ademas sigue una linea muy
parecida (y se nutre de manera sustancial) de las posturas de Telmo Pievani, Alan
Love, e Ingo Brigandt, asi como de la interpretacion dada al problema por parte de
los investigadores connacionales Francisco Vergara Silva y Alejandro Fabregas

Tejeda de la Universidad Nacional Autbnoma de México, estos Uultimos,
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investigadores con los cuales se tuvo la buena fortuna de aprender e interactuar de

manera directa durante el proceso de documentacién para este trabajo.

A diferencia de Pievani, para tratar de construir la representacion de este trabajo,
no se toma una aproximacioén basada en la propuesta Lakatosiana de programas
de investigacion (aunque se reconoce que existe cierta influencia de su idea), ni
tampoco se sigue una interpretacion Kuhniana a manera de Pigliucci (2007 y 2009)
y Laubichler (2010). La razén de esto, en el caso del enfoque de Kuhn, es que el
modelo de cambio de paradigmas resulta demasiado rigido para explicar la
proliferacién de métodos, conceptos y ajustes en el momento en el cual estos estan
desarrollandose dentro de un area cientifica. Es decir, que parece ser de una utilidad
restringida a dar cuenta de procesos metacientificos una vez que estos han pasado
(O Malley y Boucher, 2005). De una manera similar, en el caso del modelo de
programas de investigacion, es sefialado (Fabregas Tejeda y Vergara Silva, 2018)
gue el modelo de Lakatos (y potencialmente, la practica mayoria de otras
interpretaciones historicas respecto al cambio cientifico provenientes de la filosofia
de la ciencia), si se sigue en sus términos estrictos, es uno de caracter
retrospectivo, que no podria ser Gtil para entender las transformaciones actuales en
las teorizaciones de la Biologia, principalmente por su incapacidad de delinear los
procedimientos adecuados para hacer evaluacion del éxito de los distintos
programas cientificos en competencia (si se considera, claro esta, que la SEE fuese
un programa de investigacion alternativo), cuando el proceso esta de hecho
ocurriendo. De manera global, por ultimo, no es una novedad tampoco, el sefalar
gue la Filosofia de la Biologia es un area relativamente reciente, que tiene
diferencias significativas, en cuanto a algunas de sus principales interrogantes con
el resto de la Filosofia de la Ciencia desarrollada durante la mayor parte del siglo
XX (Pradeu, 2018), y que por consiguiente, exportar modelaciones de cambio
tedrico general (basadas usualmente en la Fisica) hacia las particularidades de la
Biologia, no sea probablemente la aproximacion mas adecuada para el problema

aqui tratado.
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Desde un enfoque distinto (en contraposicion con la vision semantica de modelos
para explicar fenomenos, Y la interpretacion sintactica de axiomas) de las teorias
cientificas, donde éstas son vistas como entidades complejas y cambiantes,
compuestas por problemas, modelos, préacticas, y otros elementos no
rigurosamente formales (Winther, 2015), Alan Love (2010 y 2017) sefala la utilidad
de la praxis para el entendimiento del caso de la teoria evolutiva, de las diferentes
propuestas de extension de su teoria, y mas concretamente, de su estructura mas
alla de los elementos que constituyen su contenido. Para este propdsito, propone
especificamente que una manera filos6ficamente pluralista de representacion
podria ser la mas adecuada, al suponer que no existiria una sola teoria unitaria que
se mantuviese rigida en todo momento, sino la existencia de mdultiples

“presentaciones” posibles que dependerian de las circunstancias de uso:

Mi tesis es que, debido a que las metas que regulan y organizan la actividad
cientifica, son heterogéneas, la misma teoria puede ser estructurada de forma

diferente y a veces incompatible (Love, 2013, p. 326).

Siguiendo con su argumento, segun Love, una presentacion de la teoria, seria por

lo tanto una:

[...] parcial, pero estructurada, exhibicion de elementos tedricos que tienen ventaja
en el seguimiento de un conjunto de metas. Las presentaciones tedricas reflejan
coémo los cientificos usan la teoria en la practica, porque las decisiones estructurales

son hechas en términos de lo que uno hace con la teoria (idem, p. 332).

Las presentaciones tedricas podrian considerarse, por lo tanto, también como
como idealizaciones que intencionalmente ignorarian otros segmentos de la teoria
(u otras presentaciones) con las que pudiesen existir quiza suposiciones en conflicto
(Love, 2017). Para Love, esta manera de entender el constructo teérico de la
Biologia evolutiva, implica que las representaciones de la SME, como una teoria
monolitica con un nudcleo central (en donde algunos elementos tienen prioridad
sobre otros), serian poco representativas del uso que se hace de elementos tedricos

durante la actividad cientifica en investigaciones concretas. Problema ante el cual
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sugiere la alternativa de tomar, lo que usualmente se tiene identificado como el
nacleo de la teoria, simplemente como la agrupacion ciertas presentaciones
preferidas por un grupo de cientificos con actitud de consiliencia, que actuarian en
conjunto como idealizaciones tedricas conectadas entre si de manera suelta,
temporal y relativa a las necesidades de la comunidad, en lo que podria describirse
como una teoria fachada (Love, 2013 y 2017). Segun Love (2013), en el caso
concreto de la relacion entre Evo Devo y la SME, estaria en juego una tension
resultado de la presencia de diferentes presentaciones tedricas incompatibles hasta
el momento, mismas que claramente tampoco habrian estado construidas en su

origen para ser unificadas en un solo sistema mas abarcador.

En este trabajo de investigacion se coincide en buena medida con el analisis de
Alan Love, sin embargo, se propone tomar algunas de sus conclusiones de manera
un poco distinta. En especifico, se sugiere que la revision de la teoria de la evolucion
saca a la luz dos propiedades que necesitan ser enfatizadas, y pueden ser
explicadas con base a una estructura general que va mas alla de una “fachada”: la
plasticidad de la teoria, por un lado, por el otro, su rigidez. En este sentido, se
coincide con el andlisis que hace Telmo Pievani (2012) de la teoria, pues a lo largo
de este trabajo se identific6 que la SME, como un aparato teérico, no puede
caracterizarse correctamente como totalmente rigido y estatico. Por otra parte, no
se considera que sea tampoco la manera mas Optima de representarla, a manera
de una estructura suelta, como lo hace suponer el denominarla como una coleccion
no jerarquica de presentaciones. Histéricamente, mas alld de acoplar nuevo
contenido, la meta estructura activamente ha rechazado ideas, y las que ha
asimilado (aun si parecian en un principio desafios), lo ha logrado de manera tal
gue se encuentre acorde con lo que Love identificaba (2013 y 2017) como
“presentaciones recurrentes”. Un término que no indica otra cosa mas alla del hecho
de que las presentaciones, al ser usadas recurrentemente por una comunidad,
adquieren un rol distintivo (y activo) de constrefiimiento y condicionamiento de

asimilacion para el resto de la teoria:
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Lo que es tipico en el area [de Biologia evolutiva] es [...] el hecho de que nuevos
problemas y aparentes excepciones, pueden resolverse y entenderse mayormente
a través de explicaciones integrativas, diferentes modulaciones del dominio
empirico de aplicacion de patrones de explicaciébn ya establecidos, y nuevos
calculos de la frecuencia relativa de un patron con respecto a otro. Esto significa
gue la dinamica de crecimiento, y evoluciéon de la teoria, esta basada en procesos
de extension tedrica y ampliacion empirica de un conjunto elastico de explicaciones
ya consolidadas, pero que constantemente necesitan ajustes e integraciones (idem,
p. 213-214)

Tal propiedad puede ser entendida, desde otro punto de vista, también como la

“adaptabilidad” de la teoria:

Incluso una investigacion resumida de la historia de descontentos con la Sintesis,
sugiere que esta ha sido notablemente adaptable a nuevos desafios. Esto parece
dar soporte a la idea de que es primero y, ante todo, una red flexible y holgada de
conceptos y modelos [énfasis agregado], en lugar de una “teoria”, de acuerdo a al

hipotético- deductivismo de la vieja escuela (Callebaut, 2010, p. 457)

Para entender esta adaptabilidad de la “teoria fachada”, que le permite evolucionar,
manifestar cierta coherencia de su contenido, y mantener su capacidad
discriminativa y de asimilacion, se propone en esta investigacion que se podria
representar mejor a la teoria a manera de un complejo epistémico constrefiido,
compuesto por multiples moédulos explicativos que mantendrian cierta

independencia unos respecto de otros.

Un complejo epistémico constrefiido seria, bajo este esquema propuesto,
esencialmente parecido a lo que Love (2013 y 2017) concibe como una teoria
fachada (aunque con énfasis en las propiedades emergentes de la misma, que le
otorgan adaptabilidad), mientras que los médulos explicativos de la teoria, serian
equivalentes a las presentaciones teoricas. Los médulos explicativos, se identifica
a su vez, también se encontrarian compuestos por distintos elementos. En el caso

concreto de Evo Devo revisado en este proyecto, por: 1) Dos metas epistémicas
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(sensu Brigandt, 2010), 2) un “pool” recurrente de unidades epistémicas (conceptos,
modelos, metodologias) (Brigandt, 2010), y 3) un criterio de adecuacion explicativo

(sensu Love).

Desarrollando un poco mas esta idea, se plantea que las metas epistémicas podrian
ser novedosas 0 compartidas con otros moédulos, al mismo tiempo que tendrian la
capacidad de aglutinar subproblemas respecto a un problema méas global de la
disciplina. En el caso de Evo Devo, esto quedaria ejemplificado en la manera en
qgue el problema de la innovacion, por ejemplo, puede ser considerado una meta
epistémica compuesta de subproblemas especificos (“¢Qué es la innovacién?”
“¢.De donde surgen las novedades adaptativas?” “¢Cudél ha sido el rol de la

ontogenia en el origen de innovaciones clave en los distintos taxa?”).

En segundo lugar, se pone a consideracion la idea de que las metas epistémicas
igualmente podrian dar integracion al médulo mediante la movilizacion de un grupo
de unidades epistémicas, mismas que serian utilizadas de manera frecuente por los
bidlogos de un area determinada para dar explicacion al conjunto de sub problemas
gue estarian enfrentando especificamente en sus lineas de investigacion. La
evaluacion de si las respuestas resultan satisfactorias, o no, seria via el
establecimiento de un criterio de adecuacion explicativo que permitiria interpretarlas
en relacion con las metas epistémicas establecidas de cada modulo. En este
sentido, Fabregas-Tejeda y Vergara-Silva (2018) ya habian expresado con
anterioridad también esta idea de la teoria evolutiva como una red flexible,
compuesta por distintos elementos movilizados segun las necesidades de los

cientificos.

La integracion relativa del complejo epistémico, surgiria entonces, por el uso
recurrente de unidades epistémicas y metas epistémicas comunes, que estarian
ligadas de manera flexible al resto del complejo, mientras que la semi independencia
de cada médulo explicativo, vendria dada por un criterio de adecuacién explicativo
propio, (que podria entrar en conflicto con el criterio de adecuaciéon otro modulo),
gue seria dependiente de toda la estructura del médulo, y del uso particular de

unidades epistémicas. Los modulos explicativos, asi mismo, se propone que
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tendrian la capacidad de generar también unidades conceptuales novedosas, que
podrian ser utilizadas posteriormente en persecuciéon de metas epistémicas no

compartidas con el resto del complejo.

Tanto la modularidad como los constrefiimientos presentes en la teoria de la
evolucién, son dos propiedades que Love reconoce igualmente, aunque en menor

medida, en su modelo de presentaciones e idealizaciones teoricas:

Las conexiones entre ellas [presentaciones e idealizaciones de la teoria evolutiva]
son sueltas, unidas temporalmente en base a la necesidad [...] Esto nos permite
renunciar a la demanda de una estructura teérica comun de fondo, que nunca es
usada o formulada en la practica. En vez de eso, hay un exitoso mosaico de
incongruentes y parciales idealizaciones (presentaciones tedricas). La modularidad
inherente en esta perspectiva, sugiere nuevas maneras de pensar sobre ambos
tipos de cambios conceptuales en el tiempo, ya que cambios en conceptos por
avances empiricos son localizados, y por lo tanto, tienden a exhibir efectos
distintivamente regionales en la teorizacion cientifica y las evaluaciones empiricas,
debido a que las evaluaciones son localizadas a una EIM [estructura inferencial
material], de tal manera que resultados negativos o positivos, no tienen eco en toda

otra estructura teérica (Love, 2013, p. 335).

Segun el esquema de Love (2010), Evo Devo podria concebirse entonces como una
constelacion de problemas rezagados de teorizaciones evolutivas hechas durante,
y después, de la SME (Brigandt y Love, 2010). Estos problemas, propone Love, a
su vez se habrian articulado en una serie de presentaciones tedricas que resultarian
incompatibles por ahora con las presentaciones tedricas de la Sintesis, mismas con
las cuales podria coexistir, y con las que no habria necesidad de integrarse en estos

momentos.

Fabregas-Tejeda y Vergara-Silva (2018) conciben de manera pluralista, y en
algunos puntos, similar también a Love y Brigandt, que lo que se propone como la
SEE, se caracterizaria mejor como una red difusa compuesta por multiples unidades

epistémicas derivadas de diferentes disciplinas biologicas (una de ellas, Evo Devo),
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teorias de evolucion (bajo su perspectiva, tampoco habria un monismo teérico), y
modelos que se encontrarian en constante intercomunicacion y compartiendo metas
epistémicas. El factor de cohesion de este grupo de unidades epistémicas, vendria
dado por su participacion en distintas metas epistémicas, y principalmente a partir
del objetivo compartido de entender las maneras en que los organismos tienen
influencia al moldear su propio desarrollo, y de su capacidad de intervenir en los
ambientes que habitan con consecuencias evolutivamente relevantes (Fabregas-
Tejeda y Vergara-Silva, 2018; Fabregas-Tejeda, 2019). Las diferencias entre estos
enfoques, y el de mddulos explicativos aqui propuesto, como se podra notar, son

principalmente de matiz, mas no de idea general.

En este trabajo, se impulsa la existencia de un monismo de la teoria evolutiva
en el sentido mas amplio, formando un complejo epistémico adaptable y plural al
interior, pero constrefido, en el sentido de que la teoria tenderia mas a la utilizacion
de modulos explicativos ya existentes antes que a la creacién y compactacion de
nuevos segmentos. En esta perspectiva, se considera sobre todo como apoyo, el
desarrollo de la teoria de la evolucion, en la que se exhibe flexibilidad y
mantenimiento de elementos constantes, mismos que al parecer sirven como guia
para saber qué es lo que sera admitido, y de qué manera sera incluido aquello que
es incorporado. Se interpreta debido a esto, que la teoria (como complejo maleable)
tiene la capacidad de pasar por periodos de de-constrefiimiento, impulsados por los
propios practicantes de la disciplina, posiblemente ante la insuficiencia explicativa
al interior de la teoria para un grupo particular de metas. Lapsos en los cuales, el
complejo epistémico estaria abierto a la incorporaciéon de nuevas unidades
epistémicas, metas epistémicas, y la reorganizacion de modulos nuevos. En este
punto se comparte la caracterizacién de Fabregas-Tejeda y Vergara Silva (2018) de
la SEE como una red de unidades epistémicas y metas conectadas entre si de
manera plural, sin embargo, se postula que el aspecto difuso, es momentaneo, y
previo a una etapa de compactacion (guiada principalmente por la practica) de
dichos elementos en segmentos mas diferenciados y concretos. Siguiendo con este
esquema, la extension de la Sintesis se interpreta como un proceso de de-

constreilimiento ante la insuficiencia dentro del complejo para lidiar con nuevas
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agendas de problemas, y a Evo Devo como un médulo explicativo semi consolidado
gue seria la mezcla de una vieja meta epistémica de la SME (innovacioén), una nueva
meta epistémica (evolucionabilidad), un criterio de adecuacion propio, y un "pool"
de unidades epistémicas recurrentes (originales y adaptadas).

Continuando con las propiedades de esta propuesta aqui hecha, los nuevos
moddulos en formacién que llegasen a compartir metas epistémicas con los médulos
ya existentes en la SME, supondrian los puntos de tension tedrica mas relevantes.
Particularmente en el caso de Evo Devo, uno de los puntos de choque mas
importantes vendria dado por la meta respectiva al origen de innovaciones
biolégicas. En este sentido, cabe aclarar, que, durante los periodos de apertura del
complejo, no se propone el reemplazo de médulos explicativos, sino la coexistencia
de los mismos hasta el eventual agotamiento de uno (0o ambos) de ellos en dar

seguimiento exitosamente a sus metas epistémicas.

Segun la manera de entender la teoria evolutiva hasta ahora planteada, no se
considera que la adicion de Evo Devo como moédulo explicativo (y la posibilidad de
la adicion de otros modulos posibles al complejo epistémico) constituya una mera
extension de la teoria como lo propone Pigliucci (2007 y 2009), en parte debido a
su potencial de entrar en competencia con modulos recurrentes de la SME. Lo que
se supone en cambio, es una reestructuracion de alcance profundo, resultado de la
reintegracion de problemas, y unidades epistémicas ahora mas compactas,
apoyadas tanto por evidencia empirica como por la practica cientifica, que habrian
guedado fuera del complejo durante el periodo de constrefiimiento (o
endurecimiento segun Gould, 2002), de la teoria durante la SME. Ante esta
perspectiva, se concuerda con quienes son de la opinion (Craig, 2010; dos Reis y
Araujo, 2020) de que llamar al estado actual de pluralidad en Biologia Evolutiva
como una simple extension, no refleja el alcance ni las implicaciones reales que
tales cambios pueden tener para las ciencias bioldgicas en su conjunto. De acuerdo
con Gerd Muller, Evo Devo trae consigo contribuciones a la teoria evolutiva respecto
a los origenes de la variacion fenotipica, las interacciones entre la ontogenia y el

ambiente y el entendimiento de las novedades fenotipicas:
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Una serie de predicciones especificas para una agenda de investigacion distinta
derivan de la integracién de los principios de evo-devo a la teoria evolutiva: la
variacion fenotipica en las poblaciones estara sistematicamente facilitada y sesgada
por el desarrollo; la variacion no gradual y los efectos fenotipicos no lineares son
posibles; el ambiente tiene la capacidad directa de alterar el desarrollo antes de la
seleccién; y el origen de las formas organismicas complejas y las novedades
fenotipicas esta basada en las capacidades auto organizativas y emergentes que
son inherentes a los procesos dinamicos de la ontogenia (Muller, 2021, p. 1134)

La palabra clave es efectivamente la de integracion, y la pregunta pertinente es
sobre como seré la misma, y hasta que grado seré posible considerarle propiamente
como una extension de lo previamente establecido, cuando estan en juego
interpretaciones considerablemente distintas de los mismos fendmenos, e ideas que
el marco conceptual de la SME contenia de forma periférica, o que inclusive, no
reconocia en absoluto. Dos Reis y Araujo (2020) argumentan en este sentido, que
las diferencias de la SEE con respecto a la SME son sustancialmente suficientes
como para ni siquiera hablar de una posible sintesis, y sostienen que el continuo
uso de la palabra “extensién” en el debate puede responder mas bien a la necesidad
de ganar apoyo por parte de la comunidad cientifica, que se encontraria mas
receptiva a la idea de adicién que a las de reforma o pluralismo, quiza también con
objeto de evadir la impresion hacia el exterior de que existe una crisis debido a
interpretaciones relativistas de la teoria evolutiva, o bien, por una idea heredada de
gue los cambios cientificos suceden siempre de manera lineal y acumulativa.
Coincidiendo con la que parece ser la interpretacion de Mduller (2021), que estima
gue al menos algunas partes de ambos marcos tedricos (especificamente Evo
Devo) tendran que tener efectos unos sobre otros en algin momento, pero también
con el sector que opina que el uso de la palabra “extension” describe pobremente
las implicaciones de tales interacciones, en este trabajo de investigacion se sugiere
gue una solucién podria ser la adopcion de un término en un punto medio, que
describa tanto el acercamiento, y la retroalimentacién de teorizaciones, asi como el

cambio o la modificacidon de nuestro entendimiento de la evolucion. Mas adecuado
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para Laland y colaboradores (2015), quiz& fuese el denominar a su propuesta

entonces, como una Sintesis Reestructurativa.

A manera de planteamiento final, también debe de tomarse en cuenta que la
Biologia evolutiva, tal y como se conoce desde la SME, se centra primariamente en
la pregunta correspondiente a como se adapté la vida a su ambiente. Una pregunta
gue se remonta a hace mas de un siglo, y que era explicada en un principio mediante
argumentos teleoldgicos como el de Paley (Gregory, 2009), para ser después
respondida de manera materialista por Darwin (Pradeu, 2018). Si la pregunta en
cuestion sigue siendo sobre la adaptacion, y se toma a esta cuestién como la meta
de toda la Biologia evolutiva, es evidente que las unidades epistémicas requeridas
para ello, seran aquellas con tradicion darwiniana. Esto podria interpretarse como
la persistencia de un médulo explicativo, que se habria tomado como idealizacion
representativa de toda la teoria de la evolucion durante la construccion de la SME,
y que habria servido de guia (en detrimento de otras interpretaciones provenientes
de mddulos explicativos en formacion) para discernir lo que debia incluirse en el
complejo epistémico completo. A final de cuenta, cabe decirlo con cierta firmeza, en
una construccion que no podia ser totalmente integradora tampoco, en esencia por

el caracter discriminativo implicito en la propia pregunta que se intentaba responder.

Tal como ocurre a medida que se ahonda en preguntas ordinarias que intentan

[

llegar a interrogaciones metafisicas (desde un “j Porque éste proceso en éste
lugar?” hasta un “; Porque?” general), puede interpretarse que el area biologica
enfocada en la evolucion de los organismos, podria en los proximos afios estar en
curso de un “ensanchamiento” de su pregunta, hasta hace poco principal
(concerniente a la adaptacion), hacia una pregunta de distinto alcance, que se
cuestiona esencialmente por el origen de la variacion, las novedades adaptativas, y
la evolucionabilidad. Si las herramientas propuestas por Evo Devo, asi como otras
incluidas en el proyecto de la SEE u otras propuestas de extension, son persistentes
durante este proceso, o son transformadas, solo el tiempo podra decirlo, sin
embargo un analisis mas fructifero de la situacién actual de la teoria evolutiva,

parece venir de la mano con aproximaciones filoséficas basadas en el
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entendimiento de metas y agendas de problemas (Buskell, 2020), que se enfocan
directamente en la practica cientifica particular de la Biologia.

En efecto, resulta cada vez mas evidente que el papel de las teorias en Biologia, es
posiblemente uno distinto al desempefiado por las teorias pertenecientes a otras
ciencias que, como la Fisica, se han usado con anterioridad por la Filosofia de la
ciencia como ejemplares del funcionamiento del quehacer cientifico. Mientras que
la vision estandar de las teorias (desde el empirismo I6gico de mediados del siglo
XX) suele ser que estas se comportan en relacion directa (y son derivables) a partir
de un suelo firme proporcionado por nuestro entendimiento de la necesidad y
universalidad de las leyes naturales (Hempel, 1965) , la persistente incertidumbre
sobre la existencia de las mismas en Biologia (Dhar y Guiliani, 2010), requiere de la
elaboracién de otras maneras de comprender el papel de estas abstracciones y sus

respectivas transformaciones.

Aunque no se ahondara aqui de manera extensa sobre este inagotable tema,
algunas de las razones principales que se han invocado para tales diferencias,
sefalan el hecho de que las regularidades, o constantes, en Biologia, tienen un
numero mucho mas considerable de excepciones, y en general, un rango de
aplicacién o “universalidad” mucho mas reducido que les hace dificilmente
extrapolables lo suficientemente como para considerarles algo semejante a leyes
(Brandon, 1997;Parke y Plutynski, 2020) Por otro lado, se ha argumentado también
que el estatus de “explicaciones” para el ambito bioldgico, puede ser de diversa
indole, invocando una amplia variedad de patrones causales a diferentes niveles de
organizacion o temporalidad para un mismo fenémeno, segun las metas o
necesidades de los investigadores, sin que sean estas explicaciones

necesariamente incompatibles entre si (Potochnik, 2020).

Independientemente de los debates relativos a la naturaleza de las leyes, las teorias
y los conceptos en Biologia evolutiva, en este trabajo se considera como un ejercicio
atil el comparar las tensiones existentes entre los distintos abordajes pasados y
actuales al proceso evolutivo. Quiza no principalmente por la claridad conceptual de

ciertos términos que podria resultar de esto (aunque esta parte, como se ha
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sefialado con anterioridad, también es importante), sino como un paso que muy
posiblemente sea necesario e inevitable en pos de plantear las preguntas
adecuadas y pertinentes en relacién con nuestro entendimiento de la filosofia de la
Biologia, y mas especificamente, del comportamiento y transformacién de
abstracciones que, como la teoria evolutiva, dirigen las investigaciones y la

dedicacion de tiempo de cientificos en disciplinas completas.
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Conclusiones.

Evo Devo, como campo de investigacion cientifica reciente, aglutina un amplio
rango de descubrimientos, modelos y conceptos que buscan sustentar la
importancia de los procesos del desarrollo en la evolucién biolégica. Estos
conceptos son utilizados principalmente para elaboracion de explicaciones respecto
dos problemas: La innovacion y la evolucionabilidad. Algunos de estos términos
recurrentes para la disciplina, son también novedosos, y abarcan aspectos de la
biologia de los organismos que no tenian el mismo peso relativo en sus

explicaciones, o que inclusive no estaban contemplados en su totalidad por la SME.

Los conceptos de RGRs, modularidad, sesgo ontogenético, y evolucionabilidad,
como algunas de las unidades epistémicas mas importantes para Evo Devo, aunque
contintan reteniendo pluralidad de usos y ambigiedad de significado (en algunos
casos), juegan un papel importante como herramientas para elaborar nuevas
modelaciones que resultan un paso propositivo para dar cuenta de fen0menos
biologicos complejos. En algunos casos, como los vistos en este trabajo, tales ideas
impulsadas por Evo Devo, se encuentran en evidente friccibn con las
interpretaciones provenientes de la Sintesis, principalmente respecto a la relevancia
de la selecciéon natural en relacién con las innovaciones biolégicas, los ritmos de
evolucion, y la idea central de que la macroevolucion es reducible a procesos

graduales de pequefa escala.

Para entender los procesos de cambio cientifico (ya sea si estos son superficiales,
o de profundidad mas considerable) que se vislumbran en el horizonte de la Biologia
evolutiva, el uso de herramientas filoséficas especificas y nuevas, que se acoplen a
las particularidades de la practica biolégica, sera necesario. Bajo la propuesta
presentada en este trabajo, la teoria de la evolucién puede representarse como un
complejo epistémico que habria de pasar por procesos de reblandecimiento algunos
de sus modulos explicativos principales hubiesen resultado insuficientes. El

complejo epistémico, se argumenta, tendria la capacidad de de-constrefiirse y
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adaptarse ante eventuales problemas, al entrar en un periodo de apertura en el cual
seria posible la formacion e integracion de nuevos modulos explicativos. Evo Devo,
representaria, segun la hipétesis aqui presentada, un médulo explicativo en vias de
compactacion y reintegracién a la red principal cominmente identificada como
teoria evolutiva. Modulo que se habria formado y aglutinado, ademas, de manera
paralela a la SME.

Se concuerda con parte de la propuesta de la SEE, en que Evo Devo no puede ser
considerada mayormente inconsecuente para la teoria evolutiva, como algunas
posiciones lo entienden, sin embargo, no se coincide en este trabajo con la
caracterizacion de tal incorporacibn como una simple expansion aditiva,
principalmente porgue el termino no consigue abarcar ni reflejar (quiza por animo
de consiliencia deliberada por parte de los impulsores de la llamada “extension” del
a sintesis) los puntos de tension entre ambos constructos teoricos, y el posible
efecto reestructurador que pudiese tener el mejor conocimiento de la ontogenia, asi
como una multiplicidad adicional de procesos precursores de cambio poco
explorados. Finalmente, en este trabajo se considera que dicha reestructuracion,
posiblemente fuese mas fructifero el intentar entenderla con herramientas
conceptuales hechas a la medida de las necesidades de la Biologia evolutiva, y
tomando en cuenta las particularidades del rol de las explicaciones, teorias y
conceptos en Biologia, en contraposicion a la exportacion de esquemas generales
de cambio tedrico de la Filosofia de la ciencia, que usualmente son heredados del
Empirismo l6gico y que ademas son dificiles de ajustar a las especificidades y

necesidades derivadas del estudio de las entidades vivas en la naturaleza.
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Anexo |: Teoria de los reordenamientos ontogenéticos de Wallace Arthur

(2015)
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