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Redes y paisajes conceptuales en la Evo-Devo®

Nets and Conceptual Landscapes in Evo-Devo

Mario Casanueva'®

Resumen
El texto revisa diferentes estrategias que se han empleado para (i) trazar una linea de demarcaciéon entre la Teoria
Sintética de la Evolucion y la Biologia Evolutiva del Desarrollo (Evo-Devo) y (ii) estructurar la diversidad interna de la
Evo-Devo. A continuacion, se ilustra, mediante tres ejemplos, la forma en que los sistemas de representacién usados
en Evo-Devo plasman diferentes supuestos suyos. Finalmente, se discuten las dos principales metaforas con las que se
ha pretendido caracterizar la situacion actual de la Evo-Devo y se aboga en favor de un enfoque pluralista.

Palabras clave: sistemas de representacion - pluralismo epistemologico - pluralismo ontolégico - Evo-Devo - teoria
sintética de la evolucién

Abstract
Different strategies that have been used to draw a demarcation between the Synthetic Theory of Evolution and
Evolutionary Developmental Biology (Evo-Devo) and to structure internal diversity of Evo-Devo are presented. Three
examples of how representation systems used in Evo-Devo reflect their assumptions are analyzed. Finally the two main
metaphors that have sought to characterize the current situation of Evo-Devo are discussed. The article argues in favor
of a pluralistic approach in Philosophy of Evo-Devo.

Keywords: systems of representation - epistemological pluralism - ontological pluralism - Evo-Devo - Synthetic Theory of
Evolution
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1. Fronteras y taxonomias internas de la Evo-Devo

Durante las dos ultimas décadas, la biologia, la filosofia de la biologia y la historia de la biologia, han
gestado y mantenido gran interés en la Biologia Evolutiva del Desarrollo o Evo-Devo. A diferencia de
otros territorios como la genética de poblaciones, la biologia molecular (con las ciencias dmicas
incluidas), la taxonomia, la fisiologia, y otros muchos que pueden ser organizados con base en la
naturaleza de sus modelos o aplicaciones pretendidas, la estructura interna de la Evo-Devo y la
naturaleza de su contribucion al concierto total de la Biologia, no resultan nitidas en una primera
aproximacion. Esto quizd se deba a la ausencia de un corpus tedrico-conceptual constituido en torno a
leyes, pero debe reconocerse que los diferentes modelos que conforman la Evo-Devo, tomados
individualmente, son claros y sus sistemas, mecanismos o modelos estin delimitados con precision
(aunque algunos puedan caracterizarse de complejos) adicionalmente la pretendida ausencia de leyes
también ocurre en otros campos que no nos resultan tan intrincados. El problema mas bien radica en
su ensamble, su articulacién con el conocimiento de fondo. Los modelos de la Evo-Devo, aunque
parcialmente complementarios, son sumamente diversos, lo que dificulta vislumbrar sus distintas
relaciones y, por otro lado, no es clara su articulacién con el marco dominante previo, la Teoria
Sintética de la Evoluciéon (en ocasiones también llamada neodarwinismo, o darwinismo moderno).!
Pues, los modelos de la ultima se encuentran centrados en una visién genético-matematica que nos ha
legado una serie de jerarquias, vinculos y constricciones tedricas que no parecen articularse
armonicamente con los modelos de la Evo-Devo.

Considerando la enorme pluralidad de enfoques de la Evo-Devo, y la tension entre ésta y la Teoria
Sintética, no es extraio que existan numerosos trabajos dedicados tanto a postular (o identificar) algin
tipo de arquitectura epistémica (o si se prefiere concepto-cognitiva), que dé cuenta de la diversidad de
recursos programas y proyectos tedrico-experimentales reunidos bajo la bandera de la Evo-Devo.
Asimismo, al trazado de una demarcacion respecto a la perspectiva de la, nacida dominante, aunque
nunca hegemonica, aun robusta, y hoy mermada, tradicion que arropa a la Teoria Sintética de la
Evolucién (p.e. Laubichler & Maienschein 2007, Carroll 2008, Pigliucci & Miiller 2010, Noble 2015).

Los intentos por trazar una linea divisoria entre la Evo-Devo y la Teoria Sintética, han conocido
diversas épocas. En una gradacion de discrepancia creciente con el statu quo, se ha pasado de pensar a
la Evo-Devo como una disciplina en emergencia que provoca tensiones y merece especial atencion (p.e.
Arthur 2000, Gilbert 2000, 2003a, Raff 2000, Robert 2002, Hall & Olson 2003, Love & Raff 2003), a
la consideracion de la necesidad de una nueva sintesis, donde Evo-Devo y la Teoria Sintética queden
integrados (p.e. Callebaut, Miiller & Newman 2007, Miller 2007, Laubichler 2010, Pigliucci & Miuiller
2010); a la postulacion de la Evo-Devo como enfoque revolucionario que desplaza con ganancia a la
Sintesis Evolutiva, con la que esta en disfonia, en numerosas notas. Mds aun, se sostiene que la ultima
de hecho funge como un obsticulo epistemoldgico que impide la emergencia de una nueva biologia
(Laland et al. 2014, Noble 2015).

Por otro lado, los esfuerzos por organizar el campo, han contemplado diferentes estrategias: (i)
Algunos (p.e. Raff 2000, Della Pina, Souer & Koes 2014) ponen el acento en las preguntas planteadas y

' Aunque a veces, autores como Jablonka y Lamb (2005, 2014), Laubichler (2010) o Noble (2015) asi lo hagan. los términos
“neodarwinismo” y “teoria sintética” no deberian usarse como sindnimos. Grosso modo, “neodarwinismo” fue un término acuiiado hacia
principios del siglo XX (radicado en la tradicién anglosajona aunque primordialmente europeo) para referir a una version recortada del
pensamiento de Charles Darwin que otorgaba primacia absoluta a la seleccion natural por sobre otros mecanismos evolutivos de corte
lamarckiano (Romanes, Wallace, Weismann, etc.), por su parte, la expresion “Teoria Sintética de la Evolucion” o simplemente “Teoria
Sintética”, “Sintesis Evolutiva” o “Sintesis Moderna” se refiere a la “fusion” de los nucleos “mendeliano” y “darwiniano”. Como es
sabido, la voz “Sintesis Moderna” fue acufiada por Julian Huxley en los cuarenta del siglo pasado, pero de manera laxa abarcaria a la
“fusion” del primer neodarwinismo con la genética de Mendel-Morgan y segtin algunos incluye desde los trabajos de R.A. Fisher en 1918
hasta los cincuenta y sesenta. R.A. Fisher, Theodosius Dobzhansky, J.B.S. Haldane, Sewall Wright, William Donald Hamilton, Cyril
Darlington, Julian Huxley, Ernst Mayr, George Gaylord Simpson y G. Ledyard Stebbins fueron algunos de sus destacados representantes.
Lo que de manera mucho mas reciente Jablonka y Lamb, Laubichler, Noble y algunos més buscan referir cuando emplean la expresion
“neodarwinismo” es a una vision de la evolucion centrada en los genes, con la mutaciéon como principal mecanismo de variacion. Tal
vision iria mucho mas alla de la Teoria Sintética de la Evolucion original, pues, entre otros, la genética no se limita a la cromosémica, se
afiade una perspectiva molecular, se acepta la pertinencia de varios niveles de seleccion tanto hacia abajo como hacia arriba y se postulan
varios tipos de jerarquias biologicas, pero ello excede a los limites de este ensayo.
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los retos a enfrentar en un futuro cercano. Considérese, por ejemplo, la siguiente lista: ;cémo se
originan y evolucionan los distintos sistemas y redes de regulacién genética que participan del control
de las secuencias de desarrollo de los fenotipos!, ;qué funcion tienen los modulos en el desarrollo y la
evolucion?, jcomo y de qué manera las restricciones impuestas por la articulacion de los procesos de
desarrollo sesgan o canalizan la direccion de los cambios morfologicos durante la evolucion?, jcomo
surgen las novedades morfologicas?, jcudl es la relacion entre micro-evolucién y macro-evolucion?, etc.
Por ponerlo en términos coloquiales, las primeras de estas preguntas son mds Devo en tanto que las
ultimas son mas Evo, sin que exista una linea tajante entre ellas. (ii) Para otros (p.e. Hall 2003 o
Hendrikse, Parsons & Hallgrimsson 2007) la diferencia entre las posiciones incluidas en la Evo-Devo
se explica por el énfasis puesto en determinados conceptos y constelaciones de conceptos:
“paidomorfismo”, “heterocronia”, “modularidad”, “innovacion”, “plan corporal”, “constricciones y
canalizaciones”, “paisaje epigenético”, “morfoespacio”, “evolucionabilidad” “auto-organizacion”, etc.
Habitualmente, estos conceptos no forman parte de las explicaciones y modelos contemplados por la
Teoria Sintética y entre sus frecuencias de uso pueden notarse cambios temporales, de manera que
determinadas épocas estan caracterizadas por diferentes paisajes conceptuales. (iii) Otros mas otorgan
primacia a la importancia relativa de los principales mecanismos causales generadores de las formas
organicas: seleccién natural, interaccién epigenética, plasticidad fenotipica y asimilacion genética, y
construccion de nicho, entre otros (p.e. Odling-Smee, Laland & Feldman 2003, Laland, Odling-Smee
& Gilbert 2008, Pigliucci 2009, Jablonka & Lamb 2005/2014, Minelli & Baedke 2014, etc.).” (iv) Hay
quienes centran su atencion en los patrones causales: funcionalidad, mecanicismo, cadenas causales,
causalidad descendente o multinivel (p.e. Amundson 2005, Brigandt 2007, Plutynski 2008, Laland et
al. 2011, Fischer & Smith 2012, Kitchen & Allaby 2013, Casanueva & Martinez 2014, Martinez &
Esposito 2014). (v) También se ha sefalado que la estructura del campo se determina en funcién de las
tradiciones epistémicas y los estilos cientifico-experimentales involucrados (Winther 2015, Love 2015a). Y,
(vi) por ultimo, existen analisis que organizan el campo con base en los principales programas de
investigacion (Miiller 2007, 2014, Gerson 2015, Love 2015a). Aqui destaca en particular la distincion de
Gerd Miiller del 2007, dada la importancia que ha adquirido conviene describirla, aunque sea
ligeramente.

(i) El programa de la embriologia y morfologia comparada, estudia la diacronia de la
morfogénesis, contrastando los detalles de la variacion anatémica a lo largo de la
diversidad fenotipica, distinguiendo entre patrones de desarrollo primitivos y derivados.
Recientemente, ha caracterizado el cambio evolutivo mediante la demarcaciéon de
regiones dentro de un morfoespacio fenotipico y para definir trayectorias apela a
fendomenos dinamicos como la heterocronia.

(ii) EI programa de la genética evolutiva del desarrollo, quiza el mas exitoso de la Evo-Devo,
estudia la evolucion de los sistemas genéticos que regulan el desarrollo, por ejemplo, el
disefo y las jerarquias de las redes de regulacion genética y las vias de sefalizacion, la
mutacion, duplicacion y divergencia de los genes reguladores, sus patrones de expresion
y su papel en la construccién de los planes de desarrollo corporal. Sus principales
herramientas han sido la identificacion y clonacion de genes reguladores (el estudio de
las grandes homologias genéticas) y las nuevas técnicas de mapeo gendmico y
visualizacion de genes y proteinas en momentos especificos del desarrollo.

(iii) El programa de epigenética experimental, indaga la dindmica de las interacciones
moleculares, celulares y tisulares en el desarrollo embrionario a lo largo de la evolucion.
Explora la subdeterminacion genética del fenotipo, destacando la aportacion del medio
ambiente como factor causal en el desarrollo, atendiendo a los rasgos que no estan

% Si bien se concede un papel creativo y no simplemente eliminativo a la seleccion natural (como en Darwin, los rasgos adaptativos se
construyen paso a paso a lo largo de muchas generaciones, seleccionando las variantes mas adaptadas a ambientes locales, en virtud de la
comparativamente mayor eficiencia reproductiva que les confieren sus mas eficientes rasgos), se considera que otras fuerzas evolutivas
también poseen importancia e incluso pueden superar a la seleccion.
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directamente fijados por la expresion de los genes como la auto-organizacion, los
patrones geométricos, o fisicos (p.e., orientacion en el campo gravitacional, temperatura
o tensegridad), o de herencia materna.

(iv) Finalmente el programa tedrico y computacional. Esta dirigido a las metrizaciones,
modelizaciones y simulaciones de la evolucion de los sistemas del desarrollo. Entre sus
principales actividades se encuentra la precisa determinacion de los cambios celulares,
tisulares y morfoldgicos que ocurren al alterar la pauta topoldgica o temporal de la
actividad de los genes. Nuevas herramientas matemdticas y computacionales, han
permitido el desarrollo de simulaciones 4D de la expresién génica, en particular
modelos para el desarrollo de organos y sistemas particulares. Este programa ha
obtenido avances al mostrarnos como las redes emergentes surgidas por auto-
organizacién tienden a ser reemplazadas por redes jerarquicas de regulacion genética.

La lista que hemos presentado tanto sobre las propuestas de demarcacion entre la Evo-Devo vy la
Sintesis Evolutiva como de estructuracién de la propia Evo-Devo, es meramente ilustrativa (se presenta
con la sola intencion de destacar la pluralidad de propuestas) y atin podria extenderse en demasia, mds
si se atienden simultdneamente otras variables como el tipo de organismo modelo involucrado (p.e.

Gilbert 2009).’

2. Un breve vistazo a los sistemas de representacion

Tradicionalmente, el ejercicio filosofico sobre el conocimiento ha estado mas dedicado al andlisis de
sus aspectos conceptuales o al estudio etnogrifico de sus practicas. A continuacién ensayaré una via
distinta, complementaria a éstas, que atiende mds a la naturaleza de los sistemas de representacion de
los diversos mecanismos y procesos involucrados en la Evo-Devo. En ciencia, imigenes y diagramas
pueden ser vistos como modelos tedricos que, al indicarnos el proceder de los sistemas bajo estudio, de
manera indirecta (a veces no tan indirecta), nos sefialan la ontologia y las leyes postuladas por las
teorias en cuestion. Esto es, nos dicen qué es lo hay y como se comporta en multiples ocasiones y
constituyen herramientas de calculo que, en virtud de su gran capacidad para la evocacién heuristica,
son apoyos o andamiajes (affordances) ttiles y hasta estratégicos para la obtencion de inferencias.* A
continuaciéon se consideran unos pocos ejemplos de fotografias, diagramas e imagenes, con la sola
intencion de ilustrar su diversidad y, en algunos casos, contrastar la vision de la Evo-Devo con la vision
de la embriologia clasica y la evolucién acorde a las propuestas de la Teoria Sintética.

Un primer tipo de imdgenes que deseo considerar aqui, ocurren en el contexto de la embriologia
tradicional y aunque no estd claramente situada dentro de la Evo-Devo mantiene relaciones con ésta,
pues sin Devo no hay Evo-Devo. Me refiero a las imdgenes de divulgacion que muestran los cambios
macroscopicos temporales en el desarrollo de un organismo (por ejemplo, el pollo o el humano) medidos
en dias o semanas. Su tradicién es muy antigua y se retrotrae a Aristoteles o, de manera moderna, a
Malpighi. Tres extraordinarios ejemplos pueden verse en Polutry (2006), Mormino (2011) y Leung
(2004). Como tempranamente sefialaron Hamburger y Hamilton (1951), en su cliasica monografia
sobre el desarrollo del pollo, el método es totalmente arbitrario. No hay por qué esperar que los
bioprocesos involucrados en el desarrollo sigan el patron de las revoluciones de nuestro planeta en

En términos generales, en el campo de la Evo-Devo, pueden sefialarse ocho organismos modelo bésicos, siete de ellos animales: el erizo
purpura (Strongylocentrotus purpuratus), la mosca de la fruta (Drosophila melanogaster), un nematodo rabditido de climas templados
(Caenorhabditis elegans), el ratén casero (Mus musculis), la rana africana de ufias con sus grandes ovocitos y embriones (Xenopus laevis), el pez
cebra, cyprinio tropical de grandes capacidades regenerativas (Danio rerio), y el pollo comtn (Gallus gallus), y sélo una planta, una mostaza
europea (Arabidopsis thaliana).

En filosofia, la tradicion que cultiva el analisis, uso y desarrollo de diagramas utiles al cilculo y obtencion de inferencias se remite,
cuando menos, a Euclides e incluye personajes tan destacados como Lull, Leibniz o Peirce. En fechas recientes, la Historia y la Filosofia
de la Ciencia han realizado un considerable esfuerzo por entender y analizar las imagenes cientificas, por captar su uso y su significado, y
extraerlas del terreno de lo puramente ornamental, accesorio o incluso anecdotico.
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torno a su propio eje, o de la organizacion laboral e institucional de los humanos.’ Sin embargo, la
medicion de los eventos macroscopicos en dias conserva su encanto, pues la refiere a un patrén que
nos es mas conocido que, por ejemplo, el tiempo de aparicion de un determinado numero de somitas.
Ademsds, puede seguirse ficilmente en un salén de clase, donde el embrion de pollo es una
extraordinaria herramienta educativa que ayuda a moldear nuestra comprensién de la embriologia de
vertebrados.

A pesar de que estas observaciones son macroscopicas, no se piense que por ello son poco
sofisticadas o ingenuas. Tanto las ilustraciones anatémicas de Elsie Herbold Froeschner, que
enriquecen la monografia de Hamburger y Hamilton, como las fotografias digitales de la caAmara de
agua de Michelle Leung (2004), por citar sélo dos ejemplos, estan realizadas por un ojo entrenado que
sabe qué observar y como destacarlo. Por ejemplo, respecto de sus imagenes, Leung nos advierte sobre
la eleccion del fondo, la iluminacion lateral y el manejo digital del contraste, para resaltar los detalles, o
la importancia de la cAmara de agua para evitar el colapso de las cavidades embrionarias y eliminar
reflejos.

Este tipo de imagenes han permanecido con relativamente pocos cambios a lo largo de siglos, la
secuencia de las estructuras que van apareciendo en un embrion de pollo a lo largo de sus diferentes
etapas de desarrollo admitirian descripciones muy similares acerca de qué partes del embrion se
forman antes o después de qué otras, sin embargo, los contextos que dan sentido global a esas
preguntas son muy distintos. Ante ellas, Aristoteles quizd se hubiese preguntado algo parecido a
“;cémo se actualizan las potencialidades de la entelequia del pollo en la generacién de las partes dentro
de un huevo?”, en tanto que alguien como Eric H. Davidson quiza se pregunte: “;como se originan y
evolucionan los distintas redes de regulacion genética que participan del control de las secuencias de
desarrollo del fenotipo en los deuterostomados?”.

Nuestro segundo tipo de imagenes estan asociadas a la diversidad que se presenta al interior de una
especie o un género. Un ejemplo clasico, pre Evo-Devo, lo constituyen las ilustraciones de Edith Wallace
sobre variaciones fenotipicas de Drosophila (Caltech Archives 2009/2011), que en el contexto de la
Teoria Cromosomica de la Herencia acompafaron a los trabajos del grupo Drosophila (Fly Room)
liderado por Thomas H. Morgan, en el California Institute of Technology. Los dibujos de E. Wallace
incorporan un extraordinario detalle e informacion bibliografica (al margen de sus imdgenes ella
anotaba el tipo y la fuente de la mutacion, si el portador era macho o hembra y las iniciales de quien
habia encargado la ilustracion),’ y al igual que las ilustraciones monograficas de muchos herbarios o
laboratorios de entomologia, en ocasiones son mds utiles que una fotografia, pues construyen a su
objeto relevando o destacando determinadas partes que no siempre son claramente visibles en el
espécimen biologico. A mas de ochenta afios de distancia, los dibujos de E. Wallace sobre la diversidad
fenotipica de la mosca de la fruta, pueden contrastarse con las fotografias (10X) de series de alas
escindidas del cuerpo, que aparecen en algunos estudios claramente Evo-Devo, sobre la evolucion de
los patrones de pigmentacion alar en Drosophila de Prud’homme (2013). En éstas, la informacion del
texto que las acompafia hace referencia a redes de regulacion genética, efectos pleiotropicos,
coevolucion de rasgos morfologicos y conductuales, variacion fenotipica inter e intra especies,

w

La falta de correlacion entre la edad cronoldgica (basada en un tiempo universal estandarizado) y la estructural es amplia y posee origenes
variados, diferencias genéticas (v.g., un embrion de la raza White Leghorn se desarrolla més rdpidamente que uno de la raza Barred
Plymouth Rock) diferencias estacionales, viabilidad y vigor de los embriones, tiempo que tardan en llegar a la incubadora, tamafio de los
huevos, temperatura de incubacién etc. (Hamburger & Hamilton 1951). En los procesos de desarrollo (como en el resto de los
bioprocesos) conviene no perder de vista que muchas veces la propia pauta de los devenires bioldgicos constituye una mejor escala para la
metrizacion que la referencia a un tiempo universal estandarizado. En este caso, la referencia a los estados de desarrollo, mas que a una
cronologia alienante, permite estandarizar sus diferentes fases y dar seguimiento a la secuencia en la que los diferentes caracteres se
tornan prominentes, lo que ayuda al diagnéstico.

Los trabajos de E. Wallace, aparecen en textos que incluyen, por ejemplo, informacion sobre las frecuencias de recombinacion con otras
variantes genéticas y la inferencia a partir de ello de la posicion cromosdmica relativa del gen responsable de tal o cual variante fenotipica
(Morgan 1917, Sturtevant 1921).

o
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relaciones filogenéticas entre patrones de pigmentacion, comparacion entre patrones evolutivos de
diversos ordenes, etc. (Pick & Heffer 2012, Arnoult et al. 2013, Prud’homme et al. 2011).”

Las iméagenes de E. Wallace y las de Prud’homme y asociados pueden considerarse bastante
similares, sus descripciones comparten elementos, aunque presentan diferencias patentes y el contexto
conceptual en el que ocurren es notoriamente diferente. Esto no es inusual, algo similar ocurre con,
por ejemplo, las imagenes de los mapas de destino celular (fate maps). Las publicadas hace mas de un
siglo, por Edwin G. Conklin, sobre el destino final de los linajes celulares (con sus posiciones y
proporciones definitivas) del cigoto de Ascidia (un tunicado) son uno de lo mas preclaros ejemplos de
anatomia descriptiva e ilustracién embriologica (Conklin 1905),% y tienen su correlato moderno en los
mapas de destino de Oikopleura dioica (otro tunicado) (Fujii, Nishio & Nishida 2008, Nishida 2008).
Nuevamente, las imdgenes son muy similares, sus descripciones conservan numerosos elementos en
comun, aunque presentan diferencias claras, mas su contexto es muy diferente, los trabajos del siglo
XXI hacen gala de una tecnologia y conocimientos no vislumbrados a principio del siglo XX (por
ejemplo, el senalamiento de que mRNAs maternos desempefian papeles criticos en la determinacion
del destino celular, la activacién de genes homeoticos y de vias de sefalizacion, o el uso de técnicas
como la microscopia de contrastaste de interferencia diferencial o la microscopia confocal
fluorescente).

Un ultimo tipo de imagenes al que deseo refirme no encuentra parangén en etapas previas a la
moderna caracterizacion de la Evo-Devo,” se trata de ilustraciones, diagramas o fotografias que
correlacionan varios parametros, pudiendo faltar algunos de ellos. Arboles filogenéticos, en los que se
sefialan taxones evolutivamente distantes, se correlacionan con las respectivas presencias de genes Hox
y las correspondientes regiones embrionarias o del cuerpo adulto en donde se expresan. Véase, por
ejemplo, la figura 1.

La imagen de la figura uno destaca profundas y antiguas homologias genéticas entre los
deuterostomados, a pesar de los cambios en su muy amplia diversidad de planes corporales (los hay de
simetria, radial o bilateral o cambiante a lo largo de su desarrollo; con o sin formas larvarias de vida
independiente, solitarios o coloniales, con o sin eje dorsal ventral, etc.). Un grupo relativamente
pequeiio de genes homedticos, que poseen una organizacion cromosémica colineal, controla la
regionalizacion corporal. El patréon de las secuencias génicas presente arroja luz sobre las relaciones
filogenéticas de los deuterostomados.

T Aunque esta seccion esti dedicada al andlisis de imagenes, cabe sefialar que no existen imagenes auto-identificantes: para saber como
juzgar una imagen, es necesario apoyarse en el texto donde ésta aparece, a fin de identificar con claridad de qué se estd hablando. Al igual
que con un texto, considerar su contexto es necesario para una adecuada interpretacion.

Las ilustraciones de Conklin se reproducen en el libro y pagina web de Gilbert (2013).

° Si bien la mancuerna evolucion-desarrollo puede remontarse al siglo XIX (Love & Raff 2003, Hoffeld & Olsson 2003, Laubichler &
Maienschein 2007, Love 2015b), en torno a los origenes de la Evo-Devo contemporinea se han sefialado varios hitos (Hall 2003), la
publicacion de Embryos and Ancestors (de Beer 1940) o mas tarde de Ontogeny and Phylogeny (Gould 1977), destacaron la importancia del
paidomorfismo y a la heterocronia como mecanismo evolutivo; el descubrimiento de los genes homedticos (Lewis 1978, Gehring 1985),
y su identificacion como genes altamente conservadores que regionalizan el cuerpo a lo largo del eje anterior a posterior (de la cabeza a la
cola) del embrion (genes Hox); los trabajos sobre los origenes de la pluricelularidad en mixomicetos (Bonner 1955); la Conferencia
Dahlem sobre “Evoluciéon y Desarrollo”, realizada en Berlin en 1981, etc. (Bonner 1982, Hall 2003).
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Figura 1. La expresion de los genes Hox en deuterostomados. Hay ocho juegos de genes Hox en peces
teledsteos, lo que muestra una duplicacién adicional de los cuatro juegos que se encuentran en los
vertebrados tetrapodos. En contraste, los deuterostomados invertebrados tienen cada uno un tnico juego. Las
ascidias carecen de algunos de los genes Hox medios, y el grupo se divide en dos cromosomas. Equinodermos
y hemicordados comparten una duplicacion independiente de los genes posteriores, llamados Hox 11 / 13a,
Hox 11 / 13b y Hox 11 / 13c. Los hemicordados expresan una orientaciéon anterior a la posterior en el
ectodermo, que mds adelante, durante el desarrollo, producira una red de nervios. Los Equinodermos adultos
expresan el anillo nervioso en el lado oral, en lo que corresponde a la posicién anterior en cordados y

hemicordados. Tomada de Swalla (2006).

Las imagenes de este tipo constituyen las ilustraciones emblematicas de Evo-Devo, pues compendian
sus dos cuestiones basicas: como han evolucionado los sistemas de desarrollo y cémo los cambios en los
sistemas de desarrollo pueden afectar las trayectorias evolutivas. Por otro lado, muestran la magnitud
de la evolucion de la que se estd hablando. En ellas la macroevoluciéon se muestra en todo su esplendor
y no es mas una mera extrapolacion de procesos microevolutivos. En la iconografia tradicional de la
evolucion, con exclusion de los diagramas arboreos de la genealogia de las especies (como el cono de
diversidad creciente de Darwin, o los fabulosos pedigries de Haeckel), e ilustraciones de la ley
biogenética (aunque sean un artefacto), muy frecuentemente, la evolucion era (y, en muchos casos,
continta siendo) representada como series de cambios graduales en un solo linaje filético. Las
imagenes de la evolucién del caballo como una serie que inicia con el Eohippus y contiene una
progresion de especies que incrementan su tamafio, de manera concomitante a la disminuciéon del
numero de dedos, hasta llegar al caballo moderno de gran tamafio y con un solo dedo en la pesuia, o
las de una sucesion de hominidos que van incrementando su estatura y posicion erecta desde el
Australopithecus hasta el Homo sapiens, se constituyeron en iconos de la evolucién organica. Tales
imagenes tienen un pequefio recorrido en el morfoespacio. En contrario, imagenes del tipo de la figura
uno tienen un recorrido amplio, en ellas, la evolucion no se concibe en términos de pequefios cambios
que se acumulan a lo largo del tiempo. Los cambios graduales extrapolados en el tiempo o en el espacio
(como en la evolucién de las especies anillo, donde una serie de poblaciones que cambian
gradualmente en torno a una zona de habitat inadecuado termina por generar dos tipos distintos que
coexisten sin cruzarse), son sustituidos por imagenes que contienen grandes cambios fenotipicos. Al
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comparar los sistemas de representacion de la Evo-Devo con aquellos que, para hablar de la evolucion y
el desarrollo, ofrece la Teoria Sintética (traduccidn casi directa de genotipos (genes o grupos de genes) a
fenotipos, prendido y apagado de genes en diferentes momentos, especiacion alopatrica, simpatrica o
parapatrica, barreras geograficas y especies anillo, seguimiento de picos adaptativos, etc.), es claro que
no se estd hablando de los mismos procesos, en tanto modelos, estos sistemas de representaciéon
reflejan diferentes compromisos ontologicos, p.e., en la Evo-Devo, la evolucion no se piensa tanto en
términos de cambios en las frecuencias génicas, sino como procesos de surgimiento de bioformas.

En esta seccion, se ha presentado, a grandes saltos, una serie de imagenes que van desde aquellas
que se encuentran en los limites de la Evo-Devo y mantienen una clara continuidad con imagenes
previas, hasta aquellas centrales a la Evo-Devo y que no poseen un claro parangén con imagenes
previas, entre ambos tipos existen otras imagenes que poseen tanto semejanzas como diferencias con
las anteriores. A lo largo de la serie hay una cierta continuidad que liga sus elementos y también cabe
destacar una tendencia temporal a incrementar tanto la variedad de sistemas de representacion como
los nexos entre los diferentes sistemas.

3. Redes de representaciones

Los procesos de la ontogénesis pueden examinarse a distintos niveles de organizacién (molecular,
subcelular, celular, tisular, etc.) y dentro de cada uno pueden emplearse diversos descriptores. Por
ejemplo, en el nivel molecular la embriogénesis puede ser vista como el comportamiento dindmico de
una red de regulacion genética espacio-temporalmente distribuida (Saudemont et al. 2010, Longabaugh
2012), pero igualmente como una sucesion de vias de sefializacion también regional y temporalmente
distribuida; componentes como Notch, Hedgehog, diversas proteinas morfogenéticas dseas y factores
de crecimiento epidérmico, entre otros, organizan y regulan la formacion de morfogenos y generan
cascadas de transcripcion que forman parte de la logica de la regulacion del desarrollo (Gazave et al.
2009, Sethi et al. 2012). Las interacciones entre las redes de regulacion y las vias de senalizacion
generan fendmenos emergentes que forman parte del paisaje de regulacion (regulatory landscape)
(Annunziata et al. 2014). Mas alla de los procesos de regulacion, el metaboloma del embrion también
admite descripciones espacio temporales que caracterizan su estado de salud y desarrollo (Sakkas, Katz-
Jaffe & Sueldo 2014, Krisher, Schoolcraft & Katz-Jaffe 2015). Por su parte, en el nivel subcelular, la
embriogénesis podria ser representada como un mapa dindmico de las diferentes regiones
cromosomicas que se encuentran activas en los distintos linajes celulares (Bianchi-Frias et al. 2004,
Filion et al. 2010), y de igual manera los microtibulos, organelos membranosos y mitocondrias, entre
otros, presentan una génesis y distribucion diferencial a lo largo de las etapas y los linajes celulares
durante el desarrollo (Maro, Johnson & Pickering 1985, Houliston, Pickering & Maro 1987, Bavister
& Squirrell 2000). En el nivel celular, también pueden usarse varios tipos de caracterizaciones para dar
cuenta de los procesos de diferenciacion local y la misma pluralidad descriptiva se observa en niveles
supra celulares.

Las entidades vivas poseen tanto genidentidad (i.e., son susceptibles de cambio sin pérdida de
identidad, p.e., aunque fuimos ese o aquel bebé, ya no lo somos) como pluralidad epistemo-ontoldgica
(i.e., admiten multiples caracterizaciones tedricas sin que ninguna de ellas posea, en principio, una
primacia sobre las demds; Weiss 1950, von Bertalanffy 1972, Emmeche, Keppe & Stjernfelt 1997,
Noble 2006, entre otros) y cada una de estas caracterizaciones postula una determinada ontologia. Son
nuestras teorias quienes nos dicen qué clase de cosas hay en el mundo (Putnam 1981, Moulines
1994)."

Los seres vivos y sus procesos (embriogénesis, reproduccion, especiacion, sucesion ecologica, etc.)
estan inmersos en una red que abarca un amplio rango de niveles de organizacion, con muy diferentes

19 Solo por decirlo al paso, en ciencia, no hay ontologia al margen de alguna teoria y no hay teoria sin ontologia; el compromiso ontologico
implicito en la enunciacion de los modelos de la teoria va m4s alla de nuestra intencion de salvar las apariencias, pues dichos modelos
contienen postulados de existencia sin los cuales el cilculo interno a la teoria carece de sentido.
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tipos de relaciones: simultaneidad, sucesion, asignacion, induccién, implicacion, determinacion, etc.
Su pluralismo epistemo-ontologico, descansa en estas relaciones. En torno a ellas, se teje una compleja
urdimbre de modelos y sistemas de representacion entre los cuales también existen relaciones diversas
(ver figura 2).

Niveles de organizacidn

moléculas organelos células tejidos  organismo

Figura 2. Ejemplo de una porciéon de una red multinivel. Una célula (A) del mesodermo, interacttia con
las células vecinas. Dicha célula, surgié de células del ectodermo y dara lugar a parte del musculo y del
esqueleto de la pata de un gato. La célula del mesodermo va a migrar y sélo después de esto va a
expresar de forma oscilatoria varios grupos de genes, incluida la via de sefalizacién Notch (proteina
receptora involucrada también en la génesis del tejido sanguineo del adulto). Tomada de Casanueva,
Folguera y Peimbert (2013), ligeramente modificada.

El conjunto no conforma un sistema perfectamente organizado e internamente consistente, sino una
trama mas o menos laxa donde algunas regiones, pueden entrar en tensién o conflicto con otras y se
admiten principios locales de racionalidad. A diferencia de una jerarquia simple, en la red cada par de
nodos puede relacionarse por mds de una ruta, y adicionalmente no todas las descripciones se
actualizan en un determinado momento. Es decir, no todos los sistemas de representacion se utilizan al
mismo tiempo, pasamos de unos a otros en funcién de nuestra utilidad o conveniencia (Casanueva,

Folguera & Peimbert 2013). Para decirlo nuevamente en los muy conocidos y mas ilustrativos términos
de Otto Neurath:

Somos como navegantes que tienen que transformar su nave en pleno mar, sin jamas poder
desmantelarla en un dique de carena y reconstruirla con los mejores materiales. Sélo los elementos
metafisicos pueden eliminarse sin dejar huella. De un modo u otro quedan conglomerados lingiiisticos
imprecisos como componentes de la nave. Si bien podemos disminuir la imprecision en un sitio esta
puede surgir acrecentadamente en otro (Neurath 1932).

4. Las metaforas del cambio conceptual
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La pregunta sobre si la incorporacién de la Evo-Devo al marco de la Teoria Sintética de la Evolucion
requiere de una sintesis ampliada o de una revolucion permea la literatura desde hace mas de una
década (Arthur 2000, Gilbert 2000, 2003a, 2003b, Raff 2000, Robert 2002, Love & Raff 2003). Como
vimos, las posturas se han ido radicalizando paulatinamente distinguiéndose basicamente tres
posiciones: (i) aqui no pasa nada que no haya pasado ya, en otras ocasiones, se trata del desarrollo
normal de una teoria donde los problemas de extension y articulacién producen cambios mas o menos
grandes que pueden ser coherentemente asimilados al corpus tedrico principal vigente en el momento
(ver la posicion de Wray, Hoekstra, Futuyma, Lenski, Mackay, Schluter & Strassmann en Laland et al.
2014); (ii) se requiere una modificacién o extension significativa en la estructura de la teoria evolutiva,
la llamada Sintesis Evolutiva Extendida, que integre un nuevo nucleo fundamental (p.e. Noble 2015); y
(iii) se requiere una revolucion, la Teoria Sintética de la Evolucion debe ser abandonada, pues
constituye un obsticulo epistemoldgico (ver la posicion de Laland, Uller, Feldman, Sterelny, Miiller,
Moczek, Jablonka & Odling-Sme en Laland et al. 2014).

Para los partidarios del “todo esta bien” (Wray, Hoekstra, Futuyma, Lenski, Mackay, Schluter &
Strassmann en Laland et al. 2014) los ruidos revolucionarios son un efecto propagandistico. La teoria
se ajustara a los nuevos datos como lo ha hecho en el pasado (la identificacién de las bases materiales
de la herencia, la evolucién neutral, la ampliacién del nimero de niveles en los que actua la seleccion,
la seleccion de parentesco, etc.) y cuenta con los recursos para ello. Los partidarios de la ampliacion
son reformistas y saben que se deberan abandonar algunos conceptos (p.e., herencia exclusivamente
genética o seleccion mononivel), pero piensan que el ajuste es posible y podemos continuar bajo un
solo marco. Los demandantes del cambio piensan que los puntos en pugna hacen insalvable la
continuidad. Aunque no emplean un vocabulario Kuhniano, tienen en mente un cambio de
paradigma. Lo que esta en juicio es el tipo y magnitud relativa de las fuerzas evolutivas y todos los
recursos cognitivos relevantes estan sobre la mesa, incluso la supremacia rectora de la Seleccion Natural
(el “centro” neodarwiniano) o el mapeo genotipo — fenotipo enfocado en los genes (el “centro”
mendeliano).!" En su lucha, los revolucionarios han sabido sumar posiciones y a las voces originadas en
la Evo-Devo se han juntado otras provenientes principalmente de terrenos asociados a la Teoria de la
Construccion de Nicho, al microbioma y al holobionte, que también demandan grandes cambios en la
ontologia subyacente a la arquitectura general de la biologia.

Antes de decantarnos por alguna posicion cabe preguntarse si las tres enunciadas agotan las
posibilidades. La respuesta es clara: no. Todas comparten un prejuicio pues, de alguna manera, juzgan
como positiva la existencia de una hegemonia teérica. Quienes propugnan por la continuidad del
marco clasico de la Teoria Sintética, desean conservar dicha hegemonia; los partidarios de la extension
esperan una subsuncion correctiva;'? y los, cada vez mas, partidarios de una revolucion desean el
reemplazo de una posicion hegemonica por otra.

Quiz4, las metaforas adecuadas no estan en juego. Si se abandona la pretensiéon de la hegemonia,
pueden surgir otras imdgenes. Por ejemplo, una que contenga la imagen de un pluralismo o una
alternancia de modelos. Especialmente atractivo podria ser un pluralismo de entidades tecno-
conceptuales engarzadas en una (jo varias!) red(es) dindmica(s) de relaciones de inferencia y de
actuacion (Casanueva 2010). En ella(s) habria regiones local y temporalmente mas robustas que otras,
pero ninguna tendria permanencia asegurada. Aunque en términos generales y globalmente considerada
es de suponerse una cierta continuidad o transformacion coherente de elementos que permita dar
cuenta de la pretension de todos ellos de versar sobre la vida.

Las metaforas con las que conceptuamos los fendmenos guian nuestras acciones y representaciones
(Lakoff & Johnson 1980,/2003, 1999, Lakoff & Nuiiez 2000) y es claro que han impactado el curso de
la biologia, (p.e. Keller 2000, 2002). Una metifora, mas que sélo una manera de hablar, también lo es
de pensar y hacer, nuestro lenguaje no sélo es descriptivo también es performativo. La historia de la
biologia campea en ejemplos, desde individuos particulares, hasta culturas completas. Pensemos, por

" No uso el término “nucleo” por no invocar el modelo lakatosiano, pero si estoy pensando que la idea de que hay algunos conceptos mas
prescindibles que otros es una buena imagen de la situacion.
12 Aqui el modelo es de corte popperiano: la nueva teoria incluye —corrigiéndola— una porcién de la anterior.
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ejemplo, en cémo la imagen darwiniana del arbol de la vida como un cono de diversidad creciente, y
sus consideraciones acerca de la naturaleza de los fdsiles de cuerpo blando, guiaron las
reconstrucciones de Walcott, al punto de llevarlo a encajar toda la diversidad de la fauna de Burgess
Shale con sus més de veinte clases de artropodos en unas cuantas clases que corresponden a las formas
primitivas de formas actuales (Gould 1990). Involucrando un nimero mayor de personas, y aunque no
para todo mundo y en particular no para Haldane, Fisher o Wright, las exposiciones de la genética de
poblaciones fueron criticadas por Mayr por ser demasiado simplistas y soslayar la relevancia de
fendmenos como la vinculacion, la dominancia o la epistasis que no encajaban de manera inmediata
con la imagen de la genética del costal de frijoles (Mayr 1959, Crow 2008). Apenas hace falta
mencionar como la idea de tipos domino el pensamiento sobre las especies, durante siglos.

Otra seria la historia de la academia, si las discusiones no se pensaran en términos de metaforas
bélicas (una discusidn es una lucha), o no se llamase a los adversarios a trabajar mas y polemizar menos.
Hoy vale la pena romper una lanza en favor del pluralismo en biologia y abandonar la exclusividad de las
metaforas del cambio cientifico que postulan la primacia hegemoénica de algin modelo por sobre los
otros. Si permitimos que solo ellas guien nuestra forma de hacer ciencia, a lo mis que podemos aspirar
es a una castrante reificacion de sus propuestas.
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