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RESUMEN: El objetivo del presente trabajo es indagar la naturaleza integradora de la biologia evolutiva del desarrollo
(evo-devo). En particular analizamos las caracteristicas temporales de los procesos estudiados por diferen-
tes programas de investigacién de evo-devo y las comparamos con aquellas propias de los procesos macro-
evolutivos, microevolutivos y del desarrollo de los organismos. Encontramos que en los principales pro-
gramas de investigacién de evo-devo se recuperan principalmente caracteristicas propias de los fenémenos
macroevolutivos  (planteandose cierta continuidad entre tales fenémenos y los cambios genético-
moleculares y organismicos), mientras que en la sub-area de eco-evo-devo (biologia evolutiva ecolégica del
desarrollo) se recuperan principalmente caracteristicas propias de la microevolucién.

Palabras clave: caracteristicas temporales; procesos bioldgicos; evolucién; desarrollo ontogenético; sintesis moderna;
eco-evo-devo.

ABSTRACT: The aim of this study is to investigate the integrative nature of evolutionary developmental biology (evo-
devo). We particularly analyzed the temporal characteristics of the processes studied by different research
programs of evo-devo and we compared them with those of macroevolution, microevolution and devel-
opmental processes of organisms. We found that in the major research programs of evo-devo, macroevolu-
tionary phenomena characteristics are mainly recovered (assuming some continuity between such phenom-
ena and molecular-genetic and organismic changes), while in the sub-area of eco-evo-devo (ecological evo-
lutionary developmental biology) microevolutionary characteristics are mainly recovered.

Keywords: temporal characteristics; biological processes; evolution; development; modern synthesis; eco-evo-devo.

1. La diversidad de los procesos bioldgicos y su estudio desde una biologia fragmentada

La conceptualizacién de la vida asociada a la idea de cambio y devenir se consolidé
hacia el siglo XIX. Los procesos propios de lo vivo fueron constituyéndose asi en te-
mas de estudio de la naciente biologfa. Entre ellos se destacé tanto la indagacién de
los denominados procesos ontogenéticos como la de los evolutivos. Sin embargo, la
integracién de ambos tipos de procesos ha distado de ser sencilla. Desde el siglo XIX
pueden reconocerse importantes intentos de abordar la evolucién y la ontogenia en
forma integrada, tales como las propuestas de Ernst Haeckel y August Weismann
(Gould 2002; Laubichler y Maienschein 2007; Rendén y Folguera 2011). Sin embargo,
a partir de la consolidacién de la denominada sintesis moderna (SM) en la década de
1930, el estudio de cada uno de estos procesos comenzé a separarse. La SM ubicé en
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396 Constanza Alexandra RENDON y Guillermo FOLGUERA

un lugar central a la genética mendeliana y a la genética de poblaciones como subdis-
ciplinas que explican las causas del cambio evolutivo, excluyendo a la embriologia y a
otras areas de conocimiento (tales como la morfologia) del estudio de la evolucion
(Fox Keller 2000; Amundson 2005; Love 2006).! Si bien desde su origen la SM fue ob-
jeto de diversos cuestionamientos, fue hacia la década de 1970 cuando cobraron gran
notoriedad diversas posturas que criticaron aquella asignacién de roles subdisciplina-
res. Uno de los principales cuestionamientos remitié al tipo de relacién asumida entre
la denominada microevolucién (evoluciéon de las poblaciones) y la macroevolucién
(evolucion de los linajes superiores) (Gould y Eldredge 1977; Gould y Lewontin
1979). Paralelamente, también cobraron fuerza las posturas que reivindicaban el estu-
dio de los procesos ontogenéticos y de sus vinculos con los procesos evolutivos
(Gould 1977; Alberch ez al. 1979; Hall 1984; Raff y Wray 1989). Finalmente, durante la
década de 1990, se consolidé el surgimiento de una nueva area de estudio: la biologfa
evolutiva del desarrollo (evolutionary developmental biology o evo-devo). La evo-devo pro-
puso como uno de sus principales objetivos integrar el estudio de los procesos micro y
macroevolutivos con los propios del desarrollo ontogenético de los organismos
(Amundson 2005; Laubichler y Maienschein 2007; Miiller 2008).

Sin embargo, la empresa integradora de evo-devo no ha estado exenta de criticas,
las cuales han surgido desde diversos campos de investigacion. Entre los principales
aspectos cuestionados pueden seflalarse: la prioridad que en gran parte de las investi-
gaciones de evo-devo se ha dado al estudio del nivel genético-molecular (Hendrikse ez
al. 2007; Rendén et al. 2012; Renddén 2013), el papel que el estudio del desarrollo on-
togenético ha tenido en esta integracién (Robert 2002) y la exclusién de otras subdis-
ciplinas que han abordado otros aspectos de los procesos evolutivos (Love 2000).
Asimismo, han sido sefialadas dificultades conceptuales involucradas en la integracién
de 4reas de estudio que presentan metodologias, enfoques y estindares explicativos di-
ferentes (Amundson 2005; Laubichler y Maienschein 2007).

No obstante uno de los elementos conceptuales que no ha recibido suficiente
atencion en los andlisis acerca de la evo-devo es el de los aspectos temporales propios
de los procesos indagados en este campo de estudio (cabe mencionar aqui los trabajos
de Cracraft (2005) y Rasskin-Gutman y Esteve-Altava (2009) que tratan tangencial-
mente este tema). Desde nuestra perspectiva el analisis de la temporalidad de los pro-
cesos abordados desde la evo-devo resulta de sumo interés e importancia debido a su
propésito de integrar el estudio de procesos del desarrollo ontogenético con los micro
y macroevolutivos, los cuales presentan caracterfsticas temporales marcadamente dife-
rentes.

A partir de lo sefialado, el objetivo del presente trabajo es reconocer y analizar las
caracteristicas relativas a la temporalidad de los procesos propios del area de evo-devo,
y compararlas con aquellas presentes en otros enfoques de la evolucion y del desarro-

! Se han planteado diversos motivos para explicar la exclusiéon de la embriologia de la SM. La aceptacién
generalizada de la propuesta de Weismann de separacién entre linea somatica y linea germinal ha in-
fluido en el establecimiento y la justificacién de tal exclusién, asi como otras dicotomias conceptuales
defendidas desde la SM (ver Amundson 2005).
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llo ontogenético de los organismos. De esta manera pretendemos profundizar el co-
nocimiento acerca de la propia naturaleza integradora de la evo-devo. Para ello el tra-
bajo esta estructurado del siguiente modo: en el préximo apartado (seccién 2) propo-
nemos una taxonomia basada en cuatro caracteristicas de los procesos biolégicos aso-
ciadas a la temporalidad (tipo de trayectoria, reversibilidad, tasa de cambio y duracién).
En la tercera seccién, analizamos las caracteristicas temporales propias de los procesos
evolutivos y del desarrollo ontogenético de los organismos, en particular: la concep-
tualizacioén de los cambios microevolutivos que se ha dado desde la SM (seccién 3.1),
el analisis de los procesos macroevolutivos en la extension de la SM durante las déca-
das de 1970 y 1980 (seccién 3.2), y el estudio de los procesos ontogenéticos desde la
perspectiva de la actual biologia del desarrollo (seccién 3.3). En la seccién 4 indaga-
mos las caracteristicas de los procesos abordados por diferentes programas de evo-
devo, incluyendo como una sub-drea dentro de ella a la biologia evolutiva ecoldgica
del desarrollo (ecological evolutionary developmental biology o eco-evo-devo). Finalmente en
la seccién 5 presentamos las conclusiones acerca de las caracteristicas temporales de
los procesos estudiados en evo-devo y sus implicaciones respecto de la integracion de
diferentes campos de estudio en esta propuesta de extensiéon de la SM.

2. Taxonomia de caracteristicas asociadas a la temporalidad de los procesos bioldgicos

En el presente trabajo entenderemos por proceso a una sucesion de estados a la que
subyace un mecanismo. Con el fin de caracterizar los procesos biol6égicos procuramos
identificar a las entidades involucradas, las actividades o funciones de esas entidades y
su organizacién. Tal como adelantamos en la seccién anterior, utilizaremos una taxo-
nomia que hemos elaborado en el presente trabajo para el andlisis de cuatro caracteris-
ticas temporales de los procesos: tipo de trayectoria, reversibilidad, tasa de cambio y
duracién. A continuacién definiremos brevemente cada una de ellas.

1) Tipo de trayectoria

Esta categoria describe el orden presente en la sucesién de los estados que con-
forman los procesos. En el presente trabajo distinguimos tres tipos de trayectoria:

a) Trayectoria lineal: denominaremos trayectoria lineal a aquella en la cual se
sucedan estados diferentes a través del tiempo de manera tal que el proceso
presente direccién y sentido. La identificacion de la caracteristica o variable
del proceso que le confiere tal direccionalidad dependera de cada proceso en
particular. El crecimiento de un organismo es un ejemplo de proceso lineal
al cual el aumento de ciertas variables morfoldgicas (por ejemplo, la estatura)
confiere direccién y sentido.

b) Trayectoria ciclica o recurrente: nos referiremos a procesos ciclicos cuando se
presente alternancia entre al menos dos estados reiteradamente, de la
siguiente manera:

Ei—E,—Bi-B,—E —E,...,

donde E1 y Ex representan diferentes estados del proceso.

Theoria 81 (2014): 395-415
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Los ritmos circadianos presentes en los seres vivos (tales como la alternancia
entre los estados de suefio y vigilia en los animales) constituyen ejemplos de
procesos ciclicos.

©) Trayectoria helicoidal o cuasi-recurrente: esta trayectoria surge a partir de una
caracteristica propia de ciertos procesos bioldgicos, la recursividad (Morin
1983). Esta propiedad se refiere a que el estado final del proceso es necesa-
rio y suficiente para la regeneraciéon del propio proceso. En los procesos
biolégicos suele encontrarse recursividad no estricta, dado que no se repiten
estados exactamente iguales a los anteriores, sino similares motfolégica y/o
funcionalmente (y generados a partir de los productos o efectos de estados
previos). La trayectoria de este recorrido puede visualizarse entonces como
un bucle o hélice, la cual puede representarse como:

El—Ez—E3 Eﬂ—E1’—E2’ ceey

donde E# es condicion necesaria y suficiente para generar E1”, y
los En” representan estados similares a los E# correspondientes.

Un ejemplo de proceso helicoidal es la re-generacién del ciclo de vida de los
organismos en cada nueva generacién. Determinados estados generados en
el ciclo de vida de la generacién parental constituyen condiciones necesarias
y suficientes para el re-comenzar del ciclo en una nueva generacion, en la
cual a su vez se desarrollaran estados similares (mas no idénticos) a los del
ciclo que les dio origen.

2) Reversibilidad

Diremos que un proceso es reversible en el caso en que la sucesién de estados
presentes admita en su secuencia la regresién a un estado anterior. Un caso de
reversion podria presentarse de la siguiente manera:

El—Ez—E3—E2—E3—E4...Eﬂ

3) Tasa de cambio

Emplearemos esta categoria para referirnos en forma relativa a la variaciéon de
velocidad en la transicion entre diferentes estados. Utilizaremos la denominacién
de procesos uniformes para referirnos a aquellos que presenten una tasa de cambio
constante; en caso contrario, denominaremos a la tasa de cambio como variable.

4) Duracion
Por ultimo, analizaremos la duraciéon de los procesos, categoria que se refiere a la
extension del intervalo de tiempo comprendido entre el comienzo del estado inicial

y la culminacién del estado final del proceso. Realizaremos mayoritariamente
comparaciones cualitativas entre la duracién de los diferentes tipos de procesos.

En la seccién siguiente utilizaremos esta taxonomia para caracterizar los aspectos
temporales de los procesos evolutivos y ontogenéticos.
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3. De la sintesis moderna a la evo-devo: fragmentacion e integracion

3.1 Procesos microevolutivos: reversibilidad y uniformidad en la evolucidn de las poblaciones

Como adelantamos, entre las décadas de 1940 y 1960, la SM identificé a la evolucién
con el dmbito microevolutivo. En este sentido los procesos evolutivos fueron enten-
didos como aquellos que generan cambios en las frecuencias génicas de las poblacio-
nes (Ridley 2004).2 Para explicar dichos cambios fueron propuestos diferentes meca-
nismos: seleccién natural (como principal mecanismo evolutivo), migracién, mutacion
y deriva génica. A su vez, un elemento fundamental en este enfoque de la evolucién ha
sido la novedosa metodologia utilizada: los cambios de frecuencias génicas fueron es-
tudiados en poblaciones experimentales, imitando asi los procesos microevolutivos en
el laboratorio. Ademads los modelos matematicos propios de la genética de poblaciones
ocuparon un lugar central en este enfoque. Al mismo tiempo, la macroevolucién fue
considerada como un continunm de los cambios poblacionales, y su estudio no fue in-
corporado como parte del nicleo tedrico central de la SM. El rol de la paleontologia
en el estudio de la evolucién quedé asi reducido al de mero presentador fenoménico.

Para comenzar con el andlisis de las caracteristicas temporales de los procesos mi-
croevolutivos, nos centraremos en aquellos que ocurren por accién de selecciéon natu-
ral direccional, una de las principales formas de evolucién modeladas desde la SM.
Consideraremos un escenario simple: la evoluciéon de un gen que presenta dos varian-
tes alélicas cuyas frecuencias poblacionales son diferentes (por ejemplo, 0.1 y 0.9), y
seleccion direccional que favorece a la variante de menor frecuencia inicial. Los mode-
los de genética de poblaciones postulan que las frecuencias génicas se modificaran a
través del tiempo de forma tal que la aptitud media de la poblacién aumente hasta al-
canzar el maximo valor posible dadas las condiciones especificas en cada situacién (en
este caso, se predice el aumento de frecuencia poblacional de la variante de menor fre-
cuencia inicial). Este principio se evidencia tanto en los modelos de seleccién direc-
cional como en otros modelos selectivos. Asi, la direccién y sentido de estos procesos
microevolutivos estin dados por la optimizacién o maximizacién de la aptitud media
poblacional. Ademis, este principio ‘direccionador’ de los procesos selectivos ha sido
descrito mediante ‘topografias adaptativas’, las cuales representan las posibles combi-
naciones de frecuencias alélicas de todos los genes en una poblacién. Estas superficies
contienen un ‘pico adaptativo’ correspondiente a la maxima aptitud media posible en
esa topograffa. Segun el principio de maximizacién de esa variable bajo la accién de la
seleccion natural, se espera que las poblaciones alcancen ese pico adaptativo.’ Veamos
entonces qué caracteristicas temporales presentan estos procesos.

2 Cabe mencionar que desde el surgimiento de la SM existieron diversas posturas en su seno respecto de
esta concepcién de los procesos evolutivos. Si bien tal nocién fue rechazada por algunos artifices de
la SM, como Ernst Mayr, también ha sido defendida por otros, como Theodosius Dobzhansky
(Amundson 2005). Mas alla de la diversidad de posturas dentro de la SM y de los cambios que sufrié
este marco tedrico a lo largo del siglo XX, la citada conceptualizacién de cambio evolutivo ha sido la
sostenida en la genética de poblaciones, subdisciplina central en la SM.

Si bien existieron propuestas que presentan caracteristicas diferentes a esta direccionalidad de los proce-
sos microevolutivos (tales como el modelo de ‘equilibrios cambiantes’ de Sewall Wright), el modelo
descrito ha sido el mayormente aceptado y utilizado por los genetistas de poblaciones.
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Con respecto al tipo de trayectoria, las propuestas candnicas de la SM consideran a
estos procesos como lineales, en los cuales la direccién y sentido estarfan dados por el
principio de aumento de la aptitud media poblacional. A su vez, en relaciéon con la se-
gunda categoria, encontramos que el tipo de proceso analizado admite la posibilidad
de reversiones a estados de frecuencias poblacionales anteriores. Un ejemplo clasico
de reversibilidad (aunque también discutido, ver por ejemplo Ridley 2004) es el de las
poblaciones naturales de las polillas Biston betularia. La frecuencia de los morfos claro y
oscuro de los organismos de esta especie se ha modificado a lo largo del siglo XX en
respuesta a los cambios en los niveles de polucién ambiental, predominando clara-
mente uno de los morfos al aumentar o disminuir la polucion. Asi, los procesos
microevolutivos modelados desde la genética de poblaciones presentan esta dindmica
flexible con respecto a la posibilidad de reversion a estados de frecuencias génicas
anteriores, debido a los cambios en las presiones selectivas.

Por otra parte, en relacion con la tasa de cambio de los procesos microevolutivos,
encontramos que en la mayor parte de los modelos de la genética de poblaciones se
presenta como uniforme. Esto es consecuencia de que los parametros de los cuales
depende la tasa de cambio de las frecuencias génicas (principalmente, el coeficiente de
seleccion) son considerados constantes en estos modelos.* Expresado en forma
cualitativa, el principio de gradualidad de los cambios evolutivos ha sido una de las
principales premisas defendidas por los autores de la SM (en expresa oposicion a otras
posturas acerca de la evolucién): dado que las poblaciones se encuentran mediana-
mente adaptadas, los cambios abruptos las alejarfan indefectiblemente del pico de la
correspondiente topograffa adaptativa. Por ello, sélo los pequefios cambios
permitirfan que las poblaciones se acerquen, lenta y gradualmente, al pico adaptativo
correspondiente y subsistan.

Por ultimo, los procesos microevolutivos se desatrrollarfan en una escala temporal
relativamente breve en términos evolutivos, es decir, en pocas generaciones (en
concordancia con la metodologfa experimental utilizada para su estudio). A su vez, se
asume que los cambios macroevolutivos surgirfan debido a la acumulacién de
pequefios cambios a lo largo de un intervalo temporal de mayor duracién (Mayr 1942;
Simpson 1953). El cuestionamiento a este principio sera una de las principales criticas
hacia la SM, como desarrollaremos en la seccién siguiente.

3.2 La extension macroevolutiva: discontinuidades e irreversibilidad en la historia de la vida

Como adelantamos, hacia la década de 1970 cobr6 gran relevancia una corriente de
criticos a la SM quienes cuestionaron la explicacion de los fenémenos macroevoluti-
vos (tales como el origen de nuevas especies o la extincién de grandes Zaxa) a través de
mecanismos microevolutivos.5 Desde estas perspectivas se planteé que era necesatio

4 Si bien en principio es posible que los valores de tales parametros cambien de una generacién a la
siguiente, esto no es lo usualmente planteado en los modelos generales de la genética de poblaciones.

5 Este cuestionamiento puede reconocerse anteriormente en diversas propuestas tales como las de
Richard Goldschmidt y Rupert Riedl, entre otros (Gould 2002; Laubichler y Maienschein 2007).
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reconocer procesos especificos que generen cambios propios de los faxa superiores.
En este sentido se resaltd el rol del andlisis morfométrico, tanto de fosiles como de
especies actuales, reivindicindose los enfoques propios de la paleontologia y la morfo-
logia (Eldredge y Gould 1972; Gould y Eldredge 1977; Alberch ez al. 1979; Wake et a.
1983; Seilacher 1984). Ademis se propusieron nuevos modelos teéricos para abordar
el estudio de los cambios macroevolutivos y novedosas hipétesis referentes a la natu-
raleza de dichos cambios. Una de las principales propuestas al respecto apunta justa-
mente a las caracteristicas temporales de los procesos macroevolutivos: la ‘teorfa de
los equilibrios puntuados o discontinuos’ de Eldredge y Gould (1972).

La diferencia méas evidente entre dicha propuesta y las consideraciones de la SM
corresponde a la tasa de cambio no uniforme de los procesos macroevolutivos. Bre-
vemente, el modelo de equilibrios puntuados propone que las especies transcurren la
mayor parte de su historia sin sufrir grandes cambios (los denominados perfodos de
estasis). En contraposicion, los cambios macroevolutivos ocurririan en perfodos de
tiempo relativamente breves (miles de afios). Asi, al ampliar la escala de tiempo abor-
dada respecto de las propuestas de la SM, la interpretacion del registro f6sil indicarfa
que los procesos macroevolutivos no ocurren uniformemente a través del tiempo ni
en escalas temporales compatibles con su imitacién en el laboratorio.

Por otra parte, con respecto a las restantes categorias de nuestra taxonomia tempo-
ral, encontramos que varias de las caracteristicas propias de los procesos macroevolu-
tivos se relacionan con la consideracién de que éstos constituyen procesos historicos®.
Por lo tanto, ademds de las propuestas de modelos e hipotesis generales acerca del
modo y Zempo de tales cambios, se propone la reconstrucciéon de la historia evolutiva
de los organismos a través de la elaboracién de narraciones historicas. En este sentido
Gould sefiala que:

[La historia es una] irreversible secuencia de eventos irrepetibles. Cada momento ocupa su propia
posicién distintiva en una serie temporal, y todos los momentos, considerados en su adecuada
secuencia, cuentan una historia de eventos unidos moviéndose en una direcciéon. (1987, 11)
Asi, en estas propuestas se destaca la linealidad e irreversibilidad de los procesos ma-
croevolutivos. El azar y la contingencia juegan aqui un rol fundamental participando
en la generacién de acontecimientos unicos en la historia de la vida (Gould 1987;
2002).

Finalmente, la duracién de los procesos macroevolutivos serfa mayor que la de los
microevolutivos. Cabe aclarar que si bien los procesos de especiaciéon ocurren en
intervalos de tiempo cortos respecto de los periodos de estasis, aquellos suelen abarcar
intervalos de mayor duracién que la evolucién de las poblaciones en el marco de la
SM. Esta caracteristica, sumada a la consideracion de la naturaleza historica de los
procesos macroevolutivos, posiblemente haya influido en que no se desarrollaran pro-
puestas metodolégicas que implicaran su imitacién en el laboratorio.

6 En estas propuestas se recupera la nocién de la historia como una secuencia de fenémenos irrepetibles
debido a la “improbabilidad estadistica de que un ndimero incalculable de configuraciones
independientes que anteceden y componen cualquier evento histérico ocurran dos veces” (Gould
1970, 208). La naturaleza histérica e irreversible de los procesos macroevolutivos ha sido
extensamente discutida por Gould (1970; 1987; 2002), entre otros autores.
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3.3 Los procesos ontogenéticos: la irreversibilidad de la construccion recursiva de los organismos

Como adelantamos, a partir de la consolidaciéon de la SM, el estudio de los procesos
ontogenéticos fue excluido del estudio de la evolucién. Posteriormente, hacia la
década de 1960, la embriologfa comenzé a sufrir importantes modificaciones (princi-
palmente mediante la incorporacién de metodologias de la biologia molecular y la
consolidacién de un enfoque cada vez mds genético), adquiriendo la denominaciéon de
biologia del desarrollo (Fox Keller 2000). Esta subdisciplina aborda el estudio de los
procesos de morfogénesis (formacion de 6rganos y tejidos) y de los diversos cambios
que sufren los organismos en su desarrollo, los cuales involucran crecimiento y
diferenciacién de estructuras a través del ciclo de vida. Estos procesos se relacionan
ademas con cambios en la fisiologia y en la expresién genética, por lo cual el estudio
de la sucesién de estados transitorios del desarrollo involucra el analisis de multiples
niveles biologicos (genético-molecular, celular, tisular, organismico).

Antes de comenzar con el analisis de las caracteristicas temporales de estos
procesos resulta pertinente realizar una distinciéon entre dos tipos de enfoques
presentes en la biologfa del desarrollo: un conjunto de trabajos centrados en los
cambios estructurales de 6rganos y tejidos, continuador de la tradicién anatémica
propia de la embriologfa desde sus comienzos (por ejemplo, Kampermann ez a/. 1997;
Denver 1998; Krain y Denver 2004), y otro tipo de estudios centrados en los cambios
en la expresién génica y los procesos moleculares relacionados con la diferenciacion
de tejidos y 6rganos (tales como Cohn y Tickle 1999; Zafiga ef al. 1999; Basch e al.
20006). Dado que estos dos enfoques presentan caracteristicas temporales diferentes,
analizaremos a continuacion cada uno de ellos por separado.

En primer lugar, la tradicién anatémica se ha centrado en la descripcién de la
aparicién y modificacién de estructuras, tejidos y 6rganos en las diferentes etapas del
desarrollo de diversas especies. Por ejemplo, los estudios del ciclo de vida de los
anuros y de las etapas del desarrollo embrionario de las aves constituyen modelos
clasicos de la subdisciplina hasta la actualidad. Cabe sefialar que en los trabajos de
investigaciéon actuales los estudios anatémicos se encuentran generalmente
acompafiados del estudio de los genes y/o moléculas telacionados con los cambios
morfolégicos. Sin embargo, pueden encontrarse algunos trabajos que, si bien analizan
también factores genéticos y moleculares, tienen como objetivo principal el estudio de
cambios estructurales y fisiolégicos en diferentes etapas del desarrollo o ante
diferentes perturbaciones (ver por ejemplo Kempermann e a/. 1997; Denver 1998;
Krain y Denver 2004).

Comenzando con el andlisis del tipo de trayectoria temporal involucrada en el ciclo
de vida cabe sefialar que la misma denominacién de ‘ciclo’ remite a la repeticion, gene-
racién tras generacion, de los mismos estadios durante el desarrollo de los organismos
de cada especie. Sin embargo, al analizar como se estudian estos ciclos, encontramos
que el objeto de investigacién es algin/os aspecto/s de la formacién de estructuras
durante alguna/s etapa/s del desatrollo (tal como en Denver 1998; Krain y Denver
2004), sin incluir el estudio de lo que ocurre en las generaciones subsiguientes. De esta
manera, al omitir un enfoque transgeneracional, se excluye el aspecto ciclico de estos
procesos. Asi, el desarrollo es abordado como una secuencia lineal e irreversible, que
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se repite en la vida de cada organismo. Estas caracteristicas se relacionan con los me-
canismos celulares y tisulares involucrados en los procesos morfogenéticos:

El hecho de que muchos eventos dependan de la induccién, o las interacciones entre células y

tejidos, o de las interacciones complejas dentro de varias cascadas génicas significa que existe una

direccionalidad fundamental en el desarrollo. (Smith 2003, 619)
Asi, el modo en que se expresa la linealidad propia de estos procesos es el aumento
progresivo de la complejidad a través del desarrollo. En términos generales este
incremento de complejidad se relaciona con un aumento de la heterogeneidad
estructural y funcional, y la emergencia de entidades, propiedades e interacciones
propias de nuevos niveles de organizacion a lo largo del desarrollo. La complejidad de
tales interacciones implica también la irreversibilidad involucrada generalmente en
estos procesos. Sin embargo, cabe mencionar algunos casos excepcionales en los
cuales es posible revertir, en condiciones particulares, ciertos procesos del desarrollo.
Tales reversiones pueden apreciarse en los experimentos de desdiferenciacién de
nucleos celulares (por ejemplo, en los experimentos de clonacién) o de regeneracion
de ciertos tejidos.

Por otra parte, con respecto a la tasa de cambio, encontramos que, en términos
generales, se asume que es variable a lo largo del desarrollo. Un caso extremo de tal
variabilidad es el arrestamiento completo del desarrollo tal como sucede por ejemplo
en las estructuras de resistencia de las esporas de algunas bacterias y hongos, las cuales
pueden permanecer largos periodos de tiempo en estado de latencia y reactivar su
desarrollo ante el estimulo ambiental adecuado.

Por dltimo, con respecto a la duracién de estos procesos, el estudio de los ciclos de
vida se ha centrado en algin/os estadio/s del desarrollo o, a lo sumo en procesos que
ocurren a lo largo de una generacién, sin traspasar dicha duracién, tal como
mencionamos.

Pasando al enfoque que estudia especificamente la expresion genética y los
procesos moleculares involucrados en el desarrollo (por ejemplo Cohn y Tickle 1999;
Basch ez al. 2000) encontramos que gran parte de estos trabajos se centran en las
seflales moleculares que actian como inductores de la diferenciacién de células y
tejidos durante la morfogénesis. Asi, el estudio del desarrollo de muchas estructuras
(extremidades, tubo neural, entre otras) ha incluido la descripciéon de las sefales
intercambiadas reciprocamente por diferentes grupos celulares: al recibir una sefial, las
células receptoras emiten nuevas sefiales a las emisoras, las cuales son imprescindibles
para que continde la diferenciacién y formacion de tejidos, repitiéndose estos ‘didlogos
celulares’ a lo largo de todo el proceso. Un ejemplo en el cual se ha estudiado detalla-
damente la dinamica involucrada en estos intercambios de sefiales es el desarrollo de
las extremidades de los tetrapodos (Zufiga ez al. 1999). De esta manera la recursividad
involucrada en tales didlogos permite caracterizar como helicoidal la trayectoria de
estos procesos ya que cada estado concluye con la produccién de una sefial que genera
el pasaje al estado siguiente y retroalimenta el avance del propio proceso.

Con respecto a las restantes categorfas temporales encontramos que si bien estos
trabajos se centran en la continuidad de los procesos de desarrollo (ya que las induc-
ciones reciprocas generan el avance continuo de los mismos) no se especifica gene-
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ralmente si la tasa de cambio es variable o uniforme. Ademas, como mencionamos, el
aumento del grado de diferenciacién y especializacion a lo largo de estos procesos
implica, generalmente, su irreversibilidad (con las notables excepciones ya menciona-
das, en las cuales ciertos procesos genético-moleculares pueden revertirse). Por dltimo,
la duracién de los mismos abarcatia la propia de algin/os estadio/s del desarrollo,
siendo en general menor a la presentada en el enfoque anatémico.

En resumen, la biologia del desarrollo ha abordado estos procesos concibiéndolos
como una repeticiéon de secuencias en cada generacion, cuyos cambios mas alla de esa
duraciéon quedan fuera del objeto de estudio de la subdisciplina. En contraposicion, las
relaciones e interacciones entre los procesos del desarrollo y los procesos evolutivos
(transgeneracionales) constituyen el objeto de estudio del campo que analizaremos a
continuacion: la evo-devo.

4. Evo-devo y la promesa de integracion

Antes de comenzar con al andlisis de los procesos estudiados desde evo-devo es nece-
sario destacar la gran diversidad de programas de investigacién y propuestas tedricas
que han surgido en este campo de estudio (Robert 2002; Laubichler y Maienschein
2007; Miller 2008; Pigliucci y Miiller 2010). Basandonos en la clasificacién utilizada
por Miiller (2008) hemos seleccionado para este analisis algunos de los programas de
investigacién de evo-devo mas representados actualmente: la genética evolutiva del
desarrollo, la embriologia y morfologia comparadas, y la sub-irea denominada eco-
evo-devo (biologfa evolutiva ecolégica del desarrollo).

4.1 Genética evolutiva del desarrollo

La genética evolutiva del desarrollo constituye sin duda el programa de evo-devo mas
representado en la actualidad. Este programa se centra en el estudio de los genes que
controlan el desarrollo y de las redes de regulacién génica asociadas a la evolucién de
la forma organica (Miller 2008). Especificamente, los procesos abordados son
aquellos involucrados en los cambios genético-moleculares (en la secuencia de genes y
la funcién de sus productos en las redes de regulaciéon) vinculados con
transformaciones macroevolutivas (principalmente las denominadas innovaciones
evolutivas) (Cohn y Tickle 1999; Ronshaugen e a/. 2002; Lee ez al. 2003; Pick y Heffer
2012). Estos procesos son estudiados comparando la expresion y funcién de esos
genes en el desarrollo de organismos de diversas especies. A partir de estas
comparaciones se concluye acerca de los cambios genéticos involucrados en la evolu-
ci6n de las diferencias fenotipicas entre especies o grupos taxonémicos de orden supe-
rior. Un caso de estudio paradigmatico de este programa es el de los genes hox. Para
analizar las caracteristicas temporales propias de este enfoque utilizaremos el ejemplo
de los cambios en los genes hox Ubx y AbdA asociados al desarrollo de patas en
crustaceos e insectos (descrito en el trabajo clasico de Ronshaugen e al. 2002).
Siguiendo la metodologia experimental tipica de los trabajos de la genética evolutiva
del desarrollo se establecié que los cambios en la secuencia de estos genes en la rama
evolutiva que dio origen a los insectos a partit de un antepasado comin con los

Theoria 81 (2014): 395-415



Evo-devo como disciplina integradora 405

crustaceos determinaron su cambio de funcién: estos genes reprimen la formaciéon de
patas en el abdomen de los insectos, no asf en el grupo de los crusticeos, los cuales
conservan el plan corporal del ancestro comun a ambos grupos (con patas en todo el
tronco). Asi, los cambios en los genes regulatorios del desarrollo contribuyen a
explicar los cambios macroevolutivos en la morfologia de grandes faxa.

Comenzando con el analisis de las caracteristicas temporales encontramos en estos
procesos un tipo de trayectoria lineal, ya que se busca reconstruir la secuencia de
cambios genético-moleculares en la historia de los linajes. De esta manera se recupera
en este enfoque la linealidad asociada al caracter histérico de los procesos macroevolu-
tivos. Sin embargo, surge aqui la necesidad de desdoblar nuestro analisis de los
procesos estudiados en este programa de investigacion dado que encontramos un tipo
de trayectoria temporal diferente al centrarnos en los aspectos ontogenéticos
involucrados: como los modelos propuestos se basan justamente en el estudio de los
procesos genético-moleculares de regulaciéon del desarrollo, se incorpora también la
recursividad propia de tales procesos. Por lo tanto, puesto que encontramos que
ambos aspectos (evolutivos y ontogenéticos) se encuentran efectivamente presentes en
los procesos estudiados desde la evo-devo, distinguiremos para el analisis de las carac-
terfsticas temporales la dimensién evolutiva de los mismos de su caracterizacién como
procesos del desarrollo. Con respecto a este ultimo aspecto, hallamos que en el
programa de la genética evolutiva del desarrollo se asumen las mismas caracteristicas
temporales descritas para los procesos ontogenéticos en la seccién 3.3.

Continuando con el analisis de la dimensién evolutiva de los procesos abordados
en este programa de investigacién, encontramos aqui la idea de que es posible la rever-
sién, de alguna manera, de los cambios macroevolutivos. Esta nociéon se encuentra
implicita en la metodologia utilizada ya que se asume que a través de los experimentos
que muestran los efectos de las mutaciones en genes regulatorios se imitan (al menos
parcialmente) los cambios ocurridos a lo largo de la historia evolutiva de los organis-
mos (Ronshaugen ef a/. 2002). En este sentido, algunos autores han advertido acerca
del alcance ‘real’ de las conclusiones que presenta el programa de la genética evolutiva
del desarrollo, asi como de la necesidad de profundizar las indagaciones para respaldar
dichas reconstrucciones (Mdller 2008).

Por otra parte, en este programa parece asumirse la variabilidad de la tasa de cam-
bio propia de los procesos macroevolutivos. La asociacion directa de cambios macro-
evolutivos con cambios genéticos es compatible con la no uniformidad temporal de
aquellos, presentada en la extensién macroevolutiva.

Por dltimo, con respecto a la duracién de los procesos estudiados, la genética evo-
lutiva del desarrollo realiza afirmaciones acerca de cambios macroevolutivos a través
de una metodologia que permitirfa imitarlos experimentalmente en tiempos cortos. En
este sentido autores como Gould vieron en los comienzos de este programa de inves-
tigacion la promisoria posibilidad de abordar eventos histéricos macroevolutivos a
través de una nueva metodologia experimental, diferente a la propuesta por los enfo-
ques paleontolégicos y morfolégicos (Gould 1977; 2002).
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4.2 Embriologia y morfologia comparadas

El programa de la embriologfa y la morfologia comparadas aborda fenémenos tales
como innovaciones evolutivas, heterocronias, constraints, entre otros, es decir, diversos
procesos del desarrollo vinculados con cambios macroevolutivos. Asi, a diferencia del
programa anteriormente descrito, éste se centra en el analisis de cambios morfolégicos
entre especies, incluyendo el estudio de procesos del desarrollo a nivel celular y tisular,
e incorporando el andlisis de fosiles (ademas de la utilizacién de herramientas molecu-
lares), entre otros elementos (Mabee 2000; Wu ¢z al. 2006; Tokita ef al. 2007; Miiller
2008).

Para el analisis de las caracterfsticas temporales nos centraremos en uno de los
principales temas de este programa de investigacion: los constraints (restricciones). En
principio pueden diferenciarse tanto restricciones del desarrollo como filéticas.” Si
bien la definicién de ambos tipos de restricciones continta siendo debatida (ver por
ejemplo Beldade y Brakefield 2003), se considera, en términos generales, que las res-
tricciones del desarrollo son diversos factores internos de los sistemas de desarrollo
que generan sesgos en la producciéon de variantes fenotipicas, o limitan la variabilidad
fenotipica que puede darse en cada especie (Maynard Smith ef a/. 1985). Por otra parte,
las restricciones filéticas surgen de la historia evolutiva previa de los organismos y ca-
nalizan, en mayor o menor medida, los cambios posibles posteriormente. Cabe desta-
car que la mayor parte de los autores no considera a las restricciones como meras limi-
taciones, dado que contribuyen al direccionamiento o canalizacién de los procesos
evolutivos y del desarrollo (en particular, Arthur 2001 y Gould 2002). Analizaremos a
continuacién un caso clasico de restriccion abordado desde la evo-devo que involucra
al numero de segmentos corporales de diferentes especies de ciempiés. El nimero de
segmentos en esta clase de organismos presenta una gran variacién, pero exhibiendo
siempre un nimero impar. A partir del estudio del desarrollo ontogenético se encon-
tr6 un mecanismo, basado en la expresién de genes de segmentacién en dos etapas
durante el desarrollo, que permite explicar esta constante: después de una primera eta-
pa de expresion de genes de segmentacion que determinan la separacién de segmentos
dobles, se expresan genes de segmentacion en bandas intercaladas entre aquellos seg-
mentos (y posteriormente se produce la unién de un segmento a la zona cefalica; el
mecanismo detallado puede encontrarse en Chipman e a/. 2004).8 Encontramos aqui,
al considerar los aspectos ontogenéticos, caracteristicas temporales similares a las ya
analizadas en la seccién 3.3, destacindose en particular la irreversibilidad: estos meca-
nismos generan regularidades muy resistentes al cambio, canalizandose asi el desarro-
llo por determinados caminos y no otros. A su vez, tal irreversibilidad contribuye a
explicar un fenémeno macroevolutivo: la persistencia evolutiva de una caracteristica
del plan corporal de esta clase de organismos a través de una gran extensién temporal.

7 En cierto sentido las restricciones del desarrollo pueden considerarse un caso particular de las filéticas ya
que también son producto de la historia evolutiva de cada especie (Gould y Lewontin 1979).

8 Newman y Bath (2009) presentan otra interesante propuesta referente a la manera en que los procesos
morfogenéticos y las redes de regulacién génica asociadas a los mismos contribuyen a explicar la per-
sistencia de determinadas caracteristicas de los sistemas de desarrollo.
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Mis alla de este vinculo entre estos procesos ontogenéticos y macroevolutivos, no re-
sulta posible profundizar en este caso en el andlisis de otras caracteristicas temporales
de los aspectos evolutivos dado que no se aborda en estos trabajos la historia evoluti-
va del grupo. Asimismo, nuestra taxonomia de caracteristicas temporales parece mas
adecuada para analizar cambios en los sistemas bioldgicos mas que fenémenos como
este tipo de restricciones que implican la persistencia sin cambio de una caracteristica
propia de tales sistemas.

Para finalizar mencionaremos brevemente otro caso en el cual se aprecia la conjun-
ci6én de los tiempos propios de los procesos del desarrollo y macroevolutivos: el estu-
dio de las heterocronias, esto es, de los cambios evolutivos en la velocidad o momento
de un proceso del desarrollo (Klingenberg 1998). Este tema ha sido fundamental en la
historia de la evo-devo, siendo abordado por autores tales como Gavin De Beer, Pere
Alberch, Gould, entre otros. Un ejemplo de estudio mas actual de heterocronias co-
rresponde al de la sefial molecular S44 en el desarrollo de digitos del género Hemiergis
(lagartijas) (Shapiro et al. 2003). En este trabajo se encontré que la duracién de la ex-
presion de Shh durante el desarrollo de diferentes especies de lagartijas correlaciona
con el desarrollo de distinto nimero de digitos en cada una de ellas. Se propuso en-
tonces que este mecanismo heterocrénico estarfa implicado en la evolucién de las di-
ferentes morfologias presentadas en este género. Asi, encontramos involucradas en es-
te ejemplo las caracteristicas temporales propias de los procesos del desarrollo con la
linealidad, no uniformidad e irreversibilidad propias de los procesos macroevolutivos.
En conclusion, el andlisis de estos ejemplos de restricciones y heterocronfas muestra
someramente de qué manera en este programa se vinculan los procesos del desarrollo
que se repiten en cada generacién con los cambios macroevolutivos.

4.3 Eco-evo-devo

En los ultimos afios, después de la consolidacion de la evo-devo, comenzaron a surgir
diversas propuestas de incorporaciéon de temas y nuevos enfoques en el estudio de la
evolucién. Actualmente puede afirmarse que se ha generalizado el acuerdo acerca de
‘ampliar’ o extender la SM (Pigliucci y Miller 2010). En este contexto se origina una
nueva sub-irea dentro de la evo-devo, la denominada eco-evo-devo, en la cual se
propone integrar, ademas de los procesos de desarrollo, las relaciones de los organis-
mos con su ambiente en el estudio de la evolucién (Gilbert y Epel 2009; Abouheif e a/
2014). Uno de los principales temas estudiados desde la eco-evo-devo corresponde a
los denominados ‘procesos de induccién ambiental’ (es decir, de generacién de
variantes fenotipicas evolutivamente relevantes debido a algin estimulo ambiental). El
ambiente aparece asi con una nueva funcién, diferente a la que presentaba en los pro-
cesos selectivos.

Asimismo, en eco-evo-devo se han diferenciado varios tipos de procesos que
involucran la induccién ambiental y la plasticidad del desarrollo. Generalmente se
distinguen los procesos de asimilaciéon genética, acomodacion genética y acomodacion
fenotipica (West-Eberhard 2003; Gilbert y Epel 2009). En primer lugar, en los proce-
sos de asimilaciéon genética (anteriormente estudiados por Conrad Waddington e Ivan
Schmalhausen, figuras fundamentales para la historia de la eco-evo-devo, entre otros
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autores) se origina un nuevo fenotipo durante el desarrollo debido a la induccién am-
biental y la plasticidad. Si el fenotipo asi generado es adaptativo, la induccién persiste.
Sia su vez existe la posibilidad de que ese cambio pueda surgir también por alguna va-
riante genética, ésta sera seleccionada, ‘estabilizindose genéticamente’, es decir, expre-
sandose entonces el nuevo fenotipo independientemente del ambiente (Gilbert y Epel
2009).

Por otra parte, la acomodacién genética corresponde a la estabilizacion de la plasti-
cidad del desarrollo de una caracteristica inducible por ambiente. Cabe esperar que es-
to suceda cuando una especie habita en condiciones ambientales diversas y no hay una
variante que sea siempre mas ventajosa que las otras. En este caso suele ser seleccio-
nada la capacidad de expresion de diferentes variantes fenotipicas segin se encuentre
presente o no el factor ambiental inductor. Un ejemplo de acomodacién genética cuyo
mecanismo regulatorio ha sido dilucidado es el de la especie de polilla Manduca sexta
(gusano del tabaco), la cual posee una larva con coloracién marcadamente diferente al
eclosionar en invierno (poseen color negro, lo cual aumenta la absorciéon de energia
solar) o en verano (presenta coloracién verde-turquesa que le proporciona mayor ca-
muflaje y defensa frente a la predacién) (Suzuki y Nijhout 2006).

Por dltimo, la acomodacién fenotipica corresponde al ajuste adaptativo mutuo en-
tre diferentes aspectos de un fenotipo, siguiendo a algin cambio durante el desarrollo,
sin modificacién genética asociada (Pigliucci 2005; Gilbert y Epel 2009). Un elemento
propio de los mecanismos del desarrollo que contribuye a explicar este fenémeno es el
de las inducciones reciprocas. Este aspecto de la plasticidad fenotipica facilitarfa la
aparicién de novedades morfolégicas y es propuesto por algunos autores como un pa-
so intermedio entre la aparicién de fenotipos novedosos, su eventual asimilacion gené-
tica, y el origen de adaptaciones (West-Eberhard 2003). Asi, si bien la acomodaciéon
fenotipica serfa netamente un proceso del desarrollo, se relacionarfa también con pro-
cesos evolutivos, como ampliaremos mds adelante.

En principio todos estos fenémenos y procesos parecen presentar una interesante
combinacién de diferentes caracteristicas temporales. No haremos aqui un analisis
pormenorizado de todas las categorias para cada uno de ellos, sino que nos limitare-
mos a seflalar algunos puntos en donde se evidencia la combinacién de caracteristicas
temporales propias de procesos del desarrollo, micro y macroevolutivos.

En términos generales los procesos de induccién ambiental son considerados irre-
versibles durante el ciclo de vida de los organismos, tal como hemos presentado en la
seccion 3.3. Pero, al mismo tiempo, se incorpora aqui cierta reversibilidad al ser con-
templados en una escala temporal mds extensa y considerarse también su dimension
evolutiva. Esta reversibilidad permite modelar estos procesos en forma similar a la que
hemos descrito para los procesos microevolutivos de seleccién natural. Por ejemplo,
los mencionados experimentos de acomodacién genética realizados con el gusano del
tabaco indican que es posible modificar las frecuencias de los fenotipos de coloracién
que hemos descrito (y llegar incluso a la fijaciéon de uno de ellos en poblaciones expe-
rimentales) mediante seleccion artificial a través de la exposicion a diferentes tempera-
turas durante el desarrollo (Suzuki y Nijhout 20006). Asi, se asume también aqui la uni-
formidad propia de los procesos microevolutivos. Sin embargo, se introduce en los
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procesos de acomodacién genética una novedad respecto del tipo de trayectoria ya
que se admiten, como describimos, cambios ciclicos (estacionales) en las frecuencias
de las diferentes variantes fenotipicas.

Otra novedad respecto del enfoque de la SM corresponde a cierta reversibilidad
que se encuentra presente en la primera etapa de los procesos de asimilacion, antes de
que ocurra la estabilizacién genética de los fenotipos: si en esta etapa el ambiente
cambia y el factor inductor deja de estar presente, los fenotipos inducidos desaparece-
rfan de la poblacién. La etapa posterior, después de la estabilizaciéon genética, corres-
ponde ya a un tipico proceso microevolutivo, en el cual la frecuencia poblacional de
las variantes genéticas relacionadas con el fenotipo antes inducible variarin segun las
presiones de seleccion lo determinen (tal como ejemplificamos en la seccién 3.1). Por
lo tanto encontramos de alli en mds, tanto la posibilidad de reversiones de los estados
poblacionales de frecuencias génicas, como la uniformidad y linealidad (en términos
de aumento de la aptitud media poblacional) propias de los procesos microevolutivos.
Asimismo, hallamos otra diferencia importante respecto del enfoque de la SM referen-
te a la duracién tanto de los procesos de asimilacién como de los de acomodacién ge-
nética: dado que la induccién ambiental puede actuar sobre varios organismos al mis-
mo tiempo, y que el ambiente inductor suele ser ademds el ambiente que selecciona
esos fenotipos, es esperable que el ‘tiempo de prueba’ de los fenotipos y de cambio de
frecuencias en las poblaciones sea mds corto que en los modelos de la SM (Shimada ez
al. 2010). Asi, al incorporar nuevos tipos de respuestas posibles de los organismos y
las poblaciones a los cambios ambientales, la eco-evo-devo presenta un aspecto mas
‘flexible’ del estudio de los procesos microevolutivos respecto del enfoque propio de
la SM, en relacién tanto con la trayectoria temporal como con la posibilidad de rever-
sién y la duracién de estos procesos.

Por ultimo, como adelantamos, desde la eco-evo-devo se ha destacado el rol que
todos estos procesos pueden tener en el origen de innovaciones evolutivas y de nuevas
especies, es decir, en procesos macroevolutivos. Por ejemplo, West-Eberhard ha
propuesto un modelo que combina todos estos procesos y sus diferentes caracteristi-
cas temporales en la explicacion del surgimiento de nuevos fenotipos (West-Eberhard
2003; 2005; Gilbert y Epel 2009). En este modelo los nuevos fenotipos pueden surgir,
tanto por mutaciones como por induccién ambiental. La acomodacién o ‘reorganiza-
ci6n fenotipica’ (West-Eberhard 2005) permite la generacién de fenotipos viables
como respuesta a ese primer cambio en el desarrollo. Asf se genera una ‘poblacién de
nuevas variables fenotipicas, que proveen material para la seleccién’ (West-Eberhard
2005, 2544), dando inicio a un tipico proceso microevolutivo de seleccion natural (con
la diferencia de que si el origen de la variante fue la induccién ambiental, es posible
que los cambios poblacionales sean mds rapidos). Posteriormente, si el nuevo fenotipo
es adaptativo y tiene un componente genético, puede seguir la acomodacién (o la
asimilaciéon) genética. De este modo se generardn cambios en las frecuencias génicas
de la poblacién, tal como ocurre en los procesos de selecciéon modelados desde la SM.

De esta manera, las propuestas de eco-evo-devo integran los procesos
del desarrollo ontogenético con los micro y macroevolutivos, recuperando la
irreversibilidad y recursividad de los primeros, la reversibilidad y linealidad propias de
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los procesos selectivos microevolutivos, y vinculando ambos tipos de procesos en la
explicacién de la macroevolucion, histérica e irreversible. La integraciéon de todos
estos procesos se ve facilitada porque los mecanismos propuestos permiten acortar la
duracion de los rangos temporales necesarios para la ocurrencia de fenémenos macro-
evolutivos, volviéndolos asi abarcables y abordables con las metodologias y modelos
utilizados para el estudio de la microevolucién y del desarrollo ontogenético de los or-
ganismos.

5. Recapitulacion y conclusiones

Para concluir el recorrido realizado resumiremos y analizaremos los principales resul-
tados obtenidos. En la Tabla 1 presentamos las caracteristicas generales de los proce-
sos involucrados en la biologfa evolutiva (micro y macroevolutivos) y en la biologfa del
desarrollo. En esta tabla destacamos (*) las principales diferencias encontradas entre
los tres enfoques: la variabilidad de la tasa de cambio y la gran duracién de los proce-
sos macroevolutivos, la reversibilidad de los procesos microevolutivos, y la trayectoria
helicoidal de los procesos genético-moleculares involucrados en el desarrollo. Ademds,
con respecto a las caracteristicas indicadas como coincidentes entre los enfoques, en-
contramos en algunos casos diferentes matices, los cuales hemos detallado a lo largo
del trabajo (tales como la mencionada diferencia entre la linealidad entendida como
aumento de la aptitud en la SM y la nocién propia de la extensién macroevolutiva li-
gada a la naturaleza histérico-narrativa de esos procesos).

Tabla 1: Resumen de las caracteristicas temporales propias de los procesos
estudiados en la SM, la extension macroevolutiva y la biologia del desarrollo.
Se destacan las principales diferencias encontradas entre los tres enfoques (*).

Tipo de proceso/ |Procesos Procesos Procesos

Caracteristica microevolutivos macroevolutivos | ontogenéticos

temporal

Tipo de trayectoria |Lineal Lineal - Lineal (enfoque
anatémico)

- Helicoidal (nivel
genético-molecular)*

Tasa de cambio Uniforme Variable* Variable

Reversibilidad Si* No No

Duraciéon Larga (algunas Muy larga (miles de | Corta (una generacion,
generaciones) generaciones)* tiempo de vida individual)
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A su vez, en la Tabla 2 resumimos las principales caracteristicas encontradas en los
dos principales programas de evo-devo y en eco-evo-devo. Se indica ademas cuales de
esas caracteristicas son comunes con las encontradas en los enfoques previos de los
fenémenos micro y macroevolutivos y cuales son novedosas respecto de tales
enfoques.

Tabla 2. Caracteristicas generales de los procesos abordados por los principales programas de
investigacion de la evo-devo (genética evolutiva del desarrollo y embriologia y morfologia
comparadas) y eco-evo-devo, considerando solamente su dimension evolutiva. Destacado (*):
caracteristicas en comiin con la extension macroevolutiva. Destacado (F): caracteristicas en comiin
con la SM. Sin indicacion: caracteristicas novedosas respecto de los otros enfoques de la evolucion.

Campo de Genética Morfologia y Eco-evo-devo

estudio/ evolutiva del embriologia

Caracteristica desarrollo comparadas

temporal

Tipo de Lineal* Lineal* - Lineal ¥

trayectoria - Ciclico (acomodacién
genética)

Tasa de Variable* Variable* Uniforme (propia de los

cambio procesos microevolutivos¥,

pero explica discontinuidades)

Reversibilidad | Si No* Si (propia de la SM+ + propia
de la induccién ambiental)

Duraciéon Muy larga Muy larga Largat, atin para los cambios
(macroevolutiva)* | (macroevolutiva)* | macroevolutivos

Veamos en primer lugar qué sugieren estos resultados acerca de la integracién
entre microevolucién y macroevolucion en los principales programas de investigacion
de la evo-devo. En principio, encontramos en ambos programas vatias caracteristicas
en comun con las propias de la extensién macroevolutiva de la SM. La tasa de cambio
variable, la linealidad de los procesos y su extensa duraciéon dan cuenta del importante
rol de la macroevolucién en evo-devo, ya que aporta el campo de fenémenos a ser
explicado. En particular en el programa de la morfologia y embriologia comparadas se
recuperan las cuatro caracteristicas temporales propias de tales fenémenos. Sin
embargo, reconocemos en el programa de la genética evolutiva del desarrollo dos
diferencias importantes respecto del enfoque de la extensiéon macroevolutiva. Por una
parte, la linealidad propia del enfoque historico de la macroevolucién se aplica en este
programa a la evolucion de entidades genético-moleculares. Ademas no encontramos
aqui la irreversibilidad, una de las caracteristicas fundamentales de la macroevolucion,
sino la reversibilidad propia de la metodologia utilizada para el estudio de los procesos
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genético-moleculares del desarrollo. En este sentido la utilizacién de elementos
explicativos del ambito genético-molecular para dar cuenta de los fenémenos macro-
evolutivos evidencia dos supuestos de orden metodolégico y epistemolédgico presentes
en la genética evolutiva del desarrollo: cierta continuidad entre el ambito genético-
molecular y el organismico en el estudio del desarrollo ontogenético (presente
también, como desarrollamos, en la biologia del desarrollo) y, a su vez, un continuum
entre los cambios organismicos y los fenémenos macroevolutivos que se busca
explicar. Asimismo, el primero de esos supuestos no se encontrarfa presente en el
programa de la embriologia y morfologia comparadas, ya que en éste se incorporan
mas niveles de organizacion entre el genético-molecular y el organismico para estudiar
los mecanismos del desarrollo relacionados con procesos evolutivos. Con respecto al
segundo supuesto si podria vislumbrarse en este programa cierta continuidad entre los
procesos organismicos y los macroevolutivos. Como surge del analisis realizado,
parece encontrarse en el programa de la morfologia y embriologia comparadas cierta
relacién directa entre los procesos del desarrollo de los organismos y los fenémenos
macroevolutivos, los cuales se explicarian por la persistencia de esos mecanismos de
desarrollo generacién tras generacién, a lo largo de una gran extensién temporal
(macroevolutiva).

Por otra parte, en relacién con las caracteristicas temporales presentes en eco-evo-
devo, encontramos que una de las principales diferencias respecto de los dos
programas de evo-devo analizados corresponde a la uniformidad de la tasa de cambio
asumida en aquel campo. Este elemento resulta llamativo dada su importancia en las
criticas de la extensién macroevolutiva a la SM. Asi, aunque en ambos enfoques
identificamos un rol claro de la macroevolucién como presentador fenoménico, las
caracteristicas generales asumidas para los procesos no son coincidentes. A su vez,
estas diferencias en el enfoque presentado por cada una de estas propuestas se
relaciona con la recuperacién en eco-evo-devo de varias caracteristicas temporales
propias de la SM: ademads de la uniformidad, se asume una menor duraciéon requerida
para los cambios macroevolutivos, asi como la reversibilidad y linealidad de los proce-
sos estudiados. De esta manera, aun cuando en eco-evo-devo se introducen elementos
novedosos respecto de los estudios previos de la evolucién, también se recuperan
varias caracteristicas propias de la SM y de los modelos de la genética de poblaciones.
Estas caracterfsticas parecen evidenciar la reproduccién en eco-evo-devo de uno de
los principales supuestos de la SM: la continuidad entre los cambios microevolutivos,
que ocurren a escala poblacional, y los fenémenos macroevolutivos. Asi, la estrategia
que propone la eco-evo-devo para la integracién entre el desarrollo ontogenético, la
macroevoluciéon y la microevoluciéon involucra la recuperacién de varios elementos
propios de la SM, incluyendo la relacién de continuidad entre micro y macroevolucion
(ademas de los elementos novedosos resumidos en la Tabla 2).

En conclusién, el analisis de las caracteristicas temporales recuperadas en estas
propuestas de extensién de la SM ha brindado elementos para investigar en qué
medida y de qué manera se integran en ellas enfoques previos de la evolucion y del
desarrollo ontogenético de los organismos. Esta indagacién nos permitié dar cuenta
de la recuperacién de diferentes elementos propios de cada uno de esos enfoques, asi
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como de algunas de las novedades presentes en estas propuestas integradoras y de los
supuestos involucrados en tal integraciéon. En términos generales, hemos reconocido
la estrategia de asumir cierta continuidad entre el ambito organismico y el macroevolu-
tivo en los dos principales programas de evo-devo (y también la continuidad entre los
cambios organismicos y los genético-moleculares en el programa de la genética
evolutiva del desarrollo), y entre los ambitos micro y macroevolutivo en eco-evo-devo.
De esta manera, el andlisis realizado ha permitido profundizar en la propia naturaleza
subdisciplinar de la evo-devo, asi como caracterizar el tipo de integracién entre los
aspectos microevolutivos, macroevolutivos y ontogenéticos en este campo de estudio.
Por dltimo, el presente trabajo muestra que la indagacién de los cambios conceptuales
involucrados en la extensiéon de la SM constituye un camino posible para el analisis
critico de las novedades que efectivamente comprenden estas prometedoras
propuestas.
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