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Abstract

La asuncion de que la Seleccion Natural, por si sola, es capaz de explicar no solo la
variedad sino también la complejidad creciente de los organismos vivos se ha cuestionado
ya desde la aparicion de la teoria de Darwin. Teorias alternativas, ligadas a mecanismos
genéticos, fenotipicos y sistémicos, han sido propuestas para identificar los procesos que
dan lugar a la variedad fenotipica sobre la cual la Seleccién Natural actla. En este articulo,
se ilustra el estado actual de la cuestion y se propone una clasificacion de muchas de estas

propuestas, asi como un modelo para unificarlas.
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1. Introduccion.

La complejidad del disefio de los seres vivos ha provocado desde la antigiiedad la
pregunta por su origen. Frente a las respuestas clésicas de raiz teoldgica, la propuesta de
Darwin fue revolucionaria por su planteamiento antes que por su contenido: el disefio
aparentemente inteligente de los organismos vivos no es un problema que se deba resolver
sino un espejismo que se puede disolver. La teoria de la Seleccion Natural expulsa a Dios
del universo bioldgico al igual que Laplace, cien afios antes, lo habia expulsado del

universo fisico, apartandolo como “hipétesis superflua’: no desde un acto inteligente de



creacion, sino “‘de la guerra de la naturaleza, de la carestia y de la muerte’ (Darwin 2002)
nacen la variedad y la complejidad de los organismos. Dos ideas derivan de esta
concepcion: por un lado, que la Seleccidon Natural explica la evolucién y diferenciacién
de los rasgos de los organismos; por el otro, que estos organismos complejos
aparentemente disefiados se conforman de manera gradual y acumulativa gracias a la
seleccion y acumulacion de mejoras incrementales (Birch 2014). Estas dos ideas han
tenido destinos muy diferentes. Los modelos de Genética de Poblaciones formalizan la
primera, centrandose en el mecanismo de la evolucion, identificado con los cambios de
las frecuencias de los alelos en una poblacion. No obstante, al estudiar la fuente de la
variacion fenotipica pero no los rasgos fenotipicos en si, estos modelos no consideran el
disefio de los rasgos ni su relacion con las funciones. La segunda idea se encuentra en la
base de los argumentos adaptacionistas que, al centrarse en el resultado de la evolucion,
analizan la contribucidn de los rasgos fenotipicos a la eficacia reproductiva, y los explican
a través de la maximizacion de ésta. Sin embargo, al carecer del nivel de formalizacién
que si tienen modelos como los de la Genética de Poblaciones, estos argumentos se
quedan al nivel de narraciones informales.

Frente a los argumentos adaptacionistas, se han propuesto mecanismos
alternativos que expliquen el surgimiento de novedades fenotipicas y arquitectonicas de
los organismos que no se centran Unicamente en la accién de la Seleccion Natural, y que
incorporan consideraciones ligadas a otros factores como, por ejemplo, los principios
quimicos-fisicos o las leyes de los sistemas complejos.

En este articulo, defendemos que la abundancia de explicaciones de la
complejidad fenotipica se debe a que existe una gran variedad de fendmenos evolutivos,
cuyas causas pueden ser muy diferentes. Sugerimos que la descripcién de la complejidad
unicamente a traves de una medida escalar como la eficacia solo es suficiente para dar
cuenta de los casos mas sencillos de hechos evolutivos. Proponemos por tanto afiadir la
‘robustez’ fenotipica como segunda dimensién que mida el disefio bioldgico, para
construir asi un espacio del disefio bi-dimensional. En este espacio, mostramos como los
diferentes procesos adaptacionistas y alternativos causan movimientos en eficacia y
robustez en los individuos de la poblacién, y como estos movimientos se pueden

interpretar como hechos evolutivos.



2. Adaptacionismo

De entre las ideas que Darwin avanza en El Origen de las Especies (Darwin 2002), dos
son especialmente relevantes con respecto al rol de la Seleccion Natural en la
configuracién del fenotipo. Por un lado, segun Darwin, la Seleccion Natural es la
principal causa de la variedad de los organismos, en el sentido de que explica por qué
individuos de la misma poblacion o especie, o de especies proximas, son diferentes entre
si. Asi, Darwin afirma que estas diferencias se deben a las mejores probabilidades de
sobrevivir gracias a variaciones provechosas que se pueden transmitir de generacion en
generacion (‘Better chance of surviving thanks to inheritance of profitable variations’).
Por otro lado, Darwin cree que la Seleccion Natural explica también el aparente
incremento de complejidad de los organismos a lo largo de la historia de la vida. Aunque
no llegue a formular una definicion formal de complejidad, Darwin sugiere que la
acumulacion de estas variaciones provechosas lleva a un avance en la organizacion
(‘Natural Selection acts exclusively by the preservation and accumulation of [beneficial]
variations [...]. This improvement inevitably leads to the gradual advancement of the
organization’).

La Genética de Poblaciones se centra en la primera de estas ideas, y busca modelos
matematicos que expliquen y predigan las variaciones de las frecuencias génicas de una
poblacién entre una generacion y la siguiente, en base a la contribucion de cada gen a la
eficacia reproductiva del individuo. Centrandose en el genotipo, la Genética de
Poblaciones no se compromete en general con problemas de complejidad fenotipica,
puesto gque considera el fenotipo como el resultado determinista del genotipo; ni tampoco
defiende procesos de configuracion de los rasgos fenotipicos guiados por la optimizacién
de la eficacia reproductiva, ya que, debido a las complejas relaciones entre genes, es
posible que la eficacia de los descendientes resulte menor que la de la poblacion original.
En general, los modelos formales de Genética de Poblaciones son ampliamente aceptados
y exitosamente aplicados en muchos campos de la biologia.

La segunda de las ideas de Darwin, por el contrario, no ha encontrado todavia una
formalizacion satisfactoria. La corriente de pensamiento conocida como Adaptacionismo,
que resulta mayoritaria entre los bidlogos (Orzack y Sober 2001, Sober 1998), intenta
explicar por qué una especie tiene determinados fenotipos a traves de narraciones que,

recurriendo a la probable historia evolutiva de la especie, ilustran como determinados



rasgos han ido evolucionando gracias a las ventajas que otorgan en términos de capacidad

de sobrevivir y reproducirse.

Existen diferentes versiones del adaptacionismo. La version mas extrema
considera que todos los rasgos fenotipicos se deben a la accion de la Seleccion Natural,
la cual es un proceso externo al organismo, lineal y progresivo en su actuacion, en el
sentido de que no procede por saltos. Los rasgos se seleccionan por su contribucion a la
optimizacion de la eficacia reproductiva, que es la unica variable relevante del fenotipo.
Cada rasgo contribuye a mejorar la eficacia y, consecuentemente, la explicacion del
disefio fenotipico del organismo se reduce a la suma de las explicaciones del origen de
cada uno de los rasgos.

No obstante, Gould y Lewontin (1979) critican el adaptacionismo por su
‘panglossianismo’!. Segin estos autores, siempre se puede construir una historia
adaptativa que justifique porque una especie posee un determinado rasgo, pero se trata en
general de narraciones que no pueden superar la criba de la falsificacion. Existen intentos
mas 0 menos exitosos de formalizar el adaptacionismo (Charnov 1976, Parker y Maynard
Smith 1990); sin embargo, ninguno ha conseguido una aceptacion parecida a la que
encuentran los modelos de genéticas de poblaciones.

Ademas de la epistemoldgica de Gould y Lewontin, se han avanzado otras criticas
a las hipotesis adaptacionistas, entre las que destacamos las siguientes:

v" La Seleccién Natural no parece ser la Unica fuente de novedades fenotipicas. A
menudo, la clasificacion de especies se basa en rasgos no-adaptativos, lo que sugiere
gue pueden existir también otros mecanismos que determinan los procesos de
especiacion. Hay ademas varios ejemplos ampliamente demostrados de rasgos
fenotipicos que adquieren nuevas funcionalidades sin ser adaptaciones (es decir, sin
que su funcion se explique por su historial evolutivo): se trata de las exaptaciones
(Gould & Vrba 1982), de las que se hablara mas en detalle en la seccidn siguiente.

v' La configuracion de los rasgos en el fenotipo no se debe necesariamente a un proceso
de optimizacion de la eficacia. Los modelos de Genética de Poblaciones, que son los

mas exitosos en la explicacion formal de la evolucion genética, no conllevan, y hasta

L El professor Pangloss es el personaje del Candido de Voltaire que, seguidor de la idea leibnitziana de que
vivimos en el mejor de los mundos posibles, encuentra justificacion para cualquier desgracia. Gould y
Lewontin aplican el adjetivo a las narrativas adaptacionistas porque éstas, al igual que los razonamientos
de Pangloss, justifican cualquier rasgo fenotipico como la mejor adaptacién posible al entorno.



niegan, que la eficacia se optimice. Y aunque existen propuestas tedricas que intentar
demostrar que, bajo ciertas condiciones, esos modelos si conllevan dicha
optimizacion, tales como el proyecto del Darwinismo Formal de Grafen (Grafen
1999, 2000, 2002, 2007, 20144a, 2014b), se trata de intentos muy controvertidos.

El tema de la optimizacion de la eficacia parece ligado a la idea que la Seleccién
Natural asegura la sobrevivencia Unicamente de los mas aptos. Sin embargo, varios
autores dan una interpretacion minimalista de la idea darwiniana, segun la cual
sobrevive el ‘apto’ y no unicamente el ‘méas apto’ (Maturana and Varela 1980). En
esta linea, por ejemplo, Pigliucci (2008) afirma que la ley de Darwin no habla de ‘la
sobrevivencia el més apto’, sino de la ‘no sobrevivencia del que no es suficientemente
apto’.

v" Ademas de no ser la Unica fuente de novedades fenotipicas, hay quienes niegan que
la Seleccién Natural pueda ser fuente de ninguna novedad radicalmente innovadora.
Al igual que la seleccion artificial, practica en la que se inspir6 Darwin para enunciar
su teoria, la Seleccion Natural es un proceso que puede moldear rasgos existentes,
pero no crear rasgos radicalmente nuevos. Ya uno de los padres de la sintesis moderna,
Hugo de Vries, afirma que la Seleccion Natural explica la supervivencia, pero no la
Ilegada del més apto. En la misma linea, Wagner (2015) cree que el verdadero misterio
de la evolucién no es la seleccion, sino la creacion de fenotipos. Y segun Moczek
(2008), en el ultimo siglo se han realizado grandes adelantos en la comprension de
como los rasgos fenotipicos se diversifican, pero no en la comprension de cémo
aparecen. Finalmente, Eldrege & Gould (1972) subrayan que las faltas de evidencias
en el registro fosil apuntan mas bien a que el cambio evolutivo gradual y progresivo
es un fenomeno raro: puesto que la Seleccion Natural actua de forma gradual y

continua, no puede ser la causa principal detras de cambio evolutivo.

Frente a las crecientes dudas sobre el papel de la Seleccion Natural en la creacion
de novedades fenotipicas, en las dltimas décadas se han multiplicado las propuestas de
mecanismos alternativos que las expliquen. En la siguiente seccidn, presentamos algunas

de las mas reconocidas.



3. Propuestas alternativas

Frente a las narrativas del adaptacionismo, la investigacion en el propio campo de la
biologia evolutiva, asi como en el area de sistemas complejos, ha sugerido que otros
procesos pueden dar lugar al surgimiento de novedades fenotipicas relevantes. En ningun
caso estas propuestas se proponen como una refutacion del proceso de Seleccién Natural,
pero no presuponen que la optimizacion de le eficacia esta en el base de todo evento
evolutivo, ni que la evolucion del fenotipo de los organismos se deba Unicamente a un
proceso totalmente externo y gradual como es la Seleccion Natural. De entre las muchas
propuestas, presentamos algunas y las clasificamos dependiendo de en dénde se localiza
la fuente de las novedades fenotipicas: el genotipo, el fenotipo o el organismo en su
totalidad.

Entre los mecanismos genéticos, varias teorias apuntan a que la novedad
fenotipica surge en el genotipo, pero no como mutacion aleatoria que se refleja de alguna
forma en el fenotipo y se somete asi al tribunal de la Seleccion Natural para que se decida
su fijacion o su eliminacion en la poblacion. En la teoria de la Shfiting Balance (Wright
1982), por ejemplo, Wright postula la existencia de mecanismos de deriva genética: la
configuracién de las frecuencias genéticas en una poblacién evoluciona de una
generacion a la siguiente no Unicamente por la accion de la Seleccién Natural, sino
también por causas aleatorias (por ejemplo, la muerte accidental antes de reproducirse de
individuos con una elevada eficacia reproductiva teorica). Algunos alelos se pueden
perder como consecuencia de estos procesos de deriva, mientras que otros se pueden
extender a toda la poblacion, sin que esto refleje sus respectivas contribuciones a la
eficacia individual. Este fendmeno se verifica con mayor evidencia en poblaciones
pequefias y, en conjunto con la relacion compleja que existe entre genotipo y fenotipo,
puede llevar a modificaciones bruscas en el fenotipo medio de una poblacion. Estas
modificaciones tienen en general como efecto la disminucion de la eficacia media, pero
a veces pueden permitir a la poblacion la exploracion de porciones del paisaje adaptativo

antes inalcanzables por encontrarse al otro lado de un valle de eficacia?.

2 Wright (1982) introdujo la metdafora de paisaje adaptativo para ilustrar cémo la Seleccién Natural tiende
a incrementar la eficacia media de los organismos, pero no asegura, por si sola, que ésta alcance su
maximo tedrico. Interpretando como un paisaje el dibujo en ejes cartesiano de la funcién que liga cierta
configuracion genética con la eficacia del individuo, Wright identifica en ello valles y picos, y considera
qgue una poblacion que se encuentre en una ladera entre un valle y un pico tiende, con el paso de las
generaciones, a moverse hacia eficacias mayores, como si escalase una montafia. Una vez alcanzado un



Otro mecanismo genético que permite el surgimiento de novedades fenotipicas de
forma no progresiva es el basado en las redes genéticas neutras (Wagner 2007, 2011;
Moczek 2008). Considerado un conjunto de genes, existen diferentes configuraciones de
los mismos que permiten mantener la misma funcion fenotipica. Esto significa que,
aunque uno de los genes se vea afectado por una mutacion, ésta es ‘transparente’ para el
fenotipo. Todas las configuraciones que se diferencian por un Gnico elemento y mantienen
la misma funcion fenotipica constituyen una red genética neutra. Gracias a esta propiedad
de invariancia funcional, las redes genéticas neutras permiten explorar el espacio l6gico
del genotipo acumulando mutaciones cripticas que, si bien individualmente podrian
resultar letales, conjuntamente pueden a veces resultar en novedades fenotipicas exitosas.
En este caso también, la novedad fenotipica surge gracias a un proceso que no tiene nada
que ver con la Seleccion Natural ni con la optimizacion de la eficacia, y cuyos efectos no
son progresivos ni lineales.

Existen también mecanismos que se basan en caracteres fenotipicos para generar
novedades: las exaptaciones son el ejemplo méas conocido (Gould & Vrba 1982). Una
exaptacion es un rasgo existente que, independientemente de como haya aparecido (sea
porque haya tenido o no una funcién adaptativa previa,), a causa de algin cambio en el
entorno, acaba por tener un impacto positivo sobre la eficacia del individuo que lo posee.
Ejemplos de exaptaciones son las plumas, que nacen como elemento de termorregulacion
antes de como elemento fundamental para permitir el vuelo, y el esqueleto, cuya funcién
originaria es el almacenamiento de calcio.

Finalmente, la fuente de novedad fenotipica puede residir en mecanismos ligados
a las leyes que rigen el organismo considerado como un sistema complejo. Bajo esta
vision, el organismo no es una entidad puramente pasiva y moldeada por el entorno (como
en la vision externalista ligada a la Seleccion Natural), sino que su estructura depende
también de leyes de desarrollo y de principios de auto-organizaciéon que gobiernan los

sistemas complejos.

pico de eficacia, la poblaciéon no puede volver a bajar si sobre ella Unicamente actua la Seleccién Natural
(por el teorema fundamental de Fisher 1930). Puesto que existen en general picos locales que no
maximizan la eficacia tedrica, una poblacién encerrada en un pico local no puede, gracias a la accién de la
Seleccién Natural unicamente, cruzar un valle de eficacia para subir otra ladera hacia un pico de eficacia
mayor.



Asi, Kauffman (2000) afirma que los sistemas complejos se rigen por leyes
universales que llevan a complejidad y variabilidad crecientes. Un sistema complejo se
situa alrededor de estados estables (“atractores’ en el espacio I6gico definidos por las
variables de estado del sistema). Si, por una perturbacion externa, el sistema se aleja del
atractor, tiende a volver a él o a situarse en otro atractor (Kitano 2004, 2007).

Mientras que este enfoque se centra en los posibles estados de equilibrios del
organismo, la investigacion en Evo-Devo?® postula y estudia las *leyes de desarrollo’ que
llevan del embrion al estado adulto y que se mantienen constantes a lo largo de la
evolucion. Las morfologias posibles dependen también de estas leyes, y no Unicamente
del genotipo, leyes que limitan y de alguna forma predeterminan las posibles morfologias
futuras (Alberch 1991, Callebaut & Rasskin-Gutmann 2005, Gould & Lewontin 1979).
El enfoque es entonces de alguna forma complementario al de la teoria de sistemas
complejos, puesto que investiga los posibles caminos entre atractores (considerando una

morfologia viable como un atractor).

En esta seccion se han presentado solo algunas de las propuestas alternativas a la
Seleccion Natural para dar cuenta de la aparicion de novedades fenotipicas. La
abundancia de potenciales explicaciones se debe, creemos, a la existencia de una gran
variedad de fendmenos evolutivos diferentes. En la siguiente seccion proponemos una
clasificacion de estos fendmenos que permita explicitar qué mecanismos acttan en que

Casos.

4. Elementos del Disefio bioldgico
i.  Variedad de cambios evolutivos
Los fenomenos evolutivos abarcan una gran variedad de casos, desde la micro-
evolucion hasta la especiacion, desde la configuracion del polimorfismo de ciertas
poblaciones hasta la aparicion de nuevas funciones. Analizaremos tres casos que

abarcan unos puntos intermedios en este rango de posibilidades, especificando en

3 La investigacidn Evo-Devo, abreviatura para Evolutionary Developmental Biology (biologia evolutiva del
desarrollo), identificando la evolucién con los cambios en los procesos de desarrollo, compara el proceso
de desarrollo de diferentes organismos para determinar sus relaciones filogenéticas y busca los
mecanismos del desarrollo que dan origen a cambios evolutivos en los fenotipos de los individuos (Hall,
2003a).



cada uno en qué consiste el nucleo del cambio en cuanto a rasgo y funcion, y qué
papel parece haber tenido la Seleccion Natural en él (los ejemplos se inspiran en
Pigliucci 2008).

La variacion en el color de las alas de la B. betularia en respuesta a la
creciente polucion por humos de carbdn en la Inglaterra proto-industrial es un
ejemplo de evolucion guiada por la Seleccion Natural (Van’t Hoff et al. 2016).
Originariamente, los individuos tenian alas blancas, lo que les permitia
mimetizarse bien cuando se posaban sobre la corteza de los alamos. A causa de la
creciente polucion debida a los humos causados por la combustion de carbdn, las
cortezas ennegrecieron, y los individuos con alas claras se volvieron facil blanco
de los predadores, mientras que la mutacion que correspondia al color negro de
las alas se expandio rapidamente entre la poblacion. Este caso de fendmeno
evolutivo se resume en un simple cambio de mezcla de rasgos: el rasgo en si (las
alas) y su funcion (vuelo y mimetismo) ya existian y no sufren modificaciones, y
el cambio en las frecuencias de fenotipos va ligado a la mayor eficacia
reproductiva de aquellos que mejor se mimetizan.

La especiacion de los gorriones en las Islas Galapagos, por otro lado,
parece un caso diferente. Si bien el pico era un rasgo ya existente en la especie
ancestral, la especializacion de su forma en las diferentes islas para poder acceder
a nuevos recursos alimenticios se puede considerar como la creacion de nuevas
versiones del rasgo, que permiten nuevas funciones (por ejemplo, el acceso a
insectos que se esconden en lugares inaccesibles para un pico corto). Aunque no
se puede negar a priori que la Seleccion Natural haya tenido un papel importante
en este proceso, sobre todo, una vez aparecida, en la optimizacion de una nueva
variante del pico, el surgimiento de las nuevas variantes podria deberse a algunos
de los demas procesos analizados en la seccidn anterior.

Finalmente, la aparicion de un nuevo rasgo o de una nueva funcién como
el vuelo, lo que a menudo conlleva la necesidad de una nueva arquitectura del
fenotipo, no se puede medir Unicamente por cambios en la eficacia reproductiva
ligados a la Seleccion Natural. Creemos que, més alla de la Seleccion Natural,

otros procesos tienen una importancia mucho mayor en la aparicion de estas



novedades, aunque la Seleccion Natural decida, una vez aparecidas, si otorgan

ventajas en términos de eficacia y se expandiran o no a la poblacion.

ii.  Dimensiones del Disefio
Es evidente, analizando los simples ejemplos presentados en el parrafo anterior,
que para entender qué procesos estan en la base de los cambios evolutivos es
necesario disponer de una clasificacion de éstos que permita separar los efectos
de la Seleccion Natural sobre la eficacia media de la poblaciéon, de los efectos de
los demas posibles procesos evolutivos cuyos efectos no impactan principalmente
la eficacia.

El Adaptacionismo, sea en su version narrativa sea en sus formalizaciones
(Grafen 1999, 2000, 2002, 2007, 20141, 2014b), considera que cualquier cambio
relevante en el disefio fenotipico se puede reducir a un cambio en la eficacia. Sin
considerar la arquitectura, calcula que cada rasgo contribuye a la eficacia total, y
que un avance en el disefio se consigue con una nueva mezcla de rasgos existentes
0 de nuevas versiones de rasgos. El organismo es, bajo esta vision, una caja negra,
que da lugar a una determinada eficacia una vez estén definidos los valores de
determinados rasgos (Hall 2003Db).

Esta vision, mientras puede ser adecuada en casos como el de la B.
betularia, parece demasiado pobre para poder capturar la complejidad de los
hechos evolutivos que conllevan nuevos rasgos y nuevas arquitecturas. Es esos
casos, es necesario ‘abrir’ la caja negra y entender qué mecanismos acttian en su
interior y dan lugar a los cambios fenotipicos.

En el siguiente parrafo proponemos extender la medida unidimensional de
disefio como valor de la eficacia e integrarla con una segunda dimension: la

robustez fenotipica.

iii.  Robustez
La idea de ‘supervivencia del mas apto’ en la teoria de la Seleccion Natural resume
dos habilidades del organismo: la habilidad para sobrevivir en el entorno, y la
habilidad para reproducirse. Si bien Unicamente se reproduce aquel que logra

sobrevivir, creemos que resumir ambas habilidades en la Unica medida de la
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eficacia reproductiva conlleva perder informacion valiosa para entender coémo
surgen las novedades fenotipicas.

Ya Sober (2009) distingue entre estas dos capacidades, separando la
eficacia en dos elementos: la eficacia reproductiva o fertilidad y la viabilidad. La
primera mide la capacidad de pasar de adulto fértil a zigoto, y la segunda de pasar
de zigoto a adulto fértil. Sin embargo, la eficacia mide los hechos a posteriori, y
no parece tener la capacidad de explicar por qué un determinado fenotipo tiene
mayor éxito que otro.

La Seleccion Natural lleva al mejor encaje estructural entre individuo y
entorno (Maturana & Varela 1980). Sin embargo, cambios en el entorno pueden
modificar radicalmente las eficacias individuales y ecologicas, y las respuestas
evolutivas a estos cambios no se pueden trazar en base Unicamente a la eficacia.
La eficacia resume el éxito de un disefio midiendo sus resultados, pero no nos da
cuenta de las causas de este éxito. Proponemos entonces afiadir a la definicion de
disefio alguna medida de la capacidad del organismo para sobrevivir a cambios
mas o0 menos radicales del entorno, gracias a la disposicion para desarrollar nuevos
rasgos, funciones o arquitecturas.

Pigliucci  (2008) define ese conjunto de disposiciones como
“desarrollabilidad” (‘evolvability’) en sentido estricto. La desarrollabilidad
incluiria caracteres como la modularidad de la arquitectura, su robustez y el mapeo
genotipo-fenotipo. De estos elementos, proponemos aislar tentativamente la
robustez como el mas relevante para nuestros fines, ya que su uso en ingenieria
proporciona formas de medirla. De las posibles definiciones de robustez bioldgica,
elegimos la de Kitano* (2004), que la interpreta como la capacidad de un sistema
para mantener sus funciones frente a perturbaciones internas y externas.
Proponemos sustituir la viabilidad propuesta por Sober por una medida de
‘robustez’ de la arquitectura fenotipica. La robustez se basa en determinados
elementos de la arquitectura, entre las cuales:

v’ Controles de sistema: feed-back positivo y negativo (por gj. la quimiotaxis

bactériana, que rige el movimiento de la bacteria por un estimulo quimico)

4 Ademas de poderse medir, la definicién de Kitano hace referencia al concepto de atractor que maneja
también la teoria de sistemas complejos.
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v Redundancia: diferentes componentes que se pueden reemplazar
mutuamente (por ej. 6rganos dobles)

v’ Diversidad: diferentes formas de llevar a cabo la misma funcion (ej.
glicolisis y fosforilacion oxidativa para la produccion de ATP/acido lactico)

v Modularidad: médulos fisicos, funcionales y temporales que permiten limitar
localmente los dafios causados por perturbaciones (por ej. células)

v Descoplamiento: aislamiento de las variaciones entre niveles inferiores y

superiores de la organizacion.

Una vez definidas las dos dimensiones del disefio (eficacia reproductiva y
robustez fenotipica), es posible mapear en un espacio bi-dimensional a los
individuos de una poblacion y trazar sus movimientos en respuesta a los diferentes
procesos evolutivos, una vez se postulen los impactos que dichos procesos puedan

tener sobre las dos dimensiones identificadas.

5. Espacio del Disefio

BENGOY

i.  Elementos y movimientos

La fig. 1 representa el espacio del disefio propuesto.

Individuos de 1a Poblacion
enla generacion t Valores medios de
(eficacia/robustez eficacia y robustez
individual es)
________________________________________ Rango de posible robustez en un
entorno dado (trade-off)

______________________________________ PRCHRNNS. (Wagner 2015, Lenski 2006, Kitano
i 2004)

Eficada
Rango de posibles eficacias

(restricciones)

Fig. 1 — Espacio del Disefio

12



Zo1s0q0y

El area puntuada representa una poblacién determinada, en la cual cada
individuo tiene una eficacia y una robustez diferentes. La eficacia méaxima esta
determinada por los vinculos genéticos, mientras que los limites superiores e
inferiores de robustez estan determinados por consideraciones sobre el trade-off
entre el coste de mayor robustez y las ventajas que ésta proporciona.

En este espacio del disefio, cualquier fendmeno evolutivo se representa con
un movimiento del area o con una modificacion de su forma. Las diferentes
fuerzas evolutivas, sea la Seleccion Natural sea cualquiera de las demas fuerzas
analizadas en la seccidn 3, tienen un impacto diferente en una o en ambas de las
dimensiones del disefio, impacto que puede ser relativo a la media o a la varianza
de su valor poblacional. Consideremos algunos casos como ejemplos. La
Seleccion Natural, bajo la hipétesis de ser la Gnica fuerza en juego, tiene el efecto
principal de incrementar la eficacia media de la poblacion y de reducir su varianza
(Fisher 1930, Price 1972), mientras que no tiene efecto directo sobre la robustez.
Su efecto seré el de mover el area poblacional hacia la derecha. La deriva genética,
por otro lado, no tendra a priori otro efecto que él de mover el area en una direccion
cualquiera, sin modificar su forma, causando un incremento o una diminucion
casuales de eficacia y robustez. Una exaptacion, finalmente, no tendra efecto
directo sobre la eficacia, pero incrementard la robustez media. La fig. 2 resume

estos movimientos.

Seleccion Natural Deriva Genética Exaptaciones

zopsnqoy
Zalsnqoyg

. ) Eficacia (), Efiicacia

Fig. 2 — Impacto de algunas fuerzas evolutivas
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En la siguiente seccion proponemos dos ejemplos que ilustran como este

marco tedrico se puede aplicar a hecho evolutivos de diferentes naturalezas.

ii.  Ejemplos
Como primer ejemplo consideremos nuevamente la variacién del color de las alas
de la B. betularia citada en la seccion 4.i. Se trata de un hecho evolutivo que la
teoria adaptacionista clasica puede explicar facilmente: no hay cambios en la
arquitectura del organismo, ni aparecen nuevos rasgos. Frente a un cambio en el
entorno, algunas configuraciones fenotipicas (de entre todas las actualmente
posibles) ven incrementada su eficacia, mientras que otras la ven reducida
drasticamente. Después de una inicial contraccion en el tamafio de la poblacion,
ésta vuelve a la misma configuracion inicial, aunque con una mayoria de fenotipos
de alas negras. Al no haber ningin cambio de robustez, la Seleccion Natural es
suficiente para explicar todo el proceso. La fig. 3 resume las fases del hecho

evolutivo.

%
E

— Sin ¢cambioen
e
T — |

‘ “Selecd én Natural
| L |

Eficada Eficada Eficaca

Fig. 3 - Adaptacion como Respuesta a un cambio en el entorno (sin cambios en
robustez)

Si analizamos ahora el ejemplo de la aparicién de la funcion del vuelo,
podemos observar que la naturaleza del cambio es sustancialmente méas compleja.
Aunque la Seleccién Natural debe haber jugado un papel importante, otras fuerzas
han tenido que contribuir a la aparicion de elementos arquitectonicos
fundamentales como las plumas, y a su aprovechamiento para adquirir la habilidad
para el vuelo. Sin pretender que la realidad se limite Unicamente a la siguiente
narracion, sugerimos que han podido actuar por lo menos tres fuerzas en diferentes

momentos (Prum 1999):
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v' Las plumas han aparecido por un fenémeno de deriva genética, que ha
resultado en una mayor robustez de los individuos, capaces de sobrevivir en
un rango térmico mayor.

v/ Esta mayor robustez, que de por si no tenia por qué otorgar una ventaja
adaptativa, ha podido ser aprovechada gracias a las condiciones del entorno.
La novedad fenotipica se ha extendido en la poblacion gracias a la accién de
la Seleccion Natural.

v" Unavez que las plumas se han desarrollado y perfeccionado gracias a la accion
de la Seleccion Natural, la robustez se ha incrementado otra vez gracias a la
exaptacion que ha permitido aprovecharlas para el vuelo. También en este
caso, el aumento de robustez no tenia por qué conllevar una ventaja adaptativa,
pero las condiciones del entorno fueron favorables en ese sentido, y la
Seleccidn Natural extendio la novedad a toda la poblacion, incrementando asi
la eficacia media.

La fig. 4 resume las cuatro fases y evidencia como, en cada una de ellas, los

movimientos en eficacia y robustez son independientes.

zo4enqog
ZeE0q0y
20E0q0Y

zaizg
f

Seleccion Natural

Seleccion Natural

-}&f
\ / Efiacis — Rfcacia Encada

Fig. 4 — Evolucion de la funcion del vuelo

6. Conclusiones

En las Gltimas décadas se han multiplicados las propuestas de mecanismos alternativo y
complementarios a la Seleccion Natural para explicar el surgimiento de novedades
fenotipicas. Esta abundancia se debe en parte a la gran variedad de fendmenos evolutivos
diferentes que han podido identificarse. En este articulo, se propone una extension de la

medida de disefio biologico que incluya, ademas de la eficacia reproductiva del individuo,
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su robustez fenotipica y se sugiere una forma original de modelar esta propuesta a traves
de un espacio bi-dimensional con el que podemos dar cuenta de las diferentes formas de
evolucion fenotipica. En el espacio bi-dimensional asi definido es posible mapear los
individuos de una poblacion y trazar el impacto de diferentes mecanismos evolutivos
sobre su eficacia y robustez medias, aclarando cuando y en qué medida cada uno de los

mecanismos es relevante para la explicacion del fenémeno.
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