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INTRODUCCION
La seleccién natural es el concepto fundamental, aunque no exclusivo,
para la explicacion de la evolucion bioldgica. La 16gica de su accién queda
bien captada cuando se plantea en términos de conflicto, inevitable, entre
unidades replicativas, del mismo o diferente nivel dela jerarquia biol6gica.
Ello muestra, ademas, que no existe incompatibilidad entre la aparicién
stibita o a largo plazo de novedades bioldgicas y el papel que la selecciéon
natural ha jugado en su gestacion.

La historia reciente de la biologia evolutiva se ha visto salpicada por una
serie de fructiferas controversias, que ha permitido la creciente explicacién
de los fenémenos que son objeto de su estudio. El analisis de tales contro-
versias muestra una cierta reincidencia histérica que puede sintetizarse en
las concepciones internalista y externalista de la evolucién.

El presente trabajo es una ampliacién de otro que ya fuera publicado
en esta revista (Moya 2000), asi como revisiones de otros que han aparecido
mas recientemente (Fontdevila y Moya 2003, cap 1; Moya 2003).

SELECCION NATURAL Y CONFLICTO
Forma parte de nuestro bagaje cultural afirmar que la seleccién natural (SN
a partir de ahora) explica la evolucién biolégica. Pero: icudnta explica?,
{toda?, iparte? Sien parte, (cuanta parte? Siafirmésemos que disponemos
en este momento de evidencia contrastada de que la tinica forma en cémo
procede la evolucién biolégica es por medio de la SN, la teoria de la
evolucién biolégica por SN pasaria a ser algo asi como el hecho de la
evolucién y su explicacién obvia la SN, y habriamos terminado. Nos guste
0 no, la cuestién no es tan sencilla, aunque sélo sea por la bastedad de
fenémenos que se esconden bajo el término “evolucién” biolégica. Dispo-
nemos, por otro lado, de formas alternativas de explicacién de la evoluciéon
biolégica, lo que tampoco implica necesariamente que excluyamos a la SN
como una, o la mayor de sus explicaciones.
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La SN es un argumento y, por cierto, no precisamente de naturaleza
tautolégica. Hemos desarrollado este punto con cierta extension en otro
trabajo (Moya 2003). La SN es la conclusién l6gica de una serie de premisas
que, a su vez, tienen sustento empirico. Cuando fuera el caso que tales
premisas, o alguna de ellas, sea falsa, la conclusién derivada seria falsa
también. Dirfamos entonces que el argumento de la SN no se sostiene o
que es falsa la explicacién de la evolucién por SN.

Algunos autores sostienen que la SN es una actor secundario en el juego
de la evolucién. Probablemente lo hacen porque se concentran en una de
las formas de seleccién, la denominada seleccién negativa o purificadora,
que hace desaparecer aquellas entidades biolégicas que, en términos
relativos, son menos eficaces. Lo que nos interesa saber es si esa entidad
se ha extendido como consecuencia de la SN. No discutimos ahora qué
factores son los que promueven la aparicién de una novedad o caracter,
algo que trataremos mas adelante, sino el hecho de que tal novedad se
extienda o propague hasta ser comtin en la poblacién, la especie, etcétera,
por el hecho de que tiene una eficacia relativa superior al resto y no como
consecuencia de cualquier otro factor causal. Tal proceso de implantacién
es lo que se denomina selecciéon darwiniana, seleccién positiva o, simple-
mente, seleccion natural.

Para evitar la connotaciéon negativa implicita en la supervivencia del
mas eficaz y la desapariciéon del menos eficaz proponemos recurrir al
término “conflicto”. Por conflicto entendemos no solamente lo que acon-
tece entre las entidades bioldgicas cuando compiten por recursos necesa-
rios para su supervivencia y/o dejar descendencia, sino también cuando,
dentro del propio organismo, aparecen intereses contrarios, pues los
recursos se utilizan de forma tal que se favorece la eficacia de unos
componentes de la jerarquia bioldgica, con capacidad de evolucién, en
detrimentos de los otros. El conflicto, o su resolucién, parece ser clave en
evolucién porque en el teatro del acceso a los recursos para la superviven-
cia y la reproduccién por parte de tales componentes surgen variantes que
mejoran alguna estrategia para la obtenciéon de los mismos, es decir, el
conflicto propicia la generaciéon de soluciones evolutivas. El conflicto
subyace pues en la concepcién darwinista de la supervivencia del mas
apto, ley inexorable del mundo viviente y tesis central de su origen y
evolucién (Bell 1997). No obstante, se ha interpretado, excesivamente,
como un proceso que elimina algunas de las entidades que interaccionan,
y mucho menos se ha interpretado como generacién de entidades que
comportan novedades evolutivas. No resulta extrano, entonces, la critica
que se ha hecho al neodarwinismo por cuanto éste da cuenta de cémo
cambian con el tiempo las unidades evolutivas, ya sean genes u otras
unidades superiores de organizaciéon que son susceptibles de evoluciéon
biolégica, pero no de cémo tales unidades aparecen. La nocién de conflicto



MOYA; LATORRE / CONCEPCIONES DE LA EVOLUCION / 181

intenta aportar una dimensién adicional de creacién de novedades con
caracter mas o menos “inmediato”. Cuando por el conflicto desaparece A
en competencia con B, simplemente porque es menos eficaz y, en prome-
dio, deja menos descendientes que B, tenemos una version negativa del
efecto de la seleccion (seleccién negativa). Por otro lado, cuando por el
conflicto entre A y B, A cambia a A’y B lo hace a B, entonces asistimos a
un proceso de seleccion positiva, de transformacién gradual. Dos entida-
desbiolégicas se van modificando, pero no hay nada que noslleve a pensar
que asistimos a la gestacién de una gran novedad, sino a, simplemente,
descendencia con modificacién, la definicién por antonomasia de evolu-
cién darwiniana. Sin embargo, el conflicto admite una interpretacién mas
amplia, como deciamos, como generador mas inmediato de novedad. Un
ejemplo es la simbiosis, fendmeno compatible con la generacién de enti-
dades mas eficaces. Asi, la interaccién entre dos unidades A y B puede
llevar casualmente a una asociacion estable AB que, a su vez, entrard en
conflicto con las unidades previas. Tal situacién no es dificil de imaginar
ya que las unidades en cuestién (A y B) son, por definicién, replicativas,
planteandose un conflicto con respecto a la capacidad replicativa de la
asociacion AB. Asi, por ejemplo, A evolucionara frente a AB si A es mas
eficaz que AB. Por lo tanto, y aunque parezca una trivialidad, recurrir a la
nocién de conflicto entre unidades de distinto nivel puede incorporar en
una forma mads consistente la idea de novedad evolutiva mostrando, por
otro lado, la dimension creativa tanto gradual como mas inmediata de la SN.

LA BIOLOGIA EVOLUTIVA EN CLAVE DE CONTROVERSIAS
Desde que Darwin la formulara, hay una cierta reiteracion en el pensa-
miento evolutivo en torno a la suficiencia explicativa, o no, de la teoria
evolutiva. Es como un ir y venir de la misma controversia, pero vestida de
forma diferente. Algo comtn subyace a las polémicas entre vitalistas y
fisicalistas, entre mutacionistas y seleccionistas, entre mendelianos y bio-
métricos, entre neutralistas y seleccionistas o entre interrupcionistas y
gradualistas, por anticipar cinco grandes controversias sobre las que se ha
vertebrado la comprension de la evolucion biolégica.

El suenio de Goethe: controversia sobre la naturaleza de la vida.
Dice Goethe en su Teoria de la naturaleza:

Cuando reparamos en los objetos de la naturaleza, y en particular en los
vivientes, deseamos tener una visién de conjunto de su ser y de su actuar, y
creemos que podemos lograr mejor ese conocimiento mediante la descompo-
siciébn de sus partes; en realidad, también este camino es apropiado para
llevarnos a eso. Puesto que la quimica y la anatomia han contribuido a la
comprensién de la naturaleza, no hacen falta muchas palabras a los amigos del
saber para traerlo a su memoria. Pero estos esfuerzos analiticos, llevados
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siempre adelante, comportan también desventajas. Lo que primeramente es
un ser vivo se descompone en elementos, sin que sea posible después recom-
ponerlo ni devolverle nuevamente la vida. Esto vale para muchos cuerpos
inorganicos, no digamos ya para los organicos.

Aqui tenemos plasmado, en toda su dimensioén, el principio fundamental
de que nuestra capacidad para comprender la vida se pierde cuando, para
estudiarla, la descomponemos en sus partes. Al no haber posibilidad de
recomponerla, decia Goethe, no podemos aspirar a tener una compren-
sién de la misma bajo la operacién previa, y excluyente, de descomponerla.
Solamente la recomposicién tras la separaciéon nos permitira su entendi-
miento. Permitanos el lector que le hagamos notar que buena parte de la
biologia actual est4 esperando, en cierto modo, esa fase de recomposicion,
pues aunque Goethe admite valor intrinseco, aunque no suficiente, al
poder del anélisis, falta una teoria de sintesis que, de alguna manera, cierre
el circulo del andlisis. El surgimiento y la consolidacién de la biologia
molecular a partir del descubrimiento de la estructura del ADN constituye
el punto élgido de la historia reciente de la biologia analitica que tantos
éxitos explicativos nos ha deparado y nos va a deparar. Deberiamos
preguntarnos, no obstante, si tenemos una comprension cabal del fené-
meno de la vida, tanto de su origen como su evolucién. Goethe y muchos
bidlogos actuales dirian que no. No se trata de traer aqui a colacién la
antigua, primera controversia si se quiere, entre vitalistas y materialistas o
fisicalistas, pues la historia reciente de la biologia claramente se ha decan-
tado por esta tiltima concepcion (no hay nada no material en el fenémeno
vital). Hay, sin embargo, una reiterada suspicacia entre los pensadores y
cientificos vitalistas, en la actualidad los denominariamos holistas o siste-
mistas, cuando afirman que siempre falta algo para explicar la vida cuando
ésta se aproxima de forma analitica. Hemos tenido que esperar hasta hace
apenas unas décadas, con el surgimiento de la teoria de los sistemas
complejos o la reciente biologia de sistemas, para darnos cuenta que esa
posicién no es s6lo una declaracion de intenciones en contra del reduccio-
nismo analitico.

En ciencia decimos que tenemos una explicaciéon de un fenémeno
particular cuando disponemos de una teoria que es capaz de dar cuenta
del mismo. Al igual que la SN, la explicacién cientifica admite una repre-
sentacion en forma de argumento del tipo siguiente:

Premisa 1: “Cualquier fenémeno biolégico se explica con la teoria T”.
Premisa 2: “X es un fenémeno biolégico”.
Conclusién: “X se explica con la teoria T”.

Para la explicacién de la vida necesitamos una teoria general de la biologfia;
de hecho necesitamos dos, que deben estar profundamente relacionadas:
una sobre su origen, su construccién, y otra sobre su evolucién. Cuando
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seamos capaces de hacer vida, de construirla, aunque sea en forma muy
elemental, habremos dado un primer paso fundamental en su compren-
sién. Goethe quedaria perplejo ante el extraordinario poder explicativo
del reduccionismo analitico de la biologia actual, y lo cierto es que estamos
en el camino de la recomposicién de las partes en un todo, o en el proceso
de desarrollar una teoria de los sistemas biolégicos.

Controversias sobre la evolucién de la vida.

Un importante papel en la gestacion del pensamiento evolucionista mo-
derno, no sin ciertas consecuencias problematicas para la integraciéon de
diferentes areas igualmente comprometidas en la investigacién evolutiva,
lo tuvo Weissman, a finales del siglo XIX, con su formulacién de la teoria
del plasma germinal. Segiin ella, un organismo animal se desarrolla a
partir de dos lineas celulares, una que origina los tejidos somaticos y la otra
los tejidos germinales. Las células germinales contienen los factores here-
ditarios, que élllamo “plasma germinal”, y proceden de la divisién de otras
células de la linea germinal de sus antepasados. Esta separacién muy
temprana en el desarrollo entre células somaticas y germinales hacia
virtualmente imposible que ningtin componente somatico pasara al plas-
ma germinal, con lo que los cambios o variaciones sométicas no tenian
ningin valor para la SN, pues no pasaban a la descendencia. Es mas, su
teoria, de ser cierta, cerraba la posibilidad de que caracteres adquiridos,
desarrollados en la linea somatica, pudieran tener repercusion evolutiva
alguna. Desde entonces la concepcién lamarckiana de la evolucién esta
dejada de lado. Estas ideas de Weissman han sido de una gran trascen-
dencia para el pensamiento neodarwinista. Para Weissman, la variaciéon
genética (producto de la mutacién) sélo podia aparecer en las células
germinales por un proceso aleatorio, totalmente independiente del am-
biente, constituian errores en la duplicacién celular que alterarian la
estructura molecular del plasma germinal. La SN podria actuar, entonces,
sobre esa variacion genética aleatoria. Este esquema basado en la natura-
leza aleatoria de la gestacién de la variacién genética y su posterior
seleccién, ha sido determinante en el pensamiento evolutivo posterior. El
desarrollo ha estado excluido de la corriente mayor del pensamiento
evolucionista hasta hace poco, y esa es una de las consecuencias mas
controvertidas que han tenido las ideas de Weismann. Eso se debe a que
los cambios en determinadas fases del desarrollo que, eventualmente,
pudieran tener grandes consecuencias evolutivas estaban descartados casi
por definicién. Pero de ser asi, la evoluciéon podria operar en forma de
grandes cambios (macroevolucién) y estar desacoplada de la evolucién
gradual, de ajuste fino, o microevolucién. Para Weissmann, con su teoria
dela separacion entre las lineas somatica y germinal, en que lainformacién
genética s6lo pasa del germen al soma, es posible, a primera vista, olvidarse
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del desarrollo y centrarse s6lo en la genética de la transmisién para
entender la evolucién. El paso de la expresion génica al fenotipo se
convierte en la caja negra del desarrollo que no es preciso conocer para
entender el cambio evolutivo por SN. Desde entonces, y durante muchas
décadas, la influencia del desarrollo en la teoria evolutiva fue minima,
siendo el estudio genético de las poblaciones la forma habitual de com-
prender los cambios evolutivos, los cuales eran esencialmente graduales
(microevolutivos).

Pero la controversia, aparentemente resuelta, vuelve a tomar cuerpo
con los recientes hallazgos de los genes que controlan el desarrollo de los
organismos. De hecho, muchos taxones poseen baterias de genes, deno-
minados homedticos, que especifican la posiciéon y el momento de activa-
cién de estructuras homologas en el desarrollo. Esto ha reavivado la idea
de que determinadas mutaciones en el sistema genético de los complejos
homedticos podrian ser capaces de generar cambios evolutivos de gran
trascendencia que originarian de golpe nuevas especies. Estas macromu-
taciones alteran la ubicacion fisica de determinadas estructuras corporales
o modifican la cronologia de la aparicién de determinados caracteres
(heterocronia), produciendo fenotipos radicalmente nuevos, sugiriendo
que el cambio evolutivo podria ser saltacional.

Trate el lector de recoger las controversias que vamos planteando. Pri-
mero, cambios mutacionales de gran envergadura, frente a otros de menor
transcendencia. En ambos actuaria la SN, pero el peso relativo de la misma
es distinto, pues en los primeros se acenttia la relevancia de la mutacién y
en los segundos la SN, es decir, mutacionismo frente a seleccionismo.
Segundo, cambios que nos llevan de un fenotipo a otro radicalmente distinto,
frente a cambios graduales que pasan por estadios intermedios de un
fenotipo a otro, es decir, puntuacionismo o saltacionismo frente a gradua-
lismo. El reciente interés por los cambios home6ticos es en realidad una
vuelta a la polémica sobre si los cambios evolutivos son o no discontinuos.
Si una mutacién en el plasma germinal tiene consecuencias enormes en el
desarrollo, éno se traduciria esto en una discontinuidad en los patrones
hereditarios?

Fue Bateson quien plante6 a finales del siglo XIX esta cuestién. Bateson
distinguié dos tipos de variacién: continua y discontinua. La primera se
referia a las pequenas diferencias entre los organismos de una especie para
caracteres relacionados directamente con la eficacia biolégica (tamafio,
viabilidad, fecundidad, etc.), variaciones que eran para Wallace y Darwin
la materia prima sobre la que actuaba la SN. Pero Bateson consider6 que
las discontinuidades entre especies s6lo podian explicarse debido a la
variacion discontinua observable, tal como el niimero delos pétalos de una
flor, el color de los guisantes o el ntimero de quetas de Drosophila, variabi-
lidad que, por otra parte, se atribuia a caracteristicas discretas mendelia-
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nas, o genes, y que seguian un patrén bien definido de herencia en los
descendientes. Esto llevé a DeVries y Bateson a considerar que la evolu-
cién era discontinua y promovida bésicamente por mutaciones de gran
efecto, donde la SN tenia s6lo un papel secundario. De esta guisa se sigue
nutriendo buena parte de las criticas otorgadas al papel director en la
evolucién de la SN. No se discute su presencia, sélo se indica su papel
secundario.

Hagamos un pequeno resumen. Por un lado, Weissmann cierra las
puertas a considerar la relevancia del desarrollo ontogénico de los indivi-
duos en la evolucién. Ello ha dado pie a jugar exclusivamente con la
variaciéon genética que aparece en la linea germinal, y que la fuente
primaria de evolucién proceda de la accién de la SN sobre tal variacién,
respondiendo a las presiones cambiantes del medio ambiente. Naturalis-
tas y biométricos, como Pearson, suscribieron esta tesis. Para los biométri-
cos, por ejemplo, la evolucién es mas un cambio gradual en la variacién
poblacional que un cambio promovido por mutaciones stbitas. En gene-
ral, dudaban de que las leyes mendelianas pudieran aplicarse a los carac-
teres de variacién continua y por eso eran mucho mas favorables al
darwinismo (SN) que al mutacionismo. Por otro lado, los primeros genéti-
cos quisieron poner de manifiesto el papel preponderante de la mutacién
en la evolucién, aunque fuera actuando primariamente en la linea germinal.

Tal vision mutacionista, a la que llamaremos internalista, prima la apa-
ricién de la novedad, aunque mucho deberiamos discutir sobre qué se
entiende por tal, qué factores la promueven, y si tienen o no una base
estrictamente aleatoria (algo que trataremos en el préximo apartado). La
visién internalista conecta facilmente con la concepcién saltacionista sus-
tentada por cierto sector de paleontdlogos, y para los que la SN jugaria un
papel menor. Del mismo modo, las continuas referencias al papel prepon-
derante de la simbiosis en la generacién de la evoluciéon (Margulis y Sagan
2003) entraria de lleno en esta concepcion. La evolucién se presenta como
producto de la combinacién fortuita de genomas y donde, por lo tanto, las
grandes novedades no se pueden entender como consecuencia de la
accion de la SN sobre variacién mutacional, actuando muy pausadamente
sobre los genes. De nuevo, la SN no es mas que un agente secundario, que
moldea, que ajusta, pero que en modo alguno es responsable primario de
las grandes transformaciones. La vision internalista, asimismo, ha vuelto
con fuerza renovada al estudiar las bases genéticas del desarrollo, espe-
cialmente con el estudio de los genes homeéticos y como éstos pueden dar
cuenta con determinados cambios en los mismos de los grandes grupos
morfoldgicos actualmente existentes. En resumen, en la actualidad se
puede hablar de una tesis internalista de generacién de novedades evolu-
tivas frente a otra, externalista, donde las mismas son producto gradual de
lasN.
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La teoria sintética o externalista de la evolucion.

La corriente externalista ha tenido un desarrollo sostenido en biologia,
especialmente a partir del momento en que se demuestra la base genética
comun subyacente a la variacién genética continua (la propia de caracteres
que afectan a la eficacia de los organismos y, por tanto, sometidas a la
accion de la SN) y discontinua, de la que hablaron Bateson y, mas tarde,
Morgan.

Para presentar lo que se conoce como teoria sintética (externalista) de
la evoluciéon vamos a distinguir dos fases en el desarrollo de la citada
sintesis, antigua y reciente, respectivamente. La antigua es esencialmente
tedrica y matematica, y la denominaremos “sintesis teérica”. La reciente
es mas experimental y naturalista o “sintesis experimental”. La teoria
sintética se gesta cuando hay una cierta capacidad de ver reflejados en
estudios de campo o laboratorio las conclusiones tedricas de la teoria
genética de la SN. Se suele sostener que la apariciéon en 1930 del libro de
Fisher La teoria genética de la seleccion natural es el momento clave de la
unificacién entre mutacionistas y seleccionistas. Ciertamente, deberiamos
matizar esta afirmacién, puesto que la corriente internalista ha rebrotado
posteriormente y no se puede afirmar categdéricamente que el mutacionis-
mo desapareciera con la obra de Fisher. A Fisher le acompana otro bilogo
eminente, Haldane, que llegd a similares conclusiones sobre el papel
director de SN en la evolucién. Haldane demuestra, no obstante, que
existen limites al progreso de la SN. En determinadas circunstancias,
cuando los cambios mutacionales que aparecen en las poblaciones gene-
ran diferencias adaptativas demasiado grandes entre sus miembros, pue-
de ocurrir que las citadas poblaciones desaparezcan. En otras palabras, la
SN impone un coste y el cambio evolutivo a ella debido tiene limites.

El tercer actor de la sintesis tedrica es Wright. Las aproximaciones de
Fisher y Haldane se basaban en dos premisas fundamentales. Primero, que
los genes actuaban independientemente sobre los caracteres de variacion
continua, es decir, que cada gen producia un efecto pequefio que se
sumaba a los de los demaés. Asi, por ejemplo, la viabilidad, caracter relacio-
nado con la eficacia biolégica, se consideraba que era la combinacién
aditiva de multiples genes independientes implicados en la misma. Segun-
do, no se tenia en cuenta el efecto del tamafo de las poblaciones sobre la
distribucién de los genes que afectaban a la eficacia biolégica. De hecho,
se asumia que las poblaciones son en general lo suficientemente grandes
como para considerar despreciables los efectos aleatorios que los pequefios
tamanos poblacionales generan en la transmisién de los genes de una
generacion a otra.

Wright dudaba de ambas premisas. Consideraba que los genes pueden
interaccionar de forma tal que su efecto sobre la eficacia no es aditivo, que
combinaciones favorables de genes se agrupan en bloques sobre los que
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actta la SN, siendo asi su accién mas rapida y eficaz. Pero Wright también
desarroll6 otra teoria, la del efecto que el azar tiene en la evolucién. El azar
parecia ser responsable, en la dindmica de poblaciones de tamafo peque-
o, de la fijacién de los genes, no necesariamente los mejores o los que
contribuyen con mayor valor a la eficacia biol6gica de los organismos. Pero
hay mas. El azar podria ser igualmente responsable de que pudieran
aparecer determinadas combinaciones génicas francamente improbables
en el seno de poblaciones grandes. Resumiendo, Wright reivindica en la
sintesis tedrica un papel relevante para el azar, introduciendo un concepto
esencial en la teoria evolutiva actual: el de deriva genética. Advierta el
lector que las mutaciones son aleatorias y que, por lo tanto, estamos dando
relevancia al papel del azar en la evolucién bioldgica al tenerlo presente,
de momento, en dos frentes: en la generacién de variacién genética de las
unidades de evolucién, y también en la frecuencia de tales unidades en las
poblaciones.

Wright no negaba relevancia a la SN, pero lo hacia en un escenario
poblacional diferente al propuesto por Fisher y Haldane. Para éstos eran
las poblaciones grandes, con gran presencia de variacién genética, donde
la SN actuaba sobre los genes individuales para asi generar, aditivamente,
el cambio evolutivo. Wright veia la evolucién actuando basicamente en
pequenas poblaciones aisladas en las que la deriva genética exponia a la
seleccién combinaciones novedosas de genes que interactuaban entre si,
haciendo posible un cambio evolutivo més eficaz. Estas diferencias cons-
tituyen un claro ejemplo, de nuevo, de una controversia sobre la relevancia
de los distintos factores promotores de la evolucién, que mas tarde visua-
lizaremos bajo lo que denominamos las “dimensiones” necesarias para dar
cuenta de la evolucién biolégica. Sirva esto para argumentar, contra la
recurrente critica de algunos evolucionistas poco proclives al neodarwi-
nismo, que la sintesis evolutiva, ademas de la SN, considera otros factores
promotores de evolucién. La historia no se acaba aqui, pero si anticipa la
tesis que tratamos de mostrar en este trabajo: que la sintesis se hace sobre
la base de concepciones previas que se van integrando en sintesis mayores.

La sintesis experimental que comentaremos brevemente contiene cua-
tro nombres fundamentales: Dobzhansky, Mayr, Stebbins y Simpson, un
genético, un zodlogo, un boténico y una paleontélogo, donde el punto
fundamental de referencia es la obra del primero, Genética y el origen de las
especies, publicada en 1937. Dobzhansky lleva las ideas de los tedricos al
plano experimental y al de poblaciones naturales. También retoma el estudio
de la especiacion y presenta modelos genéticos, basados en el aislamiento
reproductivo, que pueden promover su origen. Precisamente son estos
modelos, con base genética, los que suscitan el interés de botanicos,
zo6logos y paleontélogos, quienes tocan a la puerta de la sintesis evolutiva,
contribuyendo a su vez con todo el conocimiento que sus diferentes
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disciplinas acumularon durante siglos. En 1942, Huxley propone el térmi-
no de “sintesis evolutiva” en su libro Evolucion: La sintesis moderna. Dos tesis
fundamentales lo sustentan y tratan de ser el reflejo de las conclusiones,
mayoritariamente aceptadas por los evolucionistas de la época. Primera,
que la evolucién puede explicarse a través de cambios graduales promo-
vidos por la accién de la SN actuando sobre variacién genética generada
por mutacién y recombinacién. Segunda, que los grandes cambios evolu-
tivos, desde la especiacion hasta los implicados en la aparicién de grandes
taxones, macroevolutivos propiamente, se podian explicar mediante los
procesos de cambio genético conocidos y detectados en poblaciones natu-
rales o experimentales.

Neutralismo y seleccionismo.

La controversia internalismo/externalismo adquiere una nueva perspecti-
va con el desarrollo de la conocida como teoria neutra de la evolucién
molecular. Aunque ya habia hecho sus contribuciones fundamentales
durante la década de 1960, Kimura publica en 1983 La teoria neutra de la
evolucion molecular, en la que desarrolla la idea de que la mayor parte de
los cambios mutacionales que acontecen en los genes no modifican la
eficacia biolégica de sus portadores, como si la SN fuera incapaz de distin-
guirlos. En tal caso, no es la SN la fuerza que primariamente conduce a la
evolucién en la escala molecular. Kimura trata de demostrar que es,
precisamente, la deriva genética la que determina qué novedades mole-
culares van a permanecer (fijarse o extenderse en las poblaciones) y cuales
van a eliminarse. Esta teoria trae a colacién, de nuevo, la disputa sobre la
importancia relativa de la SN frente al azar en el cambio evolutivo, y que
fue objeto de una encendida polémica entre Fisher y Wright. Kimura no
niega un papel relevante a la SN en la evolucién morfolégica, sino que
simplemente trata de mostrar que la mayor parte de la variacién a escala
molecular es de tipo neutro, insensible a la SN. Otra cuestién, muy propia
de la organizacién jerarquica de las entidades bioldgicas, es dar con una
explicacién que integre los cambios que a escala molecular evolucionan
fundamentalmente por deriva genética, con los cambios que a escala
organismica lo hacen bajo la SN. La teoria neutra o neutralismo, como se
le conoce familiarmente, ha permitido entrar a diferentes niveles de la
jerarquia biolégica precisamente en los entresijos de las relaciones que
existen entre la variaciéon genética a escala molecular y los factores que
promueven la evoluciéon. Como siempre ocurre en ciencia, el desarrollo y
puesta en escena de una nueva teoria no es tarea facil, pues abrirse hueco
y tratar de explicar de forma alternativa y, probablemente més correcta, lo
que explicaba otra, no es cuestion trivial. La controversia neutralismo/se-
leccionismo todavia persiste. Sin embargo, queremos indicar que la SN
queda matizada, pues existen niveles de la jerarquia biol6gica y periodos
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evolutivos para determinados genes donde, simplemente, no opera. Mu-
chos genes se fijan simplemente por deriva genética, sin el concurso
diferencial de mutaciones favorables o seleccién darwiniana positiva.

Gradualismo y saltacionismo.

En este ir y venir de controversias en el seno de la teoria evolutiva hay que
mencionar otra més. En 1972 Eldredge y Gould publican su famoso
articulo “Los equilibrios interrumpidos: una alternativa al gradualismo
filético”, que desencadenaria una gran controversia. Estos paleontélogos
postulan, tras la observacion de determinados registros fésiles, que la
frecuente discontinuidad de los mismos no se debe a que falten fésiles
intermedios perdidos en el proceso de su formacién, como Darwin dijera,
sino a que la mayoria de los cambios morfolégicos se producen muy
rapidamente durante la formacién de nuevas especies, lo cual da cuenta
de dichas discontinuidades en el registro. Simpson ya habia indicado que
la tasa de cambio morfolégico, la velocidad a la que se produce el cambio
de caracteres morfol6gicos, no es constante. Pero Eldredge y Gould pro-
ponen una version extrema de la tesis de Simpson: que practicamente todo
el cambio se produce en lapsos de tiempo muy cortos y que las especies
permanecen estaticas, sin cambios, durante muchos millones de afios. En
otras palabras, velocidad de cambio en los momentos de la especiacién y
ausencia de cambio, o estasis, en los periodos donde no hay especiacion.
Bajo la ¢ptica del darwinismo esto resulta dificil de admitir, porque el
cambio morfolégico que acompana a las especies hasta dar otras nuevas
es de naturaleza gradual. Ademads, esta controversia ha reavivado el inte-
rés, de nuevo, por los factores evolutivos que potencialmente pueden
generar grandes cambios en breves periodos de tiempo. Entre ellos, como
ya hemos citado, tenemos los cambios mutacionales en genes reguladores
que alterarian las tasas del desarrollo en un proceso de heterocronia, en el
que distintos érganos o sistemas acelerarian o retardarian su desarrollo.

LA CUARTA DIMENSION DE LA EVOLUCION
Hemos tenido oportunidad de mostrar como la historia de los estudios
relativos a la teoria de la evolucién estd plagada de controversias, y no
puede afirmarse, como se hace en circulos poco informados o proclives a
determinadas orientaciones ideoldgicas o religiosas, que el darwinismo o
el neodarwinismo han tocado a su fin. En todo caso, lo que tenemos es una
teoria que continuamente es englobada en una teorfa de mayor calado
explicativo, como si se tratase de una cebolla que va engrosdndose con
multiples hojas. A modo de resumen recordemos las tres grandes concep-
ciones en litigio:
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(a) Lanecesidad o no de una aproximacion sistémica para poder explicar
o construir vida.

(b) La controversia entre una vision internalista y otra externalista (sin-
tética) de la evolucién.

(c) La controversia sobre el papel relativo del azar frente a la SN en la
evolucion.

Probablemente no disponemos todavia de una teoria que englobe o re-
suelva, incluso de forma cuantitativa, las tres controversias anteriores. Para
ello debemos avanzar mas en algunos sectores. Por ejemplo, del mismo
modo que se ha progresado enormemente en el estudio teérico y experi-
mental de la SN, no puede decirse lo mismo respecto del azar, aunque sélo
sea porque su incorporacion al pensamiento evolutivo ha sido mas recien-
te. Pero no anticipemos y vayamos por pasos.

Supongamos que la evolucién constituye un cuerpo de fenémenos, que
esta relativamente bien explicado bajo la perspectiva de la teoria externa-
lista. La teoria externalista afirma que el origen y transformacién de los
seres vivos son el producto de la accién conjunta de la mutacién y la SN.
Este paradigma ha calado tan profundamente en las raices de la explica-
cién que la cultura occidental hace del cambio biolégico, que resulta
extremadamente dificil contemplar otros posibles enfoques que se hanido
abriendo paso en el estudio de la evolucién bioldgica. Incluso podriamos
decir que ha influido negativamente, porque se presenta como una teoria
cerrada, conclusa, panexplicativa. Hay nuevos enfoques que, ciertamente,
pueden interpretarse como ampliaciones de la teoria clasica. Hay otros, en
cambio, que quieren presentarse como alternativas, incompatibles con
ella.

Para describir esta situacién de tanta efervescencia intelectual y que
tantas pasiones levanta, recurriremos a la nocién de dimensién del cuerpo
de fenémenos que constituyen la evolucién biolégica. Supongamos que el
cuerpo de la evolucién se explica o dimensiona adecuadamente con la
teoria externalista, tal y como aparece representado en la figura la. En
mecanica clasica las dimensiones son irreductibles entre si, de forma que
cuando queremos situar un cuerpo (un volumen para ser mas preciso) en
el espacio necesitamos conocer las coordenadas (longitud, altura y profun-
didad) correspondientes. No vale una sola, o dos, para situar el cuerpo.
Las coordenadas de las tres dimensiones son necesarias para poder situar
o localizar el cuerpo. En el caso que nos ocupa, el cuerpo en cuestién es el
de la evolucién. Segtn la teoria clésica, dos dimensiones son suficientes
para poder explicar cualquier novedad del cuerpo evolutivo. {Se necesitan
mas dimensiones para poder explicar la evolucién? En la historia reciente
del pensamiento evolutivo, el papel jugado por el azar, ejemplificado por
la deriva genética, viene a ser una tercera dimensién irreducible y necesa-
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FIGURA 1

Representacién en dimensiones ortogonales de la explicacién de la evolucién
biolégica. (a) Teoria externalista basada en las dimensiones de mutacién y
seleccién natural (SN) darwiniana. (b) Teoria externalista ampliada, donde se
incorpora la dimensién del azar, que debe entenderse como conjunto de
fendmenos complementarios a todos aquellos, aleatorios también, que afectan
ala composicion genética de las unidades darwinianas de evolucion. (c) Cuarta
dimensién de la evolucion, colectivamente denominada autorganizacién (véa-
se texto para una explicacién). Para poder representarlo hemos unido los ejes
de SN y mutacion.
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ria para dar cuenta de la misma (figura 1b). La teoria neutra de la evoluciéon
molecular es un buen exponente del papel jugado por el azar en la
evolucién de los genes. La combinacién de las tres dimensiones configura
lo que podriamos denominar la “teoria externalista ampliada” de la evo-
lucién. La relevancia de esta teorfa no radica sélo en el hecho del papel
jugado por la deriva genética en la evolucién de los genes, sino también
por la relevancia que el azar parece tener, en general, en la evolucién de
los niveles superiores de la jerarquia bioldgica, tales como los de los
individuos, las poblaciones, las especies u otras unidades taxonémicas. Es
decir, no sélo se trata de incorporar los importantes logros de la escuela
neutra en la escala molecular, sino también inscribir los puntos planteados
en las diferentes controversias por mutacionistas, saltacionistas, genéticos,
paleontdlogos, bi6logos del desarrollo, y demas, desde que Darwin formu-
laralasN. La tesis que tratamos de poner de manifiesto es que la dimensiéon
del azar ha cobrado fuerza explicativa. Por lo tanto, la teoria estindar de
la evolucién en el momento actual es la que aqui denominamos como
“teoria externalista ampliada”, cuyas tres dimensiones son la mutacién, la
SNy el azar. Bajo tal representacién quedan englobados aquellos fendme-
nos que son consecuencia de sucesos fortuitos o aleatorios, algunos de los
cuales se consideran esenciales (por ejemplo, la integracién simbibtica).
Por otro lado, tales novedades no son incompatibles con la accién oportu-
na de la SN sobre ellos. El cardcter contingente de los sucesos fortuitos en
la historia evolutiva y su implantacién, o no, por SN, es una combinaciéon
de las dimensiones de SN y del azar. El lector interesado puede consultar
la obra recientemente editada por Moya y Font (2004) como una aproxi-
macion a la teoria clasica extendida.

Obsérvese, ademas, que consideramos ortogonales la mutacién (tam-
bién aleatoria) y el azar. Esto es simplemente para indicar que en la
dimensién mutacién incluimos aquellos factores que son relevantes para
la evolucién biolégica y que tienen un efecto especifico sobre el material
genético, no tanto en la frecuencia de una determinada nueva variante,
como en la posibilidad intrinseca de que pueda aparecer. En este sentido,
cabe mencionar que la citada dimensién admite en su seno buena parte
de las concepciones internalistas, puesto que el estudio de, por ejemplo,
la evolucién de los propios genomas pone de manifiesto como éstos, a
través de determinados procesos, son proclives a la generacion de nuevas
variantes de todo tipo. Duplicaciones génicas, genémicas, los efectos de
los elementos transponibles, etcétera, son claros ejemplos de la importan-
cia capital que esta dimensién debe tener en evolucion. Muchos autores
internalistas han banalizado las consideraciones externalistas basadas en
el efecto de mutaciones puntuales, pero lo cierto es que el caracter dina-
mico de los genomas creando nuevas variantes forma parte integral de la
moderna concepcion externalista.
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Ahora podemos formular las dos siguientes cuestiones, considerando
el amplio abanico de factores adicionales a los tres que hemos formulado
y que se consideran causas de la evolucién organica:

(a) {¢Son necesarias mas dimensiones para comprender el cuerpo de la
fenomenologia evolutiva?
(b) (Es realmente la SN una dimensién explicativa de la evolucién biol6-
gica?
La primera pregunta contempla la posibilidad de incorporar una o mas
dimensiones a las ya existentes para la explicacién evolutiva (figura 1c), de
las que todavia no hemos hablado. La segunda, con independencia o no
sobre si hay que introducir nuevas dimensiones, admite la posibilidad de
que la SN no constituya una dimensién explicativa de la evolucién organi-
ca, lo que nos llevaria a eliminar el eje de 1a SN de la figura 1. Bajo estas dos
preguntas hemos de movernos a la hora de considerar nuevas dimensio-
nes, porque muchos autores hablan de introducir nuevas dimensiones con
base en la exclusién de la SN. Kauffman (1993) resalta la capacidad que
tienen para autorganizarse los sistemas compuestos por muchos elemen-
tos, incluyendo los biolégicos. La autorganizacion en los sistemas biolégi-
cos seria responsable de la generacién de importantes innovaciones
evolutivas que en modo alguno podrian ser el producto exclusivo de las
dimensiones de la teoria externalista ampliada.

El fundamento de la teoria de Kauffman reside en el comportamiento
complejo y regular que exhiben conjuntos interactivos de unidades ele-
mentales (genes, células, organismos, con respuestas individuales normal-
mente binarias, del tipo “activo” o “no activo”) cuando éstas reciben
sefales de otras unidades con las que guardan algtn tipo de comunica-
cion. Se trata de su conocido modelo NK, donde N es el niimero de
unidades del sistema y K el de sefiales que recibe una unidad por parte del
resto. Sorprende, al menos en teoria, la enorme cantidad de propiedades
y conductas complejas que tales modelos llegan a generar, algunas de las
cuales son andlogas a las mostradas por los sistemas biol6gicos. Relaciona-
da también con la generacién de un comportamiento complejo, pero con
un fundamento macroscdpico, no basada su formulacién en el niimero e
interacciones de las unidades componentes, tenemos la teoria de la criti-
calidad autorganizada (Bak 1996). El ejemplo canénico es el de la montana
de arena, que exhibe una conducta compleja, donde periodos invariantes
en la morfologia de la montana de arena, en tanto que tal (sigue siendo
montafa aunque vaya aumentando de tamafo) van seguidos de oleadas
intermitentes de arena o avalanchas. Las avalanchas, producto del efecto
dominé en el que un grano empuja a otros y los mueve, no tienen efectos
mas que locales cuando la pendiente de la montafa no es elevada. En el
momento en que lo es, cuando se ha alcanzado el equilibrio estacionario,
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el comportamiento de cualquier grano puede tener efectos a gran escala;
entonces se dice que estamos en un estado critico de dinamica emergente.
Bak ha utilizado su teoria para dar cuenta del equilibrio puntuado (salta-
cional) en la evolucién de las especies, donde solamente cuando la especie
se encuentra en un estado estacionario, cualquier alteracién puntual (su-
ponemos que de naturaleza genética) puede conllevar el salto a una nueva
situacién o emergencia de una nueva especie. Ambas teorias, en su formu-
lacién original, no hacen referencia a dimension selectiva alguna. Seria,
por lo tanto, cuestién de evaluar en qué medida pueden explicar todos o
cada uno de los fendmenos que explica la SN para constituirse en dimen-
siones sustitutivas o en qué medida explican algunos fenémenos biolégi-
cos que la SN no parece poder explicar.

Mas préxima a investigaciones de naturaleza empirica tenemos, de
nuevo, la dimensién internalista de la evolucién que emana del mutacio-
nismo y de la moderna biologia del desarrollo. Debemos observar, no
obstante, que los ejes de la mutacion y el azar estan formalmente incorpo-
rados en la teoria externalista ampliada. Solamente si hubiera algtin fené-
meno evolutivo que no pudiera explicarse por la accién, Ginica o
combinada, de estas tres dimensiones, podriamos admitir una dimensién
especial para el desarrollo en la evolucién biolégica. Por ejemplo, la
capacidad intrinseca que tienen los organismos de tamponar las mutacio-
nes, o la capacidad de que las unidades celulares que componen el desa-
rrollo se autorganicen, a lo Kauffman, en una forma que, siendo
importante para dar cuenta de determinados patrones o fenémenos evo-
lutivos, no pudiera hacerse desde las tres dimensiones anteriores. Veamos,
por ejemplo, la tesis del tamponamiento que afirma que el desarrollo
impone restricciones que consisten, esencialmente, en un amortiguamien-
to de los efectos de la variabilidad mutacional por los patrones, evolutiva-
mente bien establecidos, de un cierto nimero limitado de organizaciones
morfoldgicas (Gerhart y Kirschner 1997). Tales patrones son contrarios a
los efectos graduales de la SN que se promueven eventualmente tras la
aparicion de mutaciones individuales. Esos patrones tienen una capacidad
intriseca para tamponarlos y no cambiar. Observe el lector las similitudes
o resonancias de identidad que aparecen entre la teoria de la autorganiza-
cién, la criticalidad y la del tamponamiento mutacional. Ciertamente no
podemos garantizar si estamos hablando de una o mas dimensiones
nuevas. Para facilitar la comprensién admitamos que se trata de la misma
dimensioén, a la que genéricamente llamaremos la “dimensién autorgani-
zativa”. La teoria de los sistemas complejos constituiria la base de esa
nueva dimensién, pero no es una teoria sustitutiva de la teoria externalista
ampliada, sino, de nuevo, una ampliacién de la teoria ya ampliada. Por
otro lado, nos gustaria dar a entender, especialmente ahora que ya tene-
mos propuestas para sintetizar vida en el laboratorio (aunque debemos ser
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muy precavidos con este concepto), y que han aparecido teorias sistémicas
de la organizacién macromolecular de los organismos, asi como la teoria
de los sistemas complejos, que estamos mas proximos al suefio de Goethe de
cerrar la dimensién analitica, sirviéndonos de ella y recomponiendo sin-
téticamente.

Seria largo detallar ejemplos y estudios llevados a cabo en areas como
la ecologia (especies componentes de los ecosistemas), la conducta animal
(individuos componentes de la especie) o la neurociencia (células nervio-
sas componentes del cerebro), donde claramente las correspondientes
unidades componentes, en su interaccién, parecen generar patrones com-
plejos que podrian ser explicados recurriendo a fenémenos autorganiza-
tivos. Bell (1997) mantiene que la tinica objecién cientifica seria en la
actualidad a la SN como causa generadora de complejidad biolégica es la
autorganizacion. La nueva dimension, de ser verificable su no reduccién
a la teorfa externalista ampliada, configuraria mas cumplidamente la
explicaciéon del cuerpo de la evolucién y la vida en general. Tenemos la
obligacién de aplicar en este punto, y en cualquier otro sobre la naturaleza
de las teorias cientificas, la Navaja de Occam. En efecto, no hay necesidad
de afadir nuevas dimensiones si tenemos capacidad explicativa suficiente
con las existentes; o bien demostramos, de alguna forma, que las nuevas
dimensiones son reducibles a un conjunto minimo de dimensiones orto-
gonales irreductibles.
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