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Se presenta una discusion del papel actual de la paleontologia en el es-
tudio de la evolucion orgdnica. Diferentes descubrimientos, tanto tedricos
como empiricos, estdn cuestionando algunos de los principios bdsicos del pa-
radigma neo-darvinista. La irrupcion de la genética del desarrollo y la no-
cion de procesos que limitan el potencial de variacion del fenotipo han abier-
to nuevos programas de investigacion. Desde la paleontologia se desarrollan
los fundamentos de una teoria macroevolutiva. El estudio de la morfologia,
un tema cldsico de las ciencias naturales, vive un resurgir a la luz de los
nuevos datos y enfoques. Quedan, no obstante, importantes incdgnitas por
resolver ante la pregunta de cémo y porqué cambian los organismos. La in-
tegracion de los nuevos datos de la neontologia en un contexto temporal am-
plio (tiempo geoldgico) proporciona a la paleontologia una funcion impor-
tante en el momento actual de la investigacion en biologia evolutiva.

Introduccion

La comprension de la complejidad de un planeta Tierra en constante
cambio solo es posible mediante la investigacién de los procesos natura-
les que operan a diferentes escalas espacio-temporales. Solo la Paleon-
tologia accede a escalas de interaccién de los procesos biéticos y fisicos
que excedan tiempos superiores a unos pocos cientos de afios. Una di-
mension temporal amplia en la investigacién de las dindmicas de la vida
no es solo un complemento al conocimiento; en muchas ocasiones es sen-
cillamente imprescindible.
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Las pruebas de la realidad fisica de la evolucién proceden de cuatro
disciplinas cldsicas de la biologia: la Anatomia Comparada, la Embrio-
logia, la Biogeografia y la Paleontologia. De estas disciplinas, la Paleon-
tologia proporciona la evidencia més tangible del cambio de los organis-
mos a lo largo del tiempo. Sin embargo, una vez superada la constatacién
de lo evidente del fenémeno de la evolucidn, la ciencia trata de profundi-
zar en el conocimiento de las causas y mecanismos que operan en la na-
turaleza. Y los paleontélogos nos preguntamos ;qué papel juega la Pale-
ontologia en el conocimiento de los procesos y las causas de la evolucién?

La Comunidad Europea y el gobierno de los Estados Unidos han soli-
citado en los tltimos afios informes detallados sobre la pertinencia de la
investigacion en diferentes dreas, entre ellas la Paleontologia (Fergur-
son, 1997; Futuyma et al., 1997). Lejos de verse socavada en sus apoyos
formales, la Paleontologia emerge como una disciplina de futuro (Ja-
blonski, 1999).

El sentido de la Paleontologia

La paleontologia es la ciencia de los f6siles. Es decir, la disciplina
cientifica que usando como objeto material de estudio los restos y/o sefa-
les de organismos del pasado, aborda todas aquellas cuestiones relacio-
nadas con la historia de la vida en la Tierra y sus aplicaciones a otros sa-
beres. Formalmente, la paleontologia ha sido subdividida en tres
disciplinas bésicas: la biocronologia, la tafonomia y la paleobiologia (ver
Fernéndez Lépez, 1989; Lopez-Martinez y Truyols, 1994). En este traba-
jo nos centraremos en la paleobiologia, cuyo objetivo maés general versa
sobre la reconstruccion y estudio de la historia de la vida. Esta puede ser
entendida como una sucesién de acontecimientos en la historia de los dis-
tintos linajes de la vida. Y puede, ademas, ser entendida como un entra-
mado de procesos biéticos y abiéticos a la espera de descubrir sus rela-
ciones, sus causas y las variables que los rigen. Ambas aproximaciones
son necesarias y complementarias, aunque quizé una aproximacioén pro-
cesual presenta en la actualidad un mayor atractivo. En la practica, las
diferentes aproximaciones a la paleobiologia puede ser resumidas en un
triple proceso: identificar los eventos biéticos del pasado, conocer los pro-
cesos que los han modelado y reconstruir los medios ecolégicos donde se
han producidos estos.

En el contexto del paradigma del neo-darvinismo, la paleontologia ha
sido objeto de fuertes criticas epistemoldgicas que han desembocado en
cuestionarse el valor de los estudios paleontolégicos. Dos son los argu-
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mentos sobre los que han recaido estas criticas. Por un lado, la imperfec-
cién del registro fésil, aludiéndose que la falta de registro puede propor-
cionar una imagen sesgada del tempo y la secuencia real de los aconteci-
mientos evolutivos. Por otro, se ha argumentado que los procesos
evolutivos no fosilizan; es decir, que los procesos solo se pueden abordar
en lo vivo. En este paradigma todo lo que la paleobiologia puede hacer
respecto a los estudios evolutivos es que sus datos no contradigan lo que
genéticos y evolucionistas sugieren (Huxley, 1942). En este caso la pale-
obiologia solo puede aspirar a proporcionar fésiles interesantes y docu-
mentacion.

Una defensa a estas criticas a la paleontologia evolutiva se puede ar-
gumentar en torno a planteamientos generales. La ciencia actual tiende
a un planteamiento reduccionista al buscar las causas de los fenémenos
naturales, en este caso bioldgicos, en sus bases moleculares y bioquimi-
cas. Por el contrario, la paleontologia trata con procesos que se extienden
en escalas temporales muy superiores a las que aborda la neontologia,
circunstancia por la que sus estudios tienden hacia una perspectiva més
holistica. Sin embargo, al margen de discusiones generales, en un am-
biente altamente competitivo por la consecucién de fondos para la inves-
tigacion, el interés de una disciplina debe estar especialmente bien defi-
nido. En este sentido recientemente se han elaborado una serie de
informes por comités de expertos para responder a la pregunta: ;que pue-
de aportar la paleontologia a la ciencia del siglo XXI?

Fergurson (1997), en un informe para la Unién Europea, responde
con una serie de argumentos resumidos en los siguientes puntos.

1. La paleontologia representa uno de los pilares sobre los que se si-
gue construyendo la teoria evolutiva. Costaria mucho trabajo mantener
la teoria evolutiva sin la informacién que proporciona el registro fésil.
Desde un punto de vista teérico, el modelo del equilibrio puntuado da
una nueva visién del proceso evolutivo de lo que cabe esperar en el re-
gistro f6sil; no cabe esperar toda la serie gradual de cambios de forma
que propone el esquema gradualista. Ademads, los datos del registro fésil
son un modo de testar hipétesis filogenéticas, hoy méas necesarias que
nunca; por ejemplo, las filogenias moleculares.

2. El registro f6sil es tinico e imprescindible al ser la Gnica fuente de
datos del registro histérico de la vida que contempla tiempos de ordenes
de magnitud inaccesibles a otras disciplinas. En este sentido, la paleon-
tologia proporciona una informacién vital sobre cambios en climas y eco-
sistemas del pasado. En otro orden de cosas, el estado de preservacién de
los fésiles —~tafonomia— proporciona informacién sobre diagénesis y tecté-
nica. Ademaés, los fésiles se usan para datar secuencias geoldgicas.
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3. Interés genuino y legitimo de nuestra especie por conocer nuestros
ancestros. Todos los informes consultados coinciden en sefialar que la pa-
leontologia humana es una disciplina con la suficiente entidad para jus-
tificar el ser uno de los pilares de la paleontologia. La paleontologia hu-
mana es, ademds, un una ciencia bésica, y en cierto modo aplicada,
puesto que tiene un rendimiento inmediato en la cultura, con implicacio-
nes en ética y derecho. La paleontologia humana arrastra y da trabajo a
otros paleontélogos. Hoy en dia no se entiende el estudio de la evolucién
humana sin el concurso de otras especialidades paleontolégicas y cien-
cias afines tales como las de mamiferos, pélenes, zooarqueologia, etc.

El aspecto que més nos ocupa en esta ocasién concierne al desarrollo
de la teoria evolutiva. La vida es un fenémeno histérico y como tal solo es
posible comprender mejor su naturaleza bajo la integracién de los datos
disponibles en un contexto temporal. Por eso se dice que la evolucién es
la tnica teoria capaz de abarcar y dar sentido a las multiples disciplinas
de la Biologia. En un momento de intenso debate intelectual, en un do-
cumento elaborado por 8 importantes sociedades cientificas de USA, des-
tinado a los responsables de la politica cientifica de aquel pais, resumen
las siguientes areas de investigacion para el desarrollo futuro de la teoria
evolutiva: 1.— seguir documentando la historia de la diversidad; 2.— Ta-
sas de extincidn, el fenémeno de la extincién en masa y recuperacién de
ecosistemas (con clara repercusion en la gestion de la biodiversidad ac-
tual) y 3.— evolucién de la forma orgédnica y su significado en la existen-
cia de los organismos, aspecto que trataremos en mayor detalle.

Causas de 1la Evolucion

Durante décadas, la biologia evolutiva y la paleobiologia han estado
dominadas por el paradigma neo-darvinista (también llamado adapta-
cionista). Dicho paradigma, lejos de haberse agotado, sigue vigente y se
desarrolla en dmbitos como la genética de poblaciones, la ecologia evolu-
tiva, evoluciéon del comportamiento, etc.

Darwin propuso a la seleccién natural —la supervivencia del més
apto— como el agente fundamental del proceso de adaptacién. Es decir, la
facultad de los organismos para desarrollar las «herramientas biolégi-
cas» que les permiten reproducirse y explotar los recursos del medio con
la mayor eficacia. Durante los afios 40 y 50 del siglo XX, un conjunto de
avances cientificos dio lugar a la Teoria Sintética o Neo-darvinismo. En
esencia, la incorporacién de la mutacién al azar actuando sobre los genes,
entendidos como las unidades elementales de informacién que se trans-
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mite entre generaciones, proporcioné un soporte genético sélido a la te-
oria de la evolucién por seleccién natural. Adem4s, la accién de la selec-
cion natural modulando las frecuencias génicas en el seno de las pobla-
ciones, acorde con criterios de eficacia reproductora, encontraba en el
modelo gradual de cambio una base explicativa congruente: natura non
facit saltum. Los paleontélogos, por su parte, tradicionalmente han esta-
do en desacuerdo con este principio. En contradiccién con el casi univer-
sal postulado del cambio gradual sostenido por el darvinismo, el registro
f6sil muestra discontinuidades en las transiciones morfolégicas, revolu-
ciones en las biotas del pasado, ademds de pautas de cambio sostenidas
durante millones de afos —las llamadas tendencias evolutivas—, y en
otras ocasiones largos periodos de estasis morfolégico en las especies. En
definitiva, toda una fenomenologia del mundo vivo que escapa a la visién
unitaria de gradualismo sobre la que se apoya la teoria darviniana de la
evolucion. Es aqui donde se abrié un abismo entre neontélogos y pale-
ontélogos. Los primeros, equipados con la observacion de lo que estd vivo
y con las poderosas armas de la experimentacién, han tendido a com-
prender la evolucién como una extension en el tiempo geolégico de los
procesos observables en la actualidad. Los segundos, acostumbrados a
manejar la inmensidad del tiempo geolégico, tienen ante sus ojos fené-
menos de dificil explicaciéon con un simple ejercicio de actualismo. Con la
aceptacion general de la Teoria Sintética, esta dialéctica desembocé en
una incomprensiéon por parte de la Neobiologia hacia la Paleobiologia,
que terminé relegando a ésta a un papel de mero ilustrador de los prin-
cipios tedricos que emanaban de disciplinas como la genética de pobla-
ciones.

Pero las cosas han cambiado. Desde los afios 80, diferentes autores
han proclamado con solvencia realidades ignoradas por la Teoria Sinté-
tica. El nuevo resurgir de la Paleontologia evolutiva ha proclamado la
existencia de procesos macroevolutivos; es decir, aquellos que suceden
por encima del nivel de especie y que han dado lugar a la diversidad y
disparidad de las multiples organizaciones bioldgicas ;Cémo interpreta
la teoria sintética los procesos macroevolutivos? La idea es simple: los
procesos evolutivos pueden interpretarse como la extensién en largos pe-
riodos de tiempo de las leyes que rigen los fenémenos microevolutivos
(las dindmicas que ocurren en el seno de las poblaciones). Es la adicién
de ese ingente tiempo geoldgico lo que posibilita los grandes cambios.
Ante este planteamiento, en los tltimos afios algunos paleobiélogos se
han planteado la pregunta: ;pueden extrapolarse sin maés los procesos
que suceden en unos cuantos afios a los procesos evolutivos inscritos en
un tiempo geolégico? La respuesta es no. Existen fenémenos que no son
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explicables con la extensién en el tiempo de las leyes microevolutivas.

Creo que no se exagera si afirmamos que Stephen J. Gould es el au-
tor mas influyente en la paleobiologia de los Gltimos 30 afios. En un arti-
culo de gran influencia Gould (1995) analiza los pilares del darwinismo y
los posibles fundamentos de una teoria de la macroevolucién. En su opi-
nidn las criticas al neo-darvinismo se pueden articular en torno a los tres
puntos siguientes (Figura 1).

Debates actuales en Paleobiologia

Neo-darwinismo Teoria Macroevolutiva

1.- Creatividad de la seleccion natural

Morfoespacio cﬁnﬁnuqz’

~ Variacién al azar

2.- Niveles de seleccion

| A nivel de organismo

3.- Eficacia de la seleccién natural

* Extensién de procesos
microevolutivos

FiGcura 1. Resumen de la discusién actual sobre teoria evolutiva, en sus vertientes
micro y macroevolutiva, basada en la discusién de los tres principios bésicos de la
Teoria Sintética discutidos por Gould (1995).

1. La creatividad de la seleccién natural. La seleccién natural es un
agente primordial en evolucién. No obstante su papel es eliminatorio. El
organismo propone (variacién al azar) y el ambiente dispone. ;Pueden las
nuevas formas surgir a través de otros procesos? Los criticos del darvi-
nismo opinan que deben existir otros procesos que expliquen las noveda-
des evolutivas al margen del potencial creativo de la seleccién natural.
Entre las propuestas figuran los procesos de heterocronia y las restric-
ciones del desarrollo. Las trataremos después.
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2. Niveles a los que actia la seleccién natural. El darvinismo sostiene
que la seleccién natural actiia a nivel de los organismos en funcién de su
éxito reproductivo individual. Con la proposicién del modelo del equilibrio
puntuado (Eldredge & Gould, 1972; Gould & Eldredge) se ha planteado la
teoria jerarquica de la seleccién. Es decir, la seleccién natural puede ac-
tuar a diferentes niveles desde el puramente genético al nivel de especies
o clados (Vrba and Eldredge, 1984). El modelo de la seleccién de especies,
basado en un principio de éxito diferencial en la supervivencia de las es-
pecies, es quizd el que mds desarrollo ha tenido dentro la paleobiologia.

3. Eficacia de la seleccién natural en extensién. El neo-darvinismo
sostiene que de las dindmicas de poblacién observadas durante unos po-
cos afios (cambios en frecuenias alélicas), extendidas en el tiempo geolé-
gico puede explicar el proceso evoltutivo. Sin embargo, no esta nada claro
que dicho mecanismo pueda dar cuenta del cambio genealdgico en todos
los niveles taxonémicos. Gould (1995) sefiala dos clases de fenémenos que
no concuerdan con el principio de extensién. Por un lado, los eventos de
gran magnitud que ocurren de forma infrecuente tales como el impacto de
meteoritos y su influencia sobre la biodiversidad, la coalescencia de pla-
cas continentales, cambios climéticos. Y por otro, procesos que operan a
niveles superiores o a tasas mucho més lentas de las que puedan ser de-
tectadas en lo inmediato de la actualidad. Es en este marco donde ad-
quieren su maximo sentido el anélisis de la evolucién de la diversidad, las
tasas de extincion en diferentes linajes y momentos, y recuperacién de los
ecosistemas y de los diferentes grupos taxonémicos tras una situacién de
crisis (Kirchner and Weil, 2000; Erwin, 2000) (Figura 2).

A juzgar por los trabajos publicados en los dltimos afios, de los pun-
tos previamente sefialados los que mas desarrollo intelectual y empirico
estan alcanzando son los que conciernen a la discusién sobre el papel cre-
ativo de la seleccion natural y la eficacia de la seleccién natural en ex-
tensién. El modelo de seleccién de especies, por el contrario, parece que
no ha propiciado tanta aceptacién.

Evolucion de la forma

El estudio de la forma orgdnica, su variacién y su evolucién es un
tema clésico de las ciencias naturales que tuvo su mayor explendor en el
desarrollo de la Anatomia Comparada. El estudio de la forma siempre ha
estado organizado en torno a la dialéctica estructura/funcién ;Qué deter-
mina la diversidad de los seres vivos? ;La realizacién de funciones en un
contexto ecoldgico? ;o existen leyes que gobiernan la estructura al mar-
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FiGURA 2. Anilisis de la evolucién de la diversidad, grandes extinciones y pautas de
recuperacién de taxones segin Kirchner and Weil (2000) (imagen adaptada del diario

El Pais).
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gen de las funciones que realizen? Con la aceptacién general de la Teoria
Sintética, el debate sobre «estructura y funcién» quedé casi enmascarado
por el éxito de la biologia funcional. La paleobiologia, en este sentido, ha
jugado un papel muy importante al seguir planteando desde el estudio
del registro f6sil cuestiones de esta naturaleza. En la actualidad, la re-
ciente incorporacion de datos y conceptos nuevos esta reactivando el pro-
blema de la forma, adquiriendo nuevos enfoques. Paraddjicamente, el re-
torno a viejas preguntas viene de la mano de una biologia funcional que
necesita de la biologia comparada y de la paleobiologia para poder resol-
ver sus propias cuestiones (Raff, 1996). El progreso en el conocimiento de
las leyes de la herencia, apoyada en la biologia molecular, ha devenido en
una Genética del Desarrollo que converge en sus preguntas con el nicleo
mismo de los problemas clasicos de l1a Anatomia Comparada y la Paleon-
tologia (ver Shubin et al., 1997; Carroll, 2000).

En la actualidad dos acontecimientos han reactivado el estudio de la
morfologia. De una parte, la irrupcién en escena de la genética y biologia
del desarrollo con el descubrimiento de los genes reguladores del desarro-
llo. De otra, la discusién de la validez de las hipétesis filogenéticas cons-
truidas con datos moleculares frente a las derivadas de datos morfolégicos.

El descubrimiento de los genes Hox y su conservacién en amplios gru-
pos de organismos nos esta permitiendo comprender cémo se establece la
informacién posicional que permite a las células saber su localizacién en el
embrién y por ello como deben diferenciarse. La genética del desarrollo ha
revelado un patrén de control genético en la evolucién de los caracteres es-
tructurales en metazoos bien distinto del preconizado por la genética men-
deliana y de poblaciones. La evolucién a gran escala —macroevolucién— no
es el resultado de seleccién de alelos alternativos o la acumulacién de mu-
taciones, como preconiza la genética cuantitativa. M4as bien parece que los
grandes cambios estructurales derivan de la reutilizacién de un conjunto
de redes de genes reguladores genéticamente homélogos. A la luz de estos
datos no se puede pretender que la seleccién natural modele todas las di-
recciones evolutivas (Gould, 1995). Se pone de manifiesto la necesidad de
un didlogo entre los factores externos que llevan a una adaptacién y la
existencia de limitaciones internas inherentes a la propia organizacién de
los seres vivos. Poco a poco la ciencia va desvelando como los caminos evo-
lutivos potenciales no son ilimitados ya que la propia organizacién de los
sistemas organicos impone restricciones sobre el dominio de lo que es po-
sible. He aqui un argumento claramente fuera del darvinismo que puede
dar cuenta de fenémenos evolutivos a gran escala como, por ejemplo, las
tendencias evolutivas. jCudles son las causas de esas limitaciones a los
procesos evolutivos internas a los organismos?
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Relaciones entre evolucion y desarrollo individual

El esclarecimiento de estas cuestiones parece estar intimamente li-
gado al estudio de las relaciones ontogenia-filogenia. Es éste un campo de
estudios con profundas raices histéricas que surge de la observacién de
cémo los caracteres de la forma adulta de las especies aparecen en esta-
dos embrionarios de sus hipotéticos descendientes. Como resultado de
este tipo de observaciones, se enunciaron las conocidas cuatro leyes de
von Baer asi como la ley biogenética de Haeckel. Mds recientemente, des-
de la poderosa influencia de la obra de Gould (1977) Ontogeny and Phy-
logeny, los estudios de heterocronia tuvieron un momento de auge en los
pasados afios 80. En la actualidad, con la incorporacién de la biologia mo-
lecular y la genética del desarrollo, una nueva disciplina informalmente
denominada evo-devo (Evolution and Development; Raff, 1997) ocupa la
atencion central en la investigacion de la evolucién de la forma y sus le-
yes.

Una vez constatada la necesidad de considerar factores internos limi-
tantes en la variacién disponible, la forma méds inmediata de abordar el
problema es considerar que la variacién a lo largo de las trayectorias on-
togenéticas previamente existentes constituye el canal méds inmediato
para determinar una direccién filética. De aqui que el concepto de hete-
rocronia —modificacién de los tiempos y las tasas de desarrollo— haya ser-
vido de guia para el estudio de las relaciones ontogenia-filogenia (ver Mc-
Kinney, 1988; McKinney y McNamara, 1991).

Los estudios sobre heterocronia, muy enraizados en la nocién de re-
capitulacion, sin embargo, a considerar el propio proceso de desarrollo
como una unidad (aunque el fundamento de los modelos de heterocronia
recae en una disociacién de los procesos de crecimiento, desarrollo y ma-
duracién sexual). En particular, la nocién de recapitulacién recogida en
la ley biogenética, considera que la evolucién se ocasiona mediante el me-
canismo de adicién terminal de nuevos caracteres (es decir, adicién de es-
tados al final del desarrollo). La nocién e investigacion de la heterocronia
perdié interés en gran medida por la exagerada proliferacién de términos
y por su caracter esencialmente descriptivo. Asi, la descripcién de una
transformacién morfolégica terminaba reduciéndose a un catalogo de tér-
minos sin que se pudiera abordar el estudio de su organizacién (ver Ro-
sas, 1989).

El estudio de la organizacién del fenotipo y su potencial de variacién,
estrictamente al azar o restringido, se ha aglutinado en torno a la nocién
de «restricciones del desarrollo» (en inglés, developmental constraints).
Se entiende por «constraint»: un sesgo en la produccién de variacién de
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fenotipos o una limitacién en la variabilidad fenotipica causada por es-
tructura, caracter, composicién o dindmica del desarrollo (ver trabajos en
Bonner, 1982; Smith et al., 1985). Esta nocién esta basada en el concep-
to de canalizacién y en la metéfora de los paisajes epigenéticos, elabora-
da por Waddington, en la que el sistema en desarrollo, representado por
la bola que se desliza por una ladera, puede descender por una serie de
canales previamente determinados (figura 3). Inspirado en esta concep-
cién, las restricciones del desarrollo emergen naturalmente de la dina-
mica de sistemas complejos, simplemente por dos condiciones: que el sis-
tema implique un elevado niimero de componentes y que la naturaleza
de las interacciones sean no-lineales.

FIGURA 3. Representacién grafica de la metafora de los paisajes epigenéticos propuesta
por Waddington. La bola representa al fenotipo cuyo desarrollo puede tener lugar solo
por canales determinados.

Alberch (1982) nos propone el siguiente planteamiento. Partiendo de
una especie o taxén con un dmbito fenotipico determinado, se dan teéri-
camente dos posibilidades en su evolucién: 1.— si la generacién de formas
es evolutivamente continua, aparecera con el paso del tiempo un morfo-
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espacio mas o menos homogeneamente relleno. 2.— Si solo son posibles
ciertas casos entonces el morfoespacio serd rellenado de manera discon-
tinua. En torno a este planteamiento se ha desarrollado una morfologia
tedrica basada en la simulaciéon de la forma orgdnica mediante modelos
matemadticos, para producir morfoespacios tedricos como una base para
poder entender la légica de la distribucién de los fenotipos (figura 4). Al-
berch (1990) propuso que toda manifestacién de orden en la naturaleza
(desde los eventos de especiacién a las tendencias evolutivas), puede de-
berse a dos posibles conjuntos de causas: por un lado, los procesos de
adaptacion, y, por otro, las propias limitaciones de la estructura. Qué
peso tiene cada una de estas causas no es posible conocerlo a priori: es
objeto de investigacion (Sterns, 1992). Esta aportacién teérica represen-
ta, ademads, un cambio epistemolégico de primer orden ya que propone un
programa de investigacién donde se conjugan un amplio niimero de dis-
ciplinas al reunir las viejas preguntas de la Anatomia Comparada con los
avances m4s recientes de la biologia molecular. Incorpora, ademés, mo-
delos de la teoria de sistemas dindmicos complejos y define un didlogo
constructivo entre los paradigmas funcionalista y estructuralista de la
evolucion.

El neo-darvinismo sostiene que el proceso de adaptacién es el primum
movens del cambio evolutivo de la forma. La funcién es la causa prima-
ria de la forma. La distribucién de la diversidad se inscribe en el concep-
to de paisaje adaptativo, en el que cada fenotipo tiene adscrito un cierto
valor de eficacia (fitness). Con el paso del tiempo, las dindmicas del me-
dio ecolégico y la seleccién natural van modulando las trayectorias evo-
lutivas de las especies. La realizacién de este proceso exige un ejercicio
de ensayo y error en el que los organismos produzcan una variacién pu-
ramente aleatoria, a disposicién de la selcecién natural, que no esté li-
mitada por su arquitectura genética o de desarrollo. Frente a la inter-
pretacién adaptativa de los caracteres cabe plantear la hipétesis de si la
aparicién de caracteres independientes en diferentes linajes puede signi-
ficar que la evolucién iterativa sea una consecuencia de restricciones ac-
tuando sobre la evolucién morfolégica por medio de la canalizacién del
desarrollo. Eventos evolutivos diferentes que llevan a resultados mor-
folégicos similares no siempre indican una explicacién adaptativa comin
(Wake, 1991).

En el 4mbito de la paleobiologia, la nociéon de «restricciones del desa-
rrollo» proporciona una base tedrica para explicar las discontinuidades
morfolégicas observadas en el registro fésil. Este constituye el mejor con-
junto de datos para contrastar la influencia de un hipotética restriccion.
La literatura actual ofrece numerosos ejemplos de colaboracién e inten-
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tos de sintesis de los datos procedentes de la paleobiologia y de la biologia
del desarrollo (Raff, 1997; Carroll, 2000; Carroll, 2001). La cooperacién
entre estos dos campos cientificos se sustenta en la premisa de que pale-
ontologia nos dice lo que ha pasado realmente en la historia de la vida,
mientras que la biologia del desarrollo puede desvelar las pautas genéti-
cas a través de las cuales han tenido lugar las transiciones observadas.
El registro fésil muestra lo que realmente ha pasado. Esta constatacién
siempre sera del todo necesaria.

La necesidad de la filogenia y el efecto de la cladistica

La biologia del desarrollo ha puesto nuevamente sobre el tapete la ne-
cesidad de distinguir entre caracteres homélogos y caracteres convergen-
tes. Segun comenta Raff (1997), los bidlogos del desarrollo han tomado
conciencia de la importancia de conocer la filogenia cuando se ha descu-
bierto que genes que juegan papeles centrales en el desarrollo estdn muy
extendidos entre los distintos phyla. Compartir genes reguladores del de-
sarrollo implica un origen comun —homologia— para trayectorias de de-
sarrollo muy diferentes. Esto plantea una paradoja: jcémo es posible que
planes corporales tan dispares cémo los de un artrépodo y un vertebrado
sean establecidos por los mismos genes reguladores del desarrollo? Para
poder develar este tipo de cuestiones es imprescindible disponer de hipé-
tesis filogeneticas robustas sobre las que discutir los diferentes aspectos
de la homologia.

Huelga decir que la cladistica es la metodologia mas extendida para
la reconstruccién de filogenias. Tradicionalmente las propuestas filo-
genéticas proceden del estudio de la morfologia, y cuando los fésiles en-
tran en los analisis, se emplean basicamente los caracteres del esquele-
to. Desde la proposicién de las llamadas filogenias moleculares han
surgido numerosas de discrepancias en los resultados procedentes de uno
y otro campo. Un buen numero de autores reconoce en la actualidad la
mayor consistencia de las filogenias moleculares. Sin embargo, hoy por
hoy, no es factible la extracciéon de ADN de los fésiles por lo que el uso de
la morfologia sigue siendo obligado.

Sin embargo, la trascendencia de este debate no es tanto la discusién
de si unos datos son mejores que otros, en cuyo caso se llegan a mezclar
intereses de gremio. La paradoja reside en la discrepancia tan marcada
entre los resultados moleculares y los morfolégicos ;por qué la evolucién
morfolégica en ocasiones se aleja tanto de la pauta filogenética? En los
andlisis cladisticos la homoplasia (convergencia y evolucién paralela)
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aparece con una frecuencia inusitada. Esta circunstancia estd dando lu-
gar a una reconsideracién de cémo emplear los caracteres de forma en la
reconstruccién filogenética. En este contexto surgen un aspecto impor-
tante y es que los andlisis cladisticos exigen que los caracteres que en-
tran en el andlisis sean independientes. Sin embargo, las interacciones
que ocurren en multiples niveles jerarquicos del desarrollo —desde genes
individuales a médulos estructurales— dificultan y confunden sobrema-
nera los intentos de definir qué caracteres son realmente independientes.
Se plantea aqui un importante problema teérico y metodolégico en bio-
logia evolutiva. El organismo no es un sumatorio de rasgos sino un com-
plejo sistema integrado. Esclarecer estos aspectos plantea la necesidad
de considerar los caracteres morfolégicos en términos de sus procesos ge-
nerativos.Y en cierto sentido, con este planteamiento, se cierra el bucle
entre morfologia y biologia del desarrollo.

Mucho nos queda por aprender en biologia evolutiva. En este ensayo
hemos dado una rapida visién del estado actual de algunos aspectos de
esta fascinante disciplina. Una conclusién general parece emerger. La
vida es un fenémeno extraordinariamente complejo con multiples mani-
festaciones en sus distintos niveles de organizacién. El denominado pro-
blema de la forma estd intimamente asociado a dos de las grandes cues-
tiones de la biologia. Uno es el denominado problema de la represen-
tacién. Es decir, como una informacién codificada en secuencias de ADN
encuentra su representacioén en un fenotipo tridimensional y sujeto a una
fisiologia. La morfologia es el producto del desarrollo, el cual esta con-
trolado por programas genéticos reguladores. Y, a escala evolutiva, el
otro gran problema de la biologia es la relaciéon entre el desarrollo indi-
vidual del organismo (ontogenia) y las pautas de evolucién de su linaje
(filogenia), o viceversa. Las diferentes disciplinas —unas clésicas, otras
muy recientes— convergen en las mismas preguntas de fondo y solo me-
diante ensayos serios de integrar todos estos aspectos podremos avanzar
en el conocimiento de la evolucién orgénica.
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