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RESUMEN

La teoria evolutiva es la teoria fundamental de
la biologia. Se presentd ala comunidad cienti-
fica en dos pequefios ensayos sobre la evolu-
cion por seleccion natural preparados en forma
independiente por Charles Darwin y Alfred R.
Wallace. Luego de la publicacién del principal
libro de Darwin: El Origen de las especies -que
aporta numerosas pruebas y una amplia expli-
cacion de la teoria de la descendencia-, el pen-
samiento evolucionista fue denominado: dar-
winismo.

Con el avance de las ciencias de la vida a me-
diados del siglo XX se reformulé el darwinismo
clasico en un nuevo corpus: la Teoria sintética
de la evolucién o neodarwinismo que se sus-
tenta en la genética mendeliana y la genética
de poblaciones; sobre esta base se construyé
el pensamiento evolucionista moderno que tu-
vo vigencia plena en casi todo el siglo pasado.
Surgieron cuestionamientos en el seno del
neodarwinismo que no pusieron en duda la
validez de la teoria de evolucidon por seleccion
natural, pero que llevaron a incorporan otros
factores explicativos de la transformacién evo-
lutiva, ademas de la seleccion. En esa perspec-
tiva se viene trabajando en las ultimas décadas,
al punto que se habla ya de una segunda sinte-
sis de la teoria de evolucidon o Sintesis Expandi-
da, que emerge del marco conceptual de la ge-
nética molecular, la gendmica, la biologia del
desarrollo y la ecologia; razén por la cual a este
nuevo paradigma se lo conoce también como
Eco-Evo-Devo.

Si la Teoria Sintética de la Evolucién fue uno de
avances mayores de las ciencias bioldgicas del
siglo anterior, la segunda sintesis o Sintesis Ex-
pandida, se perfila como la construccion tedrica
mas trascendental de la biologia actual.

Palabras clave: evolucién, teoria evolutiva,
darwinismo, neodarwinismo, sintesis expandi-
da.

ABSTRACT

Evolutionary theory is the fundamental theory
of biology. It was presented to the scientific
community in two small trials of evolution. The
natural selection prepared independently by
Charles Darwin and Alfred R. Wallace. After the
publication of Darwin's main book: The Origin
of Species, which provides numerous tests and
a comprehensive explanation of the theory of
descent - evolutionary thinking, it was called:
Darwinism.

With the advancement of life sciences in the
mid- twentieth century classical Darwinism is
reformulated into a new body: the Synthetic
Theory of Evolution or Neo-Darwinism that is
based on Mendelian genetics and population
genetics and on this basis was constructed mo-
dern evolutionary thought which took full ef-
fect in most of the last century.
Questions arose within the neodarwinismo not
questioning the validity of the theory of evolu-
tion by natural selection, but that led to incor-
porate other factors that explain the evolutio-
nary transformation, besides to the selection.
Under this perspective work has been done in
recent decades to the point that now a second
synthesis of the theory of evolution or Expan-
ded Synthesis is talked, emerging from the
conceptual framework of molecular genetics,
genomics, developmental biology and ecology,
giving a new paradigm known as Eco- Evo- De-
vo.

If the Synthetic Theory of Evolution was one of
major advances in biological sciences from the
previous century, the second synthesis or Ex-
panded Synthesis is emerging as the most mo-
mentous theoretical construct of today’s bio-
logy.

Keywords: evolution, evolutionary theory,
Darwinism, Neo-Darwinism, expanded synthe-
sis.
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La evolucién biolégica es uno de los princi-
pales atributos de los seres vivientes.
Comprende transformaciones heredables
de los organismos, cambios adaptativos a
diferentes habitats, modificaciones mor-
foanatomicas, fisioldgicas y comportamen-
tales, a la vez que la formacién de nuevos
tipos de organismos, nuevas especies y
grupos superiores. Charles Darwin la defi-
ni6 como descendencia con modificacion.
Segun Ernest Mayr (1978) la evolucién
biolégica es el cambio en la diversidad y
adaptacion de las poblaciones de organis-
mos. Para Theodosius Dobzhansky (1979)
la evolucién organica constituye una serie
de transformaciones parciales o completas
e irreversibles de la composicién genética
de las poblaciones. Consiste principalmen-
te en radiaciones adaptativas a nuevos
ambientes y el origen de nuevas formas de
explotar hébitats ya existentes. Estos cam-
bios adaptativos dan lugar ocasionalmente
a una mayor complejidad en el patrén de
desarrollo, de las reacciones fisioldgicas y
de las interacciones entre poblaciones y el
ambiente. Estas y otras definiciones de
evolucién son aceptadas en la comunidad
cientifica internacional.

La evolucion de los seres vivientes fue ob-
jeto de investigacion cientifica desde el si-
glo XIX y sigue siendo hasta el presente, lo
que ha llevado a la construccion de un soli-
do pensamiento evolutivo y de una de las
teorias mas trascendentales de la ciencia
moderna: la teoria evolutiva. Nacié con la
presentacion de los esbozos de la teoria de
evolucién por seleccién natural - formulada
independientemente por Charles Darwin y
Alfred R. Wallace- y que fuera leida ante la
Sociedad Linneana de Londres el 1 de julio
de 1858, por lo cual la teoria debié ser lla-
mada: Teoria Darwin-Wallace. Empero,
Darwin ostenta la autoria principal de la
teoria, porque logré estructurar un cuerpo
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tedrico mas consistente y sustentado en un
mayor numero de evidencias. A la naciente
teoria se la denomind darwinismo, lo que
fue reconocido por el propio Wallace. Qui-
za el aporte de Wallace no fue suficiente-
mente valorado por mucho tiempo, pero
en afios recientes se estdn reexaminando
las contribuciones de Wallace a la teoria de
seleccién natural con nueva mirada. Ga-
llardo (2013).

Darwin publicé el libro: El origen de las es-
pecies por seleccion natural el 24 de no-
viembre de 1859, en él incluyé un amplio
esquema aclaratorio con sus postulados y
subteorias:

1. El mundo no es estatico, sino que
evoluciona, las especies cambian
constantemente, se originan unasy
se extinguen otras.

2. Las comunidades de seres vivos
cambian con el tiempo: cuando
mas antiguas son, mas diferencia-
das se nos presentan con respecto
a los organismos vivos del presen-
te.

3. La evolucién es gradual y continua,
mas no consiste en saltos disconti-
nuos o cambios subitos (estos pos-
tulados fueron coincidentes con los
de Lamarck).

4. Los organismos semejantes estdn
emparentados y descienden de un
antepasado comun (postulado de
la continuidad de la descendencia).

5. La seleccidén natural -principal sub-
teoria y clave del sistema darwi-
niano- consta de dos premisas: va-
riabilidad y seleccion con la subse-
cuente supervivencia y reproduc-
cion diferencial cuyos descendien-
tes pasarian al siguiente ciclo de
seleccion.
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Gracias a Darwin y su agudeza intelectual
la evolucion llegd a ser un hecho bien es-
tablecido y explicado por la teoria de la se-
leccién natural que se sustenta en las si-
guientes premisas. Variabilidad: los indivi-
duos que forman las especies presentan
variaciones. Heredabilidad: algunas de las
variaciones pasan a la descendencia. Su-
perproduccion: en cada generacion se pro-
ducen mas descendientes de los que pue-
den sobrevivir. Competencia y reproduc-
cion diferencial: se expresa por la supervi-
vencia y la reproduccion de los individuos
que poseen las variaciones mas favorables,
los cuales son seleccionados en la natura-
leza.

Como consecuencia, las caracteristicas de
las poblaciones cambian de una generacién
a otra, por lo mismo la seleccidn natural es
un proceso que origina descendientes con
modificaciones lo que se traduce con el
tiempo en la evolucion de los organismos.
La evolucion darwiniana es la transforma-
cion gradual por efecto de la seleccion na-
tural sobre los individuos, las poblaciones y
las especies.

La seleccion natural esta estrechamente
vinculada a la adaptacién al ambiente de-
bido a que aumenta la aptitud de ciertos
individuos respecto de otros. La aptitud se
traduce en eficacia darwiniana que es la
habilidad de los organismos para sobrevivir
y reproducirse en un ambiente determina-
do. De esta manera la seleccion natural se
constituyé en el nucleo de la teoria evolu-
tiva y uno los ejes de la biologia.

La teoria de evoluciéon se sustenta en una
estructura légica sencilla y en un modelo
hipotético deductivo consistente y en he-
chos demostrados y demostrables. Esta fue
la gran tarea que impulsé Darwin desde

su regreso del viaje en el Beagle en 1836;
pues durante mads de 20 afios organizar las
evidencias empiricas de la evolucion que se
revel6 como un hecho natural, a la vez
también trabajé en la construccion de la
“teoria de las descendencia” como la lla-
maba.

La Teoria... y la publicacidn de El origen de
las especies abrieron una nueva era en la
historia intelectual de la humanidad. Con la
teoria de evolucién podian explicarse las
adaptaciones y la diversidad de los orga-
nismos, el origen de las formas nuevas,
muy organizadas e inclusive el origen del
mismo hombre, mediante un proceso or-
denado de cambios regidos por las leyes de
la naturaleza. Darwin demostré que la di-
versidad de los seres vivos se podia expli-
car por procesos naturales. La teoria de
evolucién se convirtio en la teoria bioldgica
mds amplia, pues permite explicar -junto
con la teoria mendeliana de la herencia-
muchos fendmenos de los seres vivos: la
diversificacion de los organismos, el cam-
bio gradual y las adaptaciones al ambiente.

Del darwinismo clasico a la Teoria
sintética de la evolucidn: vision histérica

Por decenios el darwinismo mantuvo su es-
tructura original sin sufrir cambios subs-
tanciales en el nucleo de su teoria, sin em-
bargo, los aportes de las ciencias bioldgicas
emergentes en especial de la genética
mendeliana, la genética de poblaciones, la
paleontologia y la sistemdtica, contribuye-
ron a su enriquecimiento y desarrollo en la
década de los 40 y 50, época en la cual se
empezo6 configurar la teoria sintética de la
evolucién.

La teoria sintética o sintesis moderna de la
evolucién tomo forma en la década de los
50. Fue producto de una generacion bri-
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llante de cientificos encabezados por
Theodosius Dobzhansky, Ernest Mayr,
George G. Simpson y Sewall Wrigth quie-
nes integraron los conocimientos de las
ciencias bioldgicas alcanzados en la prime-
ra mitad del siglo XX; particularmente en
los libros: Genética y origen de las especies,
de Dobzhanzky; Sistemdtica y el origen de
las especies, de Ernest Mayr; y Tiempo y
modo en la evolucion, de George G. Sim-
pson.

En el congreso de Princeton realizado en
1947 se consagro la Sintesis Moderna de la
Evolucion con el aporte de las tres discipli-
nas mencionadas con la teoria de Darwin,
por lo que se la denomind también neo-
darwinismo. Las premisas fundamentales
del darwinismo original estan presentes en
la nueva sintesis: las pequefas variaciones
hereditarias originadas por las mutaciones,
recombinaciones genéticas y otras; los ca-
racteres adquiridos se destacan como la
fuente de variacion, pues esta obedece en
gran medida a factores aleatorios; se ratifi-
ca en la idea central de que la seleccién na-
tural actua a favor de las variaciones mas
adaptables al medio, y que la evolucion es
un proceso continuo y gradual (Blanc,
1982).

En 1943 aparecid la primera edicion del
libro: La evolucion: sintesis moderna, de
Julian Huxley. A esa época fue la obra mas
amplia y consistente del pensamiento dar-
winista con lo cual la sintesis moderna de
la evolucidn paso a ser la piedra angular y
el principio unificador de la biologia con-
temporanea. Sus seguidores creyeron te-
ner en ella la respuesta a todos los proce-
sos evolutivos. Se llegd a sostener: “El des-
cubrimiento de los principios de la selec-
cion natural hizo comprensible la evolu-
cion; junto con los hallazgos de la genética
moderna han hecho insostenible cualquier
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otro modelo de evolucidn” segun la expre-
sién de Huxley (ver Leith, 1986).

El neodarwinismo fue un principio unifica-
dor tan formidable que ninglin académico
respetable 0sé contradecirla, pues era una
teoria convincente que de una plumada
descifrada todo el problema de la evolu-
cion del mundo viviente. Pero estd aparen-
te seguridad de la teoria que todo puede
explicar, fue su talén de Aquiles. El neo-
darwinismo fue ambicioso y en cierto mo-
do también arrogante, afirmaron sus criti-
cos.

Dado el caracter general del neodarwinis-
mo se aplicé a todos los fendmenos evolu-
tivos desde la microevolucién hasta la ma-
croevolucién. Y se le dio ese caracter y esa
amplitud, pero mas tarde se advirtio la
debilidad de la pretendida omnipotencia.
En efecto, ese fue el nucleo de la incerti-
dumbre que pronto debié afrontar el neo-
darwinismo (Leith, 1986). Por otra parte la
discusién apuntdé al cuestionamiento del
poder real de la seleccidn natural. ¢Es res-
ponsable de la adaptacidon evolutiva? ¢A
qué nivel actlia la seleccién, sobre genes,
individuos o sobre grupos? ¢Es capaz de
crear nuevas especies?

Anadlisis de la Teoria sintética de la
evolucion

Ciertamente, después de varios anos de
estudios de los genetistas poblacionales
que sustentaron fuertemente a la teoria
sintética de la evolucién se empezd a ver
cierto desacoplamiento entre los modelos
matematicos aplicados a la evoluciéon y la
confrontacién a la realidad natural de los
seres vivos. Se empezd a poner en entredi-
cho la validez de tales modelos, entre
otras, por las siguientes razones:
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1. Por ser exagerados en sus preten-

siones.

2. Porque en ciertos parametros co-
mo aptitud (fitness) adaptacion, se-
leccion y otros, no son mensura-
bles.

3. Considerd a los genes en forma ais-
lada, sin tomar en cuenta la inter-
accion de estos en los genomas.

4. Al querer entender la especiaciéon
como simple cambio en la frecuen-
cia de los genes en una poblacién,
se dio una explicaciéon esquemati-
zante y reduccionista.

En opinidén de Gould (2004) la sintesis re-
duce a simple sustitucion alélica (sustitu-
cion de genes) por seleccion en poblacio-
nes, tanto la subespecializacién, como la
especializacién, las tendencias (evolutivas)
y fendmenos macroevolutivos. Era muy
facil -continua Gould- conocida la fase mo-
lecular de los genes, la mayoria de los bid-
logos evolucionistas llegaron a concebir
todos los fendmenos evolutivos como me-
ros cambios en las frecuencias génicas que
serian seleccionadas posteriormente. La
genética de poblaciones —que estd en el
corazén del neodarwinismo- se vio en una
crisis de confianza respecto a su incapaci-
dad de demostrar que la seleccidn es una
fuerza capaz de conducir realmente al “ori-
gen de las especies”. El viejo edificio teori-
co erigido durante los dias de la sintesis no
concuerda con las observaciones en la na-
turaleza, todo lo cual llevé a concluir que
la seleccion natural no puede explicar todo.

En el ambito de la biologia tedrica se plan-
ted otra discusion. Aceptar o no que los
mecanismos basicos de evolucion son ex-
trapolables a cualquier nivel evolutivo, y
que los procesos evolutivos son explicables
en funcién de un solo mecanismo: selec-

cion natural que actla sobre la variabili-
dad de los organismos y que se transmite
a la descendencia en poblaciones natura-
les.

Los paleontdlogos (que tienen una visién
espacio-temporal de la vida en la Tierra)
consideran el fenémeno evolutivo que pre-
senta el registro fésil, como el resultado de
la accion de procesos y mecanismos distin-
tos a aquellos que era considerados como
basicos. Gould (2004) cuestiond a la sinte-
sis moderna por haber adoptado una ex-
plicacién monista de la evolucidn: selec-
cion de mutaciones al azar en poblaciones
naturales; las que actuarian originando es-
peciacién y en periodos mds largos serian
la casusa de cambios evolutivos mayores,
es decir: macroevolucion.

En la década de los setenta se inicia una
confrontacion entre los evolucionistas: en-
tre quienes sustentaban el monismo de la
sintesis moderna y el adaptacionismo su-
puesto a todo cambio evolutivo, y los que
los ponian en duda estas premisas. Otro
punto de debate fue el dilema: evolucion
gradual versus evoluciéon por saltos, es de-
cir, la discusién entre gradualistas y salta-
cionistas. En contra del gradualismo soste-
nido por la sintesis moderna, se levanté el
postulado de los paleontdlogos Niles El-
dredge y Stephen Jay Gould, de los equili-
brios intermitentes “punctuated equilibria”
o equilibrios puntuados. En esencia sostie-
ne: no es verdad que una especie se trans-
forme de modo gradual en otra (los fdsiles
no demuestran tal serie gradual de trans-
formaciones), por el contrario: cada espe-
cie permanece estable con todos sus carac-
teres por varios millones de afios, presen-
tando cierta estasis morfoldgica; luego de
ello es reemplazada bruscamente por otra
distinta a la anterior. La estasis o equilibrio
seria interrumpido episédicamente por fe-
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némenos de especiacidon. Pero ademas de
producirse la sustitucion de una especie
por otra en una localidad, la nueva especie
procede de una de las inmigrantes, la ma-
yoria de las cuales no sobreviven por largo
tiempo sino, pues, una sola sobrevive.
Ademas, dicha sustitucion no es el produc-
to de la microevolucion, por lo mismo la
especiacion es un fendémeno distinto a la
adaptacidon de las poblaciones por medio
de seleccién (Eldredge, 1982, Gould,
2004).

La tesis de los equilibrios intermitentes
despertd gran interés en el ambito acadé-
mico mundial, talvez por la vehemencia de
quienes la sustentan o por la necesidad de
innovar el neodarwinismo; y contribuyé al
surgimiento de una corriente innovadora
en el seno del neodarwinismo que estuvo
representada por Richard Lewontin, H. Car-
son, G. Bush, M. J. D. White, S.M. Stanley y
el propio Stephen Gould, quienes demos-
traron la insuficiencia de la sintesis -lo que
no significa que consideraron invalida la
teoria-, pero dieron un impulso al neodar-
winismo ortodoxo y pugnaron por una vi-
sion mas dinamica de la evolucion; consi-
deraron nuevos parametros biolégicos y
ambientales como determinantes de los
cambios evolutivos y reconocieron que en
la formacién de nuevas especies operan
otros mecanismos ademas de la seleccion
natural.

En efecto, se identificaron especiogénicos
rapidos: especializacién cudntica la espe-
ciacion cromosdmica, especiacion por poli-
ploidia; especiacion por incompatibilidad
del genoma (cambios en el ADN), especia-
cion por reordenaciones secuenciales in-
compatibles en meiosis y especiacion por
reengarce genoémico: reemplazo de unas
familias multigénicas de accion reguladora
por otras (Reig, 1983).
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Corriente innovadora de la Teoria
sintética

El conocimiento de los procesos especio-
génicos, los avances en la biologia del
desarrollo y de la biologia molecular obligd
a reexaminar al neodarwinismo, en parti-
cular en sus aspectos mas criticos. Los ana-
listas mas severos como los de Gould y Le-
wontin (que por cierto fueron neodarwinis-
tas en su formacion) buscaron modificar
los principios basicos, aunque todavia se
muestran reacios a abandonar la teoria
mientras no exista otra que aporte una ex-
plicacion mas convincente. Bidlogos de re-
nombre publican articulos con titulos en
verdad inquietantes: “éSe necesita una
buena sintesis de la evolucion?” de Steb-
bins y Ayala. “En defensa del neodarwinis-
mo” de Charleswopth, Lande, Slatkin. O
¢Estd naciendo una nueva teoria general
de la evolucion?” de Stephen J. Gould
(Leith, 1987).

Sobre un tema tan importante surgieron
varias interrogantes: ¢Podran los neodar-
winistas salvar su teoria? ¢Estamos al bor-
de de una nueva teoria general de la evolu-
cion? ¢Darwin ha caido en desgracia? ¢El
ataque al neodarwinismo desde varios
frentes (bioldgico y filoséfico) acaso esta
orientado a combatir al evolucionismo? Lo
cierto fue que el sorprendente progreso de
la biologia en los tiempos mas recientes
han llevado a concluir que la evolucién en-
trafia mucho mds de aquello que sustenta-
ba la moderna sintesis; y eso lo entienden
los neodarwinistas contemporaneos, de ahi
su posicidon mas abierta. El neodarwinismo
actual es mas flexible que el de los afios de
la sintesis de la década de los 50 y 60; ya
no rechaza los genes neutros, ni las tasas
variables de evolucién; ni la especializacién
brusca a través de los mecanismos cromo-
sémicos y otras formas. En resumen, se
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admite la realidad compleja y multicausal
de la evolucién. Como los seres vivientes,
la evolucién es entendida y valorada en va-
rios niveles: subespecificos, especificos y
supraespecificos.

En el estadio subespecifico se analiza las
poblaciones de organismos y se entiende a
la seleccidn actuando sobre la variabilidad
para producir la adaptacién al medio am-
biente. Para este nivel hay numerosas
pruebas experimentales que han permiti-
do demostrar el efecto real de la seleccidn
natural.

El nivel especifico aborda los procesos y
mecanismos de formacién de las especies.
En este nivel la seleccidn natural es el me-
canismo implicito en la especiacién alopa-
trica. Pero, muchos procesos asociados
por la especiacién como aislamiento geo-
grafico, reordenamientos cromosdémicos,
poliploidias, secuencias repetidas de ADN,
no tienen en la seleccién natural el meca-
nismo desencadenante, por lo que ésta no
es explicacion suficiente para la especia-
cion.

El nivel supraespecifico (el de macroevolu-
cion) trata de procesos evolutivos a gran
escala, como el surgimiento de taxones su-
periores: familias, 6rdenes... En este ambi-
to la seleccion natural se muestra mds dé-
bil e insuficiente. La macroevolucién estd
desacoplada de la microevolucién, fue la
advertencia de connotados biélogos.

Pareceria que los neodarwinistas se deja-
ron deslumbrar por la elegancia y omnipre-
sencia de su teoria, asi como por la prome-
sa de unidad de los primeros ainos, la que
no llegaron a alcanzarla. Pero esto no signi-
fica que la sintesis neodarwiniana sea
errénea, sino que la adhesidn exclusiva al
neodarwinismo impidié comprender la

globabilidad de la evolucidn bioldgica. De
ahi que en la propia matriz de la teoria sin-
tética se impusieron varios esclarecimien-
tos como los siguientes:

- Reexaminar las posibilidades de
cambios morfolégicos rapidos. (Se
insistié en la gradacidon por mucho
tiempo).

- Esclarecer el papel de los genes es-
tructurales y reguladores, en espe-
cial de estos ultimos que se hallan
comprometidos alteraciones del
ritmo de desarrollo, subitas revolu-
ciones genéticas, transferencias
horizontales o “concertadas” de
genes, redes génicas, interaccion
de los genes en el genoma... (He-
chos que no estuvieron considera-
dos en la sintesis por ser muy re-
cientes).

- Superar el enfoque reduccionista,
atomista de la naturaleza. La evo-
lucidon abarca varios niveles jerar-
quicos en el mundo de lo viviente:
desde las moléculas, a los organis-
mos, poblaciones, comunidades...
(El neodarwinismo aplicd las mis-
mas reglas a todos).

- Reconocer que faltan todavia mu-
chas piezas del rompecabezas de la
evolucién. ¢Cémo los genes for-
man los organismos? ¢Como inci-
den los procesos epigenéticos en
el desarrollo? (Los nuevos conoci-
mientos de la biologia actual ayu-
daran a esclarecer varios proble-
mas de la biologia evolutiva, en es-
pecial de la macroevolucion).

Gould (2004) resume el analisis contempo-
réneo de la sintesis moderna de la evolu-
cion en los siguientes términos: en las tres
ultimas décadas del siglo XX se produjeron
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descubrimientos cientificos que exigieron
replanteamientos teodricos, revision  prin-
cipios y conceptos de la biologia, lo cual tu-
vo efecto en el corpus de la teoria evoluti-
va; se introdujeron elementos adicionales
que enriquecen la formulacion darwiniana
original, pero sin llegar a alterar el nucleo
de la seleccién natural. Los cambios esen-
ciales fueron en las siguientes direcciones:

1. La formulacién de una teoria jerar-
quica de la seleccidn natural (no
solo organismica) es decir que in-
cluya otros niveles ademas de los
individuos.

2. Restriccion de la amplitud de la se-
leccién, lo que significa revisar la
comprensidon de la omnipresencia
de la seleccidn.

3. No a la extrapolaciéon uniformista
de los mecanismos filogenéticos
microevolutivos.

4. |dentifica a la especie como una in-
dividualidad darwiniana genuina y
efectiva, es decir, como una enti-
dad histérica discreta suceptible
de seleccion. Esto permite superar
la visidn exclusivamete organismica
de la seleccién para incluir la teo-
ria jerdrquica de la seleccién natu-
ral, en la cual Gould reconocen va-
rios niveles: gen, linaje celular, or-
ganismo deme, especie y clado. En
este enfoque cabe la seleccidn de
especies que tiene el apoyo en tes-
timonios fésiles y que concuerda
con la teoria de los equilibrios pun-
tuados de Gould y Eldredge.

Revision de la sintesis moderna de la
evolucion

Todo lo expuesto en el acapite anterior lle-
vO a la revision de la sintesis moderna con-
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siderando los avances de la biologia en las
ultimas décadas, especialmente en la bio-
logia del desarrollo, la citogenética, genéti-
ca molecular, la ecologia evolutiva... por lo
que se prevé la ampliacion y expansion de
la teoria evolutiva.

Contribuciones de la Biologia del
desarrollo

Nuestras ideas sobre el gen y el caracter
han sido revisadas detenidamente. El fe-
notipo es considerado cada vez mas no
como un mosaico de caracteres individua-
les controlados por los genes, sino la sinte-
sis producto de un complejo sistema inter-
accionante, el epigenotipo total, Ernest
Mayr (ver Waddington, 1976).

El fenotipo de los organismos es un feno-
meno epigenético. En los procesos epige-
néticos hay dos fundamentales: la morfo-
génesis y el caracter canalizado o amorti-
guado de las trayectorias epigenéticas
(Waddington, 1976) La diversidad organis-
mica no se explica solamente por el com-
plemento de los genes de un organismo
sino por la forma que se usan esos genes
en el desarrollo y por lo tanto en la expre-
sion diferencial de dichos genes, lo que se
conoce como epigénesis. La epigénesis es
un fendmeno de regulacién génica en cas-
cada (Gallardo, 2011). Ahora se sabe que la
expresion de los genes estd regulada y di-
cha regulacién ocurre durante el desarro-
llo. (Pero, muchos de los defensores de la
sintesis moderna consideraron que el desa-
rrollo es algo irrelevante para explicar la
evolucién, pues creian que lo mas impor-
tante es el cambio de frecuencia de genes
en las poblaciones, lo cual extrapolado a
todos los niveles del mundo bioldgico ex-
plicaba todo cambio evolutivo).
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La integraciéon de la biologia del desarrollo
con la teoria evolutiva podria conducir a
una ampliacién y modificacién importan-
tes, sobre todo al ponerla en posibilidad de
considerar en una forma mas equilibrada el
concurso de los factores externos e inter-
nos de la evolucidn; las contradicciones del
desarrollo y su expresion morfoldgica (fac-
tores internos), la seleccién (factores ex-
ternos al sistema en desarrollo) sélo seria
efectivo en los estados descritos que a la
vez comportarian su propia viabilidad (Ma-
derson, citado en De Renzi, 1983).

La comprensién de la modularidad enten-
dida como organizacion del cuerpo a base
de mddulos relativamente discretos y que
pueden modificarse durante el desarrollo
permite explicar de la diversificacion mor-
foldgica, la formacion de los patrones cor-
porales, los fenémenos de alometria y he-
terocronia. La heterocronia es el cambio
temporal del desarrollo de partes o regio-
nes del cuerpo en una especie con relacion
al de sus ancestros (Gallardo, 2011).

Hasta la década del 80 en el dambito de la
biologia evolutiva se aceptaba que la diver-
sidad de formas vivientes obedecia a los
cambios en los genes estructurales que
constituyen un organismo a partir del ci-
goto. En opinién de Freeman & Herron
(2002) dos descubrimientos ayudaron a
cambiar esta opinién: 1) Especies con feno-
tipos adultos tienen pocas diferencias ge-
néticas; y, 2) Existen mecanismos genéti-
cos y celulares similares que subyacen en el
desarrollo de embriones donde los adultos
son diferentes.

Cabe una pregunta: ¢Si los genomas y los
procesos de desarrollo de los organismos
muy diferentes son en gran parte los mis-
mos, cual es la causa de la diversidad mor-
folégica que se observa en los seres vivien-

tes? La explicacidén parece hallarse en los
genes homedticos que intervienen en la
formacion de patrones de diversidad lo que
tendrian incidencia en la macroevolucidn.
En efecto, muchos de los rasgos nuevos
de los organismos pluricelulares surgen
cuando tipos de células preexistentes apa-
recen en localizaciones nuevas o en mo-
mentos distintos en el embridn. Los orga-
nismos pluricelulares requieren de un sis-
tema para ordenar a las células en un es-
pacio tridimensional y para especificar el
destino de dichas células. Las células deben
identificarse para su localizacién, division,
gastrulacién, la simetria, segmentacion,
formacion de cavidades corporales, dife-
renciacion de los tejidos y érganos. Este es,
por lo tanto, uno de los mecanismos de la
evolucién de la estructura y forma de las
plantas y animales.

La genética del desarrollo reconoce en los
animales dos tipos de genes homedticos:
loci HOM en los invertebrados, los loci
HOX en vertebrados. En general se los co-
noce como loci HOX. Los genes homedti-
cos forman complejos de genes; guardan
una perfecta correlacion 3 -5 en el cromo-
soma y en la localizaciéon antero-posterior
de los productos génicos en el embrion;
cada locus del complejo tiene una secuen-
cia de 180 pb altamente conservada a la
que se conoce como homeobox, homeoca-
ja u homeosecuencias. Los productos de
los genes homedticos HOM y HOX son pro-
teinas reguladoras que se unen al ADN y
que controlan la transcripcion de otros ge-
nes.

Un gen homedtico es un gen de control
maestro que regula baterias de otros genes
que en realidad crean la identidad anaté-
mica de las partes del cuerpo. Los genes
homedticos dan instrucciones del desarro-
llo embrionario en una amplia variedad de
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organismos eucariontes. Con su presencia
en diversos taxones los genes homedticos
permiten constatar la unidad en la diversi-
dad de los seres vivos. (Mayr, 1998).

Genes homedticos y regulacion de los pro-
cesos ontogenéticos

Los loci Hox regulan el destino de las célu-
las en el tiempo y en el espacio, es decir, el
comienzo y fin del desarrollo embrionario y
el eje anteroposterior del cuerpo de un
embrion, pues se encontré una correla-
cion entre los genes homedticos de los or-
ganismos y la complejidad morfoldgica.
Los artopodos, por ejemplo,
misma serie de loci homedticos, pero estos

tienen la

se expresan en diferentes momentos y lo-
calizaciones; por lo cual, variaciones en la
expresion de los loci homedticos estan co-
rrelacionadas con la variacién en plan del
cuerpo de los animales articulados, como
los artropodos y vertebrados, que incluye
la diversidad apendicular y segmentacion.
La incidencia en la evolucion radica en que
las innovaciones morfoldgicas, como las
que ocurren en los artrépodos por este
mecanismo que a la vez generan modifica-
ciones ecoldgico adaptativas en los anima-
les (Freeman & Herron, 2002). También se
han identificado genes homedticos en
plantas angiospermas, en estas intervienen
en la constitucion de los verticilos florales.
Se conoce ahora que la diversidad de for-
mas en plantas y animales obedece a la di-
versidad evolutiva del nimero y de las in-
teracciones de un pequefio niumero de ge-
nes que controlan la formacién de patro-
nes en el embrion (Campbell, et al., 2001).

A partir de la década de los ochenta se ini-
ciaron estudios sostenidos de la biologia
evolutiva y biologia del desarrollo: Evo-
Devo -como se conoce el nuevo enfoque
(por las palabras en inglés Evolution y De-

ANALES de la Universidad Central del Ecuador 372

velopment)-, se basa en los estudios de la
expresion génica a gran escala, mediante
nuevas técnicas; lo cual ha permitido reco-
nocer varios mecanismos de desarrollo
evolutivo: heterocronia, duplicacion y di-
vergencia de los genes que asumen nuevas
funciones, y co-opcién que implica el uso
de formas génicas preexistentes en nuevas
tareas y estructuras. Las dos disciplinas:
biologia del desarrollo y biologia evolutiva
estan dando nuevos frutos, quiza los mas
relevantes desde la nueva sintesis (Lindsay,
2003).

Cuando se formuld la sintesis moderna, la
biologia del desarrollo y la genética del
desarrollo no eran aun ciencias estableci-
das, por lo que fueron excluidas de la sin-
tesis moderna. (Quizéa también porque se
sobredimensioné a la genética de pobla-
ciones como le mecanismo explicativo de la
evolucién; en tanto que la morfologia y el
desarrollo eran vistas como disciplinas que
jugaban un papel pequefio en la teoria evo-
lutiva moderna; a la vez que se entendia
que la macroevolucién se podia explicar
por los mismos mecanismos de la micro-
evolucién).

En el dmbito de la biologia evolutiva se lle-
g0 a plantear dos modelos explicativos: el
de la genética de poblaciones que explica
la seleccion de los organismos adultos que
compiten por la ventaja reproductiva, y la
genética del desarrollo que explica la filo-
genia y se basa en las semejanzas de los
genes reguladores que son activos en los
embriones y larvas. Todavia nos aproxi-
mamos a la evolucién por los dos caminos.
Ambos involucran descendencia con modi-
ficacion y enfatizan en las semejanzas o di-
ferencias entre los taxa (Gilbert, 2006).

La consolidacién de la biologia molecular
del desarrollo como soporte de la biologia



SE CONFIGURA LA SEGUNDA SINTESIS DE LA TEORIA EVOLUTIVA
Oswaldo Béez Tobar

32

del desarrollo permite ver claramente que
a la sintesis moderna de evolucién le falta-
ba algo, y que era insuficiente para explicar
algunos hechos evolutivos, por lo que la
inclusién del desarrollo en la explicacién de
la evolucidn dio un fuerte impulso a la nue-
va sintesis evolutiva que esta naciendo.

Contribuciones de la genética molecular

La genética moderna ha dado un aporte
substancial a la teoria evolutiva al conferir
al genoma un papel mas dinamico en los
procesos de cambio, en oposicién al darwi-
nismo y neodarwinismo clasicos. Se sabe
ahora que los genes no sufren pasivamente
la evoluciéon, sino que son entidades ac-
tuantes en su propia transformacion. Basta
citar algunas formas de accion genética:
genes moviles (trasposones) que se inter-
calan en las secuencias de los cromosomas
y transmiten informacién genética entre
organismos y aun entre especies; genes
profanos que detectan el ambiente y cam-
bian su estructura; los supergenes cohe-
sionados y estables; las familias multigéni-
cas que codifican y regulan diversas espe-
cies de los fenotipos, y parecen actuar con
cierta autonomia evolutiva; genes fuerte-
mente epistaticos; genes reguladores de
accion multifacética; genes autodinamicos
y automuladores que codifican enzimas
procesadoras de genes y que cambian su
estructura en respuesta a las condiciones
ambientales. Y, genes experimentadores
dotados de capacidad de transmitir a la li-
nea germinal modificaciones inducidas por
el fenotipo somatico, segin Reig (1983).
El descubrimiento de la transcriptasa inver-
sa que posibilita que un segmento del ARN
provoque la sintesis de ADN. La aparicion
de variaciones enzimaticas (en el organis-
mo) como consecuencia de variaciones
ecoldgicas. Las “ecoproteinas” cuya sintesis

parece ser inducida por cambios en el me-
dio externo, entre otros.

Mucho de lo expuesto debilita el concepto
unidireccional “descendente” implicito en
el “dogma central”: ADN, ARN, proteinas,
y revela (en no pocos casos) un mecanismo
feed-back o de retroalimentacién y mas
aun la existencia de una via ascendente de
la informacidn; lo que tendria enormes im-
plicaciones en biologia evolutiva; pues es-
tariamos de nuevo en el umbral del lamar-
ckismo.

Cabe afirmara Reig (1983) “los sorprenden-
tes avances de la nueva genética estan re-
velando comportamientos evolutivamente
activos de la organizaciéon gendmica y po-
blacional de las especies; ello constituye un
cambio conceptual drastico con respecto a
la manera tradicional de concebir el proce-
so evolutivo en el contexto de la nueva sin-
tesis”.

En afios recientes, el avance en el conoci-
miento de la evolucién cromosdémica, evo-
lucion gendmica y evolucion molecular es-
tan ejerciendo una fuerte influencia en los
principios y conceptos de la evolucidn. La
interpretacién de la gendmica comparada
lleva a reconstruir filogenias y entender la
unidad en la diversidad de los seres vivos,
asi como la complejidad estructural y fun-
cional de los organismos (Gallardo (2011).

Contribuciones de la Ecologia

La seleccién natural armoniza a los orga-
nismos con el ambiente fisico y bidtico en
el que viven. La relacion evolutiva entre el
organismo y su ambiente aborda la ecolo-
gia evolutiva. Los procesos evolutivos tie-
nen una base genética y un componente
ecoldgico: la evolucion biolégica es un pro-
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ceso ecogenético que implica transforma-
cion en el tiempo y diversificacion en el es-
pacio geografico y ecoldgico. Los organis-
mos forman parte de comunidades y eco-
sistemas marinos, dulceacuicolas o terres-
tres; la evolucidén ocurre en una infinidad
de escenarios ecoldgicos donde viven co-
munidades ecolégicamente interrelaciona-
das por competencia, depredacién, simbio-
sis, parasitismo, mutualismo.... que se es-
tablecen por procesos evolutivos diversos,
algunos de ellos se han establecido por
coevolucidn (Ayala, Valentine, 1983).

El enfoque ecoldgico de la evolucién lleva
al analisis de la relacién del organismo con
el ambiente que subyace en los procesos
de seleccion natural. Cabe remarcar que el
ambiente es la suma de todos los factores
fisicos y biolégicos que incide sobre los in-
dividuos, grupos familiares y poblaciones
especificas que interactian entre si. La vida
en la comunidad favorece procesos coevo-
lutivos: evolucidn conjunta de dos o mas
taxones que tienen relaciones ecolégicas
estrechas en las cuales la evolucién de uno
de ellos depende de la evolucién del otro,
seguln Erlich y Raven (Pianka 1982). En la
coevolucién estdn inmersas muchas for-
mas de interaccién que producen modifi-
caciones morfolégicas y fisiolégicas que
tienen efecto en la supervivencia y evolu-
cion conjunta de organismos de especies
diferentes.

Por mucho tiempo se pensd que el ambien-
te desempefia un papel poco importante
en el desarrollo. Estudios recientes han re-
velado que el ambiente desempefia un pa-
pel significativo en el desarrollo de casi to-
das las especies, y que el genoma de plan-
tas y animales ha evolucionado para para
responder a las condiciones ambientales.
Las relaciones simbidticas entre dos o mas
especies necesarias para el desarrollo
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completo de una o mas de ellas; la plastici-
dad del desarrollo que depende de circuns-
tancias ambientales hace posible la forma-
ciéon de diferentes fenotipos a partir de un
mismo genotipo, que han sido denomina-
dos polifenismos; algunos polifenismos son
provocados por sefiales ambientales (Gil-
bert 2006). Estos hechos ponen en eviden-
cia la interaccion entre los organismos y el
ambiente no solo en el estado adulto sino
también en etapas tempranas del desarro-
llo lo que a la vez incide en la evolucidn.

En sintesis, multiples disciplinas de la bio-
logia actual estan enriqueciendo el pensa-
miento lo permite vislumbrar una segunda
sintesis evolutiva o teoria sintética de la
evolucién ampliada.

éNace la segunda sintesis de la Teoria
evolutiva?

La traduccién espafiola de Evolution Deve-
lopment que se abrevia como Evo-Devo es
la Biologia Evolutiva del Desarrollo, una
nueva disciplina emergente en las ultimas
décadas, que esclarece el papel de la on-
togenia en la generacion de novedades
morfoldgicas y por lo mismo en la evolu-
cion; con lo cual ofrece renovador enfoque
a la biologia evolutiva (Mufioz-Chapuli,
2009). Segun Gallardo (2011) el soporte
tedrico de la Evo-Devo se halla en la epi-
genética mas no en la genética de transmi-
sién. Este enfoque que ha tomado mucho
impulso en las Ultimas décadas viene desde
Thomas H. Morgan quien ya advirtio en la
necesidad de diferenciar la transmisidn he-
reditaria con el desarrollo embrionario que
ocurre principalmente en el citoplasma,
segun Fox Keller, 2002, citado por Gallardo
(2011). Con lo cual se insta a prestar aten-
cion a los procesos del desarrollo ontoge-
nético.
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Por mucho tiempo se omitié la relacion en-
tre el desarrollo ontogenético y la evolu-
cion, pero después de décadas de distan-
ciamiento se vio la necesidad de vincular
las dos disciplinas bioldgicas en un nuevo
enfoque que se ha revelado altamente po-
sitivo para la biologia. El enfoque de la Evo-
Devo destaca la importancia de la epigé-
nesis y los mecanismos de control que in-
ciden en los cambios macroevolutivos,
pues estos pueden ser explicados mejor
desde el entendimiento de la accion de los
genes que regulan el desarrollo ontogené-
tico antes que por cambios en los genes
estructurales.

Para la Evo-Devo los cédigos epigenéticos
constituyen una fuerza estructuralista sin
parangdn, al punto que ahora se afirma: “la
ontogenia crea la filogenia” y con ello apor-
té nuevo vigor y amplié la comprension so-
bre la formacién de los organismos. La Evo-
Devo demostré que los organismos estan
organizados genéticamente por mddulos
discretos e interactuantes. Ademas la mo-
dularidad ha permitido comprender la di-
versificacion de segmentos de cuerpo y las
implicaciones macroevolutivas de la epigé-
nesis Gallardo (2011).

Cabe precisar que los bidlogos del desarro-
llo no ponen en duda el papel de la selec-
cion natural en la evolucién. La Evo-Devo
no refuta el neodarwinismo, sino que le
completa y amplia. Difiere en la compren-
sion de los mecanismos del proceso evolu-
tivo, pues asigna importancia preponde-
rante al desarrollo ontogenético. La biolo-
gia del desarrollo ha demostrado que la
evolucién se inicia al nivel organismico in-
dividual y desde ese nivel emergen la no-
vedades evolutivas. Por lo tanto, como
afirma Gallardo (2011) a nivel individual se
unifica la biologia evolutiva con la biologia
del desarrollo, asi nace la Evo-Devo. El

avance en el conocimiento de la epigénesis
y macroevolucién... han socavado el viejo
paradigma neodarwariniano al punto que
se habla ahora de un nuevo paradigma
evolutivo.

En la comunidad cientifica se ha producido
una reevaluacion de la teoria evolutiva y un
remozamiento de la sintesis moderna en lo
que se denomina sintesis expandida
(Gould, 2004, Pigliucci, 2007). Esta nueva
sintesis requiere un marco conceptual mas
amplio, puesto que la teoria actual estd
centrada en la transmision de genes, pero
se requiere una teoria de la forma para
comprender cabalmente la evolucién. La
teoria expandida deberia unificar la teoria
de los genes y de las formas, de tal manera
que contenga la vision Evo-Devo y una teo-
ria mas incluyente, que pueda acomodar
los procesos epigenéticos y los no mende-
lianos. En esa integracion se espera que la
teoria de la complejidad desempefie un
papel importante, pues no supone lineali-
dad. También requiere que se reevallen
los niveles de seleccidén y se incluya a la
ecologia como parte de la explicacién evo-
lutiva; ademas de la informacién que esta
generando la gendmica (Gallardo, 2011).

Por estas razones la sintesis expandida se
la conceptualiza como: Eco-Evo-Devo, pues
el ambiente se percibe como un agente
normal en la produccion de fenotipos (Gil-
bert, 2006). En este nuevo marco concep-
tual avanza la configuracion de la teoria de
la evolucion revisada y expandida.

Si la sintesis moderna constituyé uno de los
logros intelectuales mayores de las ciencias
biolégicas en el siglo anterior, la segunda
sintesis se perfila como la construcciéon
tedrica mas trascendental de la biologia ac-
tual que lleve a la humanidad a una com-
prension mas amplia de la evolucién.

ANALES de la Universidad Central del Ecuador 372



SE CONFIGURA LA SEGUNDA SINTESIS DE LA TEORIA EVOLUTIVA
Oswaldo Béez Tobar

BIBLIOGRAFIA

BLANC, M. (1982). Las teorias de la evolu-
cion, en Mundo Cientifico (La Re-
cherche) 12:288-303

CAMPBELL, N. et al. (2001). Biologia: con-
ceptos y relaciones, 33. Ed., México, Per-
son Educacién.

FREEMAN, S., HERRON, J.C. (2002). Andlisis
Evolutivo. 2a. ed. Madrid, Prentice
Hall.

DE RENZI, M. (1983). “El neodarwinismo vy
las criticas impuestas a su reduc-
cionismo radical por la paleontolo-
gia y la biologia del desarrollo”, en
Evolucionismo y cultura, Bilbao, Es-
pafia, ed. A. Dor. Ediciones Mensa-
jero,.

ELDREDGE, N. (1982). La macroevolucidn,
en Mundo cientifico (La Recherche)
16:972-803

GILBERT, S.F. (2006). Biologia del desarro-
llo, 72.edicién, Buenos Aires, Ar-
gentina. Editorial Médica Paname-
ricana.

GALLARDO, M. (2011). Evolucion: el curso
de la vida, Buenos Aires, Editorial
Médica Panamericana.

GALLARDO, M. (2013). Alfred Russel Wa-
llace: obra y figura. Revista Chilena
de Historia Natural 86:214-250.

GOULD, S. J. (2004). Estructura de la Teoria
de la Evolucion, Barcelona, Tus-
quets Editores S.A.

ANALES de la Universidad Central del Ecuador 372

LEIGTH, B. (1986). El legado de Darwin,
Barcelona, Espana, Salvat Editores.

LINDSAY, S. (2003). Develompmental Evo-
lution. Enciclopedia del Genoma
Humano. Macmilan Publishers Ltd.
Nature

Publishing Group.

www.ehgonline.net

MAYR, E. (1978). La Evolucién, en Investi-
gacion y Ciencia (Scientific Ameri-
can) 26:2-16.

MAVYR, E. (1998). As/ es la biologia, Madrid,
Editorial Debate, S. A.

MURNOZ-CHAPULI, R. (2009). Evo-Devo: Ha-
cia un nuevo paradigma en biologia
evolutiva.
http://www.encuentros.uma.es/en

cuentros100/evodevo.htm.
16/03/2009.

REIG, O. (1983). “Teoria de la Especiacidn
Animal”, en IX Congreso Latinoa-
mericano de Zoologia, Informe fi-
nal. Ed. Pedro Aguilar. Arequipa,
Perd.

RUFFIEE, 1. (1983). De la biologia a la cultu-
ra. Barcelona Espafia,
Muchnik. Editores S.A.

WADDINGTON, C. H. et al. (1976). Hacia
una biologia tedrica, Madrid Espa-
fia, Ed. Alianza. S.A.

35



