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ABSTRACT

Tho genotype-phenotype dichotomy is at the core of modern genetical theory. In this paper, I review the
properties of the mathematical function that maps the genotype onto its phenotype and explore its implications
to evolutionary theory. I draw attention to the fact that the genotype-phenotype mapping function constitutes
a nonlinear dynamical system and as such it is endowed of the following properties: stability, discontinuity
(bifurcation) and ordered transition among steady states. These properties, intrinsic to any non linear dynamical
system, have a direct relevance to the evolution of biological dynamical processes such as development and
evolution. In particular, I draw attention to the concept of “‘evolvability’’ which describes the different potential
among taxa in their capacity to generate evolutionary radiations. It is argued that this is a property of the
structure of the dynamical system. I propose that early in the evolution of multicellularity it existed a period
of selection at the level of the emerging properties of systems that resulted in the establishment of a few systems
of development that possessed the right balance in their stability against perturbations and their capacity to generate
variability. It is concluded that such systems have been fixed since the Cambrian and that the last 500 million
years of morphological evolution have been characterized by heterochronic regulation of conserved develop-
mental systems.
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RESUMEN

La dicotomia entre el genotipo y el fenotipo ocupa un lugar central en la teoria genética moderna. Paraddjica-
mente, esta teoria elimina consideraciones sobre el papel del desarrollo que deberia constituir un elemento
fundamental en una teoria sintética, y predictiva, de la evolucion morfoldgica. En este articulo se propone una
vision del desarrollo como la funcion que transforma la informacion codificada en los genes a su expresion
fenotipica. Esta funcidn consiste en un sistema dindmico no lineal que contiene las propiedades de estabilidad,
discontinuidad y transformacion no-aleatoria. Se tratan las implicaciones que estas propiedades tienen para la
evolucion morfoldgica y, en particular, se propone la existencia de un mecanismo de seleccion sobre las propie-
dades emergentes de los sistemas dinamicos de generacion de forma. Se especula que tras un periodo inicial
de seleccién entre sistemas dindmicos de generacion de forma, los ultimos 500 millones de afios de evolucion
morfolodgica han sido caracterizados por la regulacion heterocronica de unos pocos programas de desarrollo
embrionario que han permanecido constantes en su estructura fundamental.
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INTRODUCCION

La aparicion de la genética como disciplina acadé-
mica auténoma estd intimamente relacionada con el es-
tablecimiento de los conceptos de genotipo y fenotipo
(Sapp, 1983). La variacion hereditaria se genera a ni-
vel de genotipo; las leyes de Mendel especifican cdmo
esta variabilidad se transmite a la siguiente generacion;
mientras la seleccion natural opera a nivel del produc-
to genético, es decir el fenotipo. La definicidn de esta
dicotomia conceptual, genotipo-fenotipo, permitio,
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entre otras cosas, la integracion de la genética mende-
liana con la biologia de poblaciones; una poderosa
herramienta de analisis que se encuentra en cl centro
de la Nueva Sintesis neo-darwinista (ej. Provine, 1971;
Mayr y Provine, 1980). Una consecuencia de este marco
conceptual fue la aparicion de una teoria genética de
la evolucion, que eliminaba el papel de la biologia del
desarrollo y supuso un retroceso en la elaboracion de
una teoria de evolucién morfoldgica que incorporase
los componentes de regulacion e integracion caracte-
risticos de las morfologias complejas (Alberch, 1989).
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En el esquema tedrico de la genética de poblacio-
nes, el desarrollo embrionario es la funcion, en el sen-
tido matematico, que proyecta el genotipo al fenotipo.
Pero es bien conocido que, hasta al nivel mas elemen-
tal como puede ser la transcripcidn y sintesis de pro-
teinas, la relacidn genotipo-fenotipo no es uno-a-uno.
A niveles mas elevados de interaccion, como pueda ser
la génesis de morfologias complejas, esta relacion es
claramente no lineal. Por esta razdn, la teoria genéti-
ca se ve forzada a postular una serie de propiedades
ad hoc, como son la pleiotropia, penetrancia, covaria-
cidn, etc..., para incorporar las interacciones no lineales
caracteristicas de los sistemas de desarrollo (Cheverud,
1985). Este tratamiento fenomenoldgico, aunque satis-
factorio para estudiar la dindmica de transmisién y la
evolucidn genética, no permite la posibilidad de eva-
luar el papel del desarrollo en procesos de evolucion
morfoldgica.

Es importante resaltar que estas interacciones no-
lineales a niveles molecular, celular y entre tejidos dic-
tan una estructura a los sistemas de desarrollo que pue-
de tener importantes consecuencias evolutivas. En
particular, en este resumen me propongo examinar las
propiedades matemadticas de la funcion de transforma-
¢ién (“‘mapping function’) genotipo-fenotipo, estudiar
sus propiedades emergentes para relacionarlas con las
ideas de limites (‘‘developmental constraints’’) y opor-
tunidades en evolucidon morfoldgica, para finalmente
concluir con una hipétesis sobre el papel de la selec-
cion a nivel de las propiedades dinamicas de los siste-
mas generativos de forma.

LA TRANSFORMACION DEL GEN
AL FENOTIPO

Existen dos formas de conceptualizar las relacio-
nes existentes entre genes, desarrollo y fenotipo (Fig. 1).
Desde el descubrimiento de los genes como unidad de
la herencia, ha existido una tendencia a percibir los
genes como los determinantes de la forma. Los genes
controlan los procesos de desarrollo, los cuales generan
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Figura 1. A. Esquema jerarquico de la génesis de la forma en
el cual los genes son los agentes de control. B. Una
vision “‘ciclica’” del desarrollo en la cual los genes
son una simple etapa en una cadena de interaccio-
nes. En este caso, la expresion genética es tanto la
causa como el efecto de un proceso morfogenético.

la morfologia. Si este esquema jerarquico fuese correc-
to, tanto la evolucidén morfoldgica como la biologia del
desarrollo podrian ser reducidos a un nivel estrictamen-
te genético. Esta postura se refleja en el caso de los ge-
néticos evolutivos que definen la evolucidon como el
cambio de frecuencias génicas en poblaciones, o, en el
planteamiento del bidlogo molecular que estudia el pro-
ceso de desarrollo como una secuencia temporal y es-
pacial de expresion génica.

Esta descripcion de los genes y el desarrollo como
niveles independientes es incorrecta en el sentido que
los genes no especifican el desarrollo ni tampoco la for-
ma, ya que la accion génica estda intima e inexorable-
mente ligada a las interacciones durante el desarrollo.
Esta naturaleza interactiva de los procesos de desarro-
llo se ilustra en la Figura 1 B. Los genes controlan la
expresion de las proteinas, las cuales a su vez pueden
controlar la expresion de otros genes (redes de regula-
cion genética), o como en ¢l caso de los llamados ge-
nes morfogenéticos (eg. Edelman, 1988), determinan
propiedades morfogenéticas como pueden ser la com-
posicion de la matriz extracelular, la adhesion celular,
tasas mitodticas, constantes de difusion, actividad ciné-
tica, etc... La morfogénesis es el resultado de comple-
jas interacciones fisico-quimicas a este nivel. Uno de
los resultados de los procesos morfogenéticos es, a me-
nudo, la alteracion espacial de poblaciones de células
de distinto origen embrionario, haciendo que se pon-
gan en contacto. Entonces, ocurre lo que se denomina
un fendmeno de induccion. Una induccion implica la
represion de ciertos grupos de genes y la simultdnea ac-
tivacién de otros.

Este esquema ciclico, o de ‘‘feedback”, altera dras-
ticamente nuestra percepcion de cémo evolucionan las
morfologias complejas. El desarrollo no puede ser re-
ducido a un problema de expresion génica, ya que esta
es tanto la causa como el efecto de un proceso epige-
nético (Alberch, 1989). Por ello, aunque las frecuen-
cias génicas sean un método util de llevar la
contabilidad evolutiva (‘‘evolutionary bookkeeping’’;
véase Wimsatt, 1980, y Sober y Lewontin, 1982), no
podemos tener una teoria de evolucion morfoldgica es-
trictamente genética. Necesitamos también incluir con-
sideraciones sobre las propiedades globales de la red
de interacciones que caracterizan al proceso de desa-
rrollo.

LA DINAMICA DEL DESARROLLO
Y LA FORMACION DE PATRONES

La morfologia (patrén) es el resultado de un con-
junto de interacciones genéticas y embrioldgicas. Es
esencial resaltar que estas interacciones tienen propi-
dades que emergen de la dindmica del sistema y no estan
codificadas en el genoma (Oster y Alberch, 1982;
Oster ef al.,, 1988).
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La mayor parte de los modelos matematicos de for-
macion de patrones se derivan de una nocién inicial-
mente planteada por Turing (1952) que demostrd como
pueden surgir heterogeneidades espaciales de un esta-
do inicial homogéneo debido a inestabilidades deriva-
das de diferencias en las velocidades de difusion de las
moléculas interaccionantes (Fig. 2). Bdsicamente, estos
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Figura 2. A. El mecanismo mas sencillo de generacion de
patréon es un sistema de interaccidon tipo
“‘activador-difusor”. Consta de un *‘Activador”’
cuyas moléculas tienen una tasa de difusidn lenta
y cuya produccion es autocatalitica. El ““Inhibi-
dor”’, debe tener una tasa de difusion méas rapida
que ¢l activador. EI activador induce la produc-
cion del inhibidor, el cual a su vez, destruye al ac-
tivador. Este sistema puede generar distribuciones
de concentracion quimica estables y espacialmente-
heterogéneas. B. Una mutacion genética puede
afectar los valores de los parametros de control,
como las tasas de difusion o la actividad cinética,
asi como las condiciones iniciales. La regulacion
cuantitativa de estos valores morfogenéticos pue-
de generar fenotipos cualitativamente distintos,
como puede ser un campo de distribucién (1) uni-
forme, (2) a “‘rayas’’, o (3) a ““manchas”’. (Véase
Murray, 1981).

modelos implican dos, o mas, moléculas que se di-
fundan a diferentes velocidades y reaccionen unas con
otras en la manera tipica de un enzima y su substrato
(sistemas de activacién-inhibicion) (ver Meinhardt 1982,
que presenta una resefia de esta clase de modelos de
difusion-reaccion). Oster et al. (1988) han analizado re-
cientemente las clases de mecanismos bdsicos de gene-
racion de patrdén y explorado sus implicaciones en la
evolucion. Otros excelentes ejemplos de modelos ma-
tematicos de formacién de patrén pueden ser consul-
tados en Meinhardt (1984, 1986) y Gallin et al. (1986).

Alberch (1989; véase también Wake y Larson, 1987
y Wake y Roth, 1989) hace notar la existencia de dos
acercamientos complementarios al estudio de la evo-
lucion morfolodgica: el primero es denominado funcio-
nalista o externalista, en él se enfatiza el papel de la
seleccion natural y la interaccion fenotipo-ambiente;
el segundo, bautizado estructuralista o internalista, es-
tudia las leyes generativas y como la estructura de las
interacciones que caracterizan a estos procesos morfo-
genéticos limitan la expresion de la variacién genética
en el plano fenotipico. Segun la filosofia internalista
la diversidad morfoldgica es el resultado de perturba-
ciones (regulacion) en los valores de parametros, como
las tasas de difusion, adhesion celular, u otros valores
mencionados anteriormente. La estructura de las inte-
racciones (Fig. 2A) entre los componentes del sistema
permanece constante. Dado este supuesto, aunque los
pardmetros del sistema sean aleatoriamente perturba-
dos, tanto debido a mutacién genética como a mani-
pulacidn experimental durante el proceso de desarrollo,
el sistema generard, de forma discreta, un nimero fi-
nito de fenotipos. Por lo tanto, la esfera de las formas
posibles es una propiedad de los sistemas de desarro-
llo embrionario.

LA BASE ONTOGENETICA DE LA

ESTABILIDAD FENOTIPICA Y LA

TRANSFORMACION ORDENADA
EN LA EVOLUCION MORFOLOGICA

Espacio Paramétrico: Estabilidad y discontinuidad
en la ontogenia y la filogenia

La teoria de formacion de patrones se centra en el
concepto de que cualquier fenotipo, P, aparece como
¢l resultado de una serie de interacciones en el espacio
y el tiempo durante un proceso de desarrollo. Estas in-
teracciones estan reguladas por una serie de pardme-
tros morfogenéticos (x;, i = 1, 2, ..., m) que pueden
ser propiedades moleculares como tasas de difusién o
de actividad cinética, o variables fenomenoldgicas, tales
como las propiedades viscoeldsticas de la matriz extra-
celular, tasas mitoticas, de motilidad, o de adhesion
celular, etc... Estas propiedades morfogenéticas estan
determinadas a nivel genético. En general, la relacion
entre los pardmetros morfogenéticos y el fenotipo pue-
de ser matematicamente descrito como,

dP / dt = £ (P, x))
donde f es una funcion no lineal, sin especificar, que
describe la naturaleza de las interacciones, mientras x;
es un numero finito de pardmetros morfogenéticos.

Si supiésemos la forma de funcion, f (—), que ge-
nera el patron, podriamos construir un diagrama en
el que a cada combinacién de valores paramétricos co-
rresponde un resultado (= fenotipo). Este tipo de dia-
gramas es conocido en la teoria matematica de sistemas
dindmicos como espacio paramélrico (ver Alberch, 1982
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y Agur & Kerszberg, 1987, para ejemplos especificos
y discusiones adicionales sobre el concepto de ‘‘espa-
cio paramétrico’’ en un contexto evolutivo).

La Figura 3 ilustra un hipotético espacio paramé-
trico compuesto de seis fenotipos: A, B, C, D, Ey F
determinados por las interacciones de dos pardmetros
X, ¥ X,. Las conclusiones generales que se pueden ex-
traer sobre las propiedades de los sistemas de forma-
cion de patrdn se exponen a continuacion:

Figura 3. Espacio paramétrico.

1. Varias combinaciones de valores en los parame-
tros pueden resultar en el mismo fenotipo. Es decir, no
existe una correlaciéon uno a uno entre los cambios en
los valores de los parametros y el resultado fenotipico.

2. La estabilidad de un fenotipo particular esta di-
rectamente relacionada con el drea (o volumen en sis-
temas de mas de dos dimensiones) de su campo en el
espacio paramétrico. Un campo mayor implica que una
gama mds amplia de valores resultard en un fenotipo
similar. Por ejemplo, el fenotipo B en la Fig. 3 tiene
un drea relativamente pequefia por lo que deberia es-
perarse que fuese menos estable, tanto ontogenetica-
mente como filogeneticamente, que, por ejemplo, el
fenotipo D. Por lo tanto, el drea de una solucidn (fe-
notipo) en el espacio paramétrico es equivalente al con-
cepto de canalizacion, definido fenomenoldgicamente
por Waddington (1957).

3. Las lineas dibujadas en la Fig. 3 corresponden
a conjuntos de valores criticos (x;, X,). Son los limi-
tes de las transformaciones entre fenotipos. En estas
zonas una pequefia perturbacién en valores paramétri-
cos puede resultar en un cambio cualitativo de fenoti-
po. Estos valores umbral son conocidos en la jerga de
la teoria de sistemas dindmicos, como bifurcaciones

(ver Oster y Alberch, 1982 para una elaboracion de este
concepto). Un examen de la geometria de los valores
de bifurcacion indica que distintas perturbaciones en
los valores paramétricos pueden resultar en una trans-
formacidén fenotipica idéntica.

Por lo tanto, en un analisis evolutivo internalista,
la propiedad relevante no es la naturaleza de la pertur-
bacion que empuje al sistema a través del valor um-
bral, sino la propia estructura de los valores de
bifurcacion en el espacio paramétrico.

4. La estabilidad de una poblacién de fenotipos de-
pende de su posicion en el espacio paramétrico. Por
ejemplo, vamos a asumir que una especie (sp. 1) exhi-
be el fenotipo D (el cual por si mismo es muy estable).
No obstante, la distribucidn de los valores paramétri-
cos que caracterizan a sp. 1 los coloca cerca de una li-
nea de bifurcacion (Fig. 3) de forma que cualquier
pequena perturbacién que incremente el valor de uno
o ambos valores paramétricos, puede resultar en una
transformacion del fenotipo D al E o al F. Se podria,
por lo tanto, predecir que el fenotipo de esta especie
es altamente inestable, en el sentido de que en su po-
blacién hallariamos altas tasas de polimorfismo. Por
el contrario, la especie sp. 2 (Fig. 3) tiene un fenotipo
A que es mucho mas estable debido a su solida posi-
cion en el centro del drea de este fenotipo en el espacio
paramétrico. En Alberch (1983) presenté un ejemplo
empirico de esta propiedad en la evolucion de sistemas
morfoldgicos.

Diagramas Transformacionales

De la estructura de un espacio paramétrico especi-
fico (por ej. Fig. 3) podemos extraer informacion so-
bre las probabilidades de aparicion de un fenotipo en
particular. En general, cabe esperar que los fenotipos
mads estables, es decir a los que corresponde una ma-
yor area en el espacio paramétrico, sean los mas pro-
bables. Por ejemplo en la Fig. 3 el fenotipo D es mas
probable que el B. Ello no implica necesariamente que
D quedara evolutivamente establecido como caracte-
ristico de una especie. Podria ser que B fuese un feno-
tipo altamente adaptativo y que D correspondiese a una
teratologia letal. Entonces, a pesar de la repetida apa-
ricion de D en el proceso evolutivo, éste seria reitera-
damente eliminado por la seleccién natural, mientras
que B seria mantenido por la seleccion estabilizante.
Este hipotético escenario ilustra una interaccién entre
fuerzas externas e internas contrapuestas en la evo-
lucion.

Si asumimos que las mutaciones genéticas afectan
a los valores paramétricos en pequeifias cantidades, po-
demos continuar nuestro andlisis para transformar el
espacio paramétrico (Fig. 3) en un grafico cinematico
que resume todos los cauces de transformacion feno-
tipica posible (Fig. 4). A este tipo de graficos se les ha
bautizado como diagramas transformacionales. Por
ejemplo, una perturbacidn continua de x, y/o x, en el
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area del fenotipo A solamente puede resultar en una
transformacion a B o D; la probabilidad de una trans-
formacion en particular viene definida por la longitud
de la linea definida por los valores de bifurcacién que
delimitan las dos dreas fenotipicas.
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Figura 4. Diagrama transformacional correspondiente al
espacio paramétrico ilustrado en la Fig. 3. Las le-
tras corresponden a los fenotipos, mientras las fle-
chas describen las transformaciones posibles.

Cada especie, o poblacidn, tendrd un unico diagra-
ma transformacional dependiendo de su posicion en el
espacio paramétrico. En la Figura 5 he ilustrado los dia-
gramas transformacionales correspondientes a las po-
blaciones sp. | y sp. 2 en nuestro hipotético ejemplo.
Las diferencias cualitativas entre urodelos ¥y anuros en
su potencial de perder dedos en la evolucién de sus ex-
tremidades (Fig. 6, ver Alberch & Gale, 1985) es, pro-
bablemente, un ejemplo empirico del diagrama tedrico
en la Fig. 5.
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Figura 5. Diagrama transformacional ilustrando las trans-
formaciones especificas, para las poblaciones: “‘es-
pecie 1 (fenotipo D) y especie 2 (fenotipo A)’’ de
la figura 3. Las flechas con trazo grueso represen-
tan las transformaciones mds probables.
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Figura 6. Una aproximacion empirica al estudio de las trans-
formaciones evolutivas no-aleatorias. A. Dos li-
najes de anuros han perdido independientemente
dedos durante su evolucion. En ambos casos se ha
eliminado el primer dedo (el pulgar). En los uro-
delos la reduccién en numero de dedos ha ocurri-
do en un minimo de siete casos durante la
evolucién. En todos los casos, ha ocurrido una
convergencia en el hecho de ser el quinto dedo el
primero en desaparecer. B. Un idéntico trata-
miento experimental, con inhibidores mitdticos de
accion reversible, del esbozo de la pata en sus pri-
meros estadios de desarrollo resultd en un esbozo
con menor nimero de células. Sin embargo, la
variacion de este parametro morfogenético tuvo
consecuencias distintas: los anuros afectados per-
dieron el primer dedo, mientras los urodelos per-
dian el quinto. Es decir, las perturbaciones
experimentales generan morfologias paralelas a las
transformaciones evolutivas (de Alberch & Gale,
1985).

LOS SISTEMAS DINAMICOS
EN LA EVOLUCION BIOLOGICA

Dawkins (1989; ver también Arnold et af, 1989)
acuno la palabra “‘evolvability’’ para describir la capa-
cidad de un grupo de especies de engendrar radiaciones
evolutivas. Dawkins argumenta, y yo estoy de acuerdo
con él, que ésta es una propiedad de los sistemas em-
brioldgicos; es decir, que ciertos tipos de sistemas de
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desarrollo contienen intrinsecamente un potencial evo-
lutivo superior a otros. Por ejemplo, los organismos
multicelulares han generado un abanico de formas su-
perior a los unicelulares. Lo mismo podriamos argu-
mentar sobre los animales cuya ontogenia esta carac-
terizada por una segmentacion precoz del embrion.

Retornando al planteamiento de la seccién anterior,
es importante resaltar que las propiedades matemati-
cas presentadas son generales a cualquier sistema di-
namico que incluya elementos de interaccion no-lineal.
Los sistemas biologicos, y el desarrollo embrionario en
particular, pertenecen a esta clase de sistemas dindami-
cos; es por lo tanto ineludible que exhiban las propie-
dades de estabilidad, discontinuidad y la transforma-
cion no-aleatoria entre los distintos estados estables del
sistema (fenotipos) a la hora de generar variacién mor-
fologica. También es obvio que los sistemas biologi-
cos de generacidon y evolucion morfoldgica son un
subconjunto de todos los sistemas dinamicos posibles.
Por ello nos debemos plantear la pregunta de por qué
han evolucionado los sistemas bioldgicos observables
en la actualidad.

Se podria especular que existi¢ en el Precambrico
un periodo de experimentacion de distintos mecanis-
mos de interaccion celular. Como ha resumido recien-
temente Buss (1987), los patrones de interaccion celular
en organismos multicelulares primitivos, como los brio-
700s, son una buena analogia de éste temprano esta-
dio en la historia del desarrollo. Por ello, propongo la
existencia de un mecanismo de seleccion entre sistemas
dinamicos de generacion de patrones que permita que
se favorezcan a los que contengan reglas de interaccion
que expresen un balance adecuado entre estabilidad y
la potencialidad de generar suficiente variabilidad fe-
notipica. Por ejemplo, un sistema dinamico, que sea
altamente inestable contra pequefas perturbaciones en
sus condiciones iniciales o en los valores paramétricos,
no va a ser un sistema bioldgico muy adaptativo. A la
inversa, un sistema que sea muy estable hasta el punto
de ser immune a una amplia gama de perturbaciones,
tendra un potencial evolutivo muy limitado, ya que sera
incapaz de generar suficiente variacion sobre la que
pueda actuar la seleccion natural en el plano fenotipi-
co. Porello, la “‘evolvability’’ de Dawkins es una pro-
piedad de los sistemas dindmicos del desarrollo. Su
potencial esta definido por las propiedades globales de
los sistemas dinamicos, resumidos en su espacio para-
métrico. Debemos enfatizar que estamos tratando con
un nuevo nivel de seleccién, que no actua sobre el fe-
notipo o el genotipo, sino sobre las propiedades emer-
gentes de los sistemas de desarrollo.

Las conclusiones que se desprenden del analisis de
sistemas dinamicos tienen relevancia directa en el cam-
po de la macroevolucidn en lo referente a la polémica

sobre el papel predominante del gradualismo filético

0 el equilibrio a intervalos en el proceso evolutivo. El
estudio presentado en este articulo predice que una pro-
piedad intrinseca de los sistemas dinamicos no lineales
es la discontinuidad. En efecto, el proceso de desarrollo
ontogenético estd caracterizado por la discontinuidad.
El caso mas evidente, pero no unico, lo encontramos
en el fendmeno de induccion. Si una célula se diferen-
cia lo hara, pongamos por ejemplo, en musculo o car-
tilago pero nunca en un tipo intermedio. Si la ontogenia
es discontinua es dificil imaginar que la filogenia, que
consiste en la modificacion de ontogenias, no lo sea.
Por ello, si el analisis del registro fosil demostrase de
modo concluyente que la continuidad es la caracteris-
tica predominante en la evolucion, deberiamos concluir
que, entre todos los sistemas dindmicos posibles, la evo-
lucion ha seleccionado un subconjunto muy especial
caracterizado por la propiedad de minimizar sus dis-
continuidades frente a las perturbaciones genéticas o
ambientales.

Quisiera concluir con una especulacion sobre la evo-
lucidn de sistemas dindmicos. Los primeros estadios de
la evolucidn de la multicelularidad en el Precambrico
fueron acompafiados por un periodo de experimenta-
cidon de los mecanismos de interaccion celular (Buss,
1987; Wolpert, en prensa). Cada mecanismo estaba dota-
do de distinta potencialidad en la generacion de for-
mas complejas asi como de propiedades estabilizantes.
Quizd el hecho de hallar mayor diversidad de planes
de organizacion morfologica en el registro fosil del Pre-
cambrico y primeras etapas del Cambrico (véase recien-
te discusion de Gould, 1989, sobre el tema) es un reflejo
de este periodo de experimentacion. Evidencia adicio-
nal, en apoyo de esta hipotesis, es que en los tltimos
500 millones de afios de evolucion no han aparecido
planes morfologicos cualitativamente nuevos. La diver-
sificacion morfologica se ha reducido a variaciones den-
tro del mismo tema. Nos encontramos frente a una
exploracion sistematica de las potencialidades genera-
tivas de unos pocos programas de desarrollo embrio-
nario conservados a través del tiempo y estabilizados
por la seleccion natural (Alberch, 1989). En efecto, una
de las propiedades mas llamativas que han surgido de
los recientes avances de la biologia molecular es que
los mismos genes, y las mismas moléculas morfogené-
ticas, son usadas repetidamente en distintos procesos
embrionarios en taxones muy alejados en sus relacio-
nes filogenéticas (por ejemplo ver la reciente literatura
sobre los genes ‘‘homeobox’’, sobre los factores del cre-
cimiento o sobre las moléculas de adhesion celular).

En conclusion, se argumenta que la evolucion mor-
fologica surge de variaciones en el contexto, no de las
leyes de interaccion o de la adicidn de nuevos ingre-
dientes (informacion genética). Por ello no es sorpren-
dente que procesos regulativos, como pueda ser la
heterocronia (ej. Gould, 1977; Alberch er al. 1979;
McKinney, 1988, hayan jugado un papel predominan-
te en la evolucion morfoldgica desde el Cambrico.
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