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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. lt is argued that this is a property of the 
structure of the dynamical system. 1 propose that early in the evolution of multicellularity it existed a period 
of selection at the leve! 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 dicotomía entre el genotipo y el fenotipo ocupa un lugar central en la teoría genética moderna. Paradójica
mente, esta teoría elimina consideraciones sobre el papel del desarrollo que debería constituir un elemento 
fundamental en una teoría sintética, y predictiva, de la evolución morfológica. En este artículo se propone una 
visión del desarrollo como la función que transforma la información codificada en los genes a su expresión 
fenotípica. Esta función consiste en un sistema dinámico no lineal que contiene las propiedades de estabilidad, 
discontinuidad y transformación no-aleatoria. Se tratan las implicaciones que estas propiedades tienen para la 
evolución morfológica y, en particular, se propone la existencia de un mecanismo de selección sobre las propie
dades emergentes de los sistemas dinámicos de generación de forma. Se especula que tras un período inicial 
de selección entre sistemas dinámicos de generación de forma, los últimos 500 millones de años de evolución 
morfológica han sido caracterizados por la regulación heterocrónica de unos pocos programas de desarrollo 
embrionario que han permanecido constantes en su estructura fundamental. 
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entre otras cosas, la integración de la genética mende
liana con la biología de poblaciones; una poderosa 
herramienta de análisis que se encuentra en el centro 
de la Nueva Síntesis neo-darwinista (ej. Provine, 1971; 
Mayr y Provine, 1980). Una consecuencia de este marco 
conceptual fue la aparición de una teoría genética de 
la evolución, que eliminaba el papel de la biología del 
desarrollo y supuso un retroceso en la elaboración de 
una teoría de evolu�ión morfológica que incorporase 
los componentes de regulación e integración caracte
rísticos de las morfologías complejas (Alberch, 1989). 

INTRODUCCIÓN 

La aparición de la genética como disciplina acadé
mica autónoma está íntimamente relacionada con el es
tablecimiento de los conceptos de genotipo y fenotipo 
(Sapp, 1983). La variación hereditaria se genera a ni
vel de genotipo; las leyes de Mendel especifican cómo 
esta variabilidad se transmite a la siguiente generación; 
mientras la selección natural opera a nivel del produc
to genético, es decir el fenotipo. La definición de esta 
dicotomía conceptual, genotipo-fenotipo, permitió, 
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