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De acuerdo con la escuela de pensamiento cientifico
enmarcada en lo que se ha llamado la Sintesis Evolutiva
Moderna, la diversidad dentro de una poblacién surge por
azar mediante mutaciones (cambios en el material heredita-
rio- ADN) y/o recombinaciones (interaccion e intercambio de
informacion entre secuencias de ADN) sobre las que actia
el ambiente para seleccionar los fenotipos (cualquier carac-
teristica detectable de un organismo, ya sea estructural, bio-
quimica, fisiolégica, etc.) mas aptos. En este contexto, den-
tro de una poblacién algunos individuos heredan caracteres
morfologicos, fisiologicos, efc., que les confieren alguna ven-
taja frente a sus congéneres. Estos individuos denominados
“mas aptos” seran seleccionados (valga la redundancia) por
“seleccion natural” y dejaran relativamente mas descenden-
cia por lo que dichas caracteristicas ventajosas se haran cada
vez mas frecuentes dentro de la poblacion. Asi, la nueva con-
dicion del caracter que aparece en |a poblacion es entendida
como una mejora (generalmente con respeto a un funciona-
miento particular) y por ende resulta mas adaptativa que la
preexistente. La acumulacion lenta de cambios favorables en
la poblacién a lo largo de las generaciones llevara en ultima
instancia al surgimiento de una nueva especie. Dentro de la
Sintesis Moderna, el rol del ambiente en la evolucion puede
ser resumido en la siguiente frase: “el ambiente propone y la
seleccion natural dispone” lo que expresa de alguna manera
una relacion uni-direccional entre ambiente y adaptacién y
los organismos son vistos como objetos pasivos que respon-
den a ellos (Fusco y Minelli, 2010). Por ello, los caracteres
morfolégicos, fisiologicos, etc. son analizados principalmente
desde un punto de vista funcional, preguntandose cual es su
utilidad adaptativa para sobrevivir y reproducirse.

El enfoque del rol del desarrollo en la evolucion de |a for-
ma de los organismos fue excluido de la Sintesis Moderna
ya que se asumid (y asume) que la genética de poblaciones
puede explicar por si sola la evolucion y entonces la morfo-
logia y el desarrollo no juegan roles claves. Sin embargo,
una nueva corriente de investigacion enmarcada en lo que

se conoce como Evo-Devo (Evolucion del Desarrollo) se
ha ido consolidando en los ultimos afos con el objetivo
fundamental de entender el papel de los cambios en los
mecanismos del desarrollo en el origen evolutivo de cier-
tos aspectos del fenotipo. Esta nueva disciplina es muy
interesante ya que combina el estudio de la Genética del
Desarrollo, la Embriologia y el analisis de la variacion mor-
fologica. Resulta importante destacar que la Evo-Devo
no refuta la Sintesis Moderna sino que la completa en el
marco de una teoria evolutiva mucho mas comprehensiva
(Hall, 2003).

Es comun escuchar que la evolucion y el surgimiento de
nuevas especies representan una escalera desde especies
primitivas a especies modernas y evolucionadas, un ca-
mino hacia la cima (entendida ésta como una perfeccion),
cuando en realidad el surgimiento de nuevas especies se
produce por eventos de ramificacion dicotémica a partir
de especies ancestrales. Todos conocemos la idea ge-
neralizada (y erroneamente redactada) de que el hombre
desciende del mono y representa el Ultimo peldafio de la
evolucion, idea que quedd manifiesta en una de las usua-
les ironias del famoso escritor, orador y humorista Mark
Twain: “Si la Torre Eiffel representara la edad del mundo,
la capa de pintura en el botén del remache de su cuspide
representaria la parte que al hombre le corresponde de tal
edad; y cualquiera se daria cuenta que la capa de pintura
del remache es la razon por la cual se construyé la Torre”.

Otro claro ejemplo: se ha generalizado que los anfibios
representan un eslabén intermedio, entre los peces (acua-
ticos) y los amniotas (sauropsidos y mamiferos; terrestres),
en los que el desarrollo de cuatro extremidades significo la
“conquista” del medio terrestre debido a que ese nimero
de extremidades es el mas eficiente para caminar y para
sostener el cuerpo, de hecho la palabra cominmente usa-
da “conquista” da una idea de ganar —generalmente un
territorio— por tener mejores habilidades. Pero...
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¢la Unica explicacion para la presencia de cuatro extremi-
dades en los tetrapodos viene de su eficiencia para mante-
ner el cuerpo erguido? No, estudios realizados en fosiles,
especialmente de tetrapodos del Devonico Tardio como
Acanthostega, Ichthyostega y Tictaalik, demostraron los
cambios desde apéndices tipo aletas de los peces hacia
las extremidades de los tetrapodos, revelando la existencia
de dos eventos claves relacionados con cambios durante el
desarrollo: la adquisicion de una articulacion diferente entre
la cintura pectoral y el himero y el origen de nuevos huesos
que conformaron la mano y el pie como una novedad mor-
fologica (estructura que no existia anteriormente en ningln
organismo). Asi, durante la evolucién de las extremidades, la
articulacion del elemento proximal (himero) con la cintura ad-
quirio una posicion lateral mientras que la articulacion distal de
ese elemento (que seria el codo) en angulo recto determind
que la parte inferior de la extremidad se ubique hacia abajo.
Entre los cambios, la mufeca y el tobillo se fueron definiendo

mas claramente, y comenzaron a actuar como una bisagra, y
los nuevos huesas en manos y pies les permitieron extender-
se ampliamente y cumplir su papel como una superficie de
soporte de peso. Asi, a diferencia de lo que se penso duran-
te mucho tiempo los dedos evolucionaron en el agua como
un evento no relacionado con la necesidad de la locomocion
terrestre (Fig. 1). De hecho ya se ha comprobado que los de-
dos evolucionaron a partir de cambios en el mecanismo de
regulacion génica que actla durante el desarrollo de las aletas
de los peces (Woltering et al., 2014). ;Y por qué cuatro extre-
midades? la presencia de cuatro extremidades en tetrapodos
es el resultado de que éstas evolucionaron de cuatro aletas
de peces. Es decir, de un patron de desarrollo preexistente
que se modifico. Esto no quiere decir que manos y pies no
sean Utiles en el ambiente terrestre, sino simplemente que su
uso en dicho ambiente es una consecuencia secundaria, no
la causa primaria por la cual se han mantenido presentes en
todos los tetrapodos.

Figura 1. Evolucion de las extremidades pares durante el Devonico tardio. Figura modificada toman-
do fotos de www.wikipedia.org (Acanthostega, Eusthenopteron, Ichtyostega), www.paleopedia.com
(Tictaalik) y Peter Forey-Museo de Historia Natural de Londres (Celacanto).

Entre los tetrapodos, las patas palmeadas representan una excelente herramienta para la natacion y de hecho su disefio
ha sido copiado por el hombre para hacer mas eficiente el buceo, por ejemplo. Entre los anuros, hay una gran variacion
en cuanto al grado de desarrollo de estas membranas interdigitales en las extremidades posteriores (Fig. 2). Sin embargo,
contrario a lo que se esperaria si asociaramos directamente la forma con la funcion, la presencia de tejido interdigital no
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Sapito panza roja Rana trepadora hocicuda
Melanophryniscus rubriventris ~ Scinax acuminatus
Terrestre-caminador Saltadora-trepadora

Rana nadadora Rana de unas africana
Pseudis platensis Xenopus laevis

Acuaticas

Figura 2. Vista ventral de las patas de cuatro especies de anuros. La presencia de tejido
interdigital es comUn aun en aquellas especies que nos son acuaticas.

siempre se relaciona con especies acuaticas: sucede que todas las especies acuaticas poseen tejido interdigital pero no
todas las que poseen tejido interdigital son acuaticas. Asi, es importante separar adaptacion (en este caso cualquiera diria
que es una adaptacion al medio acuatico) de las caracteristicas ancestrales del grupo al cual una especie pertenece. Por
ejemplo, las extremidades de |a rana africana de ufias (Xenopus laevis) y la rana paraddjica (Pseudis paradoxa) acuati-
cas —dos especies filogeneticamente distantes, una basal y una mas derivada, respectivamente, y especializadas para la
locomocidn acuatica—exhiben similitudes morfolégicas que son resultado de cambios durante los estados tempranos del
desarrollo de las extremidades en comparacion con el resto de los anuros (Goldberg y Fabrezi, 2008). Esta variacion, de
tipo temporal, se evidencia en morfologias de las extremidades posteriores muy parecidas [isometria (misma longitud) de
los dedos] que resultan en un similar modo de locomocion. Por lo tanto, algunas partes del cuerpo pueden ser modificadas,
no por accion directa de la seleccion natural o fravés de la “busqueda” de una respuesta eficiente para un ambiente dado
sino por cambios durante el desarrollo.
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Un ejemplo clasico que nos puede aclarar el panorama....

Un cuento muy famoso es el de caperucita roja. La historia
cuenta que cuando la nifa llega a casa de su abuela la confun-
de con el lobo y le interroga sobre su desproporcionada fiso-
nomia, a lo cual el lobo le responde que su mayor tamafio de
0jos, orejas y boca aumentan sus habilidades. Estas respues-
tas nos sirven para ejemplificar una vision bastante com(n
entre bidlogos y no bidlogos donde se explica el porqué de
una morfologia tal en base a una funcion determinada. Pero...
por otro lado, podemos encontrar otra respuesta posible, mas
interna al organismo en cuestion. Podemos arglir que estas
estructuras (0jos, orejas y boca grandes) han crecido de esa
manera durante el desarrollo. Previamente comente que se
esta estudiando como los cambios durante el desarrollo son
las vias por las cuales los organismos evolucionan. La alo-
metria, es decir el crecimiento diferencial de las partes de un
organismo, es la evidencia méas frecuente del cambio en el
programa del desarrollo. Bajo este contexto diferente, ojos,
orejas y boca grandes no son grandes PARA ver, oir y comer
mejor sino que son el resultado de cambios durante el desarro-
llo (comparando en este caso al lobo con otras especies) que
traen aparejado luego un funcionamiento determinado, quizas
aumentando la eficiencia... 0 quizas sin una consecuencia
funcional.

Asi como con cualquier caracteristica de un organismo, la
manera en la que un individuo responde a los factores ambien-
tales también esta sujeta a un cambio evolutivo. La plasticidad
fenotipica es la capacidad de un organismo con un genotipo
dado (es el conjunto de genes que contiene un organismo) de
cambiar su fenotipo en respuesta a cambios en el ambiente. En
este sentido, el cambio puede ser en forma, en la tasa de cre-
cimiento (e.g., alcanzar mayor o menor tamano), en comporta-
miento (e.g., cambiar la dieta), fisico (e.g., cambio de color), etc.

Un personaje famoso del mundo de los comics es el Hom-
bre Plastico quien tiene el poder de estirar y amoldar su cuerpo
a cualquier forma que quiera para poder cumplir su funcion de
superhéroe, esto es responder a los requerimientos del medio
que lo rodea para poder salir airoso y exitoso en su mision.
Este “super-poder’, la plasticidad, es a su vez heredado por
su hijo Offspring quien se convierte también en un superhéroe
(Fig. 3). En la naturaleza, no hay especies superhéroes sino
que la plasticidad fenotipica es una propiedad que poseen al-
gunas especies y refiere a un rasgo en particular no a todo el
organismo. Dicho ajuste al ambiente no siempre responde a
la seleccion natural ya que no necesariamente tiene una base
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heredable. Se hereda la posibilidad de respuestas alternativas
pero no la respuesta en si misma.

Aunque esta ya aceptado y demostrado que la plasticidad
fenotipica es una propiedad del desarrollo que le permite al
organismo hacer frente a la impredecibilidad y/o heteroge-
neidad del ambiente, su rol como adaptacion per se esta en
debate ya que aun cuando puede aumentar la supervivencia
bajo ciertas condiciones esto no implica que la plasticidad
pueda llevar hacia el desarrollo de estructuras novedosas (sin
una existencia previa) y/o promover la diversidad de especies
(West-Eberhard 2003).

Una prediccion general en estudios de anuros que crian y
crecen en charcos temporarios de duracion impredecible es
que seria ventajoso poseer una tasa de desarrollo plastica
que se corresponda con las variaciones en el nivel de agua.
Se ha demostrado que larvas de numerosas especies que se
crian en charcos efimeros han acelerado la metamorfosis en
respuesta a la desecacion del habitat exhibiendo lo que se ha
denominado plasticidad fenotipica en el tiempo de desarrollo

Figura 3. El Hombre Plasticc
la posibilidad de modificar su cue

Imagen reproducida de www.comicvine.com




Figura 4. Renacuajos de la rana trepadora andina Hypsiboas rio-
janus de 100 dias de edad provenientes de las temporadas en don-
de el desarrollo fue rapido (A) y lento (B). Notese las diferencias en
tamarfio y en desarrollo a traves del desarrollo de las extremidades.

mientras que en estudios experimentales con especies que
crian en charcos permanentes no se ha observado dicha
plasticidad en respuesta a la disminucion del nivel de agua
(Denver, 1997). En general, la aceleracion en el tiempo de
duracion del periodo larval trae aparejada una disminucion
en el tamano alcanzado en la metamorfosis por lo que el
cambio es sélo el resultado de un menor crecimiento (Den-
ver, 1997). Se podra argliir si esto repercute o no en la so-
brevida de los juveniles y/o en su capacidad de reproducirse
pero no hay evidencia hasta el momento que indique que
haya una seleccion hacia especimenes mas grandes o mas
chicos, es solo una cuestion de las condiciones del ambiente
en un determinado momento. En Ia ranita trepadora andina
(Hypsiboas riojanus), las condiciones diferentes de una tem-
porada a la siguiente repercuten principalmente en el tiem-
po de duracion del periodo larval y en la tasa de desarrollo.
Asi, por ejemplo, los renacuajos de 100 dias de edad en una
temporada donde el desarrollo fue rapido (alrededor de 125
dias) se encontraban al inicio de la metamorfosis con una
longitud corporal promedio de 18 mm mientras que los del
mismo sitio pero de una temporada mas lenta (235 dias) se
encontraban a los 100 dias en estadios iniciales del desa-
rrollo con una longitud corporal promedio de 13 mm (Fig. 4).
Sin embargo, el tamafio de los especimenes metamorficos
no varia considerablemente entre ambas estaciones por lo
que la especie, dentro de las posibilidades que su programa
de desarrollo le permite, se acomoda a las condiciones am-
bientales y la variacion observada durante la etapa larval no
parece tener incidencias en la vida adulta.

El sapito tacurll (Dermatonotus muelleri) es un anuro cu-
yos renacuajos se desarrollan en charcos temporarios de
agua turbia. Se ha observado que aquellos renacuajos que
habitan charcos bajo sombra exhiben una coloracion mas os-
cura que aquellos que viven en charcos cuyas aguas se ven
més claras por la accion directa del sol. Esta variacion podria
explicarse como un método para pasar desapercibidos ante
un posible predador. Dado que este patron aparece todos los
anos en diferentes sitios es de esperar que estas coloracio-
nes no sean hereditarias sino una respuesta temporal (en
esa temporada) al medio y por lo tanto no resulte de la selec-
cion natural. La descendencia de dos renacuajos negros no
necesariamente seran negros pero si tendran la capacidad
plastica de adecuarse al medio. Si fuesen hereditarias habria
que esperar que los adultos sean aptos para elegir el charco
que posea las mejores caracteristicas de turbidez y sombra
que mejor le convengan a su progenie para poder sobrevivir.

B

Pero... ¢qué pasa si no hay plasticidad? El sapito de panza
roja (Melanophryniscus rubriventris) es un anuro que se repro-
duce en charcos pequefos y efimeros de las selvas de monta-
fa del noroeste de Argentina en areas con fuertes pendientes
y suelos muy permeables (Vaira, 2000). En un ambiente tan
dindmico, donde las caracteristicas fisicas de los charcos pue-
den cambiar drasticamente a lo largo de la temporada repro-
ductiva, un charco que era optimo para reproducirse al inicio
de la temporada puede cambiar esta condicion de manera muy
dificil de predecir (Fig. 5). En este caso, se podria pensar que
resulta ventajoso para la especie acelerar o desacelerar su
desarrollo a fin de sobrevivir y alcanzar tamafios optimos para
la vida adulta. Sin embargo, esto no ocurre en esta especie y
varias oviposturas y renacuajos en desarrollo aparecen muer-
tos a causa de la desecacion (Goldberg, 2003). ¢ Esto quiere
decir que la especie no esta adaptada a este sitio? De ninguna
manera, ya que la especie vive alli. Lo que si sucede es que
algunas especies pueden flexibilizar su desarrollo mientras
que en otras las posibilidades de variar estan muy limitadas.

Figura 5. Sitio de cria del sapito panza roja en un ambiente imprede-
cible de Yungas. Los charcos donde |a especie deposita sus huevos
son de pequeno tamaro y estan directamente sujetos a las precipi-
taciones para mantener un hidroperiodo tal que pueda asegurar la

finalizacion del desarrollo larval y la metamorfosis en esta especie
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Resulta importante, entonces, diferenciar plasticidad feno-
tipica de resistencia y esta tltima de adaptacion. Volviendo a
los anuros, hay especies que resisten por ejemplo cierto nivel
de toxicidad en su ambiente (por ejemplo algin agroquimico)
o son capaces de metamorfosear en charcos con muy bajo
nivel agua y sobrevivir (a veces con algunos costos como por
ejemplo alcanzar un tamafo menor al esperado en condicio-
nes normales) y son capaces de dejar descendencia. Sin em-
bargo, ello no significa que los organismos poseen respuestas
alternativas de acuerdo con las condiciones del sitio donde
habitan y que su descendencia ira siendo cada vez méas pe-
quena (ya que de ese modo sobreviven) sino simplemente que
pueden resistir algunas condiciones que no son las optimas.

Ahora bien, todo esto nos hace preguntarnos si el cambio
evolutivo puede darse en cualquier direccion, esto es si toda
poblacion tiende a adaptarse a los cambios ambientales, por
ejemplo con el cambio climatico, de manera contundente y
directa. En una pelicula hollywoodense (no de las més exi-
tosas), Waterworld, se mostraba un futuro sombrio para la
humanidad donde todo el planeta quedaba completamente
inundado a causa del derretimiento de los casquetes polares
(en realidad, si nos ponemos a pensar esto no parece muy le-
jano). El protagonista (Kevin Costner) era un mutante provisto
de branquias y membranas entre los dedos que le permitian
respirar bajo el agua y nadar mas rapido que otros humanos.
El imaginario popular diria que si nuestro planeta se inunda,
una mutacion de este tipo apareceria totalmente adaptativa

Figura 6. Silueta del prototipo de un humano mutante
externas. Las branquias son fundamentales para la respiracion bajo
el agua mientras que las “patas de rana” son un componente adicio-
nal para la propulsion

Ccon branquias

y deberia esparcirse en las generaciones posteriores. Sin em-
bargo, la presencia de branquias en seres humanos es inviable
ya que, incluso si fuera posible su desarrollo, no seria posible
extraer suficiente oxigeno para mantener su metabolismo o de-
berian ser muy grandes y residir fuera del cuerpo (Fig. 6). Esto
ultimo no representaria ninguna ventaja ya que serian muy sen-
sibles a acciones externas. Por otro lado la presencia de mem-
branas interdigitales en humanos (sindactilia) ocurre raramente
y generalmente solo entre dos dedos. De todas maneras, para
actuar realmente como un drgano propulsor su tamario también
deberia estar acorde con el tamafio del cuerpo humano. De aqui
se desprende que el rango de variacion no es infinito sino que
hay limites (restricciones) dentro de los cuales la variacion pue-
de ocurrir. Esos limites se relacionan con lo que el desarrollo
tiene grabado en su historia.
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