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RESUMEN

La filosofia de la biologia que emerge de la Sintesis Moderna ha tratado de eliminar
el problema de la teleologia (el hecho de que organismos y sus partes estén
gobernados por fines o propésitos) apelando a la seleccion natural. Llevado al
extremo, este enfoque mantiene que las partes de los organismos deben identificarse
en términos de funciones, que a su vez sélo pueden explicarse apelando a la
seleccion natural. En este articulo consideramos cémo aparecen las distintas
concepciones de parte y funcion en el marco del darwinismo clasico y en el de la
nueva sintesis propuesta por la biologia evolutiva del desarrollo. Como veremos, el
nuevo darwinismo sistémico ejercitado por la evo-devo conlleva dos implicaciones
fundamentales: la disociacion de los problemas de parte y funcion, y la
reconceptualizacién de la nocién de funcién biolégica.

1. INTRODUCCION

El darwinismo constituye el principal marco filoséfico y cientifico de las
ideas que articulan el pensamiento sobre la naturaleza de la vida en torno al
hecho de la evolucion. Por ello, este programa ha adquirido un caracter
central y organizador de la investigacion bioldgica, que trasciende la mera
reinterpretacion del legado de Darwin y requiere ampliar y redefinir los
problemas a resolver a medida que se conforman y desarrollan los
diferentes campos de estudio. Es el caso del origen de la vida, la ecologia o
la gendmica, ambitos que pudieron no ser centrales en la formulacion inicial
de la teoria evolutiva pero que hoy son ya ingredientes esenciales de la
misma. Puede decirse, asi, que el propio darwinismo constituye un
paradigma cientifico en constante evolucion, y es interesante constatar que,
a diferencia de lo que ha sucedido en otras ciencias como la fisica, las
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frecuentes demandas de ampliacién o reformulacion del planteamiento
general raramente implican una revolucién o ruptura radical.

El propdsito de este articulo es la revision histdrico-filosofica de los
conceptos de forma y funcion en el darwinismo para mostrar, por un lado,
algunas dificultades que se derivan de su tratamiento en la llamada Sintesis
Moderna (que a partir de los afios 40 y 50 agrup6 diferentes disciplinas
bioldgicas en torno a la teoria de la evolucion) y, por otro, por qué ciertos
aspectos que son relevantes para la biologia actual requieren un enfoque
distinto, més sistémico, de estas cuestiones.

Las historias de la biologia articuladas en el marco de la Sintesis
Moderna (SM) consideran que la genética de poblaciones pudo resolver
problemas fundamentales de la evolucidon separando los problemas de la
herencia y el desarrollo. Mientras que la teoria mendeliana de la herencia
se introdujo sin problemas en el andamiaje conceptual del darwinismo, el
problema del desarrollo se puso entre paréntesis. Esto supuso un
abandono, en principio provisional, de la consideracion del papel de la
ontogénesis en la evolucion (que antes habia sido el principal objeto de la
morfologia evolucionista), y la adopcion mayoritaria de una definicion
fundamentalmente genética de los organismos. En consecuencia, el estudio
de la forma organica quedd desatendido durante varias décadas y, a
efectos evolutivos, los rasgos estructurales de los organismos se
consideraron supeditados a la funcion que desempefian en virtud de
presiones selectivas externas.

Sin embargo, el olvido de la embriologia result6 a la larga en una
linea de investigacion insatisfactoria y diferentes razones inciden en sefialar
la necesidad de atender a los procesos auto-organizativos complejos en la
formacion de los organismos. Algunas de ellas tienen que ver con el interés
renovado en adquirir una visiébn mas sistémica de los organismos, como
pone de manifiesto el auge reciente de la biologia de sistemas. Por su
parte, la biologia evolutiva del desarrollo (mas conocida como evo-devo)
recupera el papel de los procesos ontogenéticos en la evolucién, y
revaloriza las explicaciones centradas en la forma.

La teoria sintética ha tendido a considerar que los organismos se
diversifican morfolégicamente a medida que se adaptan a nuevos nichos
ecolégicos, ofreciendo una respuesta marcadamente funcionalista al
problema de como se generan materialmente las formas o estructuras
bioldgicas: si los cambios morfolégicos sufridos por los organismos a lo
largo de su historia se estudian Gnicamente en tanto que productos de la
seleccion de variaciones surgidas al azar, se considera que las partes
surgen para cumplir un cierto papel util para la adaptacion a su entorno. El
problema es que, de este modo, se blinda la entrada a la biologia evolutiva
a toda una serie de investigaciones que podrian arrojar luz sobre los
procesos de generacion de formas. La perspectiva de la evo-devo trata de
completar este aspecto de la teoria: para avanzar en el programa darwinista
de estudio de la evolucion de la vida en la Tierra, es fundamental
comprender como se generan las variaciones sobre las que la seleccion
natural opera a distintos niveles (véase, a este respecto, el trabajo de E.
Jablonka y M. Lamb).

En este articulo examinamos, en primer lugar, la influencia de los
problemas planteados por la teologia natural y la sistematica en la
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redefinicion de los conceptos de forma y funcién en la obra de Darwin, en
contraposicion con el significado que se les atribuia en la tradicién
continental. A partir de aqui, analizamos cémo la via de investigacién
abierta por la evo-devo propone un replanteamiento filoséfico de los
problemas de la identificacion de las partes y las funciones de los
organismos, recuperando el espiritu filos6fico de la morfologia continental.
Por un lado, la evo-devo cuestiona los supuestos de la concepcion
heredada de la SM, pues trata de explicar las caracteristicas de las partes
organicas en base a los procesos ontogenéticos que las generan. Por otro
lado, proponemos una revision de la nocién filoséfica de funcién bioldgica
gue haga posible que, en lugar de estar supeditada a la seleccién natural,
se constituya en un elemento conceptual clave para explicar la organizacion
de los seres vivos.

Esta concepcion sistémica de las partes de los organismos y de sus
funciones bioldgicas permitiria aunar dos perspectivas de la vida a veces
disonantes en las diferentes disciplinas bioldgicas, la evolutiva y la
organizacional (5), en el marco de un nuevo “darwinismo sistémico” (9).

2. FORMA Y FUNCION EN DARWIN

La biologia predarwinista estuvo atravesada por multitud de discusiones en
torno al rol desempefiado por la forma y la funcion en la explicacién de la
diversidad y la semejanza de las morfologias organicas. A lo largo de la
primera mitad del siglo XIX, las posiciones teéricas de los naturalistas
oscilaron entre dos grandes polos explicativos: las condiciones de
existencia y la unidad de tipo. Encabezadas por Georges Cuvier, las teorias
del primer grupo se centraban en las diferencias que caracterizan a los
distintos planes de organizacion animal, basados en requerimientos
funcionales irreductibles. Las del segundo, con Geoffroy Saint Hilaire como
maximo exponente, defendian la prioridad de las semejanzas basadas en la
estructura.

La teoria de la descendencia con modificacion defendida en El
Origen logré conjugar una doble solucién al problema de la unidad y la
multiplicidad orgéanica: la comunidad de descendencia daba cuenta de la
unidad de tipo, mientras que la teoria de la seleccion natural explicaba la
diversidad organica en virtud de las adaptaciones particulares de los
organismos a sus condiciones de existencia. La secular dialéctica entre
forma y funcidn parecia resuelta.

Sin embargo, los conceptos de forma y funcién defendidos en el
Origen eran, en realidad, muy distintos de los manejados por la anatomia
filoséfica y el funcionalismo teleoldgico de la tradicion continental. Por un
lado, porque Darwin trata de responder a los problemas planteados por la
teologia natural britanica, y, por otro, porque incluso desde una perspectiva
estrictamente bioldgica, el Origen no se nutre de los interrogantes arrojados
por la morfologia, sino por la sistematica y la historia natural: el problema de
las especies y de la adaptacion ecoldgica (8).

Desde el punto de vista de la forma de las partes organicas, el
darwinismo no supuso en principio una gran revolucién conceptual, como
demuestra la extraordinaria facilidad con la que la morfologia trascendental
se transformd en evolucionista. Como ilustra la obra de Gegenbaur y
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Haeckel, tanto la anatomia como la embriologia comparada conservaron la
definicibon de sus conceptos béasicos y la metodologia para su
establecimiento: los tipos y las homologias se convirtieron en formas
ancestrales, los arquetipos en ancestros comunes, y el principio de
conexiones de Geoffroy siguié siendo el hilo conductor de la investigacion
morfoldgica. Sin embargo, existia un conflicto latente entre dos
concepciones muy distintas de la forma organica. En el Origen, Darwin
utilizé los hallazgos de la morfologia trascendental como prueba factual de
la evolucién, pero su concepcién de la forma era en realidad muy distinta a
la de aquella. A diferencia de la morfologia, la sistematica parte del
problema de la identificacion y la clasificacion de las especies y no de la
caracterizacion de los planes corporales compartidos por grandes grupos
taxonémicos.

La nocion de funcion biolégica manejada por Darwin es también muy
distinta al problema de la teleologia de la morfologia continental. La teoria
de la seleccién natural trata de resolver el factum de la adaptacion
ecologica, una cuestion muy diferente a la de organizacién que guiara la
investigacion cuvieriana. La adaptacion es, por un lado, el interrogante por
excelencia de la teologia natural britanica. A diferencia de los continentales,
gue enfatizaban el argumento basado en el orden o la simetria, los te6logos
de la naturaleza anglosajones, entre los que destaca William Paley, se
concentraron en el argumento 'utilitarista’ basado en el disefio divino: la
adaptacion, y no la forma, revelaba el poder creador de Dios. Del mismo
modo, Darwin reconoce en el Origen que a pesar de que la evolucion puede
probarse reflexionando sobre los problemas a los que clasicamente se ha
enfrentado la morfologia (las afinidades anatomicas, embriolégicas y
paleontolégicas que vinculan a los seres organicos), el objetivo de su teoria
es explicar “la perfecta adaptacion de las especies a su entorno” (p. 3).

Por otro lado, la identificacion de la funcién con la adaptacién
ecologica se debe también al hecho de que Darwin bebe de la problematica
planteada por la sistematica y no por la morfologia. De raigambre
aristotélica, la adaptacion funcional de la tradicion continental se define en
el contexto de una anatomia fisiol6égica. Se trata de una funcién inmanente
a los organismos, fundada en el principio de coordinacion de las partes. El
problema de la adaptacion al que se enfrenta el Origen, sin embargo, hace
referencia a una funcién externa. Esta es la adaptacion ecolégica que
subyace a la ley del uso y el desuso lamarckiana y que constituye el ndcleo
de la teoria darwinista (8: 232). La funcion biolégica no es ya un modo de
ser, sino una forma de ajustarse al entorno. Sin embargo, existe todavia
una diferencia fundamental entre las teorias de la funcién de Lamarck y
Darwin. Para el primero, la adaptacion resultante del uso y el desuso es
consecuencia de una necesidad interna al organismo, siendo, por tanto,
simultanea a los cambios ambientales. En Darwin, la eliminacion de la
teleologia lleva el dualismo organismo/medio hasta sus Ultimas
consecuencias: los cambios estructurales no surgen para realizar las
correspondientes funciones, sino que son conservadas por la seleccién
porque las realizan. De este modo, la teoria de la seleccion natural logra
naturalizar el argumento del disefio de la teologia natural britanica.

Hemos comprobado como la teoria darwinista implica una
redefinicion de los problemas de forma y funcién establecidos por la
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morfologia continental. Tanto una como otra dejan de apelar a relaciones
intrinsecas, principios constructivos y causas finales internas, para
convertirse en resultado de una seleccién ambiental externa. En este marco
tedrico, el organismo no se concibe ya como una unidad integrada,
convirtiéndose en “un conglomerado de adaptaciones”, en los términos de
Huxley, o en una coleccion de rasgos discretos “Optimamente disefiad(o)s
por la seleccién natural para realizar sus funciones”, como critican biélogos
estructuralistas como Brian Goodwin.

Tras el largo eclipse sufrido por las ideas de plan corporal y
organizacion, puede afirmarse que, en cierto modo, la evo-devo recupera
asuntos abandonados de la morfologia trascendental, permitiendo un nuevo
replanteamiento filosoéfico de los conceptos de parte y funcién en la
evolucion bioldgica.

3. LAS PARTES COMO HOMOLOGIAS ONTOGENETICAS

La identificacion de las partes organicas y su comparacién en distintos
grupos taxonémicos ha sido, y continta siendo, uno de los problemas mas
controvertidos de la historia de la biologia. En la teoria de la evolucion
actual coexisten enfoques muy distintos del problema de la identificacion y
la explicacién de las partes homdlogas. Por un lado, el concepto filogenético
de homologia considera que dos caracteres son homologos cuando se
derivan de un rasgo equivalente en el ancestro comun. De este modo, las
homologias se distinguen de las analogias, convergencias adaptativas
producidas por la seleccidn natural ante parecidas demandas ambientales.
Esta definicibn de homologia encaja con los objetivos de la sistematica,
dedicada a identificar sinapomorfias, es decir, semejanzas organicas
aparentes que, a través de su congruencia con datos sobre otros
caracteres, permiten rastrear filogenias para, en udltimo término, ordenar el
mundo viviente mediante arboles filogenéticos verosimiles (3). Esta linea de
investigacion no afirma nada sobre la naturaleza de las partes estudiadas,
ya que el objetivo Gltimo es fundamentalmente filogenético o sistematico.
Sin embargo, el interés de la evo-devo por los caracteres homaologos
no es meramente clasificatorio. Asumiendo la critica de Gould y Lewontin al
atomismo adaptacionista, el concepto ontogenético de homologia se
propone como objetivo la busqueda de formas “naturales” de reconocer las
partes organicas, y la explicacion causal (ontogenética) de las mismas. De
este modo, las semejanzas morfolégicas pueden comprenderse en términos
de procesos generativos compartidos, y la variedad, en términos de sus
transformaciones. Asi, Gunter Wagner considera que las partes fenotipicas
se individualizan durante el desarrollo, siendo homologas “si comparten un
conjunto de constricciones ontogenéticas, causadas por mecanismos auto-
regulativos de diferenciaciébn organica que actdan localmente” (ver
contribucion en Hall 1994). Ese conjunto de constricciones permite
comprender las homologias mediante la definicibn de un espacio
paramétrico de variedad. Puesto que los mismos procesos ontogenéticos
pueden estar regulados por genes distintos, los factores que determinan los
parametros de variacion se definen a escala epigenética: la tasa de division
celular, el nivel de adhesién celular o el tamarfio de ciertas condensaciones
celulares, la zona de contacto entre dos tejidos embrionarios, etc. Asi, las
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novedades evolutivas pueden explicarse, dentro de la misma l6gica, como
resultado de la ruptura de las constricciones de desarrollo y la entrada en
accion de otras nuevas que, a su vez, definirian un nuevo espacio
paramétrico de variedad (4).

En este nuevo marco teodrico, las homologias pueden volver a
definirse no solo por su ascendencia comun sino en términos estructurales.
Como clase natural, una homologia seria una agrupacion de partes de
organismos que comparten semejanzas estables, resultado de
constricciones de desarrollo también comunes. La definicion ontogenética
de homologia no presupone que haya una division Unica de los organismos
en partes homdélogas; al contrario, se pueden encontrar médulos homaélogos
a diferentes niveles, conformando una jerarquia de homologias (5).

Precisamente, el darwinismo sistémico se caracteriza por “seguir un
‘paradigma composicional’ segin el cual los sistemas complejos y sus
redes jerarquicas de partes son el foco de la investigacion bioldgica” (9:
11833). Para Winther, esto hace posible que el proyecto integrador de
Darwin pueda continuarse hoy asumiendo una perspectiva pluralista de la
ontologia biolégica basada en la nocién de sistema (sistemas gendmicos,
celulares, organismicos o ecoldgicos), y también de las teorias matematicas
o formales que requiere la biologia para su comprension: la teoria de la
autoorganizacion para la investigacion de las estructuras, la cladistica, de la
historia, y la genética evolutiva, de la adaptacién y la funcion.

La vision de Winther encaja con el lugar que habitualmente suele
reconocérsele a la evo-devo en la teoria evolutiva: la perspectiva
ontogenética confiere a las causas préximas un nuevo protagonismo,
mientras que la causalidad ultima continGa en el ambito de la adaptacion y
de la genética de poblaciones, de modo que el concepto de funcién queda
incélume. Sin embargo, creemos que el programa de investigacion de la
evo-devo puede tener drasticas consecuencias, no soélo para la concepcion
de la forma, sino también para la definicion de funcién biologica.

4. EL PROBLEMA DE LAS FUNCIONES

El concepto de funcién ha provocado un acalorado debate en filosofia de la
biologia, donde se han propuesto tres definiciones fundamentales (ver (2)
para una seleccién de articulos sobre el tema).

El concepto etioldgico define la funcién de un caracter en términos de
su historia selectiva. Para Millikan, esto permite distinguir la funcién propia
de un rasgo del resto de las cosas que haga (que podrian considerarse
funciones del mismo en una consideracion mas laxa).

El concepto disposicional identifica la funcion de un caracter con
algunas de sus propiedades causales actuales: aquellas que contribuyen a
las necesidades, propdsitos o fines del organismo, o las que favorecen su
supervivencia y reproduccion. Se trata de un concepto no histérico, que
incluso ha sido calificado de futurista, pues no recurre a las ventajas
conferidas por un rasgo en el pasado, sino a la probabilidad de que las
proporcione en el futuro. Por Gltimo, el concepto de funcion basado en el rol
causal (Cummins) no tiene en cuenta fines evolutivos ni futuros. Basa su
explicacién en el analisis funcional, mediante el que se explica una
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capacidad del sistema (elegida por el/la observador/a) apelando a las
contribuciones de sus partes componentes.

Ninguno estos tres conceptos, sin embargo, parece proporcionar el
instrumento preciso para capturar el significado organizacional de funcién
que se deriva de la concepcion embrioldgica de la evolucién. Por ello, y a
pesar de que la filosofia de la evo-devo se muestra aln titubeante ante el
problema de la funcién, creemos que diversas lineas de investigacion
ensayadas en el marco de la evo-devo obligan a revisar la discusion
filoséfica en torno a la funcién biolégica.

Las relaciones funcionales y mecdanicas entre las estructuras
organicas y el vinculo entre morfologia, actividad y aptitud se han
convertido en un area de investigacion activa en biologia evolutiva. Asi, la
morfologia funcional desarrollada por la escuela de David Wake confiere
gran importancia a los procesos regulativos entre las partes organicas que
permiten que, antes de adaptarse al entorno, se acomoden entre si. Por su
parte, Alberch plantea un escenario en el que los caracteres morfolégicos
no pueden disociarse de los mecanismos ontogenéticos que los generan,
pero su integracion depende de la compleja organizacion morfologica
capturada por el concepto de Bauplan, que “incorpora forma y funcién y se
define como el conjunto de elementos estructurales y sus interacciones
funcionales” (1: 23). La necesidad de incorporar las funciones en la
explicacion de la organizacion biolégica se inspira en el trabajo de Roux,
para quien los procesos ontogenéticos consisten en periodos discretos
gobernados por dos tipos de mecanismos: un estadio temprano, en el que
la morfogénesis esta regida por una autodiferenciacion mecanica, y un
estadio mas avanzado en el que el crecimiento y las respuestas
epigenéticas dependen de la actividad funcional. Se considera aqui, por
tanto, que la ejecucion de la funcién de un 6rgano, como el movimiento de
las extremidades durante el desarrollo, influye en su propia morfogénesis.

Deciamos en el epigrafe 2 que desde la perspectiva darwinista de la
adaptacion, la funcién biolégica no es ya un modo de ser, sino una forma de
ajustarse al entorno. Creemos que el rol de la organizacién funcional en la
generacion y la evolucion de las morfologias exige un replanteamiento
filoséfico del concepto de funcién biolégica.

Enfrentado a un problema afin, e inspirandose en la obra de autores
como Wouters (10), Love (7) recurre a un concepto de funcion distinto a los
analizados hasta ahora: la funciéon como actividad hace referencia a “lo que
algo hace”. Se distingue, asi, de la funcién como uso, que apela al “para
qué” de un 6rgano, y que englobaria las otras tres nociones de funcion: la
etiologica (para referirse a un uso seleccionado), la disposicional (a una
ventaja) y el rol causal (a la contribuciéon causal a una capacidad global). A
diferencia de todas ellas, la funciébn como actividad no considera la
instrumentalidad de una estructura, sino que pone el énfasis en su modo de
ser, en cOmo realiza algo al margen de sus posibles utilidades. Este sentido
de funcién permitiria hablar de cémo se va generando la organizacion del
todo de forma mas sintética que analitica. De este modo, la explicacion de
una funcién no recurre al analisis de algo que ya esté previamente
conformado, sino a las interacciones entre las estructuras
ontogenéticamente formadas para configurar conjuntamente
conglomerados a un nivel superior. De forma complementaria, y
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dependiendo del interés de la investigacion, las estructuras organicas
acabadas podrian a su vez analizarse desde el punto de vista de cualquiera
de los tipos de funcién como uso.

En filosofia, es habitual considerar que la funcién es ontolégicamente
“superveniente” a la estructura, pues se concibe como una entidad
abstracta caracterizada por la “realizabilidad miltiple”, es decir, la
posibilidad de que diferentes estructuras realicen la misma funcion. Desde
este punto de vista, la teoria de la evolucién adaptacionista ha podido
desatender los detalles estructurales, considerando que en la evolucion de
un caracter lo que se importa es la funcion que desempefia (su uso) y no
los detalles estructurales. Sin embargo, la nocién de funcién como actividad
no puede abstraerse de las estructuras que la realizan; de ahi que
constituya una nocién mas basica con respecto a las demas (6). En sintonia
con el espiritu cuvieriano, la funcién organizacional, concebida como
integracion funcional de las partes, condiciona la existencia de otras partes.

5. RECAPITULACION Y CONCLUSIONES

Como constatdbamos en la introduccién, la tradicion darwinista ha logrado
transformarse para adaptarse a los diferentes problemas y desafios que
aparecen en biologia. A lo largo de este articulo, hemos comprobado cémo
el darwinismo sistémico permite, precisamente, la coexistencia plural de
problemas y soluciones en distintos ambitos de la biologia evolutiva. En
concreto, hemos defendido que la evo-devo plantea una redefinicion de los
conceptos de parte y funcion biolégica que permite dar cabida al estudio del
desarrollo en la evolucion.

En cuanto al problema de las partes organicas, consideramos que
estas pueden identificarse y caracterizarse como homologias que dan
cuenta de la mismidad, similitud o correspondencia de las partes en
distintos individuos filogenéticamente relacionados. Desde este punto de
vista, las homologias no son sélo evidencia de la historia evolutiva de un
linaje, sino que requieren ser explicadas, en virtud de los mecanismos
ontogenéticos que las generan, como clases naturales.

En lo que respecta a la funcién, entendemos que la historia
selectiva no puede servir para identificar homologias. Sin embargo,
creemos que la perspectiva funcional es necesaria para desarrollar una
linea de investigacion que expligue la evolucion de la organizacién
bioldgica, concebida como el conjunto de elementos estructurales y sus
interacciones funcionales. Apelamos asi a una nociéon de funcion como
actividad que permita avanzar hacia un concepto organizacional de funcién
como integracion de partes o estructuras.
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