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ABSTRACT. Adaptation is a central and widely discussed concept in modern
evolutionary biology; however, it is necessary to rethink its significance given
the complexity of the adaptive phenomenon, the development of biology and
the emergence of new disciplinary fields in recent years. In this sense, we
address the need to develop new conceptual perspectives that may provide a
better understanding of this phenomenon. This paper aims to analyze the
advantages of a modular approach in developing a more comprehensive
notion of adaptation. A modular concept of adaptation would solve diverse
kinds of problems, for example, the integration between the different levels of
biological organization that are involved necessarily in every adaptive process.
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INTRODUCCION
La biologia viene discutiendo el criterio de demarcacién entre fenémenos
adaptativos y no adaptativos, y de sus principios explicativos durante los
dos tltimos siglos.

Asi, Darwin y sus seguidores ofrecieron diferentes respuestas que con-
dujeron a lo que Gould y Lewontin (1979) llamaron “programa adaptacio-
nista”. El analisis y las criticas realizadas por estos autores generaron una
fuerte controversia entre los bi6logos evolutivos. Una de las principales
criticas la realiz6 Lewontin (1978) al afirmar que los bi6logos usualmente
explican la adaptacién mediante la atomizacién del organismo en partes,
y esta es la razén de que puedan explicar la adaptacion de cada parte pero
no la del organismo en su conjunto. El problema con este tipo de explica-
cioén es que las modificaciones que tienen lugar en una estructura pueden
ejercer influencia sobre estructuras vecinas. Y, de esta forma, la modifica-
cién de un elemento dentro de un sistema o un subsistema puede tener
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consecuencias inesperadas sobre el sistema en su conjunto (Koch y Lau-
rent 1999; Weng, et al. 1999).

Para solucionar los problemas que presenta el programa adaptacionista,
Lewontin (1978) y Gould y Lewontin (1979) propusieron una visién mds
integral de los procesos adaptativos, considerando al organismo con un
Bauplan, esto es, un plan general fundamental constituido por herencia
filética, vias de desarrollo y una estructura arquitecténica general limitada
por fuerzas selectivas. De esta manera, reconocen dos limitaciones basicas
al cambio evolutivo: la filética y la arquitecténica. La primera consiste en
la escasa influencia de la seleccién natural sobre las primeras etapas del
desarrollo evolutivo. La segunda —la arquitectonica— se relaciona con
estructuras que surgen de restricciones como una consecuencia necesaria
de los elementos usados para construir el Bauplan basico. De esta forma, la
atomizacion del organismo no permitiria entender los aspectos estructu-
rales o arquitecténicos y supondria ignorar los conceptos de desarrollo
morfolégico y Bauplan.

Un ejemplo interesante con relacién a la propuesta de Gould y Lewon-
tin lo constituye la pérdida de apéndices y la uniformidad vertebral en
ofidios que tradicionalmente se consider6 como una adaptacién a la
reptacién. Sin embargo, la biologia del desarrollo muestra que esas pérdi-
das fueron una consecuencia de la expansion de los dominios de los genes
HoxB5, HoxCé6 y HoxC8, que se correlacionan con la expansién de la
identidad toraxica a nivel vertebral y con la inhibicién del desarrollo de
los miembros (Cohn y Tickle 1999). Este es un claro ejemplo en el que las
restricciones filéticas y el Bauplan, antes mencionados, permiten compren-
der el surgimiento de las novedades evolutivas.

Las criticas de Gould y Lewontin fueron el fundamento para revisar y
reanalizar el concepto de adaptacion y elmodo de comprender el fenémeno
adaptativo. Asi, a partir de fines de la década de los setenta, se publicaron
numerosas contribuciones sobre adaptacién desde una perspectiva tedrica
(Bock y von Wahlert 1965; Lewontin 1978; Gould y Lewontin 1979; Bock
1980; Gould y Vrba 1982; Sara 1989; West-Eberhard 1992; Sober 1993;
Mahner y Bunge 1997; Dressino 2000; Dressino, et al. 2004; Dressino 2005).
Algunas, como veremos mas adelante, muestran los problemas del pro-
grama adaptacionista criticado por Lewontin (1978) y Gould y Lewontin
(1979). De estos trabajos se pueden inferir cuatro sentidos generales del
término adaptacion: a) adaptacién desde el punto de vista filogenético; b)
el sentido fisiol6gico de adaptacion; c) adaptacion morfoldgica o estructu-
ral, y d) adaptacion genética. Sin embargo, si abarcaramos otros niveles
organizacionales como el ecoldgico o el etoldgico, los sentidos de este
término podrian ser ampliados.

En este trabajo expondremos diferentes modos de enfocar el problema
de la adaptacién y los inconvenientes que presentan. Luego mostraremos
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cémo la inclusion de una perspectiva modular en la problematica adapta-
tiva evitaria esos problemas permitiendo, ademas, la exploraciéon de nue-
vas vias de abordaje de la problematica evolutiva y la ampliaciéon de su
marco tedrico.

DEFINICIONES DE ADAPTACION
A pesar de la importancia que presenta la problematica adaptativa para la
teoria evolutiva, atin no hay acuerdo acerca de cémo definir la adaptacion.
Por ejemplo, Williams (1996) reconoce que la mayor dificultad para reco-
nocer si un caracter es adaptativo es la ausencia de criterios rigurosos que
lo delimiten. De alli que proponga la seleccién natural como criterio
general para distinguir adaptaciones de otros cambios fortuitos. Siguiendo
una argumentacion similar, Wright (1973) asevera que explicar cuél es la
funcién de algo (por ejemplo, un rasgo), es semejante a explicar su causa
(la causa de ese rasgo), es decir, {por qué los organismos poseen ese rasgo?

Otros autores, en cambio, plantean analizar la adaptacién desde una
perspectiva diferente. Asi, Ghiselin (1966) sefiala que el concepto de adap-
tacion es usado por los bidlogos para referirse a algtin tipo de relaciéon entre
un organismo y el ambiente o a una parte de un organismo con relaciéon
a otra parte. Para el autor, esta ambigiiedad es debida a que se utiliza el
mismo simbolo para diferentes conceptos. Por su parte, Bock (1980) sugie-
re un modo distinto de orientar el tema al aseverar que la adaptacion
puede ser conceptualizada como ‘estado’ o como ‘proceso’. El ‘estado’
consistiria en una caracteristica que tiene propiedades de forma y funcién
que le permiten al organismo mantener la sinergia entre un rol biol6gico
y una fuerza selectiva. Por otro lado, el “proceso’, es el cambio evolutivo
en el complejo forma-funcién de una caracteristica que reduce la cantidad
de energia requerida por el organismo para mantener exitosamente la
sinergia del estado adaptativo. Mas adelante observaremos que estos
distintos modos de concebir la adaptacion van a estar incluidos en nuestra
propuesta.

Otra perspectiva de anélisis del problema adaptativo consiste en exa-
minarlo semantica y epistemoldgicamente. En este sentido, se propusie-
ron definiciones formales de adaptacién como criterio de demarcacion
entre los fenémenos adaptativos y no adaptativos. No obstante, como
veremos mas adelante, estas definiciones presentan los mismos inconve-
nientes que los andlisis de la adaptaciéon en términos no formales. Asi,
Sober (1993) formulé la siguiente definicién formal del término adaptacion:
“una caracteristica ‘c’ es una adaptacion para llevar a cabo una tarea ‘t’ en
una poblacion si y sélo si los miembros de la poblaciéon ahora tienen ‘c’
porque, ancestralmente, hubo seleccién para tener ‘¢’ y ‘c’ confirié una

a7

ventaja porque realizo la tarea ‘t".” Esta definicién presenta la dificultad
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antes discutida referida a la utilizacién del término caracteristica, que
supone una atomizacién del organismo.

Otra definicion es la desarrollada por Mahner y Bunge (1997), que parte
de supuestos y términos teéricos como adaptacion y aptacién desarrollados
por Gould y Vrba (1982). Asi, Mahner y Bunge (1997) afirman que una
caracteristica de un organismo es una aptacién con relacién a algin item
ambiental en el tiempo ¢, si y s6lo si, el valor biolégico de la caracteristica
es mayor que cero. Cabe mencionar que los autores definen valor bioldgico
como una caracteristica que favorece la habilidad de un organismo para
llevar a cabo la historia de vida especifica de la especie. Proponen ademas
que el item ambiental puede ser abiético o biético. El problema que se
plantea es el mismo que aparece en la definicién de Sober, ya que al utilizar
el término caracteristica se estd pensando de nuevo en una atomizacién del
individuo. Sin embargo, lo interesante de esta definicién es que por
ambiente se entiende los items que interactian con el organismo durante
un determinado intervalo de tiempo. No obstante, es importante diferen-
ciar entre ambiente externo (ecolégico) e interno. De esta forma, diversos
cambios morfolégicos son respuestas a procesos de ajustes internos a
componentes funcionales vecinos (van der Klaauw, 1948-1952; Moss y
Young, 1960; Dressino y Pucciarelli, 1997, 1999). Por lo tanto, la funciona-
lidad de una caracteristica puede ser la respuesta a la modificacion de otra
estructura relacionada. Por ejemplo, una modificaciéon en el fémur debido
a causas genéticas o congénitas puede producir cambios en la tibia. Por
consiguiente, segtin Dressino (2000), en la definicién de Mahner y Bunge
el término ftem ambiental podria remplazarse por componentes funcionales
vecinos o por ambiente externo, segin el caso.

Esta expresién permitiria solucionar el problema de considerar una
respuesta adaptativa a nivel morfo-funcional solamente como una res-
puesta a presiones del ambiente externo. En realidad, las respuestas a los
cambios que tienen lugar en componentes funcionales relacionados con
una estructura son tan importantes como los cambios producidos por las
presiones del ambiente externo.

En resumen, podemos afirmar que la mayoria de los autores antes
citados, a pesar de sus diferentes propuestas, suelen llevar a cabo una
fragmentacion del organismo explicando la aparicién del rasgo de un
modo atomizado.

ALGUNAS CONSIDERACIONES ACERCA DE LOS MODULOS
Dada la critica anterior, proponemos la utilizacién de un enfoque modular
como posible solucién al problema de la fragmentacion en la adaptacion.
Cabe destacar que la modularidad es un tema muy amplio y no es el
objetivo de este trabajo hacer un exhaustivo analisis del mismo, sino que
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nos proponemos realizar una breve discusién acerca de algunos de los
principales significados del término mddulo y sus diversos enfoques. Para
una discusion mas extensa y profunda acerca de la modularidad pueden
consultarse los trabajos de Schlosser y Wagner ( 2004), y Callebaut y
Rasskin-Gutman (2005).

Al analizar los trabajos que utilizan la modularidad con relacién a
sistemas complejos (Raff 1996, Wagner 1996, Von Dassow y Munro 1999;
Klingenberg, et al. 2001; Ravasz, et al. 2002; Schlosser 2002; Rives y Galitski
2003), observamos que no existe acuerdo acerca de cémo caracterizar un
mobdulo. Por ejemplo, Raff (1996) asevera que los médulos son unidades
que componen un organismo, que poseen su propia especificacion gené-
tica y jerarquica, y que interacttian con otras unidades similares. En
cambio, Moss (2001) reconoce alguna ambigiiedad en el uso biolégico de
este término y de alli que defina al mddulo como una unidad, que es un
componente de un sistema mayor y que posee su propia identidad estruc-
tural y/o funcional.

Por otra parte, Winther (2001) concordando con Moss (2001), asevera
que los médulos son fracciones existentes como una variedad de partes
estandarizadas y repetidas a diferentes niveles —molecular, celular, mor-
fologico, etc.—indicando que el concepto de mddulo soluciona el problema
de los niveles de organizacién en la biologia. Esto coincide con el primer
sentido de mddulo definido por Schlosser y Wagner (2004) “as a component
of a system that operates largely independently of other components or
as a system that is repeatedly used” (p. 4). Winther (2001, 2005), por su
parte, distingue entre médulos estructurales, fisiologicos y de desarrollo
que cumplen mltiples roles funcionales. Ademas, el autor menciona que
los campos morfogenéticos son médulos que inducen cambios en otros
moédulos. Este aspecto se vincula con la definicién previamente citada
(Dressino 2000) en la que se incluye el término componentes funcionales
vecinos, ya que éstos pueden ser considerados como médulos que inducen
cambios en otros médulos.

En concordancia con lo anterior, Schlosser y Wagner (2004) aseveran
que la problematica de la modularidad no radica en saber si hay o no
mobdulos, sino dénde estan, las condiciones para su comportamiento
auténomo, y qué consecuencias tienen para el desarrollo y dinamica
evolutiva del sistema. Estas consideraciones son apropiadas también para
nuestro enfoque modular de la adaptacioén. Desde aqui, deberiamos pre-
guntarnos acerca de las condiciones requeridas por los médulos adaptati-
vos, como se relacionan con otros médulos adaptativos y con el sistema
que los contiene. Asimismo, Schlosser (2004) afirma que generalmente
concebimos a los médulos como estructuras, pero sugiere que es necesario
pensarlos desde una perspectiva orientada a procesos. De esta forma,
define mddulos como aquellos tipos de subprocesos que estan integrados
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y son relativamente auténomos. Posteriormente mostraremos la impor-
tancia de esta perspectiva en algunos ejemplos.

Una propiedad interesante de los médulos es que pueden poseer uno
o multiples roles funcionales. En estos términos, y coincidiendo con los
autores antes mencionados, Schlosser (2002) define mddulo como un cierto
tipo de patrén dinamico de conexiones entre los constituyentes de un
proceso. De esta forma, Schlosser y Wagner (2004) aseveran desde una
perspectiva evolutiva que “...modules that develop or operate as quasi-au-
tonomous units during the life cycle may also serve as building blocks of
mosaic evolution” (p. 2). Esta afirmacion es sugestiva porque relaciona a
los médulos con aspectos complejos de la evolucién, por ejemplo, la
evolucién en mosaico.

Desde la perspectiva de la biologia del desarrollo, West-Eberhard (2003)
asocia los conceptos de rasgo y médulo, mediante el término rasgos modula-
res (modular traits). La autora los define como “subunits of the phenotype
that are determined by the switches or decisions points that organize
development, whether of morphology, physiology or behavior” (p. 56).
De esta forma, la distincién entre los términos rasgo y rasgo modular,
permite determinar la denotacién del término y, también, vincular dife-
rentes niveles de organizacion. Por tanto, no se hace referencia al rasgo de
manera atomizada.

A partir de los anteriores aportes, nuestra propuesta es conceptualizar
al médulo como una unidad funcional auténoma, relativamente independiente
de otras unidades funcionales con un contenido informativo propio y cuya activi-
dad es el resultado de la interaccion entre los diferentes niveles organizacionales
que lo componen. En sintesis, un médulo puede ser considerado como una
estructura multidimensional con diferentes niveles de organizacién (morfol6gi-
co, genético, vias de desarrollo, fisiolégico, etc.) y con un contenido informa-
tivo propio.

UNA PERSPECTIVA MODULAR DE LA ADAPTACION
Las definiciones antes discutidas de adaptaciéon no logran satisfacer el
requerimiento de integracion que este concepto lleva implicito. Esto es,
por sus caracteristicas la adaptacion incluye la consideracion necesaria de
los niveles de organizacién y, ademas, su relacién con el medio ambiente
o con estructuras vecinas. Consideramos que el concepto de mddulo puede
ser util para solucionar algunos de los problemas planteados por la frag-
mentacién, posibilitando la integracion entre los distintos niveles de orga-
nizacién permitiendo, ademas, el analisis de médulos anidados.
Asimismo, como vimos anteriormente, otra propiedad de los médulos
es que pueden modificar su funcién. Esto es coincidente con la propuesta
de Nedelcu y Michod (2004), en el sentido de que la evolucién modular
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puede integrar funciones previamente separadas o crear nuevos médulos
a partir de otros. De esta forma, podemos inferir que probablemente la
modularidad mejore la evolvabilidad mediante la interferencia entre
adaptaciones con diferentes funciones (Wagner y Altenberg 1996). En
estos casos los modulos de desarrollo estan presentes en un segundo plano
en las consideraciones adaptativas.

Un caso interesante, en esta direccion, es el trabajo sobre la estructura
modular de la mandibula de ratéon de Atchley y Hall (1991). Los autores
desarrollaron un analisis que incluy6 varios niveles de organizacion desde
el genético hasta el morfolégico. Asi, mostraron la estructura anidada e
interrelacionada entre cinco subunidades modulares descendientes de las
células de las crestas neurales, dando lugar a cuatro lineas de desarrollo
basicas: a) las células condrogénicas que forman el cartilago de Meckel; b)
las células odontogénicas que formaran los molares e incisivos; c) los
osteoblastos y condroblastos formadores de la rama mandibular; y d) los
osteoblastos y condroblastos formadores de los procesos coronoides, cn-
dilo y angular. El tamano final de las subunidades modulares (cartilago de
Meckel, molares, incisivos, coronoides, condilo y angular) varian entre si
de forma relativamente independientemente y con respecto a otros facto-
res (efecto materno, epigenéticos, etc.). Otros trabajos también han mos-
trado la naturaleza modular de la rama mandibular y de la region alveolar
en ratones (Cheverud, et al. 1997, Mezey, et al. 2000; Klingenberg, et al.
2004). Esta consideracién jerarquica de la adaptacién en diferentes niveles
de organizacién planteada anteriormente no es tenida en cuenta en las
definiciones de Bock (1980), Sober (1993) y Mahner y Bunge (1997) y, por
lo tanto, no contribuyen a resolver el problema adaptativo en toda su
dimension.

Otro ejemplo interesante que muestra la necesidad de la consideracién
modular de la adaptacién en el campo biomédico es el retardo del creci-
miento intrauterino (IUGR). El IUGR constituye un problema médico que
afecta el desarrollo de nifios de todo el mundo. Desde una perspectiva
evolutiva, este fendmeno es de interés debido al desacuerdo existente
entre varios autores respecto a su estado adaptativo. Entre los defensores
de la tesis adaptacionista del IUGR pueden mencionarse a Warshaw (1985),
Amiel-Tison y Petigrew (1991) y Amiel-Tison, et al. (2004 a,b). En cambio,
autores como Peeters (1994), Duvekot, et al. (1995), y Hayashi (2003)
aseveran que el IUGR representa una maladaptacion.

Los que se adhieren al punto de vista adaptativo sostienen que el déficit
en el crecimiento es una respuesta adaptativa del feto frente a ciertas
disfunciones placentarias (por ejemplo, deficiente flujo sanguineo), mal-
nutricién materna, hipertensién arterial, hipoxia inducida por factores
ambientales (por ejemplo, fumar), etc., porque permite en ciertos casos la
viabilidad del feto hasta su nacimiento. Es por ello que Warshaw (1985)
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sefnala que el IUGR deberia ser considerado como una respuesta adaptativa
del feto mas que una patologia. La observacion de la existencia de madu-
racién rapida del sistema nervioso y de los pulmones en fetos con IUGR,
llev6 a postular que la variabilidad observada en estos sistemas en recién
nacidos que sufrieron de esta condicion fetal era debida a que las condi-
ciones intrauterinas adversas sobrepasaron la capacidad adaptativa del
feto (Amiel-Tison y Petigrew 1991; Amiel-Tison, et al. 2004 a,b). Por consi-
guiente, concluyeron que el IUGR en si mismo deberia ser interpretado
como parte de una respuesta adaptativa del feto.

La consideracién del IUGR como una adaptacién fetal u otro tipo de
fendmeno es relevante tanto en medicina como en biologia porque esto
podria determinar el tipo de estrategia terapéutica para solucionar el
problema. Ademas, el IUGR constituye un fenémeno de alto grado de
complejidad y representa un buen ejemplo para la aplicacién de un
concepto modular de adaptacion. Si tratamos de aplicar las definiciones
de adaptacion vistas anteriormente (Sober, Bock y Mahner y Bunge), la
dificultad inicial se encuentra en la consideracién de si el IUGR es un rasgo
o una caracteristica. Y esto se debe a que estos términos son inadecuados
para designar al IUGR, porque este fenémeno es multidimensional e inte-
ractdan numerosos procesos independientes. Asi, en este ejemplo, estan
implicados, entre otros, procesos determinantes como los aspectos gené-
ticos del feto, las caracteristicas de la madre, los estresores ambientales, etc.
Ninguno de estos elementos esta incluido en las definiciones previas
debido a que no estan estructuradas para el tratamiento de fenémenos
complejos.

Sin embargo, Dressino (2005) desarrollé una definicién modular de
adaptacion que da cuenta del fenémeno del IUGR. Segtin esta definicion,
el IUGR de un feto es una adaptacién con relacién a ciertos items ambientales
de tipo nutricional (por ejemplo, malnutricién) si los elementos del médu-
lo y submddulos involucrados en el IUGR son adecuados para responder a
la malnutricién en un momento de tiempo dado, y los valores biolégicos
—en el sentido usado por Mahner y Bunge— son positivos porque el feto
llega al nacimiento. Esto no significa ignorar las consecuencias adversas
que el fendmeno del IUGR tiene para un organismo que llega a sobrevivir
para su futura historia de vida. Considerando lo anterior, Barker (1995) y
Godfrey y Barker (2000) sefialan las consecuencias del IUGR y otros sufri-
mientos intrauterinos en enfermedades crénicas y agudas en adultos.

En sintesis, este ejemplo nos permite apreciar dos aspectos: por un lado,
que las definiciones tradicionales de adaptacién no son aplicables a fené-
menos complejos como el IUGR porque, por definicién, no puede ser
conceptualizado como un rasgo o una caracteristica; por otro lado, se
prueba la utilidad de la definicion modular para fenémenos complejos.
Esto representa una aproximacién metodoldgica diferente de la tradicio-
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nalmente usada por lo bidlogos. El enfoque modular permite incluir la
relacién de moédulo (o submddulo) con otro médulo (o submoédulo) asi
como la relacién entre un médulo y el medio externo, los dos aspectos
destacados por Ghiselin (1966) enla adaptacién. Ademas, también permite
dar cuenta del estado de un médulo o del proceso, los dos componentes
senalados por Bock (1980).

Por tdltimo, el enfoque modular de la adaptaciéon podria ser utilizado
como una herramienta para el analisis de ajustes adaptativos reciprocos
como en las simbiosis. Es asi que Sterelny (2004) mostré claramente la
importancia de la simbiosis como conductora de médulos de desarrollo.
Siguiendo esta propuesta, creemos que los ajustes reciprocos de este
fendmeno no pueden ser analizados mediante las definiciones clasicas
vistas anteriormente, ya que la complejidad de la simbiosis esta por fuera
del campo explicativo de estas definiciones.

CONCLUSIONES
Alo largo del trabajo mostramos dos problemas bésicos con relacién a las
concepciones tradicionales de la adaptacién: la fragmentacién del orga-
nismo y la incapacidad del anélisis de estructuras o sistemas complejos.
Ambos aspectos podrian resolverse con la utilizacion de un enfoque
modular de la adaptacién porque permite relacionar diferentes niveles de
organizacion y hacer referencia a items internos y externos vinculados con
el proceso adaptativo.

Por otra parte, y de manera coincidente con la propuesta de Schlosser
(2002) acerca de la necesidad de considerar el médulo como una unidad
evolutiva, proponemos la viabilidad de considerar al médulo como unidad
adaptativa. Esto permitiria analizar tanto los estados adaptativos como los
procesos que conducen a esos estados. En esta direccion, cabria la posibi-
lidad de examinar mediante la concepcién modular la filogenia de procesos
que conducen a un estado adaptativo. Un ejemplo podria ser la metame-
rizacién de los somitos cefalicos de estructura modular y la funcién del
gen engrailed que fue mostrada desde la metamerizacion de los miisculos
ligados a la valva en los moluscos monoplacéforos hasta la metameriza-
cién de los primeros somitos cefélicos y parte anterior del cerebro en
mamiferos. Este enfoque nos proporciona un analisis que permite relacio-
nar genes, sistemas de sefialamiento, vias de desarrollo y estructuras
morfoldgicas en el proceso de metamerizacién como estrategia adaptativa
en un contexto evolutivo.
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