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RESUMEN

El desarrollo embriolégico es un fenémeno que ha inspirado la especulaciéon filoséfica desde temprano
enlahistoria del pensamiento. Desde los tiempos de Aristételes dos modelos conceptuales antitéticos se
han utilizado tradicionalmente para comprender la embriogénesis: o el embrion posee ya una forma o
estructura, o ésta se forma de nuevo en cada generacién. Nuestro objetivo en este articulo es mostrar que
el contraste entre la posicion preformacionista y epigenética persiste a pesar de los formidables avances
teéricosy experimentales de labiologia del desarrollo contemporanea. El preformacionismo y la epigé-
nesis han perfeccionado constantemente sus posiciones en el curso de la historia con el fin de responder
alos retos conceptuales de la época. Este continuo proceso de transformacion ha dado lugar a una con-
vergencia parcial entre las dos posiciones. Sin embargo, vamos a argumentar que, a pesar de los esfuer-
zos por conciliar ambas posturas, esta antinomia, que se erige como una de las mas fundamentales de la
biologia, no sera facil de superar.

ParaBras-crave « Embrion. Preformacién. Epigénesis. Determinante. Campo morfogenético.
Morfogen. Mosaicismo. Regulacion.

] INTRODUCIENDO LA ANTINOMIA:
UNA BREVE HISTORIA DEL DEBATE PREFORMACIONISMO-EPIGENESIS

Elfenémeno del desarrollo morfolégico de un ser vivo ha sido un tema que ha acapara-
dolaatencién desdelos primeros tiempos del pensamiento. Asi, no es extraiio que Aris-
toteles, quién probablemente encarnara al primer embriélogo de la historia, se po-
sicionara frente al fenémeno bajo dos vias hipotéticas aparentemente irreconciliables:
o el desarrollo se explica por un orden preexistente en el embrién, o este orden es for-
mado en cada generacion desde cero. Estainquietud potenciaria dos modos de entender
la emergencia delaforma biolégica que estaran entrelazados hasta los tiempos actuales.

La primera hipétesis, el preformacionismo, por mucho tiempo concibié el de-
sarrollo como el desempaquetamiento de una estructura ya existente, asumiendo por
tanto que la organizacion del ser viviente estaba ya presente en el embrion en miniatura
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(el homunculo de Nicolaas Hartsoeker proporciona una llamativa representacion de
esta postura). Asi, el compromiso de localizarla forma organica ha sido desde siempre
la marca distintiva de la tesis preformacionista. Bajo su forma mas extrema, esta tesis
se compromete con la preexistencia, dentro del 6vulo o espermatozoide, de una enti-
dad perfectamente estructurada, cuyo origen remonta a un acto creador en el principio
de los tiempos. Entonces, mas que de desarrollo, se trata, en todo caso, del crecimien-
to de un orden que est4 encapsulado (localizado) en las estructuras sexuales.

Por otro lado, la hipétesis de la epigénesis concibe el fenémeno del desarrollo
como un proceso de ordenamiento de la materia embrionaria, inicialmente amorfa,
hacia una forma biolégica estructurada. A la inversa del preformacionismo, el desa-
rrollo no se piensa sélo como crecimiento, sino como un proceso de estructuracién
del embrién amorfo bajo principios organicos de organizacién.

Si por un lado el preformacionismo estuvo naturalmente ligado a un marco
creacionista, la epigénesis estuvo ligada naturalmente a algunas formas de animismo y
vitalismo. En efecto, si asumimos que los principios que gobiernan el proceso del de-
sarrollo embrionario no se explican porla pre-existencia de un orden inmanente, cuyo
origen remonta a un gesto original de creacion, entonces es necesario explicar cémo el
orden organico emerge en cada generacioén. De estaforma, la teoria epigenética se com-
promete con explicar cémo la materia se desarrolla desde un estado indefinido hacia
uno claramente definido bajo principios naturales. Para responder a esto, la postura
epigenética a menudo se apoy6 en la postulacién de un principio vital organico que
sustenta la emergencia de la forma embrionaria.

Como es de ver, ambas posturas se comprometen con postulados metafisicos que
seran elaborados con el paso del tiempo, lo que ha dado forma al debate a través de una
estructuracion tedrica bipolar de apariencia irreconciliable. Entonces, como veremos
alolargo de este articulo, es la reestructuracién de estos mismos principios metafisi-
cos lo que ha proporcionado el combustible de este debate hasta la actualidad.

Para establecer un origen del problema en el marco de nuestra exposicién, po-
demos situarnos en el contexto de la modernidad, donde ambas posturas se enfrenta-
ban con virulencia. En aquel momento, si bien el preformacionismo contaba con la
simpatia gnoseolégica creacionista dela época, laemergencia de lamecanica de Newton
vino a fortalecer la postulacién de una fuerza vital directriz, cuya analogia con la fuerza
gravitacional invisible permitié imaginar su homologo organico para regular la em-
briogénesis (cf. Lenoir, 1989, p. 20-1). Abraham Trembley, en su obra Mémoires pour
servir a Lhistoire d 'un genre de polypes d 'eau douce, a bras en forme de cornes (174.4,), otor-
gariaunsoporte empirico ala epigénesis al demostrar que el pélipo de agua dulce podia
regenerar sus tentaculos amputados, justificando el uso de fuerzas organicas rectoras
de la organizacién biolégica que se constatan por sus efectos regenerativos. El poder
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de regeneracion del pdlipo dio una pauta general del poder inherente de la materia
viva, al considerar que la organizacién (o reorganizaci(’)n) podia ocurrir en distintos
puntos del cuerpo. En efecto, después de la experiencia de Trembley la teoria
preformacionista necesitaba ser modificada, pasando de una teoria general de gérme-
nes ubicados en un sector especifico del cuerpo a una teoria de preexistencia de gér-
menes también locales.

El preformacionismo tradicional era una tesis cuyo espiritu conservador le im-
pedia concebir los cambios que podria sufrir la forma organica a través del tiempo. Por
esto mismo tendria complejas dificultades para explicar el parecido de un organismo a
ambos progenitores. Si bien el organismo adulto estaria pre-formado en el 6vulo de la
madre o en el liquido seminal del padre, eraimposible no sefialar el evidente parecido
a ambos progenitores. Esta critica, que se extendia también hacia la existencia de
hibridos —una mula por ejemplo —y a las malformaciones, podia al parecer sélo expli-
carse por procesos epigenéticos (cf. Hernandez, 2012, p- 66—7).

Finalmente, sise considera que los animalculos eran en realidad seres completos
con todas sus partes, entonces todas las generaciones de seres debian estar contenidos
en el primer ejemplar, en el caso de los humanos, desde “Adany Eva”, para lo cual esta-
ban obligados a abrazar la tesis metafisica de que Dios dispuso desde el origen de la
creaciontodo lo necesario para que el mundo funcionase por si mismo. Tal acto creador
implica la simultdnea creacién de todos los seres vivos que van a nacer y posiblemente
la de muchos otros que jamas naceran (cf. Norro, 2011, p- 171). Se trata entonces de la
afirmacion de la existencia de los gérmenes en el origen de los tiempos, un origen tan
antiguo como el universo mismo, cuya defensa arrastra necesariamente una inflacién
de disposiciones metafisicas. De esta forma, el preformacionismo termina violando la
navaja de Ockham para sustentar el origen de los gérmenes, pues la aceptacién de prin-
cipios metafisicos para sustentarla permanencia de los gérmenes intactos desde el prin-
cipio hasta el fin delos tiempos involucrauna extrema utilizacién de tesis infalsificables.
Esto tltimo impide la posibilidad de confeccionar sistemas naturales que, como la epi-
génesis, planteen la posibilidad de explicar los fenémenos vivientes a partir de princi-
pios naturales que respondan a una expectativa de caracter mas cientifica.

A finales del siglo xviI1 y comienzos del siglo x1x, las debilidades del preforma-
cionismo tradicional comienzan a hacerse notar, sobre todo cuando los avances en la
técnica instrumental habrian proporcionado hallazgos empiricos que permitian do-
cumentar con mayor precisién los procesos del desarrollo: la imposibilidad de cons-
tatar estructura en las primeras fases del desarrollo incliné poco a poco la balanza ha-
cia los epigenetistas. Finalmente, la via epigenética de explicacién logra introducirse
como una opcién valida en las teorias del desarrollo, desplazando parcialmente a la
teoria preformacionista tradicional.
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2 WEISMANN Y LA RE-INVENCION DEL PREFORMACIONISMO.

A mediados del siglo x1x ya se pensaba que todos los procesos vitales especificos —me-
tabolismo, crecimiento, reproduccién y herencia — podian ser reducidos a las activi-
dades que ocurren dentro de ciertas estructuras llamadas células. Consecuentemente,
la teoria celular se construy6 respecto a tres principios: que todas las plantas y ani-
males estan hechos de células, que todas las células surgen de otras células y que las
células poseen todos los atributos de la vida (cf. Sapp, 2003, p. 75). La célula, como
unidad basica estructural y funcional de la vida, supone que toda célula deriva de otra
célula por medio de divisiones funcionales, y asi hasta la primera célula huevo llamada
embrion. Por tanto, se puede pensar en una correlacién causal entre la primera célula
embrionariay el organismo adulto, cuyas funciones vitales serian controladas desde el
interior de estas unidades estructurales. Weismann va mas lejos al localizar las parti-
culas responsables de la herencia en el nucleo de las células germinales, afirmando
que “la naturaleza de la célula esta en realidad decidida por elementos del nicleo”
(Weismann, 1893, p. 26). La herencia estaria en principio contenida en el plasma
germinal de la célula embrién agrupada en series de unidades llamadas determinan-
tes, cada una con propiedades particulares. Las células germinales conservarian en su
nucleo todos los determinantes propios de la especie, en cambio las células que for-
man el soma perderian tal informacién en el transcurso de las divisiones celulares (cf.
Dupont, 2013). Como el embrién parecia contener todo lo necesario para desarrollar
el organismo completo, Weismann postularia el proceso del desarrollo embrionario
como la distribucién progresiva de estos determinantes, los que formarian las dife-
rentes partes del cuerpo a través de la desintegracion o division de la informacién en
cada divisién celular (en analogia conun mosaico). Este esquema traduce el desarrollo
como un proceso de pérdida gradual de potencialidades a partir de una célula totipo-
tencial (es decir, el embriéon) por medio de divisiones celulares consecutivas, dando
origen a un organismo multicelular, cuyos constituyentes son células que perdieron su
totipotencialidad, dado que se especializaron. La diferenciacion celular es asi equiva-
lente a un proceso gradual de pérdida de capacidades de desarrollo.

Lahipétesis de Weismann refrescala teoria preformacionista, dado que concep-
tualiza el desarrollo como un proceso causal unidireccional que parte desde el nucleo
dela célula embrién hasta el organismo adulto, sin recurrir a una fuerza vital invisible.
Esto permite concebir la morfogénesis como un proceso cerrado y limitado a la activi-
dad del ntcleo de las células sin la influencia de variables de otro tipo: “...el destino de
las células esta determinado por las fuerzas situadas dentro de ellas, y no por influen-
cias externas” (Weismann, 1893, p. 134,). Silos determinantes son pensados como “co-
dificadores” de algin tipo de informacién, entonces esto significa que la informacién
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endégena otorgada por los determinantes es suficiente para determinar la ontogenia.
La hipétesis ontogenética de Weismann prepara el camino parala introduccion de una
nocién fuerte de informacién en biologia. Laidea de que el organismo entero esta con-
tenido, potencialmente, en un lugar fisico y espacialmente definido, equivale a imagi-
nar que los determinantes —una sustancia material que debe estar en el niicleo —opera
al modo de un plano arquitectonico cuyas instrucciones son seguidas estrictamente
por las demas unidades estructurales. Esto descubre otra ventaja de la hipétesis de
Weismann: su facilidad para ser modelada y testeada, lo que permitiria imaginar mas
tarde la posibilidad de poder “computar” el organismo entero (véase la seccion 4.).

Pronto la hipétesis del mosaico preformacionista de Weismann gané soporte
empirico a través de los experimentos de Wilhelm Roux con lafamosa “aguja caliente”.
En 1888 Roux tomoé embriones de rana en desarrollo temprano y, después de la prime-
ra division celular, destruy6 una de las células insertando una aguja caliente. Una mi-
tad se desarrollaba acorde al fragmento viable de embrién, tal como debia ocurrir dada
la restriccion de su informacion, mientras que la otra mitad simplemente no se de-
sarrollaba. Este experimento proporcionaba evidencia a favor de la hipétesis de
Weismann, principalmente porque mostraba que en cada division celular ocurria tam-
bién una fragmentacion de la informacién hereditaria contenida en el huevo. Sin em-
bargo, cuando en 1892 Hans Driesch intenté repetir los experimentos de Roux siguien-
do otro método (en lugar de destruir la célula con una aguja caliente, separd las células
por agitacién) y con otra especie (en lugar de ranas us6 erizos de mar), descubrio que
cada célula separada formaba un embrién entero, aunque mas pequeiio (el fen6meno
de escala embrionaria (embryonic scaling). Driesch concluia a favor de la totipotencia-
lidad celular, contradiciendo la hipétesis de Weismann sobre el desarrollo entendido
como fenémeno de pérdida de informacion y particién especifica de material heredi-
tario. Mas tarde, en 1924, Hans Spemann y Hilde Mangold, a través de experimentos
de trasplantes, descubrian que el tejido embrionario poseia un poder “organizador”,
ya que podia generar una estructura entera y viable en el huésped (también de otra
especie), a partir de un fragmento de células trasplantadas (cf. Amundson, 2005;
Maienschein, 2005).

3 ENCUADRANDO EL DEBATE: LA IMPORTANCIA DE LOS EXPERIMENTOS DFE
Roux, DriescH Y MANGOLD-SPEMANN
Estos experimentos abrian muchos debates en embriologia. En primer lugar, la tesis

preformacionista de Weismann choca con el problema, mas complejo de lo previsto,
de la naturaleza causal del fenémeno de diferenciacién celular. Por un lado, la
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postulacién de un proceso lineal, determinista y regulado por ciertas entidades qui-
micas localizadas en el nticleo del embrion no podia explicar facilmente las interaccio-
nes causales deslocalizadas que sugieren los experimentos de Driesch, en donde la di-
ferenciacion celular parece también estar constrefiida por elementos externos al ntcleo
del embrion. En efecto, los experimentos de Driesch y Mangold -Spemann mostraban
que el proceso de diferenciacién depende también de la “posicién” relativa de la célula
en el contexto embrionario:

Driesch describia el embrién de erizo de mar como un ‘armonioso sistema
equipotencial’. El potencial de una célula para diferenciarse en una parte especi-
fica del cuerpo depende de su posicién dentro del embrién. Asi, Driesch intro-
dujo el concepto de informacién posicional 75 afios antes de ser reintroducido y

refinado por Lewis Wolpert (Roth, 2011, p. 256).

Grosso modo, la tesis epigenética de Driesch y Spemann sugeria que la diferen-
ciacion celular dependia tanto de su posicién dentro de un contexto embrionario glo-
bal de relaciones celulares como de la informacién que pueda tener cada cuél en si
misma. El concepto de informacién posicional implicito en la teoria del desarrollo de
Driesch implica que la informacién ambiental o contextual (como por ejemplo la inte-
racciéon entre células embrionarias) puede causar cambios en el estatus final de la cé-
lula. Esto contradice una de las ideas centrales de Weismann sobre la morfogénesis
entendida como un proceso celular limitado a la actividad del nicleo y cerrado a las
influencias externas de cualquier tipo.

En segundo lugar, ese debate tuvo un fuerte impacto en la historia y didactica de
la embriologia. Como Lawrence and Levine (2006) lo indican, hasta no hace mucho a
los estudiantes de biologia del desarrollo se les ensefiaba que existen embriones de
dostipos: el mosaicoy el regulativo. Los embriones de los animales invertebrados eran
pensados tradicionalmente como mosaicos, mientras que los vertebrados eran pensa-
dos como auto-regulativos (en conflicto con los experimentos de Driesch y Roux res-
pectivamente). Los embriones del tipo mosaico se consideraban como colecciones ri-
gidas de células con un destino predeterminado y restringido, como lo propuso
inicialmente Weismann, mientras que los embriones regulativos se consideraban flexi-
blesy capaces de adaptarse alas interferencias ambientales, tal como tradicionalmente
lo proponia la escuela epigenética. Esta dicotomia, sin embargo, se volvié insostenible
amedida que aparecia la evidencia experimental, pues esta categorizacion rigidamen-
te dicotémica nunca sali6 del plano puramente ideal, dado que, porunlado “el embrién
mosaico es una abstraccion que no existe” y por otro, “el embrion regulativo probable-
mente s6lo existe en nuestra imaginacion” (Lawrence & Levine, 2006, p- 3237).
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En la actualidad, se ha hecho evidente el caracter abstracto e irreal de la carac-
terizacién del desarrollo bajo dos modelos separados. En efecto “las interacciones en-
tre las células embrionarias son intrinsecas al proceso regulativo, cuyas interacciones
especifican el destino celular. Este tipo de interaccion celular ha permitido poner ac-
tualmente en primer plano la sefalizacion intercelular” (Lawrence & Levine, 2006,
p- R237). Una interpretacién simplificada de la hipétesis de Weismann era que todos
los determinantes del proceso de desarrollo son factores nucleares localizables. Por
supuesto, hay determinantes ubicados en el 6vulo de la madre. Sin embargo, esto no es
todo; porque, en tltima instancia, “en embriones previamente clasificados como de
tipo mosaico o regulativo, interacciones multilaterales conducen a una elaboracién
progresiva. Tanto los determinantes localizados como las moléculas de sefializacién
son agentes en estas interacciones, y todos los tipos de embriones tienen ambos”
(Lawrence & Levine, 2006, p. R239). Por lo tanto, es importante entender cémo las
células interactian de manera coordinada enlos procesos del desarrollo. En otros tér-
minos: es importante entender la naturaleza de los procesos epigenéticos postulados
por Driesch y Spemann.

A pesar de lo anterior, si hacemos una retrospectiva desde la perspectiva con-
temporanea, una asimetria notable entre estas dos visiones se hace evidente. Los pro-
cesos preformacionistas fueron rapidamente entendidos por la genética del desarro-
llo en términos causales conceptualmente accesibles: los determinantes de Weismann
se convertirian enlos genesy enlos factores de transcripcién de hoy. Pero los procesos
epigenéticos eran mucho mas dificiles de conceptualizar, ya que la comprensién de
fenémenos tales como la regeneracion de partes y la regulacién embrionaria requiere
un intento explicativo mucho mas sofisticado. El embrién mosaico supuestamente se
desarrollaba de acuerdo a un programa, pues cada célula (por ejemplo, un blastémero)
s6lo genera la parte del embrion que se supone que debe generar desde el principio.
Sin embargo, el embrion regulativo debia desarrollarse de acuerdo a ciertas dindmicas
causales en gran parte desconocidas. Asi, los determinantes postulados por Weismann
fueron finalmente reivindicados por la genética del desarrollo y algunas décadas mas
tarde, la promesa de un analisis causal molecular del proceso del desarrollo fue apoya-
dapor el descubrimiento de los morfégenos. De esta forma, la caracterizacion concre-
ta de los conceptos de un sistema equipotencial armonioso y organizador, postulados
respectivamente por Driesch y Spemann, permanecié esquiva. Asi, Driesch (1914) se
aline6 con la tradicion vitalista, postulando una fuerza fundamental responsable de la
auto-regulacién del embrién, mientras que Spemann opt6é mas bien por una posicién
inestable con fundamentos holistas y vitalistas (Hamburger, 1999), negando que “el
organizador” pueda ser caracterizable inicamente en términos bioquimicos. Su con-
clusién era que, dado que “el desarrollo embrionario parecia requerir de una forma de
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auto-organizaciéon que no se habia observado en la materia inerte” (Roth 2011, p. 256),
nilafisicanila quimica serian apropiadas para explicar el complejo proceso de regula-
cion, auto-organizacion y regeneracién que podemos remarcar en sus experimentos.

Si bien es probable que la profesién vitalista de los defensores de la epigénesis
no haya contribuido a esparcir con mas fuerzala teoria dentro de la comunidad cienti-
fica, sus contribuciones no serian para nada estériles. La entidad conceptual que pos-
tulaban, que nos recuerda a la fuerza vital de inspiracién newtoniana postulada porlos
vitalistas que se oponian a los preformacionistas tradicionales, prepararia el camino
para la introduccién de una nueva entidad conceptual que buscaba dar aire a la teoria
epigenética. Nos referimos al concepto de campo morfogenético; entendido como una
clase de plan, o principio de organizacion, que denotariala fuente de informacién adi-
cional necesaria para explicar los resultados de Driesch y Mangold-Spemann.

4 DE L.0S CAMPOS MORFOGENETICOS A LA EMBRIOLOGIA COMPUTACIONAL

El concepto de campo morfogenético fue introducido por Boveri (1910) y Gurwitsch
(1910) para explicar el fen6meno de coordinacién entre las células de un tejido. El con-
cepto se volvié una pieza clave en la embriologia experimental durante la primera par-
te del siglo xx, puesto que no era s6lo una postulacién necesaria para explicar la natu-
raleza causal involucrada en algunos fenémenos biolégicos, sino que también fue el
concepto central de una tradicion cientifica (Gestaltunggesetze) que intentaba capturar
las reglas de las formas vivientes (cf.Gilbert et al., 1996). El orden espacio-temporal
de un organismo en desarrollo es descrito como un campo, en analogia con la teoria
del campo electromagnético de la fisica (cf. Haraway, 1976). Distintas observaciones
experimentales parecian indicarla existencia de colectivos particulares de células don-
de se generaba y regulaba la formacién de estructuras definidas — como por ejemplo la
formacion de extremidades — incluso cuando tales regiones eran trasplantadas en otro
lugar o divididas, lo que no impedia la (re)generaci()n completa de la extremidad en
cuestion (cf. Huxley & de Beer, 1934). También cuando algunas células indiferenciadas
eran introducidas en alguna region particular, estas se incorporaban organizandose y
diferencidndose en armonia con esa regién, evidenciando el poder organizador del
campo (cf. Spemann, 1938).

A pesar del éxito inicial del concepto de campo morfogenético, este fue abando-
nado a mediados del siglo pasado. Con el advenimiento de la genética y los desarrollos
delabioquimica, se volvi6 esencial identificarla naturaleza moleculary causal del cam-
po. Pero los embriélogos de la primera parte del siglo xx carecian de técnicas apropia-
das para lograr estos resultados. De esta forma, el concepto de campo quedé experi-

584 scIENTLA Studia, Sio Paulo, v.13,n. 3, p. 577-97, 2015



EPIGENESIS Y PREFORMACIONISMO: RADIOGRAFIA DE UNA ANTINOMIA INCONCLUSA

mentalmente inaccesible durante mucho tiempo, lo que permiti6é que la genética del
desarrollo fuera percibida como la avenida mas prometedora para entender los proce-
sos embriogenéticos a nivel bioquimico.1 De esta forma, la molecularizacion de la
genética produce el simultdneo efecto de eclipsar el concepto de campo y de revivir la
tradicién preformacionista: la estructura latente que determina el proceso de la
morfogénesis (la estructura que no podia verse a través de las técnicas microscopicas
de los siglos xvi1, xvii1 y xix, y que Weismann postulaba a través de los determinantes),
fue interpretada como el ADN, redefiniendo la morfologia como el estudio de los cam-
bios enla expresion genética (cf. Gilbertet al., 1996) y dando luz a una nueva forma de
preformacionismo de marco informacional.

En ese sentido, podemos decir que el concepto de gen opaca al concepto campo
en la explicaciéon del desarrollo embriolégico fundamentalmente por su fecundidad
como programa de investigacion experimental. De hecho, en sus origenes, al igual que
el concepto de campo, el gen es un recurso heuristico que se constataba por sus efectos
regulares en la materia, por lo que podemos decir que estamos frente una dicotomia de
métodos. En otros términos, vemos confrontadas dos heuristicas, una reduccionista y
otraholista. Laheuristica reduccionista o reduccionismo instrumental (cf. Falk, 1984),
en el caso del gen, se basa en la postulacién de unidades ultimas indivisibles (una for-
ma de atomismo) que explicarian, una vez combinadas entre si, la composicion cuali-
tativa de un organismo, lo que es igual a decir que el todo es la suma de estas unidades.
Mientras que la heuristica holista, en el caso del campo, defiende una interpretacién
relacional del fenémeno, en donde las partes se realizan, o toman su posicién, sélo en
funcién de la estructura global, por lo que no existirian niveles de organizacién biol6-
gica primarios.

Como hemos visto en la segunda seccion, Weismann ya anticipaba un tipo de
reduccionismo instrumental en 1893. Sin embargo, la naturaleza del material heredi-
tario, su localizacién y la forma en que este estaba codificado no estaban claras, atin
cuando él creia que la mayoria de los determinantes estaban localizados en los cromo-
somas del niicleo. En la primera parte del siglo xx se avanz6 en importantes investiga-
ciones para identificar la entidad sub-celular responsable de la herencia. Primero
Griffith en 1928, y luego Avery en 1944, establecieron que el ADN era la molécula en
cuestion (cf. Amsterdamska, 1993). Mientras tanto, el fisico Schrodinger anticipaba
una visién informacional contemporanea, denotando a los cromosomas como las es-
tructuras que contienen en “un tipo de codigo el patrén completo del futuro desarrollo
delindividuo” (Schrodinger, 1944, P- 20). La existencia de un cddigo implicala existen-

1 Para una revisién sobre la historia conceptual del concepto de campo morfogenético con especial énfasis en las
cuestiones relativas a la causalidad del desarrollo, ver Vecchiy Hernandez, 2014,.
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cia de informacion codificada de alguna manera. Asi, Watsony Crick introducen el tér-
mino “informacion” en la genética: “parece probable que la secuencia precisa de las
bases es el codigo que lleva la informacién genética” (Watson & Crick 1953, p. 964.).
Porultimo, Crick, en1958, introduce un modelo de especificidad genética en donde el
arreglo de las bases nucleicas determina la estructura proteica. Esto se podria consi-
derar como el paso definitivo desde una visién instrumental del gen hacia una nocién
realistadel mismo. Conlallegada del “dogma central” ala biologia molecular, los genes
se vuelven la inica unidad de informacién biolégica. El dogma refuerza la idea de que
los genes son especiales por dos razones fundamentales: por un lado, los genes son la
unica causa del desarrollo, en el sentido de que sélo la informacién genética “dirige” el
desarrollo; y, por otro, los genes son la inica entidad estable durante la ontogeniay la
filogenia, la unidad fundamental de la fenogénesis y de la herencia. Estas dos hipote-
sis constituyen labase conceptual del preformacionismo informacional. El modelo in-
formacional de especificidad biolégica introducido por Crick fue reforzado con el mo-
delo del operén propuesto por Monod y Jacob en 1961 (cf. Morange, 1998). En este
modelo, el genoma se vuelve el inico agente activo que controla la ejecucién de las
instrucciones del programa contenido en él. Asi, laregulacion del desarrollo se entiende
como un despliegue de informacién decodificada a nivel genético, cuya metafora nos
recuerda al despliegue del homunculo encapsulado de la tradicién preformacionista.

Es en ese contexto que, en 1975, Wolpert y Lewis proponen una variante extrema
de preformacionismo informacional:

Una teoria del desarrollo efectivamente nos permitiria computar el organismo
adulto a partir de la informacién genética del huevo. El problema puede ser abor-
dado viendo el huevo como el contenedor de un programa para el desarrollo, y
considerando la naturaleza logica del programa al tratar a las células como auté-

matas e ignorando los detalles de los mecanismos moleculares (Wolpert & Lewis,

1975, P- 14).

El primer rasgo interesante de esta posicién es el desplazamiento desde una vi-
sion preformacionista embrionaria del desarrollo, en donde los determinantes se lo-
calizan en el huevo fertilizado, a una visién genética, en donde los determinantes se
localizan en el ntcleo. Antes de 1975, el propio Wolpert habia argumentado a favor del
preformacionismo embrionario (cf. Wolpert, 1971). Wolpert propuso perspicaces su-
gerencias tedricas para fundamentar esa posicién, entre ellas el concepto de informa-
cion posicional y el modelo conceptual de la bandera francesa (French ﬂag model), sin
embargo empez6 a apoyar el preformacionismo genético por razones que son dificiles
de entender (cf. Keller, 2002:; Vecchi & Hernandez, 2014,).
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La segunda caracteristica fundamental del modelo de Wolperty Lewis es el com-
putacionalismo. La embriologia computacional se basa en la hipétesis de que es posi-
ble computar la forma del adulto a partir de la informacién genética del huevo, es de-
cir, que el huevo posee un programa genético que permite construir un organismo
adulto (cf. Rosenberg, 1997). Sus supuestos fundamentales son, primero, que el huevo
contiene internamente todos los recursos que el desarrollo necesita para construir un
organismo. Segundo, que estos recursos son de origen genético. Tercero, que estos
recursos controlan el comportamiento de las células. De este ultimo supuesto se dedu-
ce que el comportamiento de las células es redundante en términos causales. El mode-
lo de la morfogénesis de Wolpert y Lewis reduce eficazmente el proceso de regulaciéon
al proceso de la expresién génica diferencial, asi el concepto de programa de desarro-
llo fue incluido en la categoria de programa genético y el concepto de informacién
posicional fue subsumido en la categoria de la informacion genética. Finalmente, el
problema de la regulacién fue reducido al problema de la diferenciacién celular, una
idea originalmente propuesta por Weismann (1 893).

Lo interesante de la embriologia computacional es que todas las principales ca-
racteristicas del preformacionismo clasico pueden ser identificadas: el huevo contie-
ne un programa genético (es decir, la estructura preformada latente) para el desarrollo
que es completo y opera de manera determinista (es decir, es un algoritmo que poten-
cialmente permite el calculo del organismo adulto, desechando el aporte de cualquier
factor no genético). Como es de esperar, muchos principios conceptuales de este mo-
delo son probleméticos, fundamentalmente porque las células se tratan como auté-
matas. La idea de computar el embrién se basa en una simplificacién metodolégica
segin la cual el comportamiento celular estd completamente determinado por el ADN
ya que, ex hypdthesi, cada célula contiene una lista de reglas que determinan su com-
portamiento (cf. Wolpert, 1989, p. 8). El concepto original de informacién posicional
introducido por Wolpert contenia dos variables: una informativa y otra interpretativa.
Sin embargo, al pensar la interpretacion como equivalente al tratamiento de la infor-
macion genética codificada enla serie de listas preformadas con la que cada célula esta
supuestamente dotada desde el principio, la variable de interpretacién se reduce a la
variable de informacién. De esta forma, las células no harian nada importante durante
el desarrollo: no interpretan informacion posicional ni tampoco procesan la informa-
cion de senalizacién no genética procedente de otras células. En efecto, las células se
transforman en ordenadores pasivos. Los entornos citoplasmaticos y embrionarios son
variables simplemente insignificantes desde esta extremista perspectiva preforma-
cionista. Como Wolpert (1991) supuso, parafraseando a William Harvey: ex DNA omnia
(cf. Mahner & Bunge, 1997).
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5 Las COMPLEJIDADES DEL DEBATE CONTEMPORANEO

La embriologia computacional puede ser considerada como el resultado de una era de-
masiado entusiasta del pensamiento biolégico. Dominada por la genética, la idea era
simple: ignorar las células y explicar el desarrollo en términos de expresion genética.
No obstante, aun cuando parece complejo poder explicar los procesos epigenéticos ob-
servados por Trembley, Driesch y Spemann ignorando totalmente el comportamiento
celular, deberiamos tener en mente una interrogante ain mas elemental: ;jel preforma-
cionismo es capaz de proporcionar una caracterizacion molecular causal de tales pro-
cesos? En esta tltima parte del articulo vamos a tratar de responder a esta pregunta.

Lasraices epistémicas del preformacionismo informacional forman parte de una
ideologia que ha sido muy influyente en biologia y que se estructura a través de una
visién mecanicista de la biologia, una visién reduccionista de la ciencia y una visién
“localista” respecto al origen causal del desarrollo. El preformacionismo informacional
captura en gran parte esta ideologia al atribuir una gran relevancia causal al potencial
intrinseco y latente del interior del embrién. Sin embargo, histéricamente hablando,
lavuelta a Weismann representada por la embriologia computacional no ha coincidido
conunavictoria indiscutible del preformacionismo. Algunos modelos epigenéticos han
emergido volviendo a proponer caracterizaciones moleculares del concepto de campo.
El debate contemporaneo sobre la oposicion entre el mosaico y la regulacién, como lo
sugieren Lawrence y Levine (cf. 2006, p- R239), debe ir mas alla de las oposiciones
clasicas que han caracterizado ala historia de la embriologia. Al mismo tiempo, el de-
bate entre preformacionismo y epigénesis ha avanzado en muchos aspectos.

En primer lugar, los bidlogos del desarrollo han llegado a la conclusién de que
muchos factores extra-genéticos son relevantes en la explicacion de la ontogenia. El
preformacionismo clasico preconizado por Weismann, y elevado por Wolpert y Lewis a
su apoteosis, se ha vuelto complejo de defender, ya que ignora el comportamiento de
las células y de sus interacciones; algo hoy admitido por parte del mismo Wolpert (cf.
1994,). En segundo lugar, los enfoques epigenéticos han abandonado gradualmente las
tendencias vitalistas y anti-fisicalistas heredadas por Driesch y Spemann, aceptando
progresivamente la necesidad de proporcionar una caracterizacién molecular de los
distintos procesos de regulacién del desarrollo observados en la naturaleza. Porlo tanto,
los términos de la clasica disputa entre preformacionismo y epigénesis han mutado, y
actualmente la discusién converge gradualmente hacia una homogeneizacién de am-
bas posturas. De hecho, como mostraremos a continuacion a través de algunos ejem-
plos, ningtn biélogo del desarrollo simpatizante de la epigénesis podria ignorar ac-
tualmente el papel causal de los genes en el desarrollo, asi como ningtn biélogo del
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desarrollo de marco preformacionista podria ignorar el papel causal de la interaccién
y comunicacién celular.

A suvez, los términos del debate también se han vuelto mas complejos. Primero
que todo, lanegligencia clasica del preformacionismo frente al fenémeno de comuni-
cacién intercelular ha sido abandonada y, por otro lado, el alcance explicativo de los
modelos clasicos de seializacién celular basados enla difusion de morfégenos (cf. Crick
1970) han sido cuestionados. A su vez, el enfoque clasico preformacionista sobre los
determinantes nucleares ha sido cuestionado al redefinirse la nocién de determinante
extra-genético del desarrollo. Levin (2012) ha propuesto que ciertos fenémenos del de-
sarrollo requieren la postulacién de factores extra-genéticos que son, no obstante,
preformados de alguna forma en el cuerpo del organismo en desarrollo. Como se deja
apreciar, esta posicion mezcla una vision epigenética (en su énfasis de ir mas alla de
los determinantes nucleares) y una preformacionista (en su postulacion de un progra-
ma de desarrollo). En términos méas generales, lo que la practica de la biologia del de-
sarrollo demuestra es que existe una conciencia creciente de que probablemente no
existen modelos universales que puedan capturar la variedad de los procesos del desa-
rrollo observados experimentalmente. En consecuencia, vamos a ilustrar a través de
algunos ejemplos el contexto actual en que el debate entre preformacionismo y epigé-
nesis se esta desarrollando.

De Robertis (2009) piensa que su modelo provee una descripcion bioquimica
y molecular del “organizador” de Spemann, cuya naturaleza bioquimica no pudo ser
identificada en la primera parte del siglo xx. Su modelo, al estilo de Turimg,2 consiste
en una red construida en base a dos centros de auto-regulacién, uno activador y otro
inhibidor. Estos dos centros de seflalizacion, localizados en el lado ventral y dorsal del
embrién en desarrollo, ejercen un control transcripcional reciproco, en el sentido de
que para cada accién del lado dorsal, hay una reaccién del lado ventral, exhibiendo una
propiedad de coordinacién sistémica de la actividad celular. Asi, el orden se genera
como producto relacional, dependiendo del estado de las regiones vecinas, de una dia-
léctica dorso-ventral. Esta dindmica dorso-ventral resulta de vital importancia para
entender el fenémeno de autorregulacion. En consecuencia, el efecto organizador no
es debido solamente a la accién del lado dorsal, sino también de la reacciéon del lado
ventral, por ejemplo cuando las moléculas del lado ventral compensan la pérdida de
los productos del lado dorsal: “por cada accion en el organizador de Spemann hay una
reaccion en la parte ventral del embrién” (De Robertis, 2009). La introduccion del

2 Alan Turing (1952) propuso un modelo matematico para explicar los patrones de formacién embrionarios. El
modelo trata fundamentalmente de un sistema de sustancias quimicas —los morfégenos - que se difunden a través
deuntejido. Laidea general de sumodelo es que la interaccion reciproca entre reacciones quimicas y la difusién de
reactivos puede resultar en la formacién de patrones morfolégicos y espaciales de manera espontanea.
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concepto de campo se hace natural para explicarla dindmica relacional y comunicacional
entre los componentes celulares y moleculares del sistema. Ademas, como hemos se-
nalado mas arriba, la formacién del campo requiere de la informacién de las sefaliza-
ciones intercelulares y de las interacciones entre células. En el caso del modelo de De
Robertis, los dos centros de regulacién también difunden productos a largas distan-
cias en el embrion para mantener la comunicacién en ambos lados de la blastula, de-
mostrando su accion deslocalizada y, aparentemente, no por contacto.

Elregreso de la epigénesis conunuso clasico del concepto de campo puede verse
en los trabajos de Newman y Bhat, quienes proponen que las células, en un contexto
embrionario, actiian en ciertas circunstancias como osciladores bioquimicos. Esto es
importante ya que, como ellos afirman: “una propiedad clave de los osciladores es su
capacidad de sincronizarse”. Proponen entonces que el fenémeno de sincronia de los
osciladores bioquimicos es un proceso fisico que posiblemente explicaria la “coordi-
nacién celular (...) enun amplio dominio de tejidos, un fenémeno descrito en la lite-
ratura embriolégica mas antigua como un campo morfogenético” (Newman & Bhat, 2009,
p- 699). En términos ontoldgicos, el campo en este modelo corresponde al efecto del
comportamiento oscilatorio sincrénico de las células implicadas. Newman y Bhat
(2009) atribuyen este efecto a una causa especifica, lo que ellos llaman “médulo de los
patrones de desarrollo” o DPM. Esto se define como una categoria especial de genes,
los genes “caja de herramientas” (toolkit), que encontramos en el genoma animal del
pre-metazoo, y que especifican ciertas moléculas que movilizan algunos procesos fi-
sicos especificos, cuya accion en un sustrato biolégico particular (como en las células
de un embrién vertebrado), produce efectos especificos, tales como la formacién de
un campo. La referencia al proceso de oscilacion (OSC) explicaria la formacion de un
campo. En términos quimicos, OSC consiste en la interaccion de moléculas particula-
res (por ejemplo, Wnt, Notch y Hes), cuyo fenémeno fisico se produce a través de una
sincronizacién de la oscilacién bioquimica, generando un campo cuando se aplica so-
bre las células de un embrién vertebrado. El modelo de Newman y Bhat mezcla al pare-
cer las propiedades de auto-organizacién dentro de una vision sistémica preconizada
por Turing, pero afladiendo el encanto de la accién a distancia, conservando el caracter
holistico del concepto original de campo. Minelli bautiza este fenémeno como “efecto
coro” (2009, p- 119). Teniendo en cuenta que la sincronizacion celular ocurre a dis-
tancia, este modelo también exhibe la naturaleza no local caracteristica de las interac-
ciones celulares que tanto vemos en los enfoques epigenéticos.

Otro modelo, aunque mas hibrido, es el de Levin (2012), quien define el campo
como la suma de todos los patrones de seales no locales que inciden sobre las células
y los grupos de células durante la ontogenia. Levin argumenta bajo tres direcciones
distintas. Primero, las sefiales pueden ser de corto rango y largo rango. Segundo, las
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sefiales pueden ser genéticas, quimicas, eléctricas o mecanicas. Y, por tltimo, las se-
nales pueden acarrear informacién acerca del patron presente asi como del patrén fu-
turo del organismo. Con el primer punto, Levin se aleja de los modelos tradicionales
que operan exclusivamente por contacto y proximidad, como el modelo “source-sink”
(cf. Crick, 1970). Laidea de una accién a distancia mediante sefiales es uno de los ras-
gos definitorios del campo como agente de accién no local. El segundo punto implica
que Levin esquiva las restricciones que arrastra el preformacionismo genético o
informacional al considerar varios tipos de sefiales como “codificados” en el campo.
La idea central de la tesis de Levin respecto a la morfologia es que existe una amplia
gama de determinantes potenciales no genéticos — por ejemplo, determinantes meca-
nicos o bioeléctricos — que son invisibles para las técnicas de perfil molecular con-
temporaneas, principalmente centradas en las sefales genéticas. Por ejemplo, los gra-
dientes que proveen la informacion posicional para establecer un campo no son sélo
quimicas o transcripcionales, sino que también de naturaleza eléctrica (voltaje). Asi,
Levin (cf. 2012, p. 247, 256) propone la interesante tesis de que, ademas de un cédigo
genético, hay por lo menos un cédigo bioeléctrico (por ejemplo, patrones dindmicos
de flujo de iones) y posiblemente otros codigos fisicos de informacién codificada. La
explicacién de porqué las senales llevan informacién sobre el patrén presente y futuro
del organismo es que los campos contienen la informacién de un pre-patrén, una es-
pecie de andamio o plantilla utilizada para crear y mantener la forma del organismo.
Este fenémeno es denotado por Levin como “morfologia-objetivo’ (target morphology).
En este sentido la posicion de Levin convive con una suerte de preformacionismo.

La razén para postular una morfologia-objetivo es que algunos procesos de de-
sarrollo parecen ser explicables sélo si se postula algtn tipo de “memoria”; como la
llamada “memoria tréfica” (cf. Bubenik & Pavlansky, 1965). En los ciervos, las lesio-
nes sufridas en una posicién especifica del asta, son “recordadas” por el organismo en
el sentido de que el organismo es capaz de producir crecimientos ectopicos (es decir,
nuevas paas) en la misma posicién en el futuro. La existencia de este fendmeno tiene,
de acuerdo con Levin, las siguientes implicaciones: “En primer lugar, la ubicacién de
las lesiones en los sitios remotos se comunican a las células del cuero cabelludo a una
distancia considerable. En segundo lugar, las células en la zona de crecimiento en el
cuero cabelludo tienen una memoria espacial que dura al menos varios aflos” (Levin,
2012, p. 247). Levin argumenta que la mejor explicacion para ese fenémeno es la pos-
tulacién de una morfologia-objetivo:

Unalesién enunlugar especifico en una ptia puede inducir un cambio fisico en el

mapa de la estructura en el lugar correspondiente (por ejemplo, un cambio en

una red neuronal almacenando la morfologia), haciendo que la pta extra sea
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recapitulada en los siguientes afios a medida que crecen las astas y a medida que

las células ‘consultan’ (son controladas por) el mapa (Levin, 2012, p. 249).

Levin sugiere que el mapa se almacena neuralmente, a pesar de que los meca-
nismos mediante los cuales las células y los tejidos son instruidos por el mapa durante
la formacién del tejido sigan siendo desconocidos. Enla opinién de Levin, el campo no
deberia entenderse inicamente en términos de interacciones celulares o propiedades
holisticas; sino que su funcionamiento deberia entenderse de manera mas amplia,
como la accién causal de un mapa: una suerte de plantilla que guia la forma. El concep-
tode morfologia—objetivo evoca en cierta forma el recurso de una pre-forma (la forma se
codifica en este “mapa” y se almacena en el organismo en lugar de ser construido gra-
dualmente por un proceso epigenético); y también parece conllevar cierta teleologia:
ese mapa controla la morfogénesis constrifiendo su estado final y los mecanismos que
rigen el proceso. En este sentido, hablamos de un pre-patrén global que constrifie la
espontaneidad epigenética de la formacién de patrones ontogenéticos. Es por esto que
el modelo de Levin se perfila como una via hibrida que incluye elementos preforma-
cionistas y epigenéticos.

Finalmente, es importante remarcar que todas las visiones que hemos visto en
este apartado incluyen laidea de campo como una manera de graficarla accién coordi-
naday conjunta de las células y sus elementos para formar patrones morfolégicos com-
plejos. Como lo ha sostenido distintos bilogos del desarrollo (cf. Laubichler & Wagner,
2001): es el contexto organizacional el que determina el papel causal especifico que
desempefian los inter-actores celulares y moleculares en el proceso del desarrollo. La
importancia del contexto sobre los determinantes estructurales endégenos también
muestra otra de las caracteristicas de la historia de la embriologia y de la biologia del
desarrollo: la naturaleza ciclica de la disputa entre preformacionismo y epigénesis,
cuyas tesis han sabido renovarse frente al paso del tiempo.

CONCLUSIONES

Nuestra conclusion mas general apunta hacia el anélisis de la naturaleza de la oposi-
cién entre preformacionismo y epigénesis. Se podria argumentar que, como no existe
niun embrién completamente mosaico ni uno completamente regulativo, el desarro-
llo no corresponde a un proceso totalmente preformacionista ni epigenético. Por lo
tanto, la disputa entre las dos posiciones podria confinarse al basurero de la historia
de la embriologia, dado que ambas posturas son incompletas por si mismas. Sin em-
bargo, es posible que este argumento se base en una interpretacion histérica sesgada.
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De hecho, sélo el preformacionismo se ha caracterizado histéricamente como una po-
sicion categorica segin la cual el desarrollo cae “exclusivamente” sobre los determi-
nantes endégenos (segﬁn lo definido), mientras que la epigénesis siempre se ha ca-
racterizado, en oposicién al preformacionismo, como latesis que alega de que “al menos
algunos” determinantes son exégenos. Si la oposicién se caracteriza de esta manera,
s6lo el preformacionismo ha sido indudablemente refutado experimentalmente. Lo
mismo podria decirse sobre la disputa entre el darwinismo y el lamarckismo con res-
pecto a la naturaleza del proceso de la mutacion. Si el primero se caracteriza como la
tesis segin la cual “todas” las mutaciones son “azarosas” (con respecto a la adapta-
cién), mientras que el segundo, por el contrario, defiende que al menos “algunos” cam-
bios son “dirigidos”, (o que Sarkar llama “lamarckismo débil”), entonces, aunque
parezca extrano, el darwinismo mutacional ha sido refutado experimentalmente (cf.
Sarkar, 2005, p. 328). Por lo tanto, la evidencia empirica ha sido importante para de-
mostrar que dos interpretaciones influyentes de los procesos vivos (preformacionismo
clasico y darwinismo mutacional) son anacrénicos al ser caracterizadas como nocio-
nes categoricas. Al igual que el darwinismo mutacional, cuando el preformacionis-
mo y la epigénesis son caracterizadas categéricamente, caen en ficciones bioldgicas.
Al respecto, la evidencia empirica ha sido fundamental para mostrar que el desarrollo
delos organismos de todas las especies es una combinacién de factores determinantes
end6genos y ex6genos. Sin embargo, la disputa persiste por al menos dos razones.

La primera tiene que ver con la escasez de evidencia empirica. Las posturas pre-
formacionistas que han privilegiado los factores de transcripcién o que han postulado
conceptos como el morfologia-objetivo, asi como los planteamientos epigenéticos que
han privilegiado las interacciones celulares y la comunicacién intercelular, deberian
ser capaces de explicar la naturaleza de los fenémenos tales como la regeneracién de
partes (observado por Trembley), la respuesta a una lesion (es decir, la capacidad de
un tejido para responder a la lesién observada por Bubenik), el fenémeno de escala
embrionaria (es decir, el proceso de reajuste que resulta en un adulto viable de menor
tamafo observado por Driesch), 1a modularidad de la organizacién (es decir, la capa-
cidad de un tejido para generar un fenotipo especifico en un contexto de desarrollo
diferente, observado por Mangold y Spemann), etc. La biologia del desarrollo sin duda
hahecho avances teéricos en este sentido, por ejemplo, la hipdtesis de la célula funda-
dora (es decir, la célula que comienza a secretar un morfogeno que desencadena una
respuesta morfogenética especifica) ha sido complementada por el modelo de auto-
organizacién de Turing: “Las ‘células del organizador’ no tienen que estar predeter-
minadas (aunque en ciertos embriones, determinantes maternos influenciaran su
localizacién); una vez establecidas, los gradientes de difusiéon que configuran tendran
consecuencias globales de modelado” (Miller & Newman, 2003, p228). Es posible que
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los procesos de sefalizacion celular sean mas relevantes de lo estimado originalmente
por Wolpert (1969) y Crick (1970) (quienes calcularon que la mayoria de los campos
embrionarios implican distancias maximas de 100 células). Nuevos modelos de
interaccién celular, como los expuestos en la seccién 4, van mas alla de los modelos de
difusién, al postular la comunicacién de larga distancia entre las células a través de una
variedad de medios (por ejemplo, quimiotaxis, “efecto coro”, oscilacién sincronizada).
A suvez, la morfologia-objetivo amplia la concepcion estandar de la herenciay el en-
foque tradicional de la genética del desarrollo delos factores de transcripcién. No obs-
tante, a pesar de los avances teéricos, se necesita trabajo experimental para apoyar to-
dos estos modelos conceptuales. Es por esto que sugerimos en primera instancia que
la disputa entre epigénesis y preformacionismo persiste por razones empiricas, mas
especificamente, por su ausencia.

La segunda razén, y probablemente la mas importante, que explica la persisten-
cia del debate es que el preformacionismo y la epigénesis intentan explicar el desarro-
llo a través de diferentes concepciones causales. En efecto, como ya hemos indicado
ennuestro analisis, unlado dela discusién abrazala postulaciéon de un plan preformado,
un principio determinativo que rige el desarrollo. En este sentido, también el concep-
to morfologia-objetivo de Levin es preformacionista (la forma se codifica en el mapay
se almacena en el organismo, en lugar de ser construido gradualmente epigenética-
mente). Una de las raices fundamentales de la oposicion preformacionismo-epigéne-
sis se refiere a lalocalizacion y a la naturaleza fisica de este principio de orden estruc-
tural. Los enfoques preformacionistas han localizado tradicionalmente este principio
en alguna parte del embrién fertilizado. Sin embargo Levin considera los principios
de orden (comola morfologia-obj etivo) no locales por excelencia, dado que las fuerzas
causales que inciden en un componente del sistema no son sélo locales. La verdadera
ruptura con la tradicién preformacionista seria considerar viable una teoria del desa-
rrollo que no apele a ningtn principio determinante preformado. Turing (1 952) hizo
una contribucién en esta direccién. Enlavisién causal preformacionista de la embrio-
génesis, el agente causal que inicia el proceso morfogenético corresponde a un princi-
pio que debe pre-existir y gobernar este proceso. Sin embargo, el modelo de reacciéon
y difusién de Turing provee una conceptualizacién de cémo una estructura puede sur-
gir de un material homogéneo debido a las propiedades de auto-organizacién sin ne-
cesidad de un plan central predeterminado. El modelo funciona sobre un contexto
embrionario continuo, homogéneo y simétrico, cuyo desequilibrio, a causa de pertur-
baciones aleatorias, gatilla una serie de procesos en el sistema que resultan en el desa-
rrollo de patrones estructurales espontaneos. En el mismo sentido, Goodwin argu-
menta que: “Hay algo en la organizacién dindmica interna de un huevo que hace su
simetria esférica inestable, porlo que cualquier perturbacion, una fluctuaciéon interna
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de iones, por ejemplo, o un estimulo externo, lo va a activar” (1994, p. 44). En este
sentido, el modelo de Turing reivindica una posible via epigenética pura.

Otraimportante oposicion de relevancia causal se refiere al papel de las molécu-
las, células y tejidos en desarrollo. El problema esta bien ilustrado por Levin.

En general se supone (...) que el mejor camino para la comprension de la gene-
racién de la forma es mediante la diseccién mecanicista de las normas que rigen
el comportamiento de una sola célula. Asi, muchos esperan que a través de la
biologia de sistemas (...) algin dia entenderemos como los comportamientos
de las células se suman a la construccion dindmica y al complejo mantenimiento

de una morfologia de 3 dimensiones (Levin, 2012, p. 24.8).

Sin embargo, si efectivamente existe una morfologia-objetivo, entonces el en-
tender la actividad a nivel celular no es el contexto de analisis méas adecuado para com-
prenderla morfogénesis: un contexto de analisis causal mas global es necesario. Desde
una perspectiva holista, los analisis de los procesos del desarrollo en términos mole-
culares — como los enfoques preformacionistas contemporaneos que se centran en los
determinantes genéticos y en la transcripcién — estan condenados a fallar. A suvez, lo
mismo puede decirse de los analisis celulares epigenéticos, cuyos enfoques estan cen-
trados en los comportamientos de grupos de células junto a sus capacidades de comu-
nicaciéon. En consecuencia, a pesar de que la dialéctica entre preformacionismo y
epigénesis ha evolucionado a través del tiempo y ha sabido evolucionar al ritmo de los
avances experimentales de la biologia del desarrollo, creemos que estas inquietudes
metafisicas sobre la naturaleza causal del fenémeno del desarrollo permaneceran abier-
tas durante mucho tiempo mas.@
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ABSTRACT

The process of development of the embryo has inspired philosophical speculation since the advent of
Western thought. Since the time of Aristotle two antithetical conceptual models have traditionally been
used to understand embryogenesis: either form or structure is preformed in the embryo or it is newly
formed with each generation. Our aim in this article is to show that the contrast between the pre-
formationist and epigenetic positions persists despite the formidable theoretical and experimental ad -
vances of contemporary developmental biology. Pre-formationism and epigenesis have constantly re-
fined their positions in the course of history in order to answer the conceptual challenges of each epoch.
This process of continuous transformation has resulted in a partial convergence of the two positions.
However, we shall argue that, despite the partial successes of this process of continuous convergence,
one of the most fundamental antinomies in biology persists.

Keyworps « Embryo. Pre-formationism. Epigenesis. Determinant. Morphogenetic field. Morphogen.
Regulation.
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