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LA BIOLOGIA EVOLUCIONARIA DEL DESARROLLO
COMO CIENCIA DE CAUSAS REMOTAS

GUSTAVO CAPONI®

Resumen: Segin Ron Amundson, los actuales desarrollos de la biologia
evolucionaria del desarrollo podrian estar exigiéndonos una revision de la distin-
cién entre causas proximas y remotas de los fendmenos biolégicos propuesta por
Ernst Mayr. En este trabajo argumentaré que, aunque sea cierto que la dicotomia
de Mayr debe ser revisada y reformulada, tanto ella como la distincién entre
biologia funcional y biologia evolucionaria, ameritan ser preservadas, incluso para
entender en qué sentido el desarrollo puede ser relevante para el estudio de la evo-
lucién. Comprender el estatuto epistemoldgico de la biologia evolucionaria del
desarrollo sdlo nos exige comprender y formular mejor esa dicotomia, corrigien-
do, sobre todo, la identificacién entre factores ecoldgicos y factores evolutivos en
la que incurrié Mayr.
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Abstract: According to Ron Amundson, the current developments in Evolutionary
Developmental Biology could be requiring a review of the distinction between ultimate
and proximal causes of the biological phenomena proposed by Ernst Mayr. In this
work, I will argue that, although it is true that the dichotomy of Mayr should be
revised and reformulated, this one, and also the distinction between Functional
Biology and Evolutionary Biology, must be preserved; even to understand in what
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sense the development can be prominent for the study of evolution. Understanding
the epistemological status of Evolutionary Developmental Biology only requires us to
understand and formulate better that dichotomy, correcting, above all, the
identification between ecological factors and evolutionary factors in which Mayr
incurred.
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PRESENTACION

La tarea de la disertacion filosdfica consiste simplemente en distinguir:
aunque es privilegio del filésofo el mantenerse constantemente informado
de que la distincion no es division.

Samuer CoLERIDGE

tendiendo a una sugerencia de Scott Gilbert, John Opitz y Rudolf
Raff (1996), en algunos pasajes de The Changing Role of the Embryo
in Evolutionary Thought, Ron Amundson (2005) sefiala que los re-
sultados de la Biologia evolucionaria del desarrollo podrian estar exigién-
donos una revision, tal vez un ablandamiento o una ampliacién, de la
tajante distincion entre causas proximas y remotas de los fenémenos biol6-
gicos que Ernst Mayr propuso en 1961.! A primera vista, por lo menos, el
estudio sobre cémo el desarrollo puede incidir en la senda y la secuencia
de los cambios evolutivos no pareceria encajar del todo bien en la dicoto-
mia entre Biologia funcional y Biologia evolucionaria; y esto podria estar
indicando que la distincion entre esos dos 6rdenes causales, sobre la que
se apoya la dicotomia disciplinar, tal vez no sea tan clara y estricta como
Mayr pretendia.
La ontogenia es, en efecto, un fenémeno organismico, y esto, segin la
categorizacion de Mayr (1998b: 169 y ss.) coloca su estudio del lado de la
Biologia funcional (cfr., Amundson, 2005: 212 y 232). Pero si reconoce-

! Mayr, 1998a. Al respecto de la influencia de esta distincién véase Beatty, 1994.
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mos que los fendmenos ontogenéticos pueden permitirnos explicar parte
de los fenémenos evolutivos, si reconocemos que son relevantes para la
Biologia evolucionaria, podemos preguntarnos, como Amundson lo hace
sin llegar a asumir una posicién clara al respecto, sobre la posibilidad de
“concebir a la ontogenia como un punto intermedio en la escala préximo-
remoto” (2005: 204); y asi considerar a la Biologia del desarrollo como
una disciplina que mediaria entre la Biologia funcional y la Biologia
evolucionaria (Gilbert et al., 1996: 362; Amundson, 2005: 225; Callebaut
et al., 2007: 26): aquélla seria “el estudio de los cambios en la Biologia
Funcional”, y la tltima seria “el estudio de los cambios en los procesos de
desarrollo” (Amundson, 2005: 225).

Descreyendo que ese punto intermedio exista y asumiendo que lo que
aqui estd realmente en juego no es el lugar de la Biologia del desarrollo y
si una caracterizacién y delimitacion epistemoldgicamente correcta de la
Biologia evolucionaria del desarrollo, en este articulo argumentaré que,
aunque sea cierto que la dicotomia de Mayr deba ser revisada y refor-
mulada, tanto ella como la distincién entre Biologia funcional y Biologia
evolucionaria, ameritan ser preservadas, incluso para entender en qué
sentido el desarrollo puede ser relevante para el estudio de la evolucidn.
Mi tesis es que la dificultad no estd en la propia distincion entre dos orde-
nes causales y entre dos drdenes disciplinares, sino en la caracterizacién
imprecisa que Mayr hace del concepto de causa remota. Casi identifican-
dolo con el de factor ecoldgico, Mayr nos propone una idea de ese concepto
que, ademas de hacernos perder de vista la diferencia entre indagaciones
ecologicas e indagaciones evolucionarias, dificulta la comprension de como
factores distintos a la lucha por la existencia, tales como los constrefiimientos
ontogenéticos, pueden llegar a tener efectos e impacto en la evolucién.

ORGANISMOS Y POBLACIONES

Atendiendo, aunque sélo parcialmente, a la revision critica de las tesis de
Mayr propuesta por André Ariew (2003), se puede presentar a la Biologia
funcional y a la Biologia evolucionaria diciendo que, mientras la primera
seria aquella biologia ocupada en el estudio de las causas préximas que,
actuando a nivel del organismo individual, nos explica cémo los fenéme-
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nos vitales se encadenan e integran en la constitucién (desarrollo) y el
funcionamiento (fisiologia) de esas estructuras, la segunda seria esa otra
biologia que se ocuparia de indagar las causas remotas que, actuando a
nivel de las poblaciones, nos explicarian por qué los diferentes érdenes de
seres vivos presentan las caracteristicas que efectivamente ahora poseen o
alguna vez poseyeron (cfr., Caponi, 2000, 2001, 2003, 2007 y 2008). Que-
da claro asi que la Biologia funcional incluye tanto a la Fisiologia como a
la Biologia del desarrollo (Mayr, 1998b: 133; Ariew, 2003: 554), y que el
concepto de causa remota puede abarcar, no sélo todos los factores de
cambio evolutivo previstos por la version neosintética de la Teoria de la
seleccion natural (deriva genética, mutacion, migracion, seleccion sexual y la
propia seleccion natural),? sino también otros factores de posible relevan-
cia evolutiva como aquellos apuntados por los defensores de la Teoria de
los Sistemas de Desarrollo.?

Esto ultimo, es cierto, implica ir mas alla del concepto de causa remota
conforme es presentado por Mayr, quien, como observa Ariew, parece con-
siderarlo como un sinénimo de seleccion natural (Ariew, 2003: 557; cfr.
Mayr, 1998a: 86). Pero no creo que esa ampliacién nos obligue, como
sugiere Ariew, a dejar de hablar de causas tiltimas o remotas y sélo hablar
de explicaciones evolutivas. En todo caso, podria simplemente optarse por
la expresion causas evolutivas. Asi, si entendemos por causa cualquier fac-
tor que ayude a definir y a explicar los estados y cambios de un sistema,
podremos distinguir entre causas proximas que definen y explican los es-
tados de esos sistemas fisicos de alta complejidad que son los organismos
individuales, y causas remotas o evolutivas que definen y explican los esta-
dos y los cambios de esos sistemas especificamente bioldgicos que son las
poblaciones. Las causas proximas, podemos decir, son aquellas que actian
en y sobre los organismos, siendo en los tejidos y en los estados de esos
organismos en donde sus efectos pueden ser observados. Las causas remo-
tas, mientras tanto, actian sobre las poblaciones y es en los estados de
éstas que sus efectos deben ser registrados.

2 Cfr. Ruse, 1979: 45; Sober, 1984: 33; Gayon, 1992: 335; David y Samadi, 2000: 25;
Stephens, 2007: 111.
3 Véanse Oyama, 1985 y Jablonka y Lamb, 2005.
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A diferencia de un fenémeno que desencadene una reaccién fisiologi-
ca, o que perturbe o impulse un proceso ontogenético, los efectos de una
presion selectiva ni ocurren ni pueden ser registrados en las estructuras y
estados de un organismo. Una presion selectiva actia siempre sobre gene-
raciones sucesivas de individuos pertenecientes a una misma poblacién,
cuyos perfiles presentan cierta variabilidad heredable; ésta siempre se tra-
duce en una diferencia en la eficacia bioldgica* de dos formas alternativas
de un rasgo o estructura al interior de dicha poblacién. Por eso, tanto la
presion selectiva como los efectos por ella producidos, nunca podran ser
observados ni medidos, considerando un tnico organismo y su descen-
dencia; lo mismo ocurre con esas otras fuerzas del cambio evolutivo que
son la migracidn, el aislamiento geografico y la deriva genética. Hablar de
una modificacién en la proporcién de dos alelos supone, desde el inicio,
hablar de estados poblacionales que pueden ser alterados; y, en este senti-
do, hasta la mutacién, cuando es considerada como uno de los factores
capaces de desestabilizar el Equilibrio de Hardy-Weinberg, deja de ser pen-
sada como un fendmeno organismico y también se registra como un feno-
meno o una variable especificamente poblacional.

La Teoria de la seleccién natural, como lo apuntaron Elliott Sober y
Richard Lewontin, es una teoria de caracter variacional desde cuya pers-
pectiva los fendmenos evolutivos pueden y deben ser explicados en un
nivel irreductiblemente poblacional, sin que sea posible, y tampoco nece-
sario, considerarlos como el resultado de una acumulacién de fenémenos
organismicos explicables en términos de causas préximas.> O como muy
bien lo explicd, ya hace mucho tiempo, Francois Jacob:

4 Me refiero a la eficacia bioldgica darwiniana, la w de las férmulas de la Genética de
poblaciones: “La eficacia biolégica darwiniana, también denominada valor selectivo o
adaptativo y simbolizada generalmente w, es mas una medida relativa que absoluta. Si
los portadores de un genotipo transmiten sus genes a la siguiente generacion a una tasa
que podemos designar como la unidad (w'=1), los portadores de otro genotipo en la
misma poblacién pueden transmitir sus genes con una tasa inferior o superior, w2=1-s o
bien w2=1+s. El valor de s es el coeficiente de selecciéon” (Dobzhansky et al., 1980:
102).

5 Sober, 1984: 150; Lewontin, 2000: 8. Un punto de vista semejante puede encontrarse en
Walsh, 2007: 181.
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Lo que con Darwin transforma radicalmente la actitud hacia el mundo viviente
es la manera de considerar, no ya los individuos sino amplias poblaciones.
Hasta este momento, lo que se examinaban eran las variaciones a las que esta-
ba sujeto un organismo particular para vislumbrar el tipo de transformaciones
que eventualmente podria sufrir. Con Darwin, los avatares y desventuras que
pueden afectar a un individuo o a otro, pierden interés. Es sin duda imposible
reconstruir la historia de cada animal que ha vivido sobre la tierra, pero aun-
que se pudiese reconstruir el destino individual de cada uno de los seres del
pasado, no se llegaria tampoco a deducir de ello las leyes de la evolucién y la
variacién. El objeto de transformacién no es el organismo, sino el conjunto
de organismos similares que viven y se suceden en el tiempo. (Jacob, 1973:
186-187)

Sin embargo, si la autonomia de la perspectiva darwiniana frente al
estudio de los fendmenos puramente organismicos es la principal razén
para mantener la distincion entre causas proximas y remotas, eso no debe
ocultarnos el margen de ambigiiedad que todavia deja la expresion
poblacional. Pues, aunque sea cierto que para la Teoria de la seleccién na-
tural los fenémenos evolutivos son siempre fenémenos poblacionales, eso
no implica que todo fendmeno poblacional sea un fenémeno evolutivo ni
tampoco que cualquier variable que tenga efectos en ese dominio sea, de
por si, un factor evolutivo o una causa remota. Robert Brandon (1990 y
1992) mostré esto en su andlisis sobre los conceptos de ambiente externo,
ambiente ecoldgico y ambiente selectivo.

POBLACIONES Y LINAJES

En el estudio biolégico de poblaciones, nos dice Brandon, “hay por lo
menos tres modos claramente diferentes de medir factores ambientales” y
cada uno de ellos supone un concepto diferente de ambiente (1992: 81;
véase también 1990: 47-50). Asi, si estamos interesados en la poblacion
de alguna especie de hierba que crece en un campo, podriamos comenzar
nuestro estudio de ese ambiente midiendo la concentracién de algun ele-
mento quimico, digamos arsénico, en varias partes del terreno; pero, aun-
que de ese modo ciertamente obtendremos informacién sobre el ambiente
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externo de dicha hierba, puede darse el caso de que la mayor concentracion
de arsénico no tenga efectos en la distribucioén, la densidad y el crecimien-
to de la misma. Es decir: no cualquier variable ambiental es, por si misma,
ecoldgicamente relevante; y, si quisiéramos salir de la duda sobre si eso
ocurre o no en nuestro ejemplo, deberiamos analizar si existe o no alguna
correlacion entre las diferentes concentraciones de dicho elemento en dis-
tintas partes del terreno, y la distribucidn, la densidad y el crecimiento de
la hierba en esos mismos sectores.

Si ese fuese el caso, si la hierba sélo nace en donde la concentracién de
arsénico no excede cierto nivel, y si, en dichos sectores, el crecimiento y la
densidad de la misma decrecen conforme el nivel de arsénico aumenta,
entonces podremos estar seguros de haber encontrado una variable signi-
ficativa del ambiente ecoldgico de nuestra planta. Pero lo que aqui interesa
sefalar es que esto no significa que hayamos individualizado una presién
selectiva actuante sobre nuestra poblacidn, es decir, no significa que haya-
mos individualizado una variable del ambiente selectivo de nuestra hierba
(cfr., Brandon, 1990: 49 y 1992: 83). Para que ello sea asi, deberiamos
mostrar que en la poblacion que estamos estudiando existe cierta variabi-
lidad genotipica que se traduce en diferentes grados de tolerancia al arsé-
nico (Brandon, 1990: 172). Esto haria que las variantes mds resistentes
tiendan a conseguir mayor éxito reproductivo que las menos resistentes y
esa circunstancia nos llevaria a considerar al arsénico como una variable
evolutiva, una causa remota, que estaria controlando la composicion
genética de la poblacion, sea modificandola o preservando una determi-
nada proporcién entre las variantes en competicion.

Si no fuese asi, si todas las variantes de hierba fuesen igualmente sensi-
bles al arsénico, aunque no a otras variables ecoldgicas, no podriamos
decir que su presencia constituya una presion selectiva para la poblacién
en estudio; y, consecuentemente, aun habiendo establecido que la presen-
cia de arsénico incide en la distribucién y en la densidad de la poblacién,
no por eso habriamos individualizado una causa remota relevante para
explicar los fendmenos evolutivos ocurridos en dicha poblacién. Queda
claro, entonces, que aunque la distribucién, la densidad y el crecimiento
desigual de los individuos de una poblacién son fenémenos poblacionales
ecolégicamente explicables por factores ambiéntales como los diferen-
tes grados de concentracion de una determinada sustancia en el ambiente,
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eso, por si sélo, no transforma a dichos fenémenos poblacionales en fené-
menos evolutivos, ni transforma a esas variables ecologicas en factores evo-
lutivos. Para que esto sea asi es necesario que esos factores puedan producir
diferencias de éxito reproductivo entre las variantes presentes en dicha
poblacién: sélo ahi los factores ecoldgicos devendran en genuinas causas
remotas (cfr., Brewer, 1994: 30).

Es decir: en sentido estricto, el fenémeno evolutivo sélo se verifica cuan-
do, dejando de considerar a una poblaciéon como un simple conjunto de
organismos que explota y padece cierto ambiente, el cual condiciona su
crecimiento, su distribucién y su densidad, pasamos a pensarla como un
linaje cuya composicion se va alterando, o preservando, a lo largo de una
secuencia de generaciones (cfr., Hull, 1994: 197; Queiroz, 1999: 50). Asi,
aunque no haya nada definitivamente errado en decir que para la Teoria
de la seleccion natural son las poblaciones, y no los organismos, que evo-
lucionan; esa misma idea puede ser mejor expresada diciendo que los que
evolucionan son los linajes (Hull, 1980: 327). Por eso, mas preciso aun
que definir una causa remota como aquella cuyo efecto sélo se refleja en el
plano poblacional, deberiamos definirla como aquella cuyo efecto sélo se
refleja en el devenir de dichos linajes.

Esta precisién adicional, sin embargo, lejos de restringir el concepto de
causa remota, no hace mas que ampliarlo, pues del mismo modo en que
una poblacién y una especie pueden ser consideradas como linajes sujetos
a evolucién, también pueden ser asi consideradas unidades taxonémicas
de orden superior. ‘Ledn’ es el nombre propio de un cierto linaje; pero
también lo es ‘mamifero’: hasta donde sabemos, esa palabra designa un
grupo monofilético, un lingje particular, cuyas diferentes ramificaciones
comparten un ancestro comun; y, por eso, cualquier factor que pueda con-
dicionar o afectar de algin modo la evolucién de ese linaje, como un
todo, deberia ser considerado una causa remota. Pero esas precisiones
amplificadoras del concepto de causa remota serian incompletas si no ha-
cemos algunas otras precisiones acerca de la relacion que existe entre
factores ecoldgicos y factores evolutivos. Se trata de algunos matices que
Mayr no tomo en cuenta a la hora de explicar su concepto de causa remota
y cuya omisidn puede contribuir a una cierta superposicién entre un ana-
lisis de la funcién ecoldgica, o papel biolégico de un rasgo, y lo que cabria
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caracterizar como una verdadera explicacion evolutiva del mismo (cfr., Bock
y Wahlert, 1998: 131).

LO ECOLOGICO Y LO EVOLUTIVO

Mayr, recordémoslo, distingue cuatro respuestas diferentes, pero comple-
mentarias y no mutuamente excluyentes, que pueden darse a la pregunta,
“,por qué la curruca [Sylvia atricepilla] que estaba en mi casa de verano
en New Hampshire, comenzé su migracion hacia el sur en la noche del 25
de agosto?”: una aludird a una causa ecoldgica (1998a: 85), otra a una
causa genética (1998a: 86); y las dos restantes se referirdn a causas fisiol6-
gicas, intrinsecas en un caso y extrinsecas en el otro (1998a: 86). Asi, mien-
tras estas dos ultimas serian ejemplos de causas préximas, las dos primeras
serian ejemplos de causas remotas; y es en su presentacion de la llamada
causa ecoldgica del comportamiento en cuestiéon en donde, me parece, Mayr
propicia, o pone en evidencia, una identificacién incorrecta entre factores
ecologicos y factores evolutivos.

Como causas fisioldgicas, proximas, del comportamiento migratorio de
aquella curruca, Mayr apunta a un factor interno, vinculado con la dismi-
nucién de cantidad de horas diarias de luz solar que predispondria al
pajaro para iniciar su vuelo migratorio, y a un factor externo, tal como el
pasaje de una masa de aire frio y la caida de la temperatura con ella aso-
ciada, que operaria como gatillo o estimulo desencadenante de dicha con-
ducta. La causa genética, mientras tanto, tendria que ver con la historia
evolutiva de la especie: a lo largo de la misma, ésta habria adquirido la
constitucion neurofisiolégica hereditaria responsable de dicha reaccién com-
portamental (1998a: 86). Pero, antes de esa segunda explicacién por cau-
sas remotas, Mayr apunta otra, supuestamente del mismo caracter, a la
que él llama de explicacion ecoldgica: “la curruca, que es un ave insectivora,
debe migrar porque si pasa el invierno en New Hampshire morird de ham-
bre” (1998a: 85-86); y es aqui en donde, me parece, reside su error.

Nadie duda, por supuesto, que la disminucion de la cantidad de insec-
tos que puede ocurrir en New Hampshire durante el invierno, debe haber
operado, y tal vez continie operando, como una presién selectiva respon-
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sable de la conformacién y la preservacién de ese rasgo comportamental.
Pero eso es lo ya supuesto en la llamada explicacion genética: a lo largo de
la historia evolutiva de la especie Sylvia atricepilla, esa presién selectiva
habria labrado y estabilizado su constitucién neurofisiolégica hereditaria, ha-
ciendo que, dados ciertos estimulos ambientales vinculados al cambio de
estacion, los especimenes de dicha ave inicien su vuelo migratorio en di-
reccion al sur. Sin embargo, al apuntar ese factor ecolégico por si sdlo y
antes de considerar su impacto en la composicidn hereditaria de la espe-
cie, como si fuera una causa remota, Mayr parece sugerir que todo factor
ambiental que afecte el ciclo vital de un organismo constituye una presion
selectiva; y eso, como lo vimos en el caso de aquellas plantas que crecian
en un campo con arsénico, constituye un error.

En el ejemplo de la curruca el pasaje del factor ecoldgico al factor evo-
lutivo parece tan inmediato y obvio, que resulta casi inevitable no hacer
esa identificacion. Pero, si lo que estd en juego no es un andlisis empirico
sobre la relacion entre la ecologia y la historia evolutiva de la Sylvia
atricepilla, y si una elucidacién epistemoldgica del concepto de causa re-
mota, debemos intentar evitarla. Y en este sentido, puede ser muy ttil
comparar la caracterizacién de las cuatro preguntas sobre el comporta-
miento de la curruca propuesta por Mayr, con la caracterizacion de las
cuatro preguntas etoldgicas propuesta por Niko Tinbergen (1985: 168).
Esta disciplina, decia Tinbergen, “ha desarrollado una serie de conceptos
y términos” que, ante cualquier comportamiento de un animal, nos con-
ducen a plantear las siguientes cuestiones:

1. ¢De qué modo este fendmeno (el comportamiento) influye en la pervivencia,
en el éxito del animal?

2. {Qué es lo que hace que el comportamiento ocurra en un momento dado?
¢{Como trabaja su maquinaria?

3. ¢Cémo se desarrolla la maquinaria del comportamiento cuando el individuo
crece?

4. {Como han evolucionado los sistemas de comportamiento de cada especie
hasta llegar a lo que son ahora? (Tinbergen, 1985: 168)

La cuarta de estas preguntas, diria con toda razén Mayr, es una pregun-
ta por las causas remotas del comportamiento. La segunda y la tercera,
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mientras tanto, son preguntas por causas proximas: la primera de ellas
abarca las preguntas por las causas fisiologicas intrinsecas y extrinsecas
del comportamiento de la curruca que fueron apuntadas por Mayr; y la
otra alude a su ontogenia. Este tiltimo asunto lo soslayé Mayr; pero, con-
forme vimos, no cabe duda que su tratamiento remite al orden de las
causas proximas. El problema esta en la primera de las cuatro preguntas:
si razonasemos a la manera de Mayr tendriamos que decir que se trata de
una pregunta por causas remotas; y, por lo tanto, de una pregunta por la
evolucion de ese comportamiento. Pero esto, ademas de llevarnos a consi-
derar que la clasificacion de Tinbergen es redundante y desordenada, tam-
bién implicaria un malentendido con respecto a lo que él estaba queriendo
decir cuando aludia a la influencia que un comportamiento puede tener
en la pervivencia, o en el éxito, de un animal.

Como puede notarse en un trabajo anterior a la conferencia en donde
establecio esa distincién entre las cuatro preguntas, Tinbergen suponia
una distincion clara entre el andlisis de como un comportamiento puede
contribuir al éxito de un animal individual, y, el estudio de las presiones
selectivas, presentes y pasadas, involucradas en la historia evolutiva de su
especie (1979: 100-101). Es que, como ocurre en el caso de la curruca,
una cosa es averiguar cudl es la ventaja ecoldgica que un comportamiento
o la posesion de un rasgo anatémico puede presentar para un animal; y
otra es hacer inferencias sobre la historia evolutiva de esas particularida-
des. Para lo primero, basta con analizar las condiciones en que el animal de-
sarrolla su existencia, mostrando cémo el mismo contribuye a su
pervivencia y desarrollo individual, a su reproduccidn, a la pervivencia de
su prole, y eventualmente a la pervivencia de su grupo o manada; y otra
cosa por completo distinta es determinar la historia de las presiones selec-
tivas que llevaron a la conformacién de ese rasgo (1979: 118). Piénsese,
en este sentido, lo dificil que resulté dar con una explicacién darwi-
nianamente correcta de los llamados comportamientos altruistas. La utili-
dad y el valor ecolédgico de los mismos podia ser algo obvio; pero de ahi a
su explicacién evolutiva habria un largo camino por recorrer (Williams,
1966: 193 y ss.; Cronin, 1991: 253 y ss.).

Es digno de observarse, por otra parte, que el reconocimiento de esa
distancia entre el andlisis ecoldgico del papel biolégico de un rasgo y el
trazado de su historia evolutiva estd implicito también en la nocién de
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exaptacion propuesta por Stephen Gould y Elizabeth Vrba en 1982 (1998).
La idea de que pueden existir estructuras heredadas que resultan utiles en
el cumplimiento de cierto papel biolégico, y que hasta son capaces de
incrementar la aptitud de sus portadores, pero que no han sido labradas
por la seleccion natural en virtud de dicho papel o funcién, nos indica
que, entre el trabajo de un naturalista de campo que consigue identificar
esa utilidad o conveniencia (¢fr., Gould y Vrba, 1998: 522), y las inferencias
evolutivas que puedan hacerse sobre la filogenia de esa estructura, existe
un hiato que no puede ser obviado. El clitoris hipertrofiado de la hiena
moteada puede tener una utilidad en los rituales de apareamiento de esa
especie; pero su evolucién puede ser un efecto secundario de presiones
selectivas de otra indole que premiaron hembras con mayor secrecién de
andrégenos en virtud del mayor tamafio que ellas podian alcanzar (Gould
y Vrba, 1998: 529).

LINAJES Y ORGANISMOS

Puede decirse, entonces, que asi como la identificacion de un aspecto del
ambiente que resulta ecoldégicamente relevante para una poblacién, no
implica, ipso facto, la identificaciéon de una presion selectiva que pueda
considerarse como una causa remota de la evolucion en curso de dicha
poblacién; la identificacién del papel o la funcion biologica de un rasgo,
tampoco constituye, por si misma, ni un andlisis de su historia evolutiva ni
la identificacién de una presidn selectiva que esté incidiendo en la evolu-
cién de dicha poblacién. Un andlisis ecoldgico, en sintesis, no configura,
por si mismo, un andlisis evolutivo y la identificaciéon de la relevancia de
un rasgo en la ecologia, o en el ciclo vital, de un ser vivo, no es lo mismo
que explicar dicho rasgo en términos de causas remotas.

Para que esto ultimo pueda ser asi, para que se pueda pasar de un nivel
de analisis a otro, habria que mostrar, en primer lugar, que existen formas
variantes heredables de ese rasgo al interior de la poblacién en estudio; y,
en segundo lugar, seria necesario también mostrar como, la posesiéon de
una u otra forma de esas formas variantes, dando lugar a modos mas o
menos eficientes de cumplir con el papel identificado, puede disminuir o in-
crementar el éxito reproductivo diferencial de sus portadores. Antes de dar
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ese paso, y esto es algo muy importante de ser destacado, nuestro andlisis
alude todavia al plano de las causas préximas.

A diferencia de la presion selectiva que la presencia del arsénico en el
ambiente de aquellas plantas puede ejercer sobre la frecuencia y la apti-
tud relativa de diferentes genotipos al interior de la poblacidn, los efectos
del arsénico que explican la distribucion, la densidad y el crecimiento de
los individuos de esa misma poblacién, pueden ser vistos y apuntados sin
que sea necesario analizar una secuencia de generaciones. El mapa de la
distribucidn del arsénico, con sus zonas de mayor o menor concentracion,
y el mapa de la distribucién de la poblacién, con sus zonas de mayor o
menor densidad y crecimiento, nos ponen ante un hecho que no es un
hecho evolutivo y que podra ser explicado en virtud de los efectos que esa
substancia tiene en el crecimiento de cada planta.

Del mismo modo, el andlisis de cémo la posesién de una estructura
anatémica, o la realizacién de un comportamiento, contribuye al cumpli-
miento del ciclo vital de un organismo en un medio determinado, es algo
que debe ser hecho atendiendo a historias individuales de vida y mostran-
do como las consecuencias de poseer esa estructura o cumplir ese com-
portamiento se reflejan en lo que ocurre con cada organismo individual.
Para hacer eso, es cierto, puede ser menester ver y comparar lo que ocurre
con varios individuos: si se quieren conocer los hdbitos de caza del lobo,
puede ser mejor ver lo que pasa con varios lobos, que ver so6lo lo que
ocurre con uno de ellos. Pero, una vez descubierto un padrén de com-
portamiento, y una vez establecido su papel en la vida del lobo, ese compor-
tamiento y sus efectos podran ser vistos y apuntados, si las condiciones lo
permiten, analizando un tnico caso.

Mientras tanto, si se llegase a descubrir que los lobos de la poblaciéon
estudiada presentan cierta variabilidad hereditaria en un perfil anatémico
y se constata, ademads, que esa diferencia morfoldgica conlleva a una rea-
lizacién mas o menos eficiente de ese comportamiento, estariamos detec-
tando una presion selectiva que se traduciria en diferencias de eficacia
biolégica darwiniana, o de éxito reproductivo diferencial, entre los portado-
res de las diferentes variantes del rasgo en cuestion; y esa diferencia de
eficacia darwiniana, claro, no podria ser verificada analizando o descri-
biendo el ciclo vital o la historia de vida de un tnico espécimen: diferen-
cias o cambios en la eficacia darwiniana son fendmenos que tienen que
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ver con la evolucidn de un lingje, y es en ese plano que deben ser consi-
derados.

Dicho con mayor generalidad: aunque la eficacia darwiniana de un ras-
go dependa siempre de aspectos relativos al ciclo vital de los organismos
individuales, ella s6lo puede ser registrada considerando una secuencia
de generaciones ocurrida al interior de un linaje. Es decir: los incrementos
o las disminuciones de eficacia bioldgica son fendmenos estrictamente
evolutivos, y no sélo ecolégicos, que no pueden apuntarse considerando
el ciclo de vida de un organismo individual y que s6lo pueden ser explica-
dos por causas remotas. Si por alguna falla en sus mecanismos neu-
rofisiolégicos, la curruca de Mayr se quedase a pasar el invierno en New
Hampshire, tal vez podriamos observar las marcas que esa situacién deja-
ria en su cuerpo: la pérdida de peso, el debilitamiento generalizado y, tal
vez, su agonia y una muerte prematura que lo inhibirian de participar de
una nueva temporada de apareamiento. Pero lo que nunca podriamos
registrar, por mds que lo pesemos y lo midamos, es la disminucién de su
eficacia darwiniana.

Sin embargo, el hecho de que exista un hiato y una clara diferencia
entre el andlisis ecoldgico, en términos de causas préoximas, sobre el rol
bioldgico de un rasgo, y el trazado de su historia evolutiva en términos de
causas remotas, no debe hacernos perder de vista que este tltimo no pue-
de existir sin aquél. Las presiones selectivas sélo existen porque hay un
fenémeno ecoldgico llamado lucha por la existencia:® los individuos tienen
que subsistir y conseguir los medios de subsistencia para crecer y reprodu-
cirse en un mundo donde sobran las amenazas y escasean los recursos; y
es en ese drama cotidiano, que involucra a cada organismo individual,
que debemos remitirnos para comprender las presiones selectivas que
pueden estar operado, o pueden haber operado, sobre el linaje que este-
mos estudiando. Aunque no sea posible reducir causas remotas a causas
proximas, es necesario reconocer que aquéllas no existirian sin éstas.

Si el frio y la falta de insectos para comer no afectasen a las currucas
individuales, nunca se podria hablar de una presién selectiva que haya
propiciado o sostenga ese comportamiento migratorio como respuesta
adaptativa a ese problema planteado por el ambiente. Pero, cuando deci-

6 Cfr., Sterelny y Griffiths, 1999: 254; Cooper, 2003: 14 y Colyvan, 2008: 316.
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mos que ese comportamiento surgié como efecto de una presion selectiva
estamos aludiendo a un fendmeno y a una causa que, como ya vimos, sélo
pueden ocurrir en el nivel de los linajes. Los organismos no padecen pre-
siones selectivas ni se modifican en respuestas a ellas: ellos pueden sufrir
un cambio de temperatura y responder fisiolégicamente a esa alteracién.
Ellos pueden aclimatarse y aprender; pero evolucionar sigue siendo una
prerrogativa de los linajes (Sober, 1984: 204).

Aunque éstos no existen sin los individuos, aun asi les ocurren cosas,
como sufrir presiones selectivas y evolucionar como respuesta a ellas, que
a esos individuos nunca les podrian ocurrir. Por eso la distincién entre
causas proximas y remotas, entendida como una diferencia entre factores
que inciden en los estados de los organismos y factores que inciden en la
evolucion de los linajes, puede y debe ser sostenida no obstante el recono-
cimiento de que nada podria ocurrir en el plano evolutivo sin que algo
ocurra antes en el plano de los vivientes individuales.

DESARROLLO Y EVOLUCION

Por eso no debe sorprendernos que el desarrollo del organismo indivi-
dual, y no sélo las exigencias ecolégicas a las que €l esta sometido, puedan
ser relevantes para el estudio de la evolucién. La razdn de ello no es dificil
de comprender: toda innovacién evolutiva posible, toda variacién que
pueda ofrecerse al escrutinio de la seleccion natural, tiene que poder
corporizarse antes en una alteracion ontogenética viable.” Para que una
variacién fenotipica surja y pueda entrar en competencia darwiniana con
otras, algo en el proceso de la ontogénesis tiene que ser atrofiado o
hipertrofiado, agregado o suprimido, transpuesto o deformado, posterga-
do o anticipado (cfr., Arthur, 2004a: 216); y es ahi en donde encuentra su
relevancia aquello que Ron Amundson ha llamado Principio de Completud
Causal: “Para producir una modificacién en la forma adulta, la evoluciéon
debe modificar el proceso embriolégico responsable por esa forma. Por
eso, para comprender la evolucion es necesario comprender el desarrollo”
(2005: 176).

7 Amundson, 2001: 314; Schwenk y Wagner, 2003: 59 y Laubichler, 2007: 343.
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Asi, sea cual sea la indole de esa alteracion o de esa reprogramacion de
la ontogenia, ella tiene que cumplir con dos requisitos fundamentales. En
primer lugar, ella tiene que ser accesible para el sistema en desarrollo;® es
decir: tiene que tratarse de una alteracién posible de ser producida en y
por ese mismo proceso ontogénetico (Arthur, 1997: 48 y Azkonobieta,
2005: 118). Y, en segundo lugar, ella tiene que ser tal que, ni aborte ese
proceso, ni genere un monstruo totalmente inviable (Amundson, 2001:
320). Ademads de fisica o fisiolégicamente posible, un cambio evolutivo
también tiene que ser ontogenéticamente posible (Amundson, 2005: 231
y Azkonobieta, 2005: 118): la ontogénesis puede o no recapitular a la
filogénesis; pero con sus exigencias, que no son menos acuciantes que las
ecoldgicas, la limita y la orienta (Hall, 1992: 11 y Wilkins, 2002: 384).

Lo evolutivamente posible sélo puede ser un recorte de lo ontogené-
ticamente permitido y por eso la secuencia y el margen de maniobra de los
fenédmenos evolutivos debe someterse a los constrefiimientos y a los di-
reccionamientos que le imponen los requerimientos organizacionales de
la ontogenia (Arthur, 2004b: 283). Las exigencias de la seleccién natural
pueden hacer muchas cosas con los diferentes linajes de seres vivos sobre
las que ella opera; pero, conforme insisten los tedricos de la Biologia
evolucionaria del desarrollo, las marchas y las contramarchas de la selec-
cién natural deben ocurrir siempre dentro de los margenes y siguiendo las
secuencias que imponen las exigencias organizacionales del desarrollo
organico individual. Este es el locus primero de toda invencién morfolégica,
funcional o comportamental y, por esa razdén, para comprender la evolu-
cidén, su estudio no puede ser menos relevante que el estudio de los facto-
res involucrados en esa lucha por la existencia que es la responsable de la
seleccién natural.

Asi, y sobre todo en la medida en que se reconoce que esos constre-
fiimientos y direccionamientos ontogenéticos no sélo limitan sino tam-
bién ordenan, en parte, la senda de la evoluciéon produciendo un sesgo
(Arthur, 2004b: 283) en los fendmenos evolutivos que no puede explicar-
se citando exclusivamente los factores evolutivos cldsicos (cfr., Moya y
Latorre, 2004: 189 y ss.), debemos decir que ellos también constituyen

8 Maynard Smith et al., 1985: 269 y Raff, 2000: 78.
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causas remotas o evolutivas. Causas que inciden en la evolucion de los
linajes y no en el desarrollo de los organismos.

El desarrollo de éstos, es cierto, se ve afectado y usualmente imposibi-
litado por factores sin los cuales dicho sesgo no existiria. Sin embargo, éste
ultimo no puede confundirse con aquellos. Un constrefiimiento desen-
volvimiental, tal como ya fue definido en el consensus paper organizado
por Maynard Smith, Dick Burian y Stuart Kauffman en 1985, seria justa-
mente “un sesgo en la produccion de variantes fenotipicas o una limita-
cién de la variabilidad fenotipica, causada por la estructura, caracter,
composiciéon, o dindmica del sistema desenvolvimiental” (Maynard et al.,
1985: 266); y esto ya alude a un fendmeno poblacional y no a un fenéme-
no organismico. Lo que constrifie la evolucién es un sesgo en la oferta de
variantes, cuya frecuencia relativa serd modificada o preservada por la
accion de presiones selectivas o de otros factores como deriva genética o
migracion. Es decir: la variabilidad a la que alude la teoria de la seleccién
natural es ya un dato poblacional y no organismico; y, por eso, cuando se
alude a un sesgo en dicha oferta de variaciones, también se esta haciendo
referencia a un fendmeno especificamente poblacional.

El desarrollo organico se somete a factores y exigencias sin los cuales
dicho sesgo no existiria, y la explicacién de por qué una determinada
reprogramacion de la ontogenia resulta inviable para un cierto organis-
mo, corresponde, claro, a ese capitulo de la Biologia funcional que es la
Biologia del desarrollo: es en el estudio de la falencia de una ontogenia
individual en donde se podran encontrar y sefalar las causas préoximas de
esa imposibilidad. Pero el sesgo en la oferta de variaciones que condiciona
a la evolucion no puede confundirse con esos factores y esas exigencias: él
es, en todo caso, su reflejo en el nivel poblacional; y en la medida en que
ese fendmeno poblacional condicione u oriente la evolucion de cierto li-
naje, diremos que €l mismo se ha transformado en un factor evolutivo o en
una causa remota que explica por qué dicho linaje evoluciona o evolucio-
no de la forma en que lo hace o lo hizo.

Del mismo modo en que una presion selectiva no existiria si los orga-
nismos individuales no estuviesen sometidos a la lucha por la existencia,
los constrefiimientos ontogenéticos, considerados como factores evolutivos,
no existirian si las ontogenias individuales estuviesen libres de exigencias
organizacionales y pudiesen ser alteradas en cualquier direcciéon y en cual-
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quier secuencia; y, por eso, estudiar esas exigencias, ademds de las se-
cuencias que las mismas imponen para cualquier innovaciéon morfoldgica,
es tan importante para comprender la evolucidn de un linaje como tam-
bién lo es, y nunca dejara de serlo, el estudio de los factores ecoldgicos al
que él mismo ha estado sometido (Arthur, 2004a: 118).

Pero, del mismo modo en que cuando se estudia el impacto evolutivo
de un factor ecoldgico se hace algo mas que mera ecologia, cuando se
estudia el desarrollo para explicar la ocupacion sesgada del morfoespacio
generada por un cierto linaje, o la secuencia en que la misma fue realiza-
da, se estara apuntando a un fendmeno que no es individual, que no es
meramente ontogenético, que involucra multiples generaciones consecu-
tivas, y tal vez varias derivaciones de un mismo linaje; y por eso se estara
apuntando a un fendmeno que no es meramente ontogenético, sino evo-
lutivo o filogenético. La Biologia evolucionaria del desarrollo, como muy
bien lo ha dicho Brian Hall, estudia “cémo el desarrollo (causalidad préxi-
ma) impacta en la evolucién (causalidad ultima) generando cambio evo-
lutivo y cdmo el desarrollo mismo ha evolucionado” (1992: 2); pero algo
muy semejante podria decirse de la Teoria de la seleccién natural: ella nos
lleva a estudiar como las relaciones de los organismos con su ambiente
(causalidad préoxima) impactan en la evolucién (causalidad ultima), ge-
nerando cambio evolutivo, y como esa misma relacién ha evolucionado
como efecto de la seleccién natural.

CONCLUSION

La pregunta de Amundson, “{necesitamos una tercera alternativa mas alla
de préximo-ultimo para referirnos a la evolucién desenvolvimiental?”
(2008: 266), puede recibir, en fin, una respuesta negativa: comprender el
estatuto de los fenémenos estudiados por la Biologia evolucionaria del de-
sarrollo sélo nos exige comprender mejor esa dicotomia; y, por los mismos
argumentos que aqui se esbozaron para llegar a esa conclusién, también
puede decirse que no es posible entender al estudio del desarrollo, en si
mismo, como si fuese un estudio de causas ultimas. La Biologia del desa-
rrollo como Mayr siempre insistio, es un capitulo de la Biologia funcional.
Un capitulo relevante, como todos los otros, para el estudio de la evolu-
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cién; pero que también puede y debe ser iluminado por una Biologia
evolucionaria que, en ese capitulo suyo denominado Biologia evolucionaria
del desarrollo, analizard, no sélo cémo los fenémenos ontogenéticos
impactan en la evolucion, sino también cdmo el propio desarrollo ha evo-
lucionado (Callebaut et al., 2007: 45 y Miiller, 2007: 506). No siempre
grandes cambios tedricos exigen grandes cambios epistemoldgicos: a ve-
ces es suficiente con algunas precisiones adicionales.
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