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Abstract: In order to understand and explain the evolutionary impact of the niche

inheritance, it is necessary to appeal to the Theory of Natural Selection. However, this

theory supposes a more restricted notion of inheritance than that advocated by the pro-

moters of that enlarged notion, which today is considered one of the central points of
the Extended Synthesis. The offer of selectable inheritable variants, which is crucial for
explanations by natural selection, requires the intervention of developmental resources

whose transgenerational transmission is vertical: linked to the reproductive process and
associated, consequently, to the progenitor-progeny relationship. Without recognizing
the specificity of this form of transmission of developmental resources, the idea of niche
inheritance cannot work.
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Resumen: Para entender y explicar el impacto evolutivo de la herencia de nicho
es necesario recurrir a la Teorfa de la Seleccién Natural. Sin embargo, esta teorfa
supone una nocién de herencia mds restringida que la propugnada por los pro-
motores de esa nocién ampliada que hoy es considerada como uno de los puntos
centrales de la Sintesis Extendida. La oferta de variantes heredables selecciona-
bles, que es crucial para las explicaciones por seleccién natural, requiere la media-
cién de recursos ontogenéticos cuya transmision transgeneracional sea vertical:
acoplada al proceso reproductivo y asociada, consecuentemente, a la relacién pro-
genitor-progenie. Sin reconocer la especificidad de esa forma de transmisién de
recursos ontogenéticos, la idea de herencia de nicho no puede funcionar.
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PRESENTACION

a idea de herencia ampliada fue erigida en un leitmotiv de lo que se ha

dado en llamar ‘Sintesis Extendida’ (Diéguez, 2021: 35)." Dicha idea, en-

tretanto, al menos tomada de la forma en que se la viene utilizando, lleva a
ignorar una de las marcas distintivas de lo que cldsicamente se ha entendido por
transmisién hereditaria: su estrecha asociacién con el proceso de reproduccién
(¢fr. Lalande, 1947: 411). Eso conlleva una dificultad quizd muy puntual, pero
también importante: dejando de lado el vinculo entre herencia y reproduccién se
hace dificil delimitar una nocién de variacién heredable que pueda operar, como
de hecho lo hace, en el marco de la Teorfa de la Seleccién Natural. Esta supone,
en efecto, una nocién vertical de herencia, es decir, una nocién restringida de
herencia que sélo contemple a esos recursos ontogenéticos trasmitidos a través
del proceso reproductivo (¢fr. Merlin: 2014; 2017). Las variantes fenotipicas son
seleccionables en tanto surjan en virtud de recursos ontogenéticos que sélo se
transmiten de progenitor a progenie; a eso alude la nocién de variacién heredable
que estd en el centro de la teorfa darwiniana (Caponi, 2020a).

Sin impugnar ese concepto amplio de herencia, estandarte de la Sintesis Ex-
tendida, en el argumento que desarrollaré me limito a defender la pertinencia
y la necesidad de preservar, y de no desconocer, la especificidad y la relevancia
explicativa de un concepto restringido, quizd cldsico, de herencia. Un concepto
que, sin homologar herencia a transmisién de genes, sélo alude a esos recursos
ontogenéticos que se transmiten a través del proceso reproductivo (¢fr. Merlin,
2014 y 2017). Aunque no dejaré de examinar la importancia que dicha nocién
restringida de herencia reviste para las explicaciones por seleccién natural en ge-
neral, mi interés reside en una cuestién mds particular: la importancia de dicha
nocién para esas explicaciones selectivas que apelan a lo que algunos tedricos
de la Sintesis Extendida denominan herencia de nicho (cfr. Laland, Feldman y
Odling-Smee, 2001: 119; Odling-Smee, 2010: 180). Lo ofrecido como parte de

ese colectivo, que es la herencia ampliada, presupone, para poder ser pensado,

1 Al respecto, véanse Miiller y Pigliucci, 2010: 14; Jablonka, Miiller, Joyner, Noble y Ombholt,
2014: 2238; Laland, Uller, Feldman, Sterelny, Miiller, Gerd, Jablonka y Odling-Smee, 2014:
164y 2015: 4.
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la dltimamente un poco opacada especificidad de una nocién restringida, y en
cierto sentido cldsica, de herencia.

HERENCIA, DESARROLLO Y SELECCION NATURAL

Uso aqui la expresién “recurso ontogenético”, como equivalente de la expresién
inglesa “developmental resource”, para aludir a cualquier factor o material invo-
lucrado en el desarrollo de un ser vivo; ciertamente, eso incluye un conjunto muy
amplio compuesto por elementos sumamente heterogéneos. Las secuencias de
dcidos nucleicos, llamadas genes, son recursos ontogenéticos importantes (Moran-
ge, 2001: 46), pero también los nutrientes que sustentan a un ser vivo a lo largo
de su ciclo vital, posibilitando, y hasta determinando, ese proceso (¢fr. Bondu-
riansky y Day, 2018: 13). Sin estos recursos, la ontogenia no ocurriria, o se darfa
de otra forma. El desarrollo de la musculatura de un individuo depende de una
norma de reaccién genéticamente acotada (Lewontin, 2000: 22), sin embargo,
que dicho individuo alcance cierto nivel de desarrollo muscular, y no otro cual-
quiera, dependerd de factores ambientales como la alimentacién y el ejercicio (¢fr.
Bonduriansky y Day, 2018: 14). Por lo mismo, si consideramos la metamorfosis
de los batracios, también podemos decir que alli la luz solar es un recurso onto-
genético crucial.

Entre los 4cidos nucleicos y la luz solar hay una diferencia importante no
soslayable. La luz solar, mds alld de su importancia como recurso ontogenético en
la metamorfosis de una rana, existe y perdura con total independencia de los pro-
genitores de los renacuajos; en cambio, los dcidos nucleicos que, conjuntamente
con una gran cantidad de factores, pautan la ontogenia de dichos renacuajos su-
ponen la mediacién de sus progenitores: sin ellos, esos dcidos no existirfan. Estos
recursos ontogenéticos son producidos y transmitidos por los progenitores de la
nueva generacién, ahi hablamos de herencia; no parece adecuado hacerlo, de la
luz solar, pese a su innegable importancia como recurso ontogenético. Hay casos
donde esa discriminacién entre recursos ontogenéticos hereditarios y no heredi-
tarios parece menos clara, como ocurre con las interacciones sociales, mediadas
por un idioma, que son necesarias para el desarrollo del habla. Esas interacciones
y ese idioma no existirian sin la poblacién, donde la ontogenia del individuo de-
sarrolla esa facultad. Ahi hay algo que no se da en el caso de la luz solar, estamos
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ante recursos ontogenéticos producidos por una poblacién y transmitidos de una
generacion a otra.

Sin ese idioma, y sin la red de interacciones sociales que una generacién lega
a la siguiente, el desarrollo del habla seria imposible; y, en este sentido, es muy di-
ficil decidir si, en la ontogenia de esa capacidad, la disponibilidad de los recursos
simbolicos es mds o menos importante que los recursos genéticos alli involucra-
dos, aunque ambos recursos son imprescindibles. Sin la mediacién de los genes
pertinentes, las interacciones sociales serfan incapaces de estimular el desarrollo
del habla; pero sin esas interacciones mediadas por el idioma, los genes tampoco
serfan capaces de hacernos hablar (Lewontin, 2000: 28-29). Los genes, en lo que
atafie al desarrollo de esa capacidad, serfan impotentes sin el apoyo de otros recur-
sos ontogenéticos cuya disponibilidad depende del grupo en el cual ese desarrollo
ocurre y supone un patrimonio simbélico que ese grupo viene produciendo y
transmitiendo a lo largo de generaciones. En el desarrollo del habla, lo que Ja-
blonka (2001: 111) llama herencia simbdlica (Jablonka y Lamb, 2005: 193), pero
que también podria caracterizarse como herencia cultural (Odling-Smee, Laland
y Feldman, 2001: 124), no parece menos importante que la herencia genética.

Cuando la homologacién entre herencia y transmisién genética comenzé a
ser cuestionada, dando lugar a la consideracién de otros recursos ontogenéticos
cuya transmisién también podria ser una forma de herencia, la ampliacién de
la nocién de lo hereditario no sélo se hizo extensiva a esa herencia epigenética
(Jablonka y Lamb, 2005: 113) acoplada al proceso reproductivo, de la que ha-
bla Jablonka (2011), sino que también fue referida a procesos de transmisién
transgeneracional de recursos ontogenéticos independientes de ese acoplamiento
(¢fr. Bonduriansky y Day, 2018: 17). También comenzé a hablarse de herencia
simbdlica o cultural, y de herencia comportamental (Jablonka y Avital, 2000: 63;
Jablonka y Lamb, 2005: 155; Bonduriansky y Day, 2018: 81). Asi, una expre-
sién como herencia cultural, en general pensada como un fenémeno de un orden
totalmente diverso al de la Genética, fue considerada como la designacién de una
parte mds de una herencia bioldgica en sentido ampliado. Cosas que antes parecia
prudente no confundir, terminaron por ser consideradas como aspectos de un
mismo proceso.

No estd demds senalar algunas diferencias que esas otras putativas formas de
herencia guardan con la genética y epigenética sensu Jablonka, y las dificultades
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que conllevan en lo que atafie a la Teoria de la Seleccién Natural. Al pasar por alto
el vinculo entre herencia y reproduccién, y al homologar la nocién de herencia
con toda forma de transmisién transgeneracional de recursos ontogenéticos (cfr.
Merlin, 2014; 2017), la nocién de herencia ampliada deja de contemplar algunos
requerimientos conceptuales de dicha teorfa (cfr. Merlin, 2014: 248). Esta supo-
ne una nocién de variacién heredable no compatible con la desvinculacién entre
herencia y reproduccién (Caponi, 2020a); para superar esa dificultad, debemos
preservar, o delimitar, una nocién restringida de herencia. Por otra parte, al argu-
mentar de esa forma y dado el horizonte teérico de la Biologia actual, presupongo
que la renuncia a la Teorifa de la Seleccién Natural no es una alternativa viable. Mi
razén, para preservar la capacidad explicativa de dicha teorfa, deriva del hecho de
que, sin ella, la idea de herencia de nicho no funciona.

La seleccién natural requiere una poblacién en la que ocurran formas va-
riantes cuyas peculiaridades resulten en el desempeno mds o menos eficiente de
alguna funcién bioldgica y produzcan diferencias de éxito reproductivo entre sus
portadores. Sin embargo, ese s6lo es un primer requisito para la existencia de la
seleccidn natural, faltan dos mds, también cruciales, relativos al cardcter heredable
que deben tener esas variaciones para generar diferencias de éxito reproductivo.
Uno tiene que ver con la transmisibilidad transgeneracional de las variaciones
alli implicadas y el otro con lo que suele describirse como la verticalidad de esa
transmision. Esta tltima alude al vinculo progenitor-progenie y a ese acopla-
miento de la herencia con la reproduccién que no es considerado por las formas
de transmisién de recursos hereditarios que caen bajo la ancha cobertura de la
herencia ampliada.

La relevancia de la transmisibilidad transgeneracional emana del hecho de
que la seleccién natural dependa menos de la capacidad de producir una descen-
dencia numerosa, que una con mayor éxito reproductivo que la media de la pobla-
cién. La seleccién natural sélo premia el éxito reproductivo que se transmite a la
propia descendencia. Una variacién que confiere a su portador una alta capacidad
reproductiva, pero que, por no ser transmisible a la prole, no le brinda ninguna
ventaja reproductiva en relacién con sus competidores nunca serd seleccionada.
Por eso, la nocién evolucionaria de transmision hereditaria conlleva que dicha
transmisién pueda sustentarse a lo largo de una secuencia generacional significati-
vamente larga (Sterelny, 2001: 339; Botelho, 2011: 58). Un recurso ontogenético
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que sélo pase de padres a hijos, sin transmitirse a generaciones posteriores, no
serfa algo hereditario; esto se relaciona con otra cuestién también crucial para la
Teoria de la Seleccién Natural: la acumulacién transgeneracional de los cambios
(Sterelny, 2001: 339). La configuracién de adaptaciones complejas supone cam-
bios sucesivos transgeneracionalmente acumulables (Dawkins, 1996: 45).

Para que una variacién sea seleccionable no es suficiente con su transmisién
y acumulacién transgeneracional, sino también que esa transmisién sea vertical
(Sterelny, 2001: 339; Botelho, 2011: 58), es decir, es preciso que vaya tinicamente
de los individuos que se reproducen a su propia progenie (Merlin, 2014: 248).
Esto da lugar a una nocién “restricta de herencia ampliada” (Merlin, 2014: 248)
que puede contemplar materiales y factores hereditarios tales como:

Componentes de ADN y proteinas de la cromatina; factores epigenéticos celulares
(proteinas que reproducen bucles autosuficientes, micro ARN, grupos metilicos y
patrones resistentes a la reprogramacién del epigenoma); organelas citoplasmdticas
como las mitocondrias maternas; gradientes quimicos intracelulares; membranas
nucleares y celulares; y algunos endosimbiontes, en particular los que acompanan

a los gametos maternos. (Merlin, 2017: 276)

Esta lista, propuesta por Francesca Merlin, abarca mucho mds que dcidos
nucleicos, pero excluye cualquier recurso ontogenético cuya transmision sea in-
dependiente del proceso reproductivo. Esto es clave para entender los procesos
selectivos: si una caracteristica ventajosa no sélo se transmite desde el individuo
Xen el que aparece hacia su propia prole Y,... Y, sino que también a la prole de
los demds miembros de la poblacién, esa caracteristica no otorgard mayor éxito
reproductivo diferencial a la prole de X. Para V...V, esa diferencia de éxito repro-
ductivo no existird porque el resto de la poblacién también presentard esa carac-
teristica, entonces, no habrd proceso selectivo. No considero que se gane mucho
introduciendo una particién entre dos tipos de transmisién transgeneracional de
recursos ontogenéticos: la herencia vertical resultante en posibles ventajas selecti-
vas y otra que, por no estar sujeta a esa restriccion, tampoco resultaria en caracte-
risticas seleccionables. En este sentido, sélo se estaria inventando términos nuevos
para expresar conceptos ya conocidos y para los cuales ya teniamos designaciones
bien establecidas, pero, como dije, esto no serd discutido aqui.
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Insisto no niego que esas otras formas de transmisién de recursos ontogenéti-
cos sean cruciales para el desarrollo, tampoco pretendo desconocer que son facto-
res evolutivos a ser considerados. Conforme veremos, los cambios producidos en
su entorno por una poblacién de seres vivos siempre redundan en nuevas presio-
nes selectivas actuantes sobre ese mismo linaje (Caponi, 2017a: 134), valiendo lo
mismo para las invenciones comportamentales y simbdlicas. Aunque no se trans-
mitan por herencia vertical, la preservacion transgeneracional de esas invenciones
también puede generar presiones selectivas de impacto evolutivo apreciable. La
invencién y la difusién en una poblacién de un nuevo patrén comportamental
puede generar presiones selectivas que premien cualquier cambio verticalmente
heredable que facilite u optimice ese comportamiento, o su aprendizaje (Diogo,
2017: 29). Lo mismo aplica para las invenciones simbdlicas o técnicas (Caponi,
2017b: 29).

Para entender los efectos evolutivos que generan las invenciones compor-
tamentales, simbdlicas y técnicas, es necesario suponer complejas articulaciones
de variables que resultarian ininteligibles si no discriminamos entre esa herencia
acoplada a la reproduccién y otras formas de transmisién transgeneracional de re-
cursos ontogenéticos (¢fr. Caponi, 2017b). Esto también se cumple en el caso de
los cambios en el ambiente que genera la actividad de los seres vivos. La modifica-
cién en el suelo que producen las lombrices puede redundar en presiones selecti-
vas premiando ciertas variaciones heredables entre los individuos de las sucesivas
generaciones (¢fr. Casanueva y Martinez, 2014: 339). Dentro de la poblacién de
lombrices pueden surgir individuos que por sus caracteristicas heredables son mds
aptos que otros para aprovechar las peculiaridades de ese suelo modificado por sus
ancestros. Esto lo veremos cuando discuta el efecro Huxley.

Por ahora subrayo que en virtud de esa asociacién entre la nocién de herencia
y de reproduccién se puede delimitar la de variacién heredable a la que se alude al
hablar de presiones selectivas. En ese sentido, la nocién de variacién, en general,
es semejante a la de estado de cardcter, ambas se definen polarmente, es decir: por
referencia a una alternativa. Un estado de cardcter s6lo se registra en la polaridad
derivado-primitivo (Amorim, 1997: 2606); y siempre es derivado o primitivo por
referencia a otro estado de cardcter (Caponi, 2011: 255). Una variacién es un
estado de cardcter del cual existe una variante alternativa en la poblacién analiza-
da, en tanto esa diferencia entre dos posibles estados de cardcter, presentes en la
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poblacién, dependa de recursos o factores ontogenéticos de transmisién heredi-
taria (es decir, acoplada a la reproduccién) diremos que es heredable, y, por ello,
seleccionable.

No se trata de distinguir entre caracteres heredados o adquiridos, sino de
considerar estados alternativos de un cardcter y determinar si la diferencia entre
ellos se debe, entre otras cosas, a recursos ontogenéticos de transmision heredi-
taria. Si esa diferencia supone diferencias en lo que refiere a ese tipo de recursos
ontogenéticos, aunque suponga otros no heredables y/o heredables de manera no
vertical, entonces diremos que se trata de variaciones verticalmente heredables y
por ello seleccionables. Si la diferencia de longitud en el largo del cuello en una
poblacién de jirafas depende, aunque sea en parte, de una norma de reaccién ge-
néticamente delimitada, estarfamos ante variaciones heredables y seleccionables.
En cambio, si en una poblacién de Homo sapiens hay quienes hablan guarani y
castellano, y otros s6lo hablan castellano, eso no constituye una oferta de variacio-
nes heredables y seleccionables. No hay ahi variaciones seleccionables, porque no
existe ningdn recurso ontogenético verticalmente hereditario por cuya mediacién
alguien sea mds propenso a hablar guarani que otro.

UNA BREVE DIGRESION SOBRE NIVELES DE SELECCION

El argumento aqui desarrollado incumbe a la seleccién natural en su forma cld-
sica: como seleccién de variantes fenotipicas en los individuos de una misma po-
blacién. Se podria discutir si las restricciones planteadas en relacién con la nocién
de herencia tendrfan un correlato en procesos selectivos de orden superior, tal es
el caso de lo que se podria pensar como seleccién de grupos y quizd seleccion de es-
pecies (cfr. Lloyd, 2018), aunque, en realidad, se trate de dos situaciones diferentes
de las que también cabe decir cosas diferentes. La seleccidn de especies, como Ni-
les Eldredge (1995: 120) puntualizd, no es una explicacién alternativa o comple-
mentaria de la adaptacién; en lo que atafe a eso, dicho proceso macroevolutivo
no puede operar ni como sustituto ni como complemento de la seleccién natural.
Ademis, la seleccién natural no supone competencia entre especies, sino sélo ta-
sas diferenciales de cladogénesis (Eldredge, 1995: 121; Caponi, 2020b: 440). Por
ello, la herencia vertical entendida como elemento necesario para el surgimiento
de ventajas adaptativas no es pertinente en ese nivel de fenémenos; aunque algo
distinto ocurre con la seleccién de grupos al interior de una misma poblacién.
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Imaginemos una poblacién de lobos donde puedan distinguirse varias jaurias
que compiten entre si por la caza disponible en la regién que se distribuyen. Pen-
semos que en uno de esos agrupamientos, la jauria / » aparece una modificacién
en el comportamiento colectivo de caza que optimiza su eficiencia en la conse-
cucién de presas, resultando un incremento en el nimero total de sus miembros,
lo cual, al perturbar la cohesién social del grupo, estimula el desprendimiento de
individuos que se suman a jaurias menos densas. En virtud de esa migracién, la
nueva estrategia de caza puede ser aprendida por los miembros de las otras jaurias,
que integran los comportamientos de los recién llegados, al difundirse en toda la
poblacién, la ventaja de la jaurfa /, sobre las otras se neutraliza. La eficiencia en la
caza se equipararia, volviendo a pasar por dificultades semejantes para conseguir
presas, habiendo una igualacién en el nimero de miembros de cada una uno de
€sos grupos.

Pero, si la migracion entre jaurias fuese, por alguna razén, un fenémeno in-
frecuente, se podria generar otro escenario. Si el crecimiento de la jaurfa /, resul-
tara en el desprendimiento de nuevas jaurfas /,... / que llevan consigo esa nueva
forma de comportarse, eso generarfa una situacién favorable a la seleccion de
grupos (cfr. Sober, 1984: 314). Esas jaurias tendrian ventajas en relacién con las
no beneficiadas por esa particularidad comportamental; las cuales, al perder en la
competencia, decrecerian hasta extinguirse. Para que eso pueda ocurrir, serfa pre-
cisa cierta verticalidad en la transmisién intergrupal de recursos ontogenéticos:
el nuevo comportamiento colectivo deberia transmitirse, por lo menos predomi-
nantemente, desde la jauria originarfa / hacialas /,... / que de ella se desprenden,
debiendo ser menos frecuente cualquier otra via de trasmisién. En ese sentido,
podria decirse que, en el caso de la seleccién de grupos, debe cumplirse algo and-
logo a esa transmision de recursos ontogenéticos acoplada a la reproduccién que
es condicién para la seleccién natural rout court.

Sin embargo, andlogo no es igual. Esa verticalidad en la transmisién de los
recursos ontogenéticos, que pasan desde la jauria originaria hacia aquellas que se
desprenden, es un fenémeno diferente de la herencia en sentido restringido a la
que aludo, pues ademds de ser a nivel grupal, y no individual, puede estar desaco-
plado del vinculo reproductivo entre individuos. En algunos casos, por lo menos,
la transmisién intergeneracional de una innovacién comportamental puede de-
pender de interacciones sociales independientes del vinculo progenitor-progenie;
y, por la mediacién de la seleccién de grupos, puede explicarse que una nueva
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forma de comportamiento, no asociada a cambios genéticos, se difunda en una
poblacién torndndose prevalente. Ademds, en esa poblacién como un todo, la
generalizacién de presiones selectivas favorables a cualquier caracteristica vertical-
mente heredable que facilite el aprendizaje, u optimice la ejecucién, de esa pauta
comportamental ventajosa que quizd se diseminé por simple imitacion.

Por lo menos en este caso, la seleccién de grupos contribuirfa a configurar
un ambiente ecoldgico a partir del cual, dada una oferta adecuada de variantes
heredables, se podrian configurar presiones selectivas que actuarfan conforme a
lo que llamaré efecto Huxley generalizado, algo a lo cual los tedricos de la Sintesis
Extendida aluden con el término herencia de nicho. Aunque en las pdginas si-
guientes examinaré esa nocion, y otras vinculadas a la idea de herencia ampliada,
no habra lugar para discutir esa posible conexién entre los temas aqui discutidos
y los niveles de seleccién. De todos modos, es obvio que esa conexidn existe y que
las posiciones aqui adoptadas no son incompatibles ni con la idea de seleccién de
especies ni con la de seleccién de grupos. Y, en este ultimo caso, es dable pensar
en una conexién mucho mds préxima que en el caso de la seleccién de especies.

CONSTRUCCIGN DE NICHOS Y HERENCIA AMPLIADA

Cuando se dice que los nichos ecolégicos son parcialmente construidos por los
seres vivos que los ocupan (¢fr. Odling-Smee, Laland y Feldman, 2003), se alude
a dos 6rdenes de fenémenos que, aunque muy entrelazados, es mejor distinguir:
uno tiene que ver con el ambiente ecoldgico y otro con el selectivo (¢fr. Lewon-
tin, 1979: 143). El primero serifa el conjunto de todas las variables ambientales,
bidticas o abiéticas, con una incidencia relevante en el ciclo vital de los individuos
de una poblacidn, y que, consecuentemente, también inciden en el sostenimiento
y en el mayor o menor crecimiento de dicha poblacién (Brandon, 1990: 49). Si
consideramos una poblacién de plantas, la humedad y la composicién del suelo
forman parte de su ambiente ecoldgico, lo mismo vale para los diferentes ani-
males que de ellas se alimentan. Sin embargo, para que esos factores ecolégicos
pueden configurar el ambiente selectivo de tales plantas se necesita que en esa
poblacién se den variantes heredables que presenten un desempeno funcional
mds o menos eficiente en relacién con las amenazas u oportunidades resultantes
de esos factores ecolégicos (Brandon, 1990: 65). Por ejemplo, la luz solar puede
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ser un elemento importante en la configuracién del ambiente ecoldgico de las po-
blaciones de muchos seres vivos, pero si en ellas no se dan variantes que resulten
en un aprovechamiento eficiente de esa luz, este factor no integrard el ambiente
selectivo de la poblacién (Caponi, 2013: 2006).

En lo que respecta al ambiente ecoldgico, lo primero a considerar es que su
delimitacién depende de las caracteristicas fisiolégicas, morfoldgicas y etolégicas
de los propios seres vivos. Eso determinard cudles son los aspectos del ambiente
exterior ecolégicamente relevantes para la realizacién de los ciclos vitales de los
seres vivos considerados. Richard Lewontin aludia a esto cuando decia que “los
organismos determinan qué elementos del mundo externo estdn articulados en la
configuracién de su ambiente y cudles son las relaciones con esos elementos que
son relevantes para ellos” (2000: 51). En funcién de las preferencias alimentarias
de cada especie animal, del modo de funcionar de sus drganos sensoriales, de la
configuracién de su sistema nervioso, de los ritmos de su metabolismo y en virtud
de su propia morfologia se determinan qué aspectos del mundo producen un en-
torno ecolégicamente relevante para cada ser vivo (Lewontin, 2000: 52).

Para el mosquero fibi (Sayornis phoebe), la hierba es parte de su ambiente
ecoldgico, de su nicho, pues hace su nido con hierbas secas, pero los guijarros
esparcidos por el terreno no, porque no los usa ni los come. Si esos guijarros desa-
pareciesen, su ausencia “no harfa la mds minima diferencia para el fibi” (Lewon-
tin, 2000: 51), en cambio, si son parte efectiva del ambiente del tordo (Molothrus
bonaerensis), ya que los usa como si fuesen “un yunque para romper el caparazén
de los caracoles de los que se alimenta”, pues “los elementos del ambiente de cada
pdjaro estdn determinados por el modo de vida de cada especie” (Lewontin, 2000:
51-52). Esta delimitacién de las variables ecoldgicas relevantes del propio viviente
no es el tnico aspecto de la idea de construccién de nichos. Se podria pensar en
una delimitacién de variables ambientales que no cambia su estado, pero eso no
es todo, también se debe considerar la transformacién del ambiente ecolégico
que resulta de la actividad de los seres vivos (Odling-Smee, Laland y Feldman,
2003: 1-2).
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Richard Lewontin, asi como otros tedricos de la construccién de nichos,?
han subrayado de manera pertinente que:

[...] los organismos no sélo determinan qué aspectos del mundo exterior son re-
levantes para ellos en virtud de las peculiaridades de su forma y metabolismo, sino
que ademds activamente construyen, en el sentido literal de la palabra, un mundo
alrededor de ellos. (2000: 54)

Las aves construyen nidos, las abejas panales, las lombrices cavan tineles en
los que pueden vivir bajo condiciones adecuadas, los seres humanos construyen
casas y confeccionan vestidos que los aislan de la intemperie (Odling-Smee, La-
land y Feldman, 2003: 1; Laland y Coolen, 2007: 84). Ademds, dice Lewontin,
todos los organismos terrestres, como simple efecto de su propio metabolismo,
crean alrededor de ellos una aureola de aire tibio y hiimedo: una suerte de “atmos-
fera autoproducida que lo aisla del aire exterior”, y que “el individuo lleva con ¢,
al igual que el caracol lleva su caparazén” (2000: 54). La construccién de nichos
también abarca los efectos producidos en el ambiente por el accionar de los seres
vivos (Laland, Odling-Smee, Sterelny, Uller y Hoppitt, 2011: 1514).

La modificacién del suelo producida por una poblacién de lombrices tam-
bién incide en lo que Brandon (1990: 50) llama “developmental environment”; y
yo, “ambiente morfogenético”: el ambiente considerado como fuente de recursos
que, junto con otros factores como los genes, posibilitan y direccionan el desarro-
llo ontogenético (Gilbert y Epel, 2015: 3). Sin embargo, no cabe establecer una
distincién nitida entre ambiente ecolégico y morfogenético. Eso supondria una
separacion insostenible entre recurso en sentido ecoldgico y ontogenético, cuando,
de hecho, los recursos que un ser vivo precisa para sostenerse y complementar su
ontogenia son una y la misma cosa. Los nutrientes y modos de comportarse que
determinan, conjuntamente con una norma de reaccién genética, qué estatura
alcanzard una jirafa, forman parte simultdnea e indisoluble de su ambiente ecols-
gico y morfogenético.

2 Véanse Sterelny, 2001: 333; Odling-Smee, Laland y Feldman, 2003: 11; Odling-Smee, 2009:
74; Laland, 2004: 316; y Laland, Odling-Smee, Sterelny, Uller y Hoppitt, 2011: 1514.
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Cuando la disponibilidad de un recurso es relevante para la ontogenia de
los individuos de cierto linaje, éste es parte de su ambiente ecolégico; cuando ese
recurso es relevante para la subsistencia y reproduccién de esos individuos, enton-
ces es importante para su ontogenia. La situacién no cambia significativamente
si esos recursos son producidos, o transformados, por los propios seres vivos, o si
estan disponibles en el ambiente, como ocurre con la luz solar en el caso de la me-
tamorfosis de la rana. Independientemente de esa dificultad para establecer una
distincién precisa entre ambiente ecolégico y morfogenético, en virtud de este
ultimo se da una clara convergencia entre la Teoria de los Sistemas de Desarrollo y
la idea de construccién de nichos (cfr. Jablonka, 2001: 113; Sterelny, 2009: 104).

El nicho configurado, y legado a las generaciones subsiguientes, define el
ambiente morfogenético en el que ocurrird la ontogenia (Odling-Smee, Laland
y Feldman, 2001: 123-124), donde los individuos de cada nueva generacién en-
contrardn una parte significativa de los recursos ontogenéticos que integran, jun-
to con otros materiales como los dcidos nucleicos, su sistema de desarrollo. Asi,
ademds de la herencia de esos recursos ontogenéticos, transmitidos por la media-
cién de la reproduccién, también habria que considerar una putativa herencia
ecoldgica (Odling-Smee, 2009: 80 y 2010: 180), cuya relevancia ontogenética
nunca deberia ser menoscabada y su impacto evolutivo merece ser examinado.
Sin embargo, vale aclarar, esa nocién no se suma a las de herencia simbdlica y
comportamental.

Estas tltimas nociones tienen que ver con los diferentes tipos de recursos
ontogenéticos trasmitidos y con el canal, o via, de la transmisién. La nocién de
herencia ecoldgica, y su correlativa herencia de nicho (¢fr. Laland, Odling-Smee y
Feldman, 2001: 118; Odling-Smee, 2009: 81),’ se definen y distinguen en virtud
del papel causal que juegan en distintos procesos bioldgicos. La herencia ecolégica
se relaciona con la configuracién del ambiente ecolégico y del morfogenético; la

3 A diferencia de lo que ocurria en Laland, Odling-Smee y Feldman, 2001, en Odling-Smee,
Laland y Feldman, 2003: 12-13, la expresion “herencia ecolégica” fue usada para designar tanto
la “herencia de nicho” como la ‘herencia ecoldgica’. En Odling-Smee, 2009 y 2010, volvié a las

designaciones de 2001.
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herencia de nicho, motivo central de este articulo, refiere, en cambio, a la confi-
guracién del ambiente selectivo. Y subrayo ambiente selectivo. Antes de examinar
la idea de herencia de nicho, quiero considerar los posibles efectos evolutivos que
la propia herencia ecolégica puede tener por si misma, con independencia de la
herencia de nicho.

Dando por establecido que el desarrollo no sélo depende de recursos on-
togenéticos, cuya transmision estd necesariamente acoplada a la reproduccidn,
es razonable pensar en la posibilidad de que alteraciones ocurridas en esos otros
recursos de transmision no vertical, también sean capaces de producir por si mis-
mas cambio evolutivo. Si esas alteraciones persisten a lo largo de una secuencia
generacional significativa, los cambios en estados de caracteres resultantes podrin
ser considerados como procesos evolutivos sin modificaciones en las proporciones
de genes, o en cualquier otro recurso ontogenético de transmisién vertical (¢fr.
West-Eberhard, 2003: 484). Que eso sea asi 0 no es una cuestién empirica, y no
conceptual, que aqui quepa discutir. Para dirimirla serfa necesario saber hasta qué
punto esas modificaciones en recursos ontogenéticos de transmisién no vertical,
desacoplada de la reproduccién, pueden producir por si solas cambios de estados
de caracteres minimamente acumulables, como se espera en los cambios evolu-
tivos.

Mary-Jean West-Eberhard (2003: 439) parece presuponer que para que esos
cambios tengan un impacto evolutivo apreciable es preciso que medien cambios
genéticos: los cambios ontogenéticos pueden facilitar, direccionar y acelerar el
cambio evolutivo, el cual continta suponiendo los genéticos (¢fr. Dayan, Gra-
ham, Baker y Foster, 2019: 87). En lo que atane a eso, West-Eberhard no parece
esperar mucho de la herencia ampliada. Ella apela a la nocién de asimilacion
genética (Waddington, 1961: 4), la cual permitiria que los cambios posibilitados
por la plasticidad ontogenética de los seres vivos se transformen en genéticos
acumulables (West-Eberhard, 2003: 415). Lo anterior supone la mediacién de
procesos selectivos cuya ocurrencia implica variacién en recursos ontogenéticos
sujetos a transmisién vertical; y eso también ocurre en los procesos rotulados
como herencia de nicho (Odling-Smee, 2010: 181): la manutencién de ciertas
configuraciones del ambiente selectivo resultante de la actividad de la poblacién
que serd afectada por las presiones selectivas producidas.
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Los tedricos de la construccién de nichos senalan que la modificacién del
ambiente ecoldgico puede tener efectos en la configuracién del ambiente selecti-
vo, el cual puede transformarse por la actividad de los seres vivos afectados por él
(Laland, Odling-Smee, Sterelny, Uller y Hoppitt, 2011: 1514; Laland, Feldman
y Odling—Smee, 2019: 142). Para que esto ocurra son necesarias dos cosas. Una,
que me parece no ha sido lo suficientemente enfatizada por esos teéricos, es la
existencia de variantes seleccionables que resulten en un aprovechamiento o res-
puesta, mds o menos eficiente, frente a esas modificaciones; otra, que si ha sido
considerada por ellos, llevé a usar la expresién “herencia de nicho”: para que esas
modificaciones del ambiente ecoldgico resulten en presiones selectivas tienen que
perdurar a lo largo de una secuencia de generaciones significativamente larga y, en
algunos casos, la poblacién mantiene esa continuidad.

Esto dltimo es inobjetable y se trata de una dimensién de los procesos evo-
lutivos que encaja muy bien con la Teorfa de la Seleccién Natural. Que el propio
linaje en evolucién produce y preserva los factores seleccionantes que sobre ¢él
acttian no es demasiado novedoso, sino un caso especial de un hecho més general:
los seres vivos siempre modifican el ambiente en el que viven, lo cual, si median
las variaciones heredables pertinentes, puede redefinir las presiones selectivas que
operan sobre la poblacién que integran (¢fr. Monod, 1971: 139; Elster, 1980:
19). La causacion reciproca a la que aluden los teéricos de la Sintesis Extendida
(Laland, Odling-Smee, Sterelny, Uller y Hoppitt, 2011: 1512) es algo irremedia-
blemente presente en cualquier presion selectiva (Caponi, 2013: 206). Un linaje
de agave, que optimiza sus adaptaciones para facilitar la absorcién y la acumula-
cién de la escasa humedad del suelo en el que crece, no puede dejar de afectar ese
suelo, acentuando la falta de humedad. Las presiones selectivas nunca existen con
independencia del linaje sobre el que ellas operan y van cambiando conforme ese
linaje evoluciona.

Por otra parte, y si es por el mero hecho de conceptualizar el efecto evolutivo
de la construccién de nichos, la Biologia Evolutiva ya cuenta con estrategias expli-
cativas que permiten hacer eso sin incurrir en ninguna ampliacién del concepto
de herencia. Esta estrategia se relaciona con lo que en otro trabajo he llamado
“Efecto Huxley” (Caponi, 2017b): una reformulacién de lo que James Baldwin
(1896) y Cowny Lloyd Morgan (1896) denominaron “Seleccién Orgdnica” y
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que otros llaman “Efecto Baldwin” (¢fr. Simpson, 1953; Dennett, 2003; Diogo,
2017). En La evolucion: sintesis moderna, Julian Huxley (1965 [c. 1943]: 499) es-
bozé un posible desarrollo de la idea de Morgan y Baldwin que diverge significa-
tivamente de ellos (¢fz. Caponi, 2017b: 21); y, a partir de ese desarrollo, retomado
por otros autores (¢fr. Caponi, 2017a: 18), puede comprenderse la forma de las
explicaciones seleccionales de esos fenémenos evolutivos que los teéricos de la
Sintesis Extendida llaman herencia de nicho.

En su versién, Huxley presenta la seleccién orgdnica pensada por Baldwin y
Morgan centrada exclusivamente en los efectos evolutivos de los ajustes compor-
tamentales realizados por los organismos individuales, dejando de lado el impacto
evolutivo de los ajustes fisiolégicos, que si eran considerados por esos autores (¢fr.
Caponi, 2017b: 19-21; Diogo, 2017: 29-30). Pese a esa restriccion, el tipo de
efecto evolutivo que Huxley concibe como posible consecuencia de los cambios
comportamentales va mucho mds alld de una eventual, aunque quizd improbable,
transformacién del hdbito adquirido en instinto heredable (¢fr. Caponi, 2017b:
21). Segun Huxley, los modos en que los organismos se comportan pueden resul-
tar en presiones selectivas de muy diversa indole. Algo que, ademds, Erwin Schro-
dinger (1983 [c. 1958]: 29) y Karl Popper (1974: 246) mostraron mejor que el
propio Huxley (¢f%. Caponi, 2017b: 24), por ello, los seguiré en mi explicacién de
ese tipo de proceso selectivo.

EFECTO HUXLEY GENERALIZADO

Los cambios comportamentales, heredables o no, son un buen ejemplo de cémo
las contingencias ecoldgicas redundan en cambios del ambiente selectivo. Ernst
Mayr aludia a eso en Animal Species and Evolution cuando decfa que: “Un des-
plazamiento hacia un nuevo nicho o zona adaptativa se inicia, casi sin excepcion,
por un cambio de conducta. Las otras adaptaciones a un nuevo nicho, particular-
mente las estructurales, se adquieren en segundo término” (1963: 604).* Ahi la
estructura va a la saga del comportamiento o del uso; pero eso siempre es por la

4 Los tedricos de la construccion de nichos citan esta tesis de Mayr como precursora de sus propias
tesis (Odling-Smee, Laland y Feldman, 2003: 29).
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mediacién de un mecanismo selectivo. El cambio del ambiente ecoldgico genera-
do por una variacién comportamental, sea cual sea la causa de dicha alteracidn,
impone nuevas dificultades y abre nuevas oportunidades para el linaje en el que
esa novedad ocurre; y esto crea las condiciones para nuevas presiones selectivas.
Cualquier variacién heredable que posibilite una mejor respuesta a esas dificul-
tades, o un mejor aprovechamiento de esas oportunidades, serd premiada con
éxito reproductivo, y lo contrario disminuird esa eficiencia. Popper (1977: 242)
explicé esto con suma claridad:

Toda innovacién comportamental realizada por el organismo individual cambia la
relacién entre ese organismo y su ambiente; pues conduce a la adopcién o incluso
a la creaci6n por el organismo de un nuevo nicho ecoldgico. Pero un nuevo nicho
ecoldgico significa un nuevo conjunto de presiones de seleccién, que operan a favor
del nicho escogido. Asf el organismo mediante sus acciones y preferencias, en parte,
selecciona las presiones de seleccién, que actuardn sobre él y sus descendientes. De

ese modo, puede influir activamente en el curso que adoptard la evolucién.

Aunque Popper hable de la eventual creacién de un nicho ecolégico, al igual
que Mayr y que el propio Huxley, él s6lo parece pensar en el papel que el compor-
tamiento puede desempenar en lo que caractericé como la delimitacién del nicho
ecoldgico y, a partir de ahi, en la posible configuracién de nuevas presiones selec-
tivas. Esta forma de razonar, que pone al cambio comportamental como motor de
ciertos procesos evolutivos, puede generalizarse en dos direcciones. Por un lado,
puede ampliarse aplicindola a fenémenos ya relacionados con la produccién del
nicho ecoldgico; y, por otro lado, también puede valer para cambios morfolégicos
y fisiolégicos posibilitados por esa plasticidad ontogenética (¢fr. West-Eberhard,
2003: 3) de la cual, la plasticidad comportamental, la posibilidad de modificar
el repertorio conductual, es sélo un aspecto (West-Eberhard, 2003: 39). Todas
las formas de plasticidad ontogenética son capaces de abrir nuevas posibilidades
de interaccién entre el viviente y su medio, a partir de las cuales podrdn surgir
nuevas presiones selectivas cuyos efectos no deberdn ser registrados como adapta-
ciones ontogenéticas, pero si como adaptaciones evolutivas. Cuando esto ocurre,
la adaptacién ontogenética va delante de la evolutiva, como Morgan y Baldwin
senalaron (¢fr. Caponi, 2017b: 11-12).
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Para entender este tipo de proceso evolutivo es necesario considerar esta dis-
tincidn entre adaptacion evolutiva y ontogenética a la que estoy aludiendo. Ella
ha sido reiteradamente sefialada y no es dificil de explicar (¢fr. Lorenz, 1971: 9;
Sober, 1984: 203). La adaptacidn evolutiva es un cambio en un estado de cardcter
producido por seleccién natural, se trata de un fenémeno registrado en la evo-
lucién de una poblacién; la ontogenética, a veces llamada adaptacion fisioldgica,
es una reaccién o cambio ocurrido o ejecutado por un ser vivo individual que
permite preservar u optimizar su ajuste a las condiciones del entorno (cfr. Sober,
1984: 203-204; West-Eberhardt, 1998: 8; Griffiths, 1999: 3). La transpiracién
que contribuye al equilibrio térmico es una adaptacién ontogenética; la colora-
cién mimética de una mariposa es evolutiva. Y, en gran medida, el tema aqui
discutido se relaciona con la posibilidad de que la adaptacién ontogenética pueda
pautar la configuracién de adaptaciones evolutivas. Algo que el Efecto Huxley
explica dentro de los marcos de la Teorfa de la Seleccién Natural; siguiendo un
modo de razonar que es extensible a los procesos evolutivos que pueden resultar
de la construccién de nicho.

Eso se comprende si pensamos en aquellas modificaciones comportamen-
tales que producen transformaciones del ambiente ecolégico en el cual habrd de
desarrollar su existencia el propio ser vivo en el que ocurre esa modificacién (¢fr.
Diogo, 2017: 35). La construccién de estructuras complejas, como los nidos de
algunas aves, los diques de los castores, los panales de abejas, y los hormigueros,
son algunos ejemplos. Esas estructuras pueden contribuir a la configuracién de
presiones selectivas, distintas de aquellas que premiaron la propia capacidad de
generarlas, que pueden resultar en variantes heredables posibilitando una interac-
cién, o un uso, més eficiente de esos productos de la tecnologia animal (Jablonka
y Avital, 2000: 317; Laland, 2004: 317). Esto también se aplica a la cultura (Alva-
rez, 2013: 353), que opera, al mismo tiempo, como parte del ambiente ecolégico
y como factor de configuracién del ambiente selectivo; ella define factores que
incidirdn en el ciclo vital de los individuos de la poblacién, pero también en la
configuracién de presiones selectivas que operardn en el plano poblacional.

Tanto en el caso del lenguaje, como en el del dique de los castores o del hor-
miguero, la invencién comportamental, conquistada y transmitida por el apren-
dizaje, ejerce una retroaccién selectiva sobre todos los caracteres heredables que
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puedan contribuir a su mejor ejercicio, aprovechamiento y rendimiento. Asi, si
pensamos en el caso concreto del lenguaje, se puede decir que “el pensamien-
to simbdlico creé un ambiente cultural al cual el cerebro se adapté” (Laland y
Coolen, 2007: 87). Sin embargo, es importante considerar que lo ahi ocurrido
debe entenderse en términos selectivos, tal como Jacques Monod lo sugirié en su
Leccién Inaugural de la Cétedra de Biologia Molecular del Collége de France, el
3 de noviembre de 1967:

La aparicién del lenguaje [pudo preceder] la emergencia del sistema nervioso cen-
tral propio de la especie humana y contribuir de manera decisiva a la seleccién de
las variantes mds aptas para utilizar todos los recursos. (1972: 33)

La existencia de un sistema de comunicacién simbélica, aunque inicialmente
se traté de algo muy simple y rudimentario, pudo instaurar presiones selectivas
tendientes a premiar cualquier variacién heredable para un mejor aprovecha-
miento de ese nuevo instrumento y un desarrollo mds rdpido de las habilidades
exigidas para su uso. Esto no dejaria de producir una suerte de c/rculo virtuoso en
el cual ese mismo aumento en la eficiencia del cerebro posibilitaria un incremento
en la complejidad del propio lenguaje, que acabarfa redundando en nuevas pre-
siones selectivas sobre la evolucién del sistema neuronal (¢fr. Deacon, 2003: 86).
Por otra parte, esto vale para cualquier invencién técnica o modificacién compor-
tamental cuyo aprendizaje esté disponible para los individuos de una poblacién:
en todos los casos puede darse ese espiral de complejidad y eficiencia creciente
mediada por la seleccién natural. Esta forma de causacion reciproca también pue-
de ocurrir en el caso de cambios morfolégicos y fisioldgicos posibilitados por la
plasticidad fenotipica (¢fr. Casanueva y Martinez, 2014: 339): dichas modifica-
ciones pueden generar presiones selectivas favorables a variaciones heredables que
faciliten el desarrollo de esas adaptaciones ontogenéticas.

Por otro lado, cuando se habla de coevolucion gen-cultura se alude a un tipo
de proceso que podria ser considerado resultado de la construccién de nicho o
también como un caso del Efecto Huxley. En el caso de Homo sapiens, aprender
a cocinar alimentos, ordefar y cultivar vegetales fueron invenciones que crea-
ron condiciones favorables a la seleccién de ciertas modificaciones genéticas que
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afectaban al sistema digestivo y lo adecuaban a los cambios de dieta resultantes.®
Las invenciones culturales configuran el entorno ecoldgico de Homo sapiens, de-
rivando en presiones selectivas que no sdlo se refieren a capacidades cognitivas,
sino que también afectan otras estructuras y funciones. Esto también ocurre con
adaptaciones ontogenéticas de cardcter exosomdtico, como las ropas, el calzado,
la vivienda y la capacidad de viajar, de las cuales seguramente derivaron presiones
selectivas que modificaron diferentes caracteristicas heredables de nuestro linaje.
Esa coevolucién gen-cultura también puede darse en otras especies, por ejemplo,
cuando se consideran tecnologias animales involucradas en la construccién de
nidos (Jablonka y Avital, 2000: 305).

Esos efectos selectivos, que caen bajo el modelo del Efecto Huxley, suponen
una cierta estabilidad y recurrencia transgeneracional de los ajustes morfolégicos
y fisioldgicos, como también de esas invenciones comportamentales, simbdlicas
y tecnoldgicas que pueden desencadenarlos. Para que la nueva relacién con el
ambiente ecolégico derivada de una adaptacién ontogenética resulte en presiones
selectivas apreciables, tiene que estabilizarse en una secuencia generacional sig-
nificativamente larga: los pioneros tienen que poder legar esa nueva condicién a
sus descendientes, incluso para las invenciones comportamentales, simbdlicas y
técnicas. Si esas innovaciones fenecen con los mismos individuos o incluso con la
misma generacién que las produjo y las usufructud, no se generard ningtin efecto
evolutivo. Para explicar los casos del proceso selectivo llamado Efecro Huxley, y
para sopesar su alcance, es necesario considerar los mecanismos que permiten que
esas novedades morfoldgicas, fisioldgicas, comportamentales, simbdlicas y tecno-
l6gicas perduren a lo largo de una secuencia generacional suficientemente larga.
Eso lo han entendido los teéricos de la construccion de nichos, muy citados aqui,
John Odling-Smee, Kevin Laland y Marcus Feldman (2001) recurriendo a la idea
de herencia de nicho.

Sin embargo, estos autores no parecen percibir el posible desfasaje entre esa
nocién de herencia ampliada, en la que encajan a la herencia de nicho, y el modo
en que debe entenderse el papel causal que ese fenémeno puede tener en los

5 Al respecto de la co-evolucién gen-cultura, véanse Cavalli-Sforza, 1994: 300; Gayon, 2003: 65;
Ehrlich, 2005: 443; Abrantes, 2014: 17; Bortolini, Hiinemeier y Bisso-Machado, 2014: 169.

164

Sieos Fiosoties, NOL. XXIV, ntm. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



La herencia de nichos supone una nocion...

procesos evolutivos. El primer aspecto de ese desfasaje se relaciona con la especifi-
cidad y la importancia de la herencia vertical en las explicaciones que apelan a la
seleccion natural, lo cual los entusiastas de la herencia ampliada no parecen con-
siderar con toda la atencién merecida. Ademds, en el caso de lo que llamo Efecto
Huxley, los mecanismos de preservacién de los cambios morfoldgicos, fisiologi-
cos, comportamentales, simbdlicos y tecnoldgicos, asi como las nuevas relaciones
resultantes con el entorno, operan del otro lado de la variacién heredable. Es decir,
la preservacién de esos cambios, y de algunos efectos ecoldgicos de ahi derivados,
desempenan un papel explicativo totalmente diferente al que la herencia y las
variaciones cumplen en las explicaciones por seleccién natural.

En el marco de estas tltimas, la herencia y las variaciones heredables definen
la oferta de lo que serd seleccionado, lo cual también se cumple en las explicacio-
nes por seleccién natural que siguen el modelo generalizado del Efecto Huxley.
Mientras tanto, en esas mismas explicaciones, la preservacién de las condiciones
ecoldgicas supuestas en las presiones selectivas aludidas, que suponen la accién
de los seres vivos del linaje en evolucién, operan en la definicién de los factores
que determinardn la seleccién de las variantes ofertadas. En toda explicacién por
seleccién natural hay dos elementos: variantes heredables ofertadas y factores eco-
l6gicos que definen su mayor o menor conveniencia; los elementos que rotulo
como herencia ecoldgica caen del lado de estos tltimos, que son el contrapunto de
las variantes heredables.

ConcLUSION

A diferencia de un articulo anterior (Caponi, 2020a), no cuestioné la ampliacién
de la nocién de herencia propuesta como una de las ideas centrales de la Sintesis
Extendida. En este caso, mi objetivo fue mucho mds modesto y prudente, mos-
trar que, sin reconocer la especificidad de una herencia estrictamente vertical,
acoplada al vinculo progenitor-progenie, las explicaciones por seleccién natural
no pueden operar. Esto, espero haber mostrado, compromete la comprensién de
un fenémeno que ha sido adscripto al nutrido repertorio de la herencia ampliada;
me refiero a la herencia de nicho. Dicha nocién alude a los efectos en el ambiente
selectivo resultantes de la construccién de nichos, y para explicarlos es necesario
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suponer una oferta de variantes heredables, cuya condicién de posibilidad estd
en la existencia de recursos ontogenéticos donde la transmisién generacional estd
indisolublemente acoplada a la reproduccién y al vinculo progenitor-progenie. El
recurso que denominé efecto Huxley ampliado permite mostrar eso y también que
la herencia de nicho puede entenderse mejor si es pensada como un fenémeno
vinculado con la manutencién de ciertas presiones selectivas.

BIBLIOGRAFIA

Abrantes, Paulo (2014), “Natureza e cultura’, Ciéncia ¢ Ambiente, num. 48, pp. 7-22.

Amorim, Dalton (1997), Elementos Bdsicos de Sistemdtica Filogenética, Ribeirao Preto,
Holos.

Alvarez, Juan Ramén (2013), “Seleccién natural y construccion de nicho: una jdialéc-
tica? Evolucionista’, Contrastes, Suplemento, num. 13, pp. 343-355.

Baldwin, James (1896), “A new factor in evolution, part I, American Naturalist, vol. 30,
num. 354, pp. 441-451.

Bonduriansky, Russell y Troy Day (2018), Extended Heredity, Princeton, Princeton
University Press.

Bortolini, Maria, Tabita Hiinemeier y Rafael Bisso-Machado (2014), “Coevolucao ge-
ne-cultura’, Ciéncia & Ambiente, num. 48, pp. 165-174.

Botelho, Jodo (2011), “Teoria dos sistemas de desenvolvimento e autopoiese’, en Jai-
me Cofre y Kay Saalfeld (eds.), Discussdo de novos paradigmas, Florianépolis,
EDUFSC, pp. 38-68.

Brandon, Robert (1990), Adaptation and Environment, Princeton, Princeton Univer-
sity Press.

Caponi, Gustavo (2020a), “Los conceptos de herencia y de variacion hereditaria’, En-
doxa, num. 46, pp. 273-290.

Caponi, Gustavo (2020b), “;Qué les pasa a los linajes?”, en José Combita y Carlos Mal-
donado (eds.), Biologia tedrica, explicaciones y complejidad, Bogota, Universi-
dad el Bosque, pp. 403-463.

Caponi, Gustavo (2017a), “Sobreestimacion epistemoldgica de la construccién de ni-
cho”, Metatheoria,vol. 8, nim. 1, pp. 129-144.

Caponi, Gustavo (2017b), “Del efecto Baldwin al efecto Huxley”, Revista Colombiana
de Filosofia de la Ciencia, vol. 17, nim. 34, pp. 7-40.

166

Sieos Fiosoties, NOL. XXIV, ntm. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



La herencia de nichos supone una nocion...

Caponi, Gustavo (2013), “El concepto de presion selectiva y la dicotomia préximo-re-
moto’, Aurora, vol. 25, num. 36, pp. 197-216.

Caponi, Gustavo (2011), “Las apomorfias no se comen: disefio de caracteres y funcio-
nes de partes en Biologia”, Filosofia e Histéria da Biologia, vol. 6, nim. 2, pp.
251-266.

Casanueva, Mario y Maximiliano Martinez (2014), “Marcos causales y sintesis tedrica
en biologia’, Acta Scientiae, vol. 16, num. 2, pp. 330-344.

Cavalli-Sforza, Luca y Francesco Cavalli-Sforza (1994), Qui soommes-nous?, Paris,
Flammarion.

Dayan, David, Melissa Graham, John Baker y Susan Foster (2019), “Incorporating the
environmentally sensitive phenotype into evolutionary thinking”, en Tobias Ul-
ler y Kevin Laland (eds.), Evolutionary Causation, Cambridge, The mIT Press,
pp. 81-108.

Dawkins, Richard (1996), The Blind Watchmaker, Londres, Norton.

Deacon, Terrence (2003), “Multilevel selection and language evolution”, en Bruce We-
ber y David Depew (eds.), Evolution and Learning: the Baldwin Effect Reconsid-
ered, Cambridge, The M1T Press, pp. 81-105.

Dennett, Daniel (2003), “The Baldwin effect: a crane, not a skyhook”, en Bruce Weber
y David Depew (eds.), Evolution and Learning: the Baldwin Effect Reconsidered,
Cambridge, The MIT Press, pp. 69-79.

Diéguez, Antonio (2021), “El debate sobre la necesidad de una sintesis extendida’, Evo-
lucién, vol. 15, ndm. 1, pp. 28-42.

Diogo, Rui (2017), Evolution Driven by Organismical Behavior, Cham, Springer.

Elster, Jon (1980), Ulises y las sirenas, México, Fondo de Cultura Econémica.

Ehrlich, Paul (2005), Naturalezas humanas, México, Fondo de Cultura Economica.

Eldredge, Niles (1995), Reinventing Darwin, Londres, Wiley.

Gayon, Jean (2003), “Evolution culturelle: le spectre des possibles’, en Jean-Pierre
Changeux (ed.), Génes et culture, Paris, Odile Jacob, pp. 57-72.

Gilbert, Scott y David Epel (2015), Ecological Developmental Biology, Sunderland, Si-
nauer.

Griffiths, Paul (1999), “Adaptation”, en Robert Wilson y Frank Keil (eds.), MIT Ency-
clopedia of the Cognitive Sciences, Cambridge, The mIT Press, pp. 3-4.

Huxley, Julian (1965 [c. 1943]), La evolucion: sintesis moderna, Buenos Aires, Losada.

167

Siens Fivsotios VO XXIV, nim. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



GUSTAVO CAPONI

Jablonka, Eva (2011), “Cellular epigenetic inheritance in the Twenty-First Century”, en
Eva Jablonka y Snait Gissis (eds.), Transformation of Lamarckism, Cambridge,
The M1t Press, pp. 215-226.

Jablonka, Eva (2001), “The systems of inheritance”, en Susan Oyama, Paul Griffiths y
Russell Gray (eds.), Cycles of Contingency: Developmental Systems and Evolu-
tion, Cambridge, The MIT Press, pp. 99-116.

Jablonka, Eva y Eytan Avital (2000), Animal Traditions: Behavioral Inheritance in Evo-
lution, Cambridge, Cambridge University Press.

Jablonka, Eva, Gerd Miiller, Michael Joyner, Denis Noble y Stig Omholt (2014), “Evo-
lution evolves”, Journal of Physiology, vol. 592, num. 11, pp. 2237-2244.
Jablonka, Eva y Marion Lamb (2005), Evolution in Four Dimensions, Cambridge, The

MIT Press.

Laland, Kevin (2004), “Extending the extended phenotype”, Biology ¢ Philosophy, vol.
19, nam. 3, pp. 313-325.

Laland, Kevin e Isabelle Coolen (2007), “La construction de niche: de la culture jusque
dans nos genes”, Les dossiers de La Recherche, vol. 27, pp. 84-89.

Laland, Kevin, John Odling-Smee y Marcus Feldman (2001), “Niche construction,
ecological inheritance, and cycles of contingency in evolution’, en Susan Oy-
ama, Paul Griffiths y Russell Gray (eds.), Cycles of contingency, Cambridge, The
MIT Press, pp. 117-126.

Laland, Kevin, John Odling-Smee, Kim Sterelny, Tobias Uller y William Hoppitt
(2011), “Cause and effect in Biology revisited: is Mayr’s proximate-ultimate di-
chotomy still useful?”, Science, vol. 334, pp. 1512-1516.

Laland, Kevin, Marcus Feldman y John Odling-Smee (2019), “Understanding niche
construction as an evolutionary process’, en Tobias Uller y Kevin Laland (eds.),
Evolutionary causation, Cambridge, The mMIT Press, pp. 127-152.

Laland, Kevin, Tobias Uller, Marcus Feldman, Kim Sterelny, Gerd Miiller, Armin
Moczek, Eva Jablonka y John Odling-Smee (2015), “The extended evolutionary
synthesis: its structure, assumptions and predictions’, Proceedings of the Royal
Society B, vol. 282, pp. 1-14.

Laland, Kevin, Tobias Uller, Marcus Feldman, Kim Sterelny, Gerd Miiller, Armin Moc-
zek, Eva Jablonka y John Odling-Smee (2014), “Does evolutionary theory need
a rethink? Yes, urgently”, Nature, vol. 514, pp. 161-164.

168

Sieos Fiosoties, NOL. XXIV, ntm. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



La herencia de nichos supone una nocion...

Lalande, André (1947), Vocabulaire technique et critique de la Philosophie, Paris,
Presses Universitaires de France.

Lewontin, Richard (2000), The Triple Helix, Cambridge, Harvard University Press.

Lewontin, Richard (1979), “La adaptacion’, en Scientific American (ed.), Evolucion,
Barcelona, Labor /Los libros de Investigaciéon & Ciéncia, pp. 117-126.

Lloyd, Elisabeth (2018), “Multilevel selection and units of selection up and down the
biological hierarchy”, en Richard Joyce (ed.), The Routledge Handbook of Evolu-
tion and Philosophy, Londres, Routledge, pp. 19-34.

Lorenz, Konrad (1971), Evolucién y modificacién de la conducta, México, Siglo XXI.

Mayr, Ernst (1963), Animal Species and Evolution, Cambridge, Cambridge University
Press.

Merlin, Francesca (2017), “Limited extended inheritance”, en Philippe Huneman y De-
nis Walsh (eds.), Challenges in Evolutionary Theory, Oxford, Oxford University
Press, pp. 285-301.

Merlin, Francesca (2014), “Chérédité au-deld du tout genétique: problemes et enjeux’,
en Francesca Merlin y Thierry Hoquet (eds.), Précis de Philosophie de la Biolo-
gie, Paris, Vuibert, pp. 237-325.

Morange, Michel (2001), The Misunderstood Gene, Cambridge, Harvard University
Press.

Monod, Jacques (1972), “Leccion inaugural de la Cdtedra de Biologia Molecular del
Collége de France [3 de noviembre de 1967]”, en Joan Senent-Josa (ed.), Del
idealismo fisico al idealismo biolégico, Barcelona, Anagrama, pp. 10-43.

Monod, Jacques (1971), El azar y la necesidad, Caracas, Monte Avila.

Morgan, Cowny Lloyd (1896), Habit and Instinct, Londres, Edward Arnold.

Miiller, Gerd y Massimo Pigliucci (2010), “Elements of e extended evolutionary syn-
thesis”, en Massimo Pigliucci y Gerd Miiller (eds.), Evolution: The Extended
Synthesis, Cambridge, The M1t Press, pp. 3-18.

Odling-Smee, John (2010), “Niche inheritance”, en Massimo Pigliucci y Gerd Miiller
(eds.), Evolution: The Extended Synthesis, Cambridge, The M1t Press, pp. 175-
208.

Odling-Smee, John (2009), “Niche construction in evolution, ecosystems and develop-
mental evolution”, en Anouk Barberousse, Michel Morange y Thomas Pradeu
(eds.), Mapping the Future of Biology, Londres, Springer, pp. 69-92.

169

Siens Fivsotios VO XXIV, nim. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



GUSTAVO CAPONI

Odling-Smee, John, Kevin Laland y Marcus Feldman (2003), Niche Construction: The
Neglected Process in Evolution, Princeton, Princeton University Press.

Odling-Smee, John, Kevin Laland y Marcus Feldman (2001), “Niche construction,
ecological inheritance, and cycles of contingency in evolution”, en Susan Oy-
ama, Paul Griffiths y Russell Gray (eds.), Cycles of Contingency: Developmental
Systems and Evolution, Cambridge, The mIT Press, pp. 117-125.

Popper, Karl (1977), Biisqueda sin término, Madrid, Tecnos.

Popper, Karl (1974), Conocimiento objetivo, Madrid, Tecnos.

Schrodinger, Erwin (1983 [c. 1958]), Mente y materia, Barcelona, Tusquets.

Simpson, George Gaylord (1953), “The Baldwin effect”, Evolution, vol. 7, nim. 2, pp.
110-117.

Sober, Elliott (1984), The Nature of Selection, Chicago, Chicago University Press.

Sterelny, Kim (2009), “Novelty, plasticity and niche construction: The influence of
phenotypic variation on evolution”, en Anouk Barberousse, Michel Morange
y Thomas Pradeu (eds.), Mapping the Future of Biology, Londres, Springer, pp.
93-110.

Sterelny, Kim (2001), “Niche construction, developmental systems, and extended rep-
licator”, en Susan Oyama, Paul Griffiths y Russell Gray (eds.), Cycles of Contin-
gency: Developmental Systems and Evolution, Cambridge, The miT Press, pp.
333-350.

170

Sieos Fiosoties, NOL. XXIV, ntm. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



La herencia de nichos supone una nocion...

Waddington, Conrad (1961), “Evolutionary adaptation”, en Solomon Tax (ed.), Evolu-
tion after Darwin, vol. I, Chicago, Chicago University Press, pp. 381-402.

West-Eberhard, Mary Jane (2003), Developmental Plasticity and Evolution, Oxford,
Oxford University Press.

West-Eberhard, Mary Jane (1998), “Adaptation: current usages’, en David Hull y Mi-
chel Ruse (eds.), Philosophy of Biology, Oxford, Oxford University Press, pp.
8-14.

GusTAvVO CAPONI: licenciado en Filosofia en la Universidad Nacional de Rosario,
Argentina, en 1984; doctor en Légica y Filosofia de la Ciencia en la Universidad
Estadual de Campinas, Brasil, en 1992. Desde 1993 es profesor de la Univer-
sidad Federal de Santa Catarina y es becario del Consejo de Investigaciones
del Brasil (CNPq). Ha publicado varios capitulos en diversas antologias y mds
de medio centenar de articulos en revistas especializadas latinoamericanas y
europeas. Sus dreas de especializacion son temas de Filosofia e Historia de la
Biologia. Sus libros mds recientes son: Un escrito clave de Claude Bernard:“So-
bre el progreso en las ciencias fisiolégicas” (Buenos Aires, Universidad Nacional
de Quilmes, 2021); Determinismo y organizacion. Fundamentos y limites del
programa de Claude Bernard (Bogotd, Universidad del Bosque, 2018).

D. R. © Gustavo Caponi, Ciudad de México, enero-junio, 2022.

171

Siens Fivsotios VO XXIV, nim. 47, enero-junio, 2022, 144-171, ISSN: 1665-1324



