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La teoria de la seleccion natural como teoria de fuerzas

Gustavo Caponi®

Resumen

Las teorias causales se componen de tres tipos de enunciados: [1] Ideales de orden natural que definen como se
comportan los objetos en estudio cuando los mismos no estan afectados por ninguno de los agentes causales previstos
por la teoria; [2] Leyes consecuenciales que indican como se comportan esos objetos cuando si se ven afectados por
algunos de esos agentes causales; y [3] Invariantes causales encargados de explicar como se generan esos agentes.
En este trabajo mostraremos que ese es el caso de la Teoria de la Seleccion Natural; y también sugerimos que lo mismo
valdria para la teoria que esta articulandose en el campo de la Biologia Evolucionaria del Desarrollo.

1. Introduccion

Reinterpretando a Elliott Sober (1984, p. 50) a la luz de ciertas tesis de Stephen Toulmin (1961,
pp. 57-63), se puede afirmar que toda teoria causal se compone de tres tipos de enunciados: [1]
Ideales de orden natural que definen como se comportan los objetos en estudio cuando los mismos
no estan afectados por ninguno de los agentes causales previstos por la teoria; [2] Leyes
consecuenciales que indican como se comportan esos objetos cuando si se ven afectados por
algunos de esos agentes causales; y [3] Invariantes causales, que en algunos casos también son
leyes, encargados de explicar como se generan esos agentes (Caponi, 2014, p. 116). Estos tltimos,
lo digo de entrada, pueden ser caracterizados como fuerzas. Cuenta aqui como fuerza cualquier
conjugacion de variables cuyas alteraciones inciden en los estados de otra variable segin un
invariante experimental. Es decir: segiin una regularidad que establezca una congruencia o
proporcionalidad, mas o menos constante, y mas o menos local o universal, entre una intervencion
experimental y la respuesta del sistema asi intervenido (Woodward, 2003, p. 6; Caponi, 2016, p.
23).

Las fuerzas newtonianas son un ejemplo clasico de esos agentes causales; pero otro ejemplo
lo podemos encontrar en las presiones selectivas a las que alude la Teoria de la Seleccion Natural.
Esta ultima, conforme sostendré en las paginas que siguen, estd compuesta, al igual que la
Mecanica Clasica, por esos tres tipos de enunciados que son propios de toda teoria causal; siendo
por eso mismo que ella opera como una teoria de fuerzas. La forma en que la teoria darwiniana
formula y responde sus preguntas guarda semejanzas muy significativas con el modo en el que la
teoria newtoniana formula y responde sus propias preguntas; y serd justamente la identificacion
de esos tres tipos de enunciados, que se articulan en la estructura y en el modo de operar de las
teorias causales, lo que nos dejara ver eso con relativa claridad. Sin embargo, aunque la seleccion
natural y la seleccion sexual constituyan el elemento causal més notorio de la Teoria de la
Seleccion Natural, nuestro analisis de la misma también tendrd que considerar que ella contempla
esos otros agentes causales que son el flujo migratorio, la ocurrencia de mutaciones, y los factores
capaces de producir procesos de deriva génica. Por eso, aunque mi andlisis de hecho privilegie a
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las presiones selectivas, la caracterizacion de la Teoria de la Seleccion Natural que aqui voy a
esbozar también aludird a esos otros factores.

Pero, como estos otros agentes tampoco agotan el repertorio de los factores causales que
pueden incidir en los procesos evolutivos, voy a rematar mis consideraciones sobre la Teoria de la
Seleccion Natural con algunas pocas y breves referencias a cierta teoria causal que estaria implicita
en la Biologia Evolucionaria del Desarrollo. En este ultimo caso, segin me permitiré sugerir, se
estaria configurando una segunda teoria de la evolucion que, sin ser contraria a la Teoria de la
Seleccion Natural, tampoco es su mera auxiliar; aunque si pueda considerase como su
complemento. Se trata de una teoria causal autonoma, con objetivos explicativos especificos, y
cuyo modo de operar tampoco deja de suponer un ideal de orden natural, una ley consecuencial,
y un plexo indefinido de invariantes causales vinculados con lo que, siguiendo a Wallace Arthur
(2011, p. 207), podemos llamar ‘sesgo ontogenético’ (developmental bias). Y esa referencia a una
segunda teoria de la evolucion, que estaria implicita en los desarrollos y resultados de la Evo-Devo,
también sirve para entender porque uso la expresion ‘Teoria de la Seleccion’ natural en lugar de
‘Teoria de la Evolucion’. Aunque no es alli en donde reside la primera razon, conceptual, de mi
opcidn terminologica.

Yo uso la expresion ‘Teoria de la Seleccion Natural’ en un sentido que remite, por lo menos
aproximadamente, a lo mismo que autores como Michael Ruse (1979, p. 56), Elliott Sober (1984,
p- 13), o Andrés Moya (1989, p. 26), llaman ‘teoria de la evolucion’. Es decir: no uso el término
en el sentido restringido en el que lo usa Santiago Ginnobili (2018). De hecho, cuando digo que la
Teoria de la Seleccion Natural puede ser pensada como una teoria de fuerzas, no estoy afirmando
nada demasiado diferente de lo que Sober dice cuando caracteriza a la teoria de la evolucion como
siendo una teoria de fuerzas. Pero yo prefiero usar la expresion ‘Teoria de la Seleccion Natural’,
porque entiendo que lo que esos autores llaman ‘Teoria de la Evolucion’ es s6lo una reformulacion,
y una ampliacion de la teoria formulada por Darwin (c¢f. Ghiselin, 1997, p. 4; Caponi, 2012, p. 8).
Esa continuidad, se patentiza en el hecho de que la teoria ampliada obedece a los mismos desafios
epistémicos a los que obedece la teoria presentada por Darwin (Caponi, 2012, p. 39).

Esto es asi, en primer lugar, porque el objetivo explicativo central de ambas versiones de la
teoria es el que queda expresado en lo que caracterizaré como su ‘ideal de orden natural’. Dicho
ideal podria ser formulado asi: “Las formas vivientes no se diversifican, ni alteran, a no ser que
algo las compela a hacerlo”; pero, como veremos a continuacion, ese mismo principio, que €s una
ley de fuerza cero, puede recibir otras formulaciones: el Principio de Hardy-Weinberg es una de
ellas. Lo que mas importa, sin embargo, es que ese ideal de orden natural fija un objetivo cognitivo
fundamental: explicar qué es lo que produce la notoria diversidad y disparidad de las formas
vivientes. Pero, conforme Darwin (1859, p. 3) ya lo habia entendido (Caponi, 2011, p. 52), esa
explicacion no podia hurtarse de resolver una primera gran dificultad: el hecho de que esa
diversificacion ocurriese con arreglo a las condiciones de existencia de los seres vivos (cf. Maynard
Smith, 1993, p. 42). Y es ahi en donde la seleccion natural aparece como el principal motor de los
procesos evolutivos (Caponi, 2011, p. 53): ella puede producir divergencia de formas al mismo
tiempo en que causa, reformula, preserva y optimiza su ajuste a las condiciones de existencia (cf.
Darwin, 1859, p. 206).

Eso no descarta otros factores capaces de producir cambio y diversificacion, como esos que el
Principio de Hardy-Weinberg contempla junto con la seleccion natural. Pero ésta siempre ostenta
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la predominancia explicativa que le da el hecho de ser la inica fuerza capaz de producir y preservar
el ajuste se los seres vivos a sus condiciones de existencia. Por eso, lo que Sober, Moya y Ruse,
llaman ‘Teoria de la Evolucion’, puede, y quiza deba, llamarse ‘Teoria de la Seleccion Natural’.
Eso no sélo contempla del hecho de que en el pasado haya podido haber otras ‘teorias de la
evolucion’, como la desarrollada por Lamarck; sino que ademds no entra en choque con lo que
acabamos de decir sobre esa otra teoria de la evolucion que estaria articulandose en la Biologia
Evolucionaria del Desarrollo (c¢f. Caponi, 2012). La misma, conforme acabo de decir, responde a
otra ideal de orden natural (Caponi, 2012, p. 90); y aunque deba considerarse como
complementaria, y no como alternativa a la Teoria de la Seleccion Natural, no es su auxiliar
(Caponi, 2012, p. 9). No lo es porque, al obedecer a otro ideal de orden natural, sus objetivos
explanatorios son otros.

2. Un paradigma de teoria causal: la mecanica newtoniana

Conforme lo indica Stephen Toulmin (1961, p. 57), un ideal de orden natural define el horizonte
de constancia, o de regularidad, sobre el que habran de perfilarse, como desvios, los hechos que la
teoria por ¢l articulada se propone explicar. Un hecho, podriamos decir, es un estado de cosas que
se aparta de un horizonte de permanencia que la teoria, al presuponer un determinado ideal de
orden natural, acepta como algo obvio y auto-explicado (Toulmin, 1961, p. 63). Asi, como
ejemplo paradigmatico de ideal de orden natural, Toulmin (1961, p. 56) nos propone al Principio
de Inercia: todo cuerpo continua en estado de reposo, o de movimiento rectilineo y uniforme, a
menos que sea compelido a cambiar dicho estado de movimiento por aplicacion de una fuerza.
Esta Primera Ley de Newton, dice Toulmin (1961, pp. 62-63), indica que, para la Mecanica
newtoniana, la permanencia de un cuerpo en cualquiera de esos dos estados es lo esperable, lo
normal, lo natural: lo que va de suyo, y por eso no requiere explicacion. Lo que debe ser explicado,
lo que debe ser objeto de interrogacion, es, por lo tanto, la salida del reposo o la salida del
movimiento rectilineo uniforme.

La Primera Ley de Newton define la naturaleza de los hechos que la mecénica clasica debe
explicar; y en eso consiste su primacia, que es de orden erotético. Cumpliendo con su rol de Ideal
de Orden Natural, esta primera ley define las preguntas que la mecanica debe formularse y
responder. Siguiendo a Collingwood, se puede incluso decir que el Principio de Inercia es una
presuposicion absoluta fundamental de la mecanica clasica. “Una presuposicion absoluta”, decia
Collingwoond (1940, p. 31) en An essay on Metaphysics, “es aquella que, relativamente a todas
las cuestiones con las cuales estd relacionada, permanece como presuposicion, nunca como
respuesta”; y, relativamente a los sistemas teoricos que ellos fundan, los ideales de orden natural
son siempre presuposiciones absolutas.

Pero, entre ese ideal de orden natural enunciado por la Primera Ley de Newton, y la efectiva
explicacion causal de lo que de ¢l se desvie, median otros dos principios fundamentales. El primero
de ellos es la Segunda Ley de Newton; y lo que ésta afirma es que el cambio de movimiento es
siempre proporcional a la fuerza aplicada y ocurre en el sentido en el que esa fuerza actua. El
Principio de Inercia dice que ningin cuerpo puede acelerarse o desacelerarse a si mismo: la
materia, para decirlo de otro modo, es inerte, carente de cualquier espontaneidad. Por eso, para
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que las aceleraciones y las desaceleraciones ocurran, debe mediar la aplicacion de una fuerza. Pero
¢ésta no debe pensarse como un estimulo que desencadena una reaccion del cuerpo. Por el contrario,
dichas aceleraciones y desaceleraciones deben ajustarse, estrictamente, a la magnitud y a la
direccion de la fuerza aplicada. Si el Principio de Inercia nos lleva a presumir que nada ocurre sin
la mediacion de una fuerza, la Segunda Ley de Newton parece redoblar esa presuncion diciéndonos
que lo que ocurre sera estrictamente proporcional a la magnitud de la fuerza que ahi actue. Pero,
para eso, esta segunda ley debe presuponer a la primera: debe presuponer que las aceleraciones y
desaceleraciones son hechos a ser explicados. Lo son porque son desvios del ideal de orden natural
definido por el Principio de Inercia.

Entretanto, lo que ninguna de esas dos leyes nos dice es como se origina esas fuerzas que se
postulan como causas de los cambios a ser explicados. El Principio de Inercia nos dice lo que
ocurre en la ausencia de la interferencia de cualquier fuerza; por eso se lo puede caracterizar como
la definicioén de un estado de fuerza (. Por su parte, la segunda ley nos dice lo que ocurre cuando
una fuerza actia: nos informa sobre lo que se sigue como consecuencia de la aplicacion de una
fuerza. Pero ella tampoco explica cobmo se genera esa fuerza que es causa del cambio. Por eso no
podemos caracterizarla como una ley causal; pero si como una ley consecuencial: como una ley
que alude a las consecuencias de la aplicacion de una fuerza. Y lo mismo vale para la Tercera Ley
de Newton: 4 cada accion le corresponde una reaccion igual y opuesta. Es decir: toda fuerza
aplicada genera una fuerza de la misma intensidad y direccidn; pero que actia en sentido contrario.
Esta ley también establece una consecuencia necesaria de la aplicacion de una fuerza; pero
tampoco nos da indicacion alguna sobre como se configura esa accion que resulta en una reaccion.
Por eso también corresponde caracterizarla como una ley consecuencial.

En cambio, la que si es una ley causal es la Ley de Gravitacion: cada particula de materia
atrae a otra con una fuerza directamente proporcional al producto de las masas de ambas
particulas e inversamente proporcional al cuadrado de las distancias entre ellas. Ella le da
contenido causal a la mecénica clasica explicando el origen de las fuerzas gravitacionales y nos da
informaciones relativas a como generarlas y a como manipularlas experimentalmente. Si la
balanza nos indica que estamos pesando mas de lo gustariamos, la Ley de Gravitacion nos ofrece
alternativas para superar el problema que son adecuadas a diferentes bolsillos. Una es disminuir la
masa terrestre o irnos a vivir a la Luna; otra es irnos a vivir a una base espacial. Y si €sas nos
parecen alternativas impracticables, todavia nos queda la posibilidad de disminuir nuestra propia
masa corporal. En todos los casos, sin embargo, el principio gravitacional opera como un
invariante experimental de alcance universal. Por eso decimos que se trata de una ley causal: nos
provee esa capacidad de control experimental que es propia de las correlaciones causales; y la
amplitud de sus condiciones de aplicacion satisface el requisito de universalidad que es propio de
los enunciados nomicos.

Pero lo que quiero mostrar a continuacion es que esos invariantes experimentales, que son
necesarios para darle contenido causal de una teoria cientifica, no tienen por qué tener la forma de
enunciados ndmicos. Ese contenido causal puede venir dado por invariantes de aplicacion local:
solo validos para situaciones particulares y, en ocasiones, unicas. Ese seria el caso de la Teoria de
la Seleccion Natural. En lo que atafie a eso, mi punto de vista difiere un poco del de Sober. Segtin
¢l, dicha teoria no careceria de ninguna de esas tres categorias de enunciados nomicos que vengo
distinguiendo. Su particularidad, en todo caso, residiria en la sobreabundancia de las leyes causales
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que permite, y precisa, generar para operar. Segun Sober (1984, p. 51), mientras “las leyes causales
de la teoria fisica tienen la belleza austera de un paisaje desierto, la teoria de la seleccion natural
exhibe el follaje exuberante de una selva tropical”. Entiendo, sin embargo, que en lugar de hablar
de una miriada de leyes causales se podria hablar de un plexo creciente de invariantes
experimentales de aplicacion limitada. Los mismos, de todos modos, no dejarian de suponer el
marco unificador definido por un ideal de orden natural y por un conjunto relativamente limitado
de leyes consecuenciales.

3. La Teoria de la Seleccion Natural

El Principio de Hardy-Weinberg, que muchas veces ha sido considerado como el “principio de
inercia’ de la Teoria de la Seleccion Natural', seria una muy buena formulacion del ideal de orden
natural de la Teoria de la Seleccion Natural (c¢f. Caponi, 2012, p. 39); aunque no sea la tnica
formulacion posible de esa ‘primera ley de Darwin’ que el fundador de la Biologia Evolucionaria
nunca explicitd. Hay una formulacion mas general y bésica: ‘En cualquier poblacion, el estado
medio de un caracter permanece constante, a no ser que una fuerza evolutiva lo compela a
cambiar”. Por fuerza evolutiva podemos entender a las presiones selectivas y a los otros agentes
de cambio también previstos en el equilibrio de Hardy-Weinberg (cf. Caponi, 2011, p. 69):
seleccion sexual, migracion, mutacion, y deriva (cf. Caponi, 2012, p. 25). En lo que atafie al caso
especifico de la seleccion natural, puede también decirse que ella esta contemplada por una de las
leyes consecuenciales mas fundamentales de la teoria; aludo al Principio de Seleccion Natural. El
mismo nos dice que:

Si entre los individuos de una poblacion existe competencia por los recursos que ellos precisan
para subsistir y reproducirse, y alli estan presentes dos o mds estados heredables de un caracter;
entonces: en esa poblacion, aquel estado de caracter que incremente la aptitud ecologica de sus
portadores tendera a tornarse mas frecuente que los otros estados alternativos de ese mismo
cardcter, y esa diferencia de frecuencia serd proporcional a la diferencia de aptitud ecologica alli
implicada.

Habrda, claro, otras leyes consecuenciales encargadas de introducir a las demas fuerzas
evolutivas. El Principio de Seleccion Natural solo alude a las presiones selectivas; pero también
esta la seleccion sexual, la migracion, la deriva, y la simple mutacion. Y para tales fuerzas seria
dable formular principios consecuenciales generales cuya funcion también seria la de indicarnos
que los cambios que ellas vengan a producir seran estrictamente proporcionales a su intensidad: si
atribuimos un cambio en el valor medio de un caréacter a un proceso migratorio, ese cambio tiene
que ser congruente con la intensidad del flujo migratorio invocado para explicarlo.

Pero, ademas de esas leyes consecuenciales més fundamentales, que en general no son
explicitadas, hay una multitud de la formulas derivadas que pueden considerarse como sus
corolarios. Son las formulas de la Genética de Poblaciones. Las mismas desarrollan el contenido
consecuencial de la Teoria de la Seleccion Natural: ellas nos permiten proyectar y calcular los

! Asi lo han hecho: Ruse (1979, p. 45); Sober (1984, p. 32); David & Samadi (2000, p. 25); y Stephens (2010, p. 718).
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efectos de todos esos factores causales que actian como fuerzas del cambio evolutivo; pero sin
decirnos nada sobre como se configuran dichos agentes de cambio (cf. Caponi, 2014, p. 46). La
Genética Teodrica de Poblaciones no es mas que una sub-teoria de la Teoria de la Seleccion Natural;
y su funcion es la de explicitar, desarrollar y articular el conjunto de leyes consecuenciales que se
derivan del Principio de Seleccion Natural, pero también de esos otros principios que introducirian
la referencia a las demas fuerzas evolutivas. Es decir: las formulas de la Genética de Poblaciones
cuya nomicidad Sober (1984, pp. 50-51) ha reivindicado, no son leyes causales: son leyes
consecuenciales; y esa condicidn se transmite a las explicaciones que ellas, por si solas, permitan
delinear (cf. Sober, 1984, p. 15).

Esto, vale subrayarlo, sirve para entender cudl es el error que esta involucrado en la
interpretacion estadistica de la Teoria de la Seleccion Natural patrocinada por André Ariew, Tim
Lewens, Mohan Matthen y Denis Walsh.? En dicha interpretacion, las formulas de la Genética de
Poblaciones son tomadas como como si ellas fuesen toda la Teoria de la Seleccion Natural; cuando
ellas solo despliegan el contenido consecuencial de la teoria (Caponi, 2015a, p. 32). Un contenido
que no alude a los factores que intervienen en la configuracion de los agentes causales que son
responsables por los procesos evolutivos concretos (Caponi, 2015a, p. 33). Las formulas de la
Genética de Poblaciones proyectan, y permiten calcular, los efectos de agentes causales —como
presiones selectivas, flujos migratorios, fenomenos generadores de mutaciones, y circunstancias
propiciadoras de deriva— cuya actuacion solo se presupone y cuyo origen se deja para ser explicado
por configuraciones de variables sobre las cuales esas formulas nada dicen; y ahi se denuncia su
caracter no-causal (Roffé & Ginnobili, 2017, p. 274).

Dichas formulas permiten dimensionar la intensidad de un agente causal —que puede ser una
presion selectiva o algun factor responsable de deriva génica— suministrando una medida y/o
proyeccion de sus efectos o consecuencias. Pero ellas nada dicen sobre la conformacion de esos
agentes causales; aunque si nos dejen ver, con una precision que sin ellas seria inexequible, hasta
donde dichos agentes pueden llevarnos, y en qué lapso de tiempo lo haran, una vez que ellos
existan. Una de esas formulas puede servirnos para aclarar lo que estoy diciendo:

dy/di = p (wa - W)W

Para interpretarla basta con conocer el significado de cada una de sus variables. La ‘p’ indica
la frecuencia de un fenotipo A en una poblacion de organismos asexuados en la cual no ocurren
procesos de deriva genética. El cociente ‘dy/d;” alude al cambio de esa frecuencia a lo largo de una
serie finita de generaciones. Y ‘wa’ se refiere al éxito reproductivo de A; y ‘W’ al éxito
reproductivo medio de toda la poblacion. Asi, traducida al idioma de los simples mortales, la
formula “dp/d; = p (wa — W)/W?”, establece que: La frecuencia de un fenotipo A en el interior de
cualgquier poblacion que cumpla con las condiciones requeridas, aumentara en la misma medida
en que el valor selectivo de ese fenotipo supere el valor selectivo medio de todos los otros fenotipos
presentes en la misma poblacion. Lo que es muy cierto; como también es cierto que esa formula
nada nos dice sobre cudl factor, o conjuncién de factores, es la causa de que ‘wa’ sea de una
magnitud mayor o menor. Podemos suponer que eso se debe a la mayor o menos aptitud ecoldgica

2 Ver: Ariew, Lewens & Walsh (2002); y Ariew & Matthen (2002; 2005; 2009).
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de A; pero la formula nada nos dice sobre qué es lo que determina dicha aptitud. Ella sélo alude a
sus efectos, a sus consecuencias. Como ocurre, ademas, con esta otra formula:

f.p = 1.wpar

Es decir: la frecuencia f, de un alelo recesivo letal r, en una poblacion P, es directamente
proporcional al éxito reproductivo w, en P, del heterocigoto viable dr. Una ley consecuencial que
explica la frecuencia, en ciertas poblaciones humanas, del alelo responsable de la anemia
falciforme; aunque importa decir que no se trata de una explicacion causal. Alli nada se nos dice
sobre qué es lo que hace que el heterocigoto dr, que es portador del alelo letal, pueda resultar mas
viable, mas apto ecoldgicamente, que el inocente homocigoto dd. La féormula calla sobre los
factores que configuran la presion selectiva favorable al heterocigoto. Ella nada dice sobre la
resistencia a la malaria de la que goza el heterocigoto dr, y no el homocigoto dd; ni tampoco nos
dice nada sobre la alta frecuencia, en ciertas regiones, del plasmodio causante de esa enfermedad
y de su vector. Y es en la configuracién de esas presiones selectivas en donde intervendrian las
leyes que, segiin Sober, configurarian la enmarafiada selva tropical que le daria su contenido causal
a la Teoria de la Seleccion Natural.

4. Causas sin ley

Creo, sin embargo, que esa situacion a la que alude Sober, puede ser mejor caracterizada y
entendida, si, en lugar de pensar en leyes causales de alcance puntual y limitado, pensamos en esos
invariantes causales que Woodward (2003, p. 240) destaca como el verdadero punto arquimédico
de la causalidad (Caponi, 2014, p. 116). La idea de una miriada de leyes, de aplicacion no solo
restricta y local, sino también ajenas a cualquier principio general que indique en qué casos
procede la aplicacion de cada una de ellas, parece ir en contra de ese caracter universal, y de la
integracion sistematica que le atribuimos a los enunciados nomicos. Pero, los invariantes causales
a los que Woodward alude no precisan de esa universalidad, ni tampoco del poder unificador o
sistematizador atribuido a las leyes.? Dichos invariantes pueden ser de aplicaciéon mas o menos
local, mas o menos limitada, de cumplimiento efimero o permanente; y, no obstante eso, pueden
operar como articulacion y fundamento de las explicaciones causales en las que son utilizados
(Woodward, 2003, p. 240).

Asi, en lugar de pensar que toda teoria causal precisa, necesariamente, de los tres tipos de leyes
apuntados por Sober, podemos considerar que hay teorias, como la Teoria de la Seleccion Natural
(Caponi, 2014, p. 116 ), pero quiza también como la presumida en la explicacion de la accion (cf.
Elster, 1993), cuyo contenido causal depende, principalmente, de la proliferacion de invariantes
locales, y muchas veces efimeros, cuyo cumplimiento se establece en y para un conjunto de casos
particulares, o incluso para un caso individual. Ese es, claramente, el caso de las presiones
selectivas. Una presion selectiva no puede ser pensada como ejemplo, o especificacion, de un
esquema mas general que predefina las variables, y el modo de conjugarse entre ellas, que habran

3 En lo que atafie al caso especifico de las Ciencias Bioldgicas, ese papel sistematizador y unificador que los
enunciados nomicos desempefan al interior de las teorias que las contienen, ha sido subrayado por autores como:
Brandon (1996, p. 51); Lorenzano (2001, p. 36); Casanueva (2011, p. 188); y Ginnobili (2013, p. 91).
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de articularse en cada ocurrencia de ese tipo de fuerza, definiendo —a su vez— su intensidad. Las
presiones selectivas, en ese sentido, son agentes causales totalmente diferentes de los empujes
arquimédicos. Cada cuerpo inmerso en un liquido padece un empuje determinado por los estados
particulares de variables que siempre son las mismas: volumen de cada cuerpo y densidad de cada
liquido; pero en el caso de las presiones selectivas no tenemos nada semejante a eso.

El propio Principio de Seleccion Natural, que de algin modo fija la forma de las explicaciones
que invocan presiones selectivas, no nos da ninguna indicacion sobre como es que dichas presiones
se configuran. En su condicidon de ley consecuencial, y no obstante su importancia como clave de
unificacion y sistematizacion tedrica, €l solo nos dice que dichas presiones resultan en diferencias
de éxito reproductivo. Por eso Brandon (1990, p. 22) lo caracterizé como una ‘ley esquematica’:
una ley consecuencial, prefiero decir yo, cuyos corolarios y especificaciones se desarrollan en
formulas como las de la Genética de Poblaciones. Formulas cuyas aplicaciones a casos concretos,
nos llevan a detectar esos invariantes selectivos a los que se alude, en general de forma técita,
cuando se citan presiones selectivas particulares para, en base a ellas, explicar causalmente
cambios evolutivos ocurridos en alguna poblacion.

Es decir: no hay una ley causal general que establezca la conjugacion de variables que debe
estar presente en la generacion de toda y cualquier presion selectiva. Lo que tenemos son
configuraciones ecoldgicas que, conjugadas con ciertas ofertas de estados alternativos de
caracteres, generan presiones selectivas; y es a esas configuraciones de factores que aluden los
invariantes selectivos que proveen el contenido causal de las explicaciones por seleccion natural
(Caponi, 2014, p. 111). Un ejemplo de tales invariantes, que son invariantes experimentales, podria
ser este: La frecuencia en la variante mimética de una especie es directamente proporcional a la
variante de la especies modelo de esa forma de mimetismo. Tal el caso de lo que ocurre con las
culebras del género Lystrophis (cf. Caponi, 2015b, p. 40). En distintas especies de esas serpientes
no venenosas, suele darse una variante mimética con las si muy venenosas viboras del género
Micrurus: esas que conocemos como ‘viboras de coral’. Pero donde éstas no se dan, las variantes

miméticas de esas culebras —las falsas corales— esta ausente, o es muy rara; aun cuando su especie
sea frecuente (Irschik & Reznik, 2009, p. 177).

Asi, en algunos casos, una disminucion o un aumento en la frecuencia con que la variante
mimética de una especie se da una determinada region, puede explicarse causalmente en virtud de
alteraciones en la frecuencia de la especie modelo. Si la especie modelo se torna muy rara, el efecto
aposematico de la coloracion mimética perdera efectividad y se tornara menos frecuente (Irschik
& Reznik, 2009, p. 177). Por eso podemos reducir o incrementar la frecuencia de estas Gltimas
operando directamente sobre la frecuencia de las primeras. Cuanto mas disminuyamos, o dejemos
aumentar la poblacion de corales, mas infrecuentes, o mas frecuentes seran las falsas corales que
puedan darse en la region de nuestra intervencion. Pero no debe pasarse por alto que un aumento
de la incidencia de la falsa coral en una region también pueda explicarse causalmente, por la
incidencia de otros procesos microevolutivos: la migracion, por ejemplo. En una poblacion de
Lystrophis pulcher que medra en una region en donde no hay viboras del género Micrurus, la
frecuencia de la variante falsa-coral puede mantenerse en cierto nivel por el simple hecho de que
ocurren migraciones regulares, hacia esa poblacion, desde otra que si se distribuye en una zona en
donde las verdaderas corales son frecuentes.



La teoria de la seleccion natural como teoria de fuerzas 177

Alli se insinta otro invariante: La frecuencia F), de un estado de caracter C; en una poblacion
P siempre es directamente proporcional a: [1] La frecuencia media Fn de C; en todas las
poblaciones con las que P no esté reproductivamente aislada; y 2] La intensidad del flujo
migratorio desde esas otras poblaciones hacia P. Asi, si se opera experimentalmente sobre Fj,,
eso repercutira en F); ocurriendo lo mismo si se opera sobre los factores que facilitan u
obstaculizan las migraciones. Y algo semejante a eso también debera poder decirse en relacion con
los otros factores que pueden intervenir en los cambios evolutivos: al invocarlos también
estaremos apelando a invariantes causales mas o menos amplios, efimeros, y significativos.

5. La Biologia Evolucionaria del Desarrollo

Por fin, y conforme lo anticipé al inicio, querria s6lo remarcar que en los planteos y resultados de
la Biologia Evolucionaria del Desarrollo, también puede entreverse la articulacion y la puesta en
operacion de una segunda teoria causal de la evolucion. Una segunda teoria que, como también ya
dije, no es rival a la Teoria de la Seleccion Natural, pero tampoco es su subalterna. Se trata, més
bien, de una teoria que promueve una agenda de investigaciones diferente de la promovida por la
Teoria de la Seleccion Natural; y en ella también podemos distinguir los tres elementos que digo
son constitutivos de toda teoria causal. Su ideal de orden natural, conforme lo intenté mostrar en
mi libro Réquiem por el centauro (Caponi, 2012, p. 51), se podria enunciar asi: Si no mediase el
sesgo ontogenético, las morfologias efectivamente realizadas en la evolucion de un linaje, se
distribuirian homogéneamente en el morfoespacio de las configuraciones fisiologicamente viables
de dicho linagje.

Gerd Miiller (2007, p. 946) define ‘morfoespacio’ como “matriz tridimensional de morfologias
posibles que es mayor que el conjunto de morfologias efectivamente realizadas en la naturaleza”.
Entiendo, por mi parte, que ese universo de morfologias posibles, pero no todas realizables, debe
entenderse en términos de viabilidad fisioldgica: las formas fisiologicamente viables constituyen
un conjunto mas amplio que las formas ontogenéticamente generables (cf. Caponi, 2012, p. 85).
Pero ademas de eso también considero que ese morfoespacio debe pensarse como especifico de
cada linaje. Hay un morfoespacio de Tetrapoda que abarca el morfoespacio de Mammalia y de
Aves. Pero, dentro de ese morfoespacio de Tetrapoda, los morfoespacios de Mammalia y Aves
deben ocupar regiones disyuntas. Esa ocupacion, entretanto, ocurrira conforme la pauta definida
por ese sesgo ontogenético al que Gerd Miiller (2007, p. 946) llama ‘sesgo generativo’ [generative
bias]: “una tendencia en la produccion de variacion fenotipica o innovacion que es causada por las
propiedades del sistema en desarrollo”.

Para que una novedad fenotipica pueda entrar en esa competencia que da lugar a la seleccion
natural, para que pueda venir a ser una variante seleccionable, ella tiene que satisfacer un requisito
previo, vinculado con la intrincada complejidad de los procesos ontogenéticos: esa novedad
fenotipica debe resultar de una reprogramacion ontogenéticamente factible. Es decir: debe ser
compatible con las exigencias y posibilidades a las que, en cada linaje, estén sometidos los
procesos ontogenéticos. Existiendo, por supuesto, reprogramaciones ontogenéticamente que,
siendo posibles, son mas 0 menos probables, 0 mas o menos faciles de ser generadas (Arthur, 2004,
p.115; 2011, p. 207); y existiendo, ademas, reprogramaciones cuya ocurrencia supone la previa
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ocurrencia de otras. Por eso, las exigencias y posibilidades a las que se ajustan los procesos
ontogenéticos sesgan la oferta de variantes y le imponen una secuencia al surgimiento de las
innovaciones fenotipicas pasibles de integrar el ment de opciones sobre el que opera la seleccion
natural (Arthur, 2004, pp. 130-135). Y eso, como no podria ser de otro modo, acaba pautando la
senda de la evolucion; produciendo esa ocupacion sesgada del morfoespacio que la Evo-Devo, por
exigencia de su ideal de orden natural, se propone explicar.

La evolucion de un linaje tenderd a saturar esas regiones de su morfoespacio que exigen
reprogramaciones de la ontogenia que son menos improbables; y tendera a dejar desocupadas esas
regiones del morfoespacio que exigen reprogramaciones de la ontogenia que son mas improbables.
Existiendo, incluso, regiones que permanecen vacias porque su ocupacion supondria
reprogramaciones de la ontogenia absolutamente inviables. Por otra parte, esa ocupacion debera
ocurrir conforme el orden permitido por las mismas exigencias que definen la mayor o menor
probabilidad de las diferentes reprogramaciones de la ontogenia: éstas no pueden darse en
cualquier secuencia; y eso marcara el encadenamiento y la succion de las invenciones evolutivas.
Asi, si consideramos esa incidencia del sesgo ontogenético en la ocupacion del morfoespacio,
podemos formular la siguiente ley consecuencial: La ocupacion de las diferentes regiones del
morfoespacio de un determinado linaje es directamente proporcional a la probabilidad de las
reprogramaciones ontogenéticas que supone esa ocupacion y deberd ocurrir en una secuencia
compatible con la sucesion en que pueden darse dichas reprogramaciones. Esa seria la Segunda
Ley de la Evo-Devo: una ley consecuencial que nos informa sobre los efectos del sesgo
ontogenético, pero que nada nos dice sobre como se produce ese sesgo.

Por eso, para que esa teoria tenga contenido causal, hay que considerar las exigencias
organizacionales de la ontogenia que sesgan y pautan la oferta de variantes a ser seleccionadas.
Del mismo modo en que esas fuerzas evolutivas que son las presiones selectivas suponen las
multiples y variadas exigencias ecoldgicas a la que estan sujetos los seres vivos, los sesgos que se
dan en la produccion de variantes de un estado de caracter, suponen las exigencias
organizacionales de la ontogenia. El contenido causal de la Evo-Devo, para decirlo de otro modo,
depende de los invariantes causales, algunos universales, pero otros propios de cada linaje y sub-
linaje, que definen el sesgo ontogenético. Quiza alguno de esos invariantes universales pueda ser
objeto de una enunciacion legaliforme; pero aquellos que dependan de cada linaje y del momento
de su historia evolutiva en el que €l se encuentra, se pareceran mas, en este sentido, a los invariantes
locales, y perecederos, que definen el contenido causal de la Teoria de la Seleccion Natural.
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