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Resumen

Las presiones selectivas no son factores ambientales que existan independientemente de
los linajes por ellas afectados. Su existencia y su configuracion siempre dependen de las
alternativas de evolucion que el propio linaje genera y acepta; y dicha configuracion, nece-
sariamente, se va alterando conforme el propio linaje evoluciona. Aclarar eso es muy impor-
tante para desestimar algunas reticencias generadas por la dicotomia préximo-remoto.
Esta polaridad continua siendo un recurso conceptual valido e insustituible para entender
la especificidad de la Biologia Evolucionaria. Enmendar algunos equivocos generados por
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Mayr en su caracterizacién del concepto de causa remota es una alternativa mejor que la de
pensar en abandonar o en relativizar esa distincién.

Palabras clave: Laland Kevin. Mayr Ernst. Causa remota. Causa proxima. Presién

selectiva.
Abstract

The selective pressures are not environmental factors that exist independently of the
lineages affected by them. Their existence and their configuration always depend on
the alternatives of evolution that the lineage itself generates and accepts; and that con-
figuration will be necessarily altered as the lineage itself evolves To clarify this point is
important to reject some reserves generated by the proximate-ultimate dichotomy. This
conceptual polarity remains a valid and irreplaceable resource for understanding the
specificity of Evolutionary Biology. To adjust some misunderstandings generated by
Mayr’s characterization of the concept of ultimate cause, is a better alternative than

thinking in to live or in to relativize the distinction.

Keywords: Laland Kevin. Mayr Ernst. Ultimate cause. Proximate cause. Selective pressure.

Durante décadas, la dicotomia préximo-remoto, que hace cin-
cuenta y un anos fue consagrada por Mayr (1961) en un articulo pu-
blicado en Science', operé como un recurso valido para plantear y
aclarar los mas diferentes problemas tedricos y epistemologicos sus-
citados por el desarrollo de la Biologia (Cf. ARIEW, 2003). En los ulti-
mos afnos, sin embargo, esa polaridad ha comenzado suscitar algunas
reticencias y cuestionamientos? y mas recientemente, a fines del ano
pasado, cuando se cumplia medio siglo de la publicacion del paper
de Mayr, un articulo también publicado en Science (LALAND et al.,

' Digo’consagrada; y no‘enunciada, porque ella no fue una propuesta original de Ernst Mayr (BEATTY, 1994, p. 346). Fue él, de
todos modos, quien, basandose en ella, delineé la distincion entre una Biologia Funcional de causas préximas y una Biologia
Evolucionaria de causas remotas (MAYR, 1961, p. 1502; 1993, p. 93); y es a él que debemos atribuirle el hecho de que dicha
dicotomia se haya transformado en una referencia siempre pasible de ser considerada, tanto por bidlogos como fildsofos de
la Biologia (Cf. ARIEW, 2003).

2 Ver CALLEBAUT etal., 2007; FOLGUERA, 2011; GILBERT et al., 1996; MARTINEZ, 2009; MORANGE, 2011.
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2011)* ha vuelto a poner en discusion la posible necesidad de revisar-
la. Como lo hizo en su momento Ron Amundson (2005, p. 222 ss.), los
autores de ese trabajo también se plantean si los tltimos desarrollos
de la Biologia Evolucionaria no estarian exigiendo algo asi como un
ablandamiento, o una atenuacién, de esa dicotomia; so pena que, de
no aceptarse esa revision, ella acabe transformandose en un obstaculo
para comprender y profundizar esas nuevas lineas de investigacion
(LALAND et al., 2011, p. 1516).

Pero, diferentemente de Amundson, ellos no solo aluden a la
Biologia Evolucionaria del Desarrollo, sino que también se refieren
a otras cuestiones; dandole particular énfasis a los estudios sobre los
efectos evolutivos de la plasticidad fenotipica (LALAND et al., 2011,
p.- 1512) y a las teorizaciones concernientes a la construccion de nichos
(LALAND et al., 2011, p. 1514). Segtin nos dicen Kevin Laland, Kim
Sterelny, y los demas autores de ese articulo, el modo en que esas cues-
tiones hoy estan siendo consideradas por los bidlogos evolucionarios,
también conllevaria, o exigiria, una cierta rectificaciéon en nuestra ma-
nera de entender la dicotomia proximo-remoto; y ése sera el asunto
que nos ocuparad en estas paginas. Habiendo ya discutido en un trabajo
anterior las cuestiones planteadas por Amundson (CAPONI, 2008), en
este articulo so6lo analizaré esas otras tematicas que Laland et al. (2011)
también levantan y que parecen guardar una relacién mas estrecha con
un tema al cual la Biologia Evolucionaria de la tltima mitad del Siglo
XX le dio mucha importancia: el efecto que las condiciones de vida de
los seres vivos tendrian en su evolucion.

Contrariamente a lo que ocurre con el estudio del impacto evo-
lutivo de las exigencias organizacionales de la ontogenia, que en los
altimos afios fue puesto en la palestra por la Biologia Evolucionaria del
Desarrollo (ARTHUR, 2004, p. 117 ss.); esas otras cuestiones que Laland
et al. (2011) también plantean, parecen vincularse de un modo mas in-
mediato con esos topicos ya tematizados por la Teoria de la Seleccion
Natural (ARTHUR, 2004, p. 36) y que dieron lugar a lo que se dio en

3 Los autores del articulo son reconocidos bidlogos y filésofos de la Biologia que cabe mencionar: Kevin Laland; Kim Sterelny;
John 0ding-Smee; William Hoppitt; y Tobias Uller.
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llamar ‘programa adaptacionista’ (LEWONTIN, 1979, p. 145). Por eso,
para evaluar hasta qué punto la compresion de los efectos evolutivos
de la plasticidad fenotipica y la construccidon de nichos realmente exi-
ge una nueva y mejor manera de entender la articulacion entre facto-
res proximos y remotos, sera necesario reexaminar una nocion clave
en la articulacién de esa teoria: el propio concepto de presion selecti-
va. Paradigma éste, aunque no sinénimo o equivalente, de todo lo que
clasicamente se ha entendido por “causa remota”. Creo, sin embargo,
que ese analisis habra de mostrarnos que, siendo bien comprendida, la
dicotomia préximo-remoto no tiene por qué operar como una rémora
para el estudio de esos nuevos asuntos.

Asi, tal como lo hice en lo referente a la Biologia Evolucionaria
del Desarrollo, aqui también sostendré que, ni el planteamiento de esos
nuevos problemas, ni tampoco su reconocimiento epistemoldgico como
cuestiones propias de la Biologia Evolucionaria, exigen un ablandamiento
o una atenuacion de la dicotomia entre una Biologia Funcional de causas
proximas y una Biologia Evolucionaria de causas remotas’. Lo que esos
problemas si exigen, en todo caso, es que esa dicotomia sea mejor entendi-
da y que se eviten algunos malentendidos generados por el propio Mayr
al proponerla. Pero, dado que también analicé esos malentendidos en mi
trabajo sobre Biologia Evolucionaria del Desarrollo’, aqui me limitaré a
resenar la manera de entender la dicotomia proximo-remoto que alli de-
lineé’; para, en base a ella, mostrar que las novedades teoricas que estan
ocurriendo en la Biologia Evolucionaria, no exigen, conforme dije, una ge-
nuina rectificacion epistemoldgica de la polaridad en cuestion.

Comprender es mejor que ajustar

En una primera, pero no totalmente correcta, aproximacion, la dis-
tincion entre una Biologia Funcional de causas proximas y una Biologia

* (f. CAPONI, 2008, p. 138.
5 (f.CAPONI, 2008, p. 129 ss.
6 (f. CAPONI, 2008, p. 128.
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Evolucionaria de causas remotas, puede presentarse en virtud de la
distincion entre fendmenos organismicos y fendmenos poblacionales.
La Biologia Funcional puede ser asi entendida como abarcando todo el
amplio conjunto de disciplinas bioldgicas ocupadas en el estudio de las
causas proximas que, actuando a nivel de los organismos individuales,
nos explican, no sélo cdmo los fendmenos vitales se encadenan e inte-
gran en la constitucion [desarrollo] y el funcionamiento [fisiologia] de
esas estructuras; sino que también nos permiten entender como esos or-
ganismos individuales interacttian con su medio biotico y abidtico. La
Biologia Evolucionaria, mientras tanto, seria esa otra Biologia ocupada
en indagar las causas remotas que, actuando a nivel de las poblaciones,
nos explicarian por qué los diferentes linajes de seres vivos presentan los
caracteres que efectivamente ahora presentan o alguna vez presentaron’.

Estoy suponiendo, entonces, que la Biologia Funcional incluye,
no solo a la Fisiologia y a la Biologia del Desarrollo (MAYR, 1982, p. 68;
1998, p. 133); sino que ella también incorpora a la Autoecologia. Y estoy
suponiendo también, que el concepto de causa remota puede abarcar
todos los factores de cambio evolutivo previstos por la version neosin-
tética de la Teoria de la Seleccién Natural: deriva genética, mutacion,
migracion, seleccion sexual y la propia seleccion natural®. Las presio-
nes selectivas serian, entonces, so6lo un tipo de causa remota; y recono-
cer esto, no solo implica ir un poco mas alla de lo dicho al respecto por
el propio Mayr, sino que también implica ir un poco mas alla de lo que
Laland et al. (2011) tenian en mente cuando escribieron su paper: ellos
también propendieron a identificar el concepto de causa remota con el
de presién selectiva. Esto, de todos modos, es aqui menos importante
que subrayar la incorreccion que conlleva presentar a las causas remo-
tas diciendo, como lo hacen Laland et al. (2011, p. 1512), que ellas expli-
can “por qué un organismo tiene un rasgo y no otro”. Eso, en realidad,
seria asunto de capitulos de la Biologia Funcional como la Genética’

7 (f.SOBER, 1993, p. 8; WEBER, 2004, p. 3.

& (f. CAPONI, 2003, p. 82.

°  Aludo a lo que Mayr (1982, p.631-2) llama Genética de la transmision: esa genética de Morgan hoy cooptada por la Genética
Molecular (Cf. MAYR, 1982, p. 808 ss.). La Genética de Poblaciones si es, claro, una ciencia de causas remotas: ella es un
capitulo de la Biologia Evolucionaria (Cf. MAYR, 1982, p. 632; CAPONI, 2003, p. 81).
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y la Biologia del Desarrollo. Lo que las causas remotas explican, en
todo caso, es por qué en una poblacion particular prevalecen organis-
mos que exhiben un estado, entre dos o mas estados posibles, de un
cierto caracter.

Sin embargo, y como acabo de decir, la oposicion organismico-
-poblacional s6lo puede servir como una primera aproximacion a la
distincion proximo-remoto. Ella nos coloca en la direccién correcta
pero no nos lleva hasta donde realmente tenemos que llegar. Aunque
no haya nada de definitivamente errado en decir que para la Teoria
de la Seleccion Natural son las poblaciones, y no los organismos, que
evolucionan; esa misma idea puede ser mejor expresada diciendo que
los que evolucionan son los linajes. De hecho, cuando en la Teoria
de la Seleccion Natural se alude a poblaciones, éstas son entendidas,
no simplemente como entidades ecolodgicas (es decir: como subsis-
temas dentro de un ecosistema); sino como entidades genealogicas
(como sublinajes de un linaje y/o como linajes que incorporan otros
sublinajes)'’. Asi, para ser mas exactos, en lugar de definir una causa
remota como aquella cuyo efecto solo se refleja en el plano poblacio-
nal, deberiamos definirla como aquella cuyo efecto sdlo se refleja en
el devenir de un linaje.

Pero, introducir esa precision en el concepto de causa remota,
lejos de obligarnos a limitar su aplicacion, permite ampliarla para
contemplar factores evolutivos no previstos, o no demasiado tenidos
en cuenta, por la version neosintética de la Teoria de la Evolucion.
Factores que, diferentemente de la deriva genética, la seleccion na-
tural, la seleccion sexual y el aislamiento geografico, pueden tener
efectos verificables mas alla del linaje compuesto por una tnica po-
blacion o especie. Tal el caso de los constrefiimientos ontogenéticos
hoy invocados por la Biologia Evolucionaria del Desarrollo' ellos
pueden actuar simultdneamente sobre distintos linajes, aun cuando
éstos se encuentren reproductivamente aislados y, por eso, imposi-
bilitados de verse afectados por una misma presion selectiva, o por

0 (£, CAPONI: 2008, p. 128; 2011b, p. 98.
T Cf. ARTHUR, 2011, p. 339.
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un mismo proceso de deriva genética o de aislamiento geografico
(CAPONI, 2009, p. 44). Un mismo constrefiimiento ontogenético,
diferentemente de los factores evolutivos previstos por el neoda-
rwinismo, puede hacerse sentir simultdneamente, en diferentes li-
najes suprapoblacionales; y es asi que, entre otras cosas, ellos pue-
den preservar caracteres homologos en dos especies diferentes cuyo
ancestral comun se encuentra filogenéticamente muy lejos de ambas
(AMUNDSON, 2005, p. 237).

Pero entender la dicotomia préximo-remoto en términos de
una distincion entre factores causales que acttian en y sobre los orga-
nismos y factores causales que actiian en y sobre los linajes también
presenta una ventaja epistemoldgica adicional: la de evidenciar la es-
trecha relacion que inevitablemente debe existir entre ambos 6rdenes
causales. Conforme lo decia Nicolai Hartmann (1964, p. 59), “la vida
de la especie no es vida al lado de la de los individuos o detrds de és-
tos, sino exclusivamente una vida en ellos, y solo en ellos”; y es por la
mediacion de esos individuos, que les dan existencia y materialidad,
que los linajes se someten, tanto a las exigencias organizacionales de
la ontogenia, que son responsables de los constrefiimientos ontogené-
ticos (estudiados por la Biologia Evolucionaria del Desarrollo), como
a las exigencias ecoldgicas, que son responsables de las presiones se-
lectivas (destacadas por la Teoria de la Seleccion Natural). Asi, y casi
parafraseando a Hartmann, podriamos también decir que el orden
de las causas remotas no es un orden causal paralelo o anterior al
orden de las causas proximas: aquél solo existe en y por éste. Si las
ontogenias individuales no estuviesen sometidas a exigencias orga-
nizacionales no habria constrefiimientos ontegéneticos pautando la
evolucién de los linajes; y si los vivientes individuales no estuviesen
sometidos a exigencias ecoldgicas, tampoco habria presiones selecti-
vas (CAPONI, 2008, p. 134 ss.).

Esto no implica, sin embargo, que las causas remotas puedan
ser reducidas a causas proximas. Cuando hablamos de presiones
selectivas, como cuando hablamos de procesos de deriva genética o
de aislamiento geografico, hablamos de fenomenos que no pueden
ocurrirle a un viviente individual. Hablamos de procesos que sdlo
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pueden verificarse cuando consideramos a las poblaciones en tanto
que linajes; y algo analogo también ocurre con los constrefiimientos
ontogenéticos: referirse a un sesgo en la oferta de variantes a ser seleccio-
nadas (MAYNARD SMITH et al., 1985, p. 266) implica referirse a un
fenomeno que excede el nivel del organismo individual (CAPONI,
2008, p. 137). Aun cuando, insisto, esos sesgos y esas presiones se-
lectivas solo ocurran porque la propia existencia de los organismos
individuales esta sometida a exigencias organizacionales y ecoldgicas
cuyos efectos se hacen sentir en el dominio de las causas proximas,
impactando luego en el plano de los linajes (CAPONI, 2008, p. 138); y
esto ultimo, lo subrayo, es muy importante para discutir algunas de
las cuestiones planteadas por Laland et al. (2011).

Tal como el propio Mayr (1961, p. 1502-1503), Laland et al. (2011,
p- 1512) no sélo tienden a identificar el concepto de causa remota con el
de presion selectiva, sino que ademas también tienden a confundir a
esas presiones selectivas con las interacciones o exigencias ecologicas
que eventualmente pueden suscitar dichas presiones'. Error éste que
equivale a confundir la lucha por la existencia, fendmeno puramente
ecoldgico, con la propia seleccion natural, fenémeno evolutivo por an-
tonomasia; y error que ademas implica pasar por alto la diferencia exis-
tente entre dos operaciones cognitivas muy distintas: (1) el analisis de
las interacciones ecoldgicas que afectan a los organismos individuales
y a los grupos que ellos conforman, y que por lo tanto se inscriben en
el dominio de las causas proximas; y (2) al identificacion de los efectos
evolutivos que esas interacciones pueden tener en los linajes de esos
seres vivos, y que si se inscriben en el dominio de las causas remotas
(CAPONI, 2010a, p. 88-89).

Es decir: Laland et al. (2011, p. 1512) confunden el analisis fun-
cional autoecoldgico, que puede ser hecho en campo hasta por natu-
ralista adepto a la teoria del disefio inteligente, con la explicacion se-
leccional darwiniana que, tomando en cuenta esos analisis ecoldgicos,
apunta a explicar la historia de un linaje y los estados de los caracteres

2 (f.CAPONI, 2008, p. 129 ss.
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que ese linaje presenta®. Claro, para el naturalista darwiniano la re-
lacion entre ambas cosas suele ser tan obvia e inmediata que puede
resultarle ocioso y pedante distinguirlas cuando se esta desarrollando
el andlisis de un caso concreto. Pero, cuando lo que esta en juego es una
discusion epistemologica sobre la correccion de la distincion préximo-
-remoto esas superposiciones deben ser evitadas. Creo, sin embargo,
que la clave de las reticencias que la dicotomia proximo-remota suscita
en Laland et al. (2011) no reside sdlo alli; sino que también estd en una
comprension defectuosa del concepto de presion selectiva.

Comprension defectuosa que se pone de manifiesto cuando se
invoca una cierta idea de causacion reciproca que, supuestamente, ha-
bria que tener en cuenta cuando se habla de algunos fenémenos evo-
lutivos que, segtin se nos dice, no encajarian del todo bien en la idea
que Mayr tenia de causacion remota'. Este tltimo, segin Laland et al.
(2011), nos habria ensenado a entender las causas remotas como fac-
tores ambientales que serian independientes del linaje cuya evolucion
ellos podrian explicar y que, ademas, serian relativamente contantes y
no sujetos ellos mismos a transformaciones resultantes de esa evolu-
cion. Por eso, en la seccidon que sigue, intentaré mostrar que nunca, en
ningun caso, una presion selectiva puede ser pensada como un factor
ambiental totalmente exterior y ajeno al linaje en el que ella actta; y
eso, conjuntamente con las consideraciones que acabamos de hacer so-
bre la dicotomia proximo-remoto, servira para justificar mi afirmacion
de que las ideas de plasticidad fenotipica y construccion de nichos, no exi-
gen mas que una mejor comprension, pero nunca una rectificacion, o
un ajuste, de dicha polaridad.

Presiones selectivas y causacion reciproca

La causacion reciproca seria la mutua determinacion entre
aquello que se entiende como factor remoto cuando se habla de

B (f. FRANCIS, 1990, p. 410; CAPONI, 2010b, p. 58.
* (f.LALAND etal., 2011, p. 1512.
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presion selectiva y los caracteres del propio linaje de seres vivos que
esta sometido a ella. Una mutua determinacion que, segn lo que
nos dicen Laland et al. (2011, p. 1512), se podria obviar si hablamos,
por ejemplo, de una presion selectiva favorable a un incremento de
la resistencia a la falta de humedad, que podria afectar a una pobla-
cién de hierbas de cierta especie que quedase sometida a sucesivas
temporadas de sequia. En este caso, segin parecen entender Laland
et al. (2011), la presion selectiva seria un factor externo, puramente
ambiental, que existe con independencia de que esas plantas existan
0 no, y cuya persistencia, acentuacion, o atenuacion, no dependeria
del hecho de que las hierbas en cuestion se tornen mas o menos re-
sistentes a la sequia. Cosa que no ocurriria, por ejemplo, “cuando un
caracter evoluciona por seleccion intersexual”. En este caso, se nos
dice, “el factor selectivo es, él mismo, un caracter en evolucion”: las
caracteristicas de los machos evolucionan en funcién de las prefe-
rencias de las hembras y éstas co-evolucionan con las caracteristicas
de los machos (LALAND et al., 2011, p. 1512).

Lo cierto, sin embargo, es que esa reciprocidad o co-determinacion
esta inevitablemente presente en toda y en cualquier presion selectiva
que podamos imaginar. En realidad, una presion selectiva nunca pue-
de depender, y acentuarse o atenuarse, en virtud de factores puramente
ambientales que quepa considerar con independencia del linaje a ella
sometido. Esto es asi, antes que nada, porque la propia idea de presion se-
lectiva supone la existencia de una poblacion en la cual se dan diferentes
estados de un cardcter tales que ellos permitan, o un aprovechamiento
desigual de una oportunidad ofrecida por el ambiente, o una respuesta
también desigual a una amenaza planteada por ese mismo ambiente en
el que la poblacién medra. Para que en una poblacién de hierbas sur-
ja una presion selectiva favorable a una mayor resistencia a la falta de
humedad, es obvio que no alcanza con que haya sequias. Para ello es
necesario que, en dicho linaje, surjan formas variantes que, por sus ca-
racteristicas heredables, sean mas resistentes a la falta de humedad que
otras y por eso gocen de un mayor éxito reproductivo diferencial®.

5 (f. BRANDON, 1990, p. 65.
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Esa presion selectiva, por otra parte, sera mas o menos intensa
en virtud, no sdlo de la frecuencia o la dureza de esas sequias, sino
que también dependera de las diferencias de tolerancia a la falta de
humedad que presentes las variantes en pugna. Si esa diferencia no
es demasiado marcada, la presion a favor de las variantes mas resis-
tentes no sera muy intensa; y esto nos indica, otra vez, que las pre-
siones selectivas no se definen por variables puramente ambientales,
sino que dependen de las posibilidades que ofrece el propio linaje en
evolucion. Asi, por mas que las sequias se repitan y recrudezcan, la
presion en favor de una mayor tolerancia a la falta de humedad sélo
podra llegar hasta donde lo permita la capacidad que ese linaje de
hierbas tenga de generar variantes progresivamente mas resistentes a
esa carencia. Por eso, en el delineamiento de las presiones selectivas,
los constrefiimientos ontogenéticos pueden ser tan importantes como
los factores ecologicos.

Por otro lado, la presion en favor de variantes mas resistentes no
solo llega a ese tope, sino que ademas llega a homogeneizar el linaje al
punto de que todos los individuos sean igualmente resistentes a la seca
e igualmente incapaces de transmitir hereditariamente caracteristicas
que disminuyan esa capacidad; entonces, si no ocurre una mutacion
que produzca variantes menos resistentes, ella misma, la presion selec-
tiva en cuestion, dejara de existir como resultado de su propio accionar.
No porque el ambiente exterior haya cambiado; sino porque, como ya
dije, solo tiene sentido hablar de presiones selectivas cuando en una
poblacion, existen variantes a ser seleccionadas.

No menos que los procesos de deriva génica, las presiones
selectivas también son fendmenos intrapoblacionales: es en las po-
blaciones, y por las poblaciones, que ellas existen. Por eso, en la
medida en que, por efecto de esas mismas presiones, la composicion
de las poblaciones se va alterando, ellas, las presiones selectivas,
también se van redefiniendo; y no es necesario pensar en la seleccion
sexual para entender por qué eso puede ser asi. Cualquier ejemplo
de presidn selectiva nos lo muestra. El indice de resistencia a la se-
quedad del suelo y del aire que hoy es premiado con mayor éxito
reproductivo, puede no llegar a recibir ese premio en las proximas
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temporadas. Pero eso dependera menos de la crudeza de las sequias
que del simple hecho de que los cambios ocurridos en el pool ge-
nético de la poblacién, generen, o no, la posibilidad de que surjan
variantes todavia mas resistentes. Todo proceso selectivo, en la me-
dida en que €l altera la poblacion en la que ocurre, altera también las
reglas de la propia seleccion.

Pero hay mas: la imposibilidad de definir presiones selectivas con
independencia del linaje que a ellas se someteria, no sdlo tiene que ver
con la existencia o con la posibilidad de producir estados variantes de un
caracter que dicho linaje presente. El surgimiento de presiones selectivas
tiene que ver también con el modo en el que ese linaje se relaciona, en
cada momento de su historia evolutiva, con el ambiente en el que sus
poblaciones medran. Uno puede pensar que para un rumiante herbivo-
ro que habita en una sabana infestada de carnivoros que se los quieren
comer, nada podria ser mas beneficioso que poder correr con mayor ve-
locidad para asi fugarse mas facilmente de esos depredadores. Pero si
la estrategia defensiva de ese rumiante no es la fuga, y si hacer frente
grupalmente a esos depredadores; entonces, la capacidad de correr con
mayor velocidad que algunos individuos podrian eventualmente pre-
sentar, aun siendo muy comun y hereditariamente transmisible, nunca
daria lugar a una presion selectiva tendiente a acentuarla y a incrementar
su frecuencia. El modo de vida, el modo de comportarse de esos rumian-
tes, producto de presiones selectivas pretéritas, habria determinado asi
la naturaleza de las posibles presiones selectivas subsiguientes a las que
el linaje podria quedar sometido. Ya lo decia Monod (1971, p. 139-140):

Otra dificultad para la teoria selectiva proviene de haber sido dema-
siado a menudo comprendida, o presentada, como dependiente de
las solas condiciones del medio exterior como agentes de seleccion.
Esta es una concepcién completamente erronea. Porque las presiones
de seleccidn que ejercen sobre los organismos las condiciones exter-
nas, no son en ningtin caso independientes de las performances teleo-
ndémicas caracteristicas de la especie. Organismos diferentes viviendo
en el mismo nicho ecoldgico, tienen con las condiciones externas (com-
prendidos los demds organismos), interacciones muy diferentes y es-
pecificas. Son esas interacciones especificas, en parte escogidas por el
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mismo organismo, las que determinan la naturaleza y la orientacion
de la presion de seleccion que él sufre. Digamos que las condiciones
iniciales de selecciéon que encuentra una mutaciéon nueva, compren-
den a la vez, y de forma, indisoluble, el medio exterior y el conjunto
de las estructuras y performances del aparato teleonémico.

Es verdad, Monod confunde y superpone ahi el hablar de or-
ganismos con el hablar de linajes; cosa que equivale a confundir el
orden de las causas proximas con el orden de las causas remotas. Pero
creo que se puede remontar esa dificultad, en este caso mas verbal
que conceptual; y entender el ntcleo de lo que se nos quiere decir:
las presiones selectivas sdlo se configuran a partir del propio linaje
en evolucion; en ningtn caso ellas dependen exclusivamente de con-
diciones externas a él. Por el contrario, esas presiones dependen de
lo que la historia evolutiva pasada ya hizo de ese linaje; y tampoco
importa aqui que Monod (1971), bidlogo de laboratorio al fin, haya
usado de modo incorrecto el término “nicho ecoldgico”, confundi-
éndolo con lo que simplemente hubiese convenido llamar “ambiente
externo”'®. Lo que importa aqui es su clara vision de que el “ambiente
selectivo” no se identifica con ese “ambiente externo”" y depende de
una estrategia adaptativa previamente definida.

Construccion de nichos y plasticidad fenotipica

Pero claro, cuando Laland et al. (2011, p. 1514) se refieren a la
“construccion de nichos”, ellos estan aludiendo a algo distinto de esa
determinacion evolutiva de las presiones selectivas a la que aludia
Monod. Siguiendo en eso a Lewontin (1979), ellos se estan refiriendo
a los efectos producidos en el ambiente por el propio accionar de los
organismos individuales, o de sus poblaciones (en sentido ecoldgico).
Esos efectos, se nos dice con toda razon, modifican el ambiente de for-
ma significativa y eso puede acarrear modificaciones importantes en

16 (f. BRANDON, 1990, p. 67.
7 (f. BRANDON, 1990, p. 68.
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las variables ambientales que estan involucradas en la configuracion
de las presiones selectivas (LALAND et al., 2011, p. 1514). Hierbas que
hayan desarrollado una primera adaptacion a la sequia consistente en
almacenar mayores cantidades de la humedad disponible en el suelo,
tenderan a secar mas rapidamente dicho suelo; y ese cambio en el am-
biente propiciara el surgimiento de presiones selectivas favorables al
surgimiento de otros recursos para resistir la falta de humedad. Bajo
esas condiciones, una variacion tendiente a limitar la evaporacion del
agua almacenada en los tejidos de esas plantas, podria ser premiada
por la seleccion natural.

Los seres vivos, en efecto, alteran el ecosistema en el que viven; y
esos cambios pueden redundar en el surgimiento de nuevas presiones
selectivas o en la acentuacion de presiones preexistentes. Esto, con todo,
no trae demasiadas novedades para la distincion préximo-remoto. Por
el contrario, para analizar correctamente lo que ahi ocurre es necesario
no perder de vista esa distincion y hasta remarcarla. La modificacion del
ambiente ecoldgico que las plantas producen al almacenar mas hume-
dad en sus tejidos, es un fenémeno que se inscribe en el dominio de las
causas proximas; y ese fendmeno podra o no tener efectos evolutivos,
podra o no resultar en presiones selectivas, que si pertenecen al dominio
de las causas remotas. Eso dependera, otra vez, de que en esa poblacion
surjan, o no, variantes heredables que permitan una respuesta mas efi-
ciente a esa nueva configuracion del ambiente que las propias hierbas
generaron. No ver eso nos llevaria nuevamente al error de pensar que
cualquier factor ambiental configura, de por si, una presion selectiva.
Seria olvidar la “causacion reciproca” que es inherente a esas presiones.

Es verdad, por otra parte, que los seres vivos no presentan feno-
tipos rigidos cuyo desarrollo sea independiente de las condiciones del
ambiente en el que ellos crecen. Todo fenotipo es mas o menos plastico
(WEST-EBERHARD, 2003, p. 10), mas o menos sensible a los diferen-
tes factores que inciden en su ontogenia (OYAMA, 1985, p. 22); y eso,
como lo apuntan Laland et al. (2011, p. 1514) puede traer consecuencias
ecologicas importantes, capaces de acarrear cambios evolutivos. El ta-
mafio medio de los conejos de una poblacién cuyas temporadas de crias, a
lo largo de varias generaciones, coincida con la sobreabundancia de un
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determinado recurso nutritivo crucial en los primeros meses posterio-
res al fin de la lactancia, puede incrementarse significativamente. Pero,
si ese incremento de tamano genera, a su vez, necesidades nutriciona-
les mayores a lo largo de todo el ciclo vital de esos conejos, esto puede
conducir a una sobreexplotacion de los recursos forrajeros disponibles
para la poblacion total; circunstancia ésa que intensificara la competici-
on por dichos recursos. Ahi, se podria pensar, un proceso ontogenético,
que no fue causado por un factor genético, y si por un factor ambiental
que puede muy bien no volver a repetirse, estaria redundando en la
aparicion o en la intensificacion de una presion selectiva'®. La relacion
entre ambas cosas, sin embargo, no es inmediata.

Para que esa mayor competicidon por forraje, generada por el
incremento del tamano medio de los conejos, de lugar a una presi-
on selectiva, también es necesario que en dicha poblacion existan
variantes hereditarias que, de algin modo, permitan una respuesta
mas eficiente a esa persistente escasez de recursos alimentarios ge-
nerada por la sobreexplotacion. Caso contrario, toda esa serie de
factores ecolodgicos, inscriptos en el plano de las causas proximas,
que llevaron primero al desarrollo de conejos mayores y mas glo-
tones, y de ahi a sobreexplotaciéon de las fuentes de forraje, nunca
repercutira en el plano evolutivo.

Sé que es improbable que asi ocurra: siempre alguna variacion
heredable podra hacer surgir individuos mejor preparados que los
otros para aprovechar esa fuente menguante de alimento o para resistir
mejor a la escasez de nutrientes. Pero también es evidente que el propio
cambio ecoldgico, posibilitado por la plasticidad fenotipica de los co-
nejos, es insuficiente para configurar una presion selectiva. No ver eso,
una vez mas, implicaria confundir el factor ambiental con la presion
selectiva; y el hecho que ese factor ambiental obedezca a una modifi-
cacion de los propios organismos, no agrega mucho a la situacion: lo
mismo habia ocurrido con aquellas hierbas que, por poder absorber y
almacenar mas agua del suelo, agravaban los efectos de la sequia que
ellas mismas sufrian.

' (f. LALAND etal., 2011, p. 1514.
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En sintesis: cuando afirman que “los factores remotos no son atri-
butos estables y autéonomos del ambiente”, y que “ellos incluyen labiles
atributos de los propios organismos y sus cambiantes efectos sobre el
ambiente”, Laland et al. (2011, p. 1514) erran dos veces. Erran, en primer
lugar, porque, interpretando incorrectamente el concepto de presion selec-
tiva, plantean una dificultad inexistente: una presion selectiva, como ya lo
dije y lo repeti, no es nunca, en ningtn caso, un factor ambiental estable
y auténomo. Una presion selectiva solo se produce en virtud de lo que el
linaje en evolucion genera, y acepta, como alternativas posibles de evo-
lucién; y su intensidad y su persistencia también dependeran de lo que
ella haga con el propio linaje afectado. Pero Laland et al. (2011) también
erran cuando confunden la plasticidad de los organismos y sus efectos
sobre el ambiente, con causas remotas. Se trata ahi, claro, de dos factores
proximos ecoldgicamente muy relevantes; como también lo son la sequia,
la presencia de predadores, o la falta de luz. Pero, para que esos factores
den lugar a presiones selectivas, i.e. causas remotas, que impacten en el
plano de los linajes, se necesita que se cumplan las condiciones que deben
cumplirse en el caso de cualquier otra presion selectiva.

Consideraciones finales

La posicion epistemoldgicamente, pero no tedricamente, conser-
vadora que sostuve en relacion a la dicotomia proximo-remotono, no
esta totalmente refiida, de todos modos, con la posicion adoptada por
Laland et al. (2011). Ellos no llegan a afirmar que la dicotomia préximo-
-remoto deba ser abandonada (LALAND et al., 2011, p. 1515); y hasta
sostienen la pertinencia de preservarla (LALAND et al., 2011, p. 1516).
En este sentido, ellos son mas prudentes que Amundson (2005, p. 204).
Pero, aun asi, su review apunta putativas dificultades que s6lo pueden
ser aceptadas como tales si se desconoce el verdadero significado de la
polaridad discutida; y ésta, segtin entiendo, constituye un valioso ins-
trumento de analisis epistemoldgico que debe ser preservado de esas
confusiones. El afan por promover y resaltar la novedad que pueda
estar implicada en algunos desarrollos tedricos mas o menos recientes
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(LALAND et al., 2011, p. 1516), y la urgencia por responder las obje-
ciones que esos desarrollos puedan suscitar entre grupos de investi-
gadores mas conservadores' no son motivos validos para abandonar,
o menoscabar, valiosos instrumentos de analisis epistemoldgico que
siempre pueden volver a servir para ayudarnos a comprender otras, e
imprevisibles, coyunturas del devenir de una ciencia.

Sé que los avances del conocimiento cientifico siempre pueden lle-
gar a ser de una magnitud y alcance tal que puedan obligarnos a revisar
nuestras categorias epistemoldgicas (CAPONI, 2007, p. 78); pero también
creo que los cambios en la esfera tedrica pueden ser mas rapidos que los
cambios en el plano epistemoldgico y, muchas veces, pueden ocurrir sin
afectar a este ultimo. Lo que si es muy probable es que dichos cambios
tedricos, nos exijan un relevamiento mas cuidadoso, un analisis mas pre-
ciso, de ese sustrato menos inestable de presupuestos epistemologicos
sobre el que tales cambios ocurren. En todo caso, si hemos de llegar a la
conclusion de que ese sustrato epistemologico se ha visto conmovido,
que eso no sea el resultado de un examen apresurado, motivado por el
entusiasmo que siempre despierta el anuncio de una revision tedrica o la
defensa de resultados empiricos generados por lineas de investigacion
innovadoras. Los analisis epistemolodgicos aclararan y hacen progresar a
las polémicas cientificas; y es justamente cuando esas polémicas se inten-
sifican, que debemos ser mas cuidadosos en dichos analisis.
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The concept of selective pressure and the proximate-ultimate dichotomy
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Las presiones selectivas no son factores ambientales que existan independientemente de los linajes por
ellas afectados. Su existencia y su configuracion siempre dependen de las alternativas de evolucién que el
propio linaje genera y acepta; y dicha configuraciéon, necesariamente, se va alterando conforme el propio
linaje evoluciona. Aclarar eso es muy importante para desestimar algunas reticencias generadas por la
dicotomia proximo-remoto. Esta polaridad continda siendo un recurso conceptual valido e insustituible para
entender la especificidad de la Biologia Evolucionaria. Enmendar algunos equivocos generados por Mayr en
su caracterizacion del concepto de causa remota es una alternativa mejor que la de pensar en abandonar
o en relativizar esa distincion.
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Abstract

The selective pressures are not environmental factors that exist independently of the lineages affected by
them. Their existence and their configuration always depend on the alternatives of evolution that the
lineage itself generates and accepts; and that configuration will be necessarily altered as the lineage itself
evolves To clarify this point is important to reject some reserves generated by the proximate-ultimate
dichotomy. This conceptual polarity remains a valid and irreplaceable resource for understanding the
specificity of Evolutionary Biology. To adjust some misunderstandings generated by Mayr’s characterization
of the concept of ultimate cause, is a better alternative than thinking in to live or in to relativize the
distinction.
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