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Abstract. Having as starting point that a proximal cause is one which effects can be regis-
tered in the states of an individual organism, in this work I will argue that what defines an
ultimate cause is the fact that its effects can be registered in the evolution of lineages, and not
simply in population states. This, on the other hand, not only will allow us to clarify how the
developmental constraints can be understood as causes of the evolutionary phenomena; but
also it will allow us to point the eminently historical character of Developmental Evolutionary
Biology that Wallace Arthur lessened in Biased Embryos and Evolution. Thus, and following
this latter reasoning, I will also try to show that, although the action of developmental con-
straints could happen beyond the limits of a population or a particular species, that does not
imply that we are before a comeback of typological thought in Evolutionary Biology.
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1. Introduccion

Haciéndose eco de una propuesta de Gilbert, Opitz y Raff (1996), en algunos pasajes
de The Changing Role of the Embryo in Evolutionary Thought, Ron Amundson (2005)
sefiala que los actuales desarrollos de la Biologia Evolucionaria Del Desarrollo podrian
estar exigiéndonos una revisién, tal vez un ablandamiento o una ampliacién, de la
tajante distincién entre causas préximas y remotas de los fenémenos biolégicos que
Ernst Mayr (1998a) propuso en 1961 (cf. Beatty 1994). El estudio sobre cémo el
desarrollo puede incidir en la senda y la secuencia de los cambios evolutivos no
parece encajar del todo bien en la dicotomia entre Biologia Funcional y Biologia
Evolucionaria; y esto podria estar indicando que la distincién entre esos dos érdenes
causales, sobre la que se apoya la dicotomia disciplinar, tal vez no sea tan clara y
estricta como Mayr pretendia.

La ontogenia es, en efecto, un fenémeno organismico; y esto, seguin la categori-
zacién de Mayr (1998b, 169 y ss), coloca su estudio del lado de la Biologia Funcional
(cf. Amundson 2005, 212). Pero si reconocemos que los fenémenos ontogenéticos
pueden permitirnos explicar parte de los fenémenos evolutivos, si reconocemos que
ellos son relevantes para la Biologia Evolucionaria, esto parece poner a los facto-
res ontogenéticos en un punto intermediario entre los factores préximos y remotos
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(Amundson 2005, 204), y trasformar a la Biologia del Desarrollo en una disciplina
que mediarfa entre la Biologia Funcional y la Biologia Evolucionaria (Gilbert et al.
1996, 362; Amundson 2005, 225; Callebaut et al. 2007, 26). Asi, y segun esta po-
sible perspectiva, la Biologia del Desarrollo seria “el estudio de los cambios en la
Biologta Funcional”, y la Biologia Evolucionaria seria “el estudio de los cambios en los
procesos de desarrollo” (Amundson 2005, 225).

Descreyendo que ese punto intermediario exista, y entendiendo que lo que aqui
estd realmente en juego no es el lugar de la Biologia del Desarrollo y si una carac-
terizacion y delimitacién epistemoldgicamente correcta de la Biologia Evolucionaria
del Desarrollo, en este trabajo argumentaré que, aunque que la dicotomia de Mayr
deba ser mejor formulada, tanto ella como la distincién entre Biologia Funcional y
Biologia Evolucionaria, ameritan ser preservadas, incluso para entender en qué sen-
tido el desarrollo puede ser relevante para el estudio de la evolucién. Sostendré, en
este sentido, que la dificultad no estd en la propia distincién entre dos érdenes cau-
sales y entre dos drdenes disciplinares; sino en la caracterizacién algo imprecisa que
Mayr hace del concepto de causa remota. Casi identificindolo con el de factor ecold-
gico, Mayr nos propone una idea de ese concepto que, ademds de hacernos perder
de vista la diferencia entre indagaciones ecoldgicas e indagaciones evolucionarias, nos
dificulta la comprensién de cémo factores distintos a la lucha por la existencia, tales
como los constrefiimientos ontogenéticos, pueden llegar a tener efectos e impacto en
la evolucién.

Me apuro a aclarar, sin embargo, que esa posible imprecision de Mayr era casi
inevitable. Teniendo como marco de referencia la formulacién neodarwiniana de
la teoria evolutiva, este autor consider6 a la seleccion natural como paradigma de
toda causalidad evolutiva; y fue esto lo que lo condujo a pricticamente superponer
el concepto de causa remota con el de presion selectiva. Por otra parte, y debido al
hecho de que su objetivo era distinguir los campos de la Biologia Evolucionaria y
de la Biologia Funcional en el sentido més limitado del término, Mayr descuidé el
necesario deslinde entre factores y fenémenos puramente ecoldgicos y factores y
fenémenos verdaderamente evolutivos. Hoy, en cambio, cuando los desarrollos de
la Evo-Devo nos recolocan ante la relevancia evolutiva de los factores ontogenéticos,
esa superposicion entre lo ecoldgico y lo evolutivo, y esa identificacién entre los
conceptos de causa remota y el presidn selectiva, se muestran como un obstaculo
para comprender de qué modo y en qué sentido las exigencias organizacionales de
la ontogenia pueden jugar el papel de factores evolutivos. Por eso, sin pretender
abandonar o impugnar la distincién de Mayr, en este trabajo intentaré precisarla,
y en cierto modo ampliarla, para mostrar c6mo es que el estudio del desarrollo
puede interesarle al bidlogo evolucionario en la misma medida en que siempre le
interesaron los factores relativos a la lucha por la existencia.

Asi, y partiendo de la premisa de que una causa proxima es aquella cuyos efectos .
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pueden ser registrados en los estados de un organismo individual, sostendré que lo
que define a una causa remota es el hecho de que sus efectos puedan ser registrados
en la evolucién de linajes, y no simplemente en estados poblacionales. Esto, que no
pretende ir en contra de lo dicho por Mayr sino solamente generalizarlo sin limitarlo
con esa superposicion entre causa remota y presion selectiva a la que aludi, no sélo
nos permitird entender en qué sentido los constrefiimientos ontogenéticos deben ser
comprendidos como causas remotas de los fenémenos evolutivos; sino que ademads
nos permitird poner en evidencia el cardcter eminentemente histérico de la Biolo-
gla Evolucionaria del Desarrollo que Wallace Arthur (2004a, 159) menoscabé en las
ultimas pdginas de Biased Embryos and Evolution. Asi, y siguiendo esta dltima linea
de razonamiento, también intentaré mostrar que, aunque la accién de dichos cons-
trefiimientos ontogenéticos pueda verificarse mds alld de los limites de una poblacién
o especie particular, eso no implica, como Amundson pretende (2005, 232), que
estemos asistiendo a un retorno del pensamiento tipoldgico en Biologia Evolucionaria.

2. Causas Proximas y Causas Remotas

Atendiendo, aunque sélo parcialmente, a la revisién critica de las tesis de Mayr pro-
puesta por André Ariew (2003), se puede presentar a la Biologia Funcional y a la Bio-
logia Evolucionaria diciendo que, mientras la primera serfa aquella biologia ocupada
en el estudio de las causas préximas que, actuando a nivel del organismo individual,
nos explican cémo los fenémenos vitales se encadenan e integran en la constitucién
(desarrollo) y el funcionamiento (fisiologia) de esas estructuras, la segunda seria esa
otra biologia que se ocuparfa de indagar las causas remotas que, actuando a nivel de
las poblaciones, nos explicarfan por qué los diferentes érdenes de seres vivos pre-
sentan las caracteristicas que efectivamente ahora poseen o alguna vez poseyeron
(cf. Caponi 2000, 2001, 2003, 2007, 2008). Queda claro asi que la Biologia Fun-
cional incluye tanto a la Fisiologia cuanto a la Biologia del Desarrollo (Mayr 1998b,
133; Ariew 2003, 554), y que el concepto de causa remota puede abarcar todos los
factores de cambio evolutivo previstos por la versién neosintética de la Teoria de la
Seleccion Natural: deriva genética, mutacién, migracidn, seleccién sexual y la propia
seleccién natural (cf. Ruse 1979, 45; Sober 1984, 33; Gayon 1992, 335; David &
Samadi 2000, 25; Stephens 2007, 111).

Esto ultimo, es cierto, ya implica ir un poco més alld del concepto de causa
remota conforme es presentado por Mayr; quien, como observa Ariew (2003, 557);
parece considerarlo como un sinénimo de seleccidn natural (cf. Mayr 1998a, 86).
Pero no creo que esa ampliacién nos obligue, como sugiere Ariew, a dejar de hablar
de causas ultimas o remotas y pasar a hablar de explicaciones evolutivas. En todo caso,
podria simplemente optarse por la expresién causas evolutivas; pero no creo que se
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gane mucho con ese cambio terminolégico: me parece mejor ser sélo un poco mas
cuidadosos en la delimitacion de los conceptos.

Asi, si entendemos por causa cualquier factor que ayude a deﬁmr y a explicar
los estados y cambios de un sistema, podremos distinguir entre causas préximas que
definen y explican los estados de esos sistemas fisicos de alta complejidad que son
los organismos individuales, y causas remotas o evolutivas que definen y explican
los estados y los cambios de esos sistemas especificamente bioldgicos que son las
poblaciones. Las causas préximas, podemos decir, son aquellas que actdan en y sobre
los organismos, siendo en los tejidos, y en los estados de esos organismos en donde
sus efectos pueden ser observados. Las causas remotas, mientras tanto, acttian sobre
las poblaciones y es en los estados de éstas que sus efectos deben ser registrados.

Diferentemente de un fendmeno que desencadene una reaccion fisiolégica, o que
perturbe o impulse un proceso ontogenético, los efectos de una presién selectiva, ni
ocurren, ni pueden ser registrados, en las estructuras y estados de un organismo.
Una presidn selectiva actiia siempre sobre generaciones sucesivas de individuos per-
tenecientes a una misma poblacidn y cuyos perfiles presentan cierta variabilidad
heredable; y ella siempre se traduce en una diferencia en la eficacia bioldgica de dos
formas alternativas de un rasgo o estructura al interior de dicha poblacién. Por eso,
tanto la presion selectiva como los efectos por ella producidos, nunca podran ser
observados, ni medidos, considerando un dnico un organismo y su descendencia; y
lo mismo ocurre con esas otras fuerzas del cambio evolutivo que son la migracidn,
el aislamiento geogréfico y la deriva genética. Hablar de una modificacién en la pro-
porcion de dos alelos supone, desde el inicio, hablar de estados poblacionales que
pueden ser alterados; y, en este sentido, hasta la mutacién, cuando es considerada
como uno de los factores capaces de desestabilizar el Equilibrio de Hardy-Weinberg,
deja de ser pensada como un fenémeno organismico, y también pasa a ser registrada
como un fenémeno o una variable especificamente poblacional.

La Teoria de la Seleccion Natural, como lo apuntaron Elliott Sober (1984, 150)
y Richard Lewontin (2000, 8), es una teoria de cardcter variacional bajo cuya pers-
pectiva los fenémenos evolutivos pueden y deben ser explicados en un nivel irre-
ductiblemente poblacional, sin que sea posible, y tampoco necesario, considerarlos
como el resultado de una acumulacién de fendmenos organismicos explicables en
términos de causas préximas (ver también: Walsh 2007, 181). O como muy bien lo
explicé ya hace mucho tiempo Francois Jacob (1973, 186-7):

Lo que con Darwin transforma radicalmente la actitud hacia el mundo vi-
viente es la manera de considerar, no ya los individuos sino amplias po-
blaciones. Hasta este momento, lo que se examinaban eran las variaciones
a las que estaba sujeto un organismo particular para vislumbrar el tipo de
transformaciones que eventualmente podria sufrir. Con Darwin, los avatares
y desventuras que pueden afectar a un individuo o a otro, pierden interés.
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Es sin duda imposible reconstruir la historia de cada animal que ha vivido
sobre la tierra, pero aunque se pudiese reconstruir el destino individual de
cada uno de los seres del pasado, no se llegaria tampoco a deducir de ello
las leyes de la evolucién y la variacion. El objeto de transformacién no es el
organismo, sino el conjunto de organismos similares que viven y se suceden
en el tiempo.

Pero, si la autonomia de la perspectiva darwiniana frente al estudio de los fe-
némenos puramente organismicos es la principal razén para mantener la distincién
entre causas préximas y remotas, eso no debe ocultarnos el margen de ambigiie-
dad que todavia deja la expresion poblacional. Es que, aunque sea cierto que para
la Teoria de la Seleccién Natural los fenémenos evolutivos son siempre fendmenos
poblacionales; eso no implica que todo fenémeno poblacional sea un fendmeno evo-
lutivo, ni tampoco que cualquier variable que tenga efectos en ese dominio sea, de
por si, un factor evolutivo o una causa remota. Robert Brandon (1990, 1992) mos-
tré esto en su andlisis sobre los conceptos de ambiente externo, ambiente ecoldgico y
ambiente selectivo.

3. Precisando y ampliando el concepto de causa remota

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

Asi, si ese fuese el caso, si la hierba sélo nace en donde la concentracién de arsé-
nico no excede cierto nivel, y si, en dichos sectores, el crecimiento y la densidad de
la misma decrecen conforme el nivel de arsénico aumenta; entonces, podremos es-
tar seguros de haber encontrado una variable significativa del ambiente ecoldgico de
nuestra planta. Pero, lo que aqui interesa sefialar es que esto no significa que haya-
mos individualizado una presién selectiva actuante sobre nuestra poblacidn; es decir:
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eso no significa que hayamos individualizado una variable del ambiente selectivo de
nuestra hierba (cf. Brandon 1990, 49, y 1992, 83). Para que ello sea asi, deberiamos
mostrar que en la poblacién que estamos estudiando existe cierta variabilidad ge-
notipica que se traduce en diferentes grados de tolerancia al arsénico (cf. Brandon
1990, 172). Esto haria que las variantes mas resistentes tiendan a tener mayor éxito
reproductivo que las menos resistentes; y esa circunstancia nos llevaria a considerar
al arsénico como una variable evolutiva, una causa remota, que estaria controlando
la composicién genética de la poblacidn, sea modificindola, sea preservando una
determinada proporcidn entre las variantes en competicion.

Si no fuese asi, si todas las variantes de hierba fuesen igualmente sensibles al ar-
sénico, aunque no a otras variables ecoldgicas, no podriamos decir que su presencia
constituya una presién selectiva para la poblacién en estudio; y, consecuentemente,
aun habiendo establecido que la presencia de arsénico incide en la distribucién y en
la densidad de la poblacidn, no por eso habriamos individualizado una causa remota
relevante para explicar los fendmenos evolutivos ocurridos en dicha poblacién. Que-
da claro, entonces, que aunque la distribucién, la densidad y el crecimiento desigual
de los individuos de una poblacién son fendmenos poblacionales ecolégicamente ex-
plicables por factores ambiéntales como los diferentes grados de concentracién de
una determinada sustancia en el ambiente; eso, por si s6lo, no transforma a dichos
fenémenos poblacionales en fendmenos evolutivos, ni transforma a esas variables eco-
ldgicas en factores evolutivos. Para que esto sea asi es necesario que esos factores
puedan producir diferencias de éxito reproductivo entre las variantes presentes en
dicha poblacién: sélo ahi los factores ecoldgicos devendran genuinas causas remotas
(cf. Brewer 1994, 30).

Es decir: en sentido estricto, el fendmeno evolutivo sélo se verifica cuando, de-
jando de considerar a una poblacién como un simple conjunto de organismos que
explota y padece cierto ambiente que condiciona su crecimiento, su distribucién y
su densidad, pasamos a pensarla como un lingje cuya composicion se va alterando,
o preservando, a lo largo de una secuencia de generaciones (cf. Hull 1994, 197;
Queiroz 1999, 50). Asi, 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 (cf. Hull 1980, 327). Por eso, més preciso aun que definir
una causa remota como aquella cuyo efecto sélo se refleja en el plano poblacional,
deberiamos definirla como aquella cuyo efecto solo se refleja en el devenir de dichos
linajes.

Esta precision adicional, sin embargo, lejos de restringir el concepto de causa
remota, no hace mds que ampliarlo. Es que, del mismo modo en que una poblacién
y una especie pueden ser consideradas como linajes sujetos a evolucién, también
pueden ser asi consideradas unidades taxonémicas de orden superior. ‘Ledén’ es el

Principia 13(1): 29-50 (2009).



Desarrollo, Causas Remotas e Historia Natural 35

nombre propio de un cierto linaje; pero también lo es ‘mamifero’: hasta donde sabe-
mos, esa palabra designa un grupo monofilético, un lingje particular, cuyas diferentes
ramificaciones comparten un ancestro comun; y, por eso, cualquier factor que pue-
da condicionar o afectar de algin modo la evolucién de ese linaje, como un todo,
deberia ser considerado una causa remota. Pero, esas precisiones amplificadoras del
concepto de causa remota serian incompletas si no hacemos algunas otras precisio-
nes sobre la relacién que existe entre factores ecoldgicos y factores evolutivos. Se
trata de algunos matices que Mayr no tuvo en cuenta a la hora de explicar su con-
cepto de causa remota y cuya omisiéon puede contribuir a una cierta superposicién
entre un andlisis de la funcidn ecoldgica, o rol bioldgico de un rasgo, y lo que cabria
caracterizar como una verdadera explicacion evolutiva del mismo (cf. Bock & Wahlert
1998, 131).

.

4, Historia de una Curruca

Mayr (1998a, 85-6), recordémoslo, distingue cuatro respuestas diferentes, pero
complementarias y no mutuamente excluyentes, que pueden darse a la pregunta
“{por qué la curruca [Sylvia atricepilla] que estaba en mi casa de verano en New
Hampshire, comenzé su migracién hacia el sur en la noche del 25 de agosto?”: una
aludira a una causa ecoldgica, otra a una causa genética; y las dos restantes se referi-
rdn a causas fisiolégicas, intrinsecas en un caso y extrinsecas en el otro. Asi, mientras
estas dos ultimas serian ejemplos de causas préximas, las dos primeras serfan ejem-
plos de causas remotas; y es en su presentacién de la llamada causa ecoldgica del
comportamiento en cuestion en donde, seglin me parece, Mayr propicia, o pone en
evidencia, una identificacién incorrecta entre factores ecoldgicos y factores evolutivos.

Como causas fisioldgicas, préximas, del comportamiento migratorio de aquella
curruca, Mayr apunta a un factor interno, vinculado a la disminucién cantidad de
horas diarias de luz solar que predispondria al péjaro para iniciar su vuelo migra-
torio, y un factor externo, tal como el pasaje de una masa de aire frio y la caida
de la temperatura a ella asociada, que operarfa como gatillo o estimulo desencade-
nante de dicha conducta. La causa genética, mientras tanto, tendria que ver con la
historia evolutiva de la especie: a lo largo de la misma, ésta habria adquirido la cons-
titucion neurofisioldgica hereditaria responsable de dicha reaccién comportamental
(Mayr 1998a, 86). Pero, antes de esa segunda explicacion por causas remotas, Mayr
(1998a, 85-6) apunta otra, supuestamente del mismo caracter, y a la que él llama
de explicacion ecoldgica: “la curruca, que es un ave insectivora, debe migrar porque
si pasa el invierno en New Hampshire morird de hambre”; y es ahif en donde, segun
me parece, reside su error.

Nadie duda, por supuesto, que la disminucién de la cantidad de insectos que
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puede ocurrir en New Hampshire durante el invierno, debe haber operado, y tal vez
contintie operando, como una presién selectiva responsable de la conformacién y la
preservacién de ese rasgo comportamental. Pero eso es lo ya supuesto en la llamada
explicacion genética: a lo largo de la historia evolutiva de la especie Sylvia atricepilla
esa presién selectiva habria labrado y estabilizado su constituciéon neurofisiolégica
hereditaria, haciendo que, dados ciertos estimulos ambientales vinculados al cambio
de estacién, los especimenes de dicha ave inicien su vuelo migratorio en direccién al
sur. Sin embargo, al apuntar ese factor ecologico, de por si sélo y antes de conside-
rar su impacto en la composicién hereditaria de la especie, como siendo una causa
remota, Mayr parece estar sugiriendo que todo factor ambiental que afecte el ciclo
vital de un organismo constituye una presion selectiva; y eso, como lo vimos en el
caso de aquellas plantas que crecian en un campo con arsénico, constituye un error.

Claro, en el ejemplo de la curruca el pasaje del factor ecoldgico al factor evolutivo
parece tan inmediato y obvio, que resulta casi inevitable no hacer esa identificacién.
Pero, si lo que estd en juego no es un andlisis empirico sobre la relacién entre la
ecologia y la historia evolutiva de la Sylvia atricepilla, y si una elucidacién epistemo-
légica del concepto de causa remota, debemos intentar evitarla: debemos entender
que una cosa es averiguar cudl es la ventaja ecoldgica que un comportamiento, o
la posesion de un rasgo anatémico, puede representar para un animal; y otra cosa
es hacer inferencias sobre la historia evolutiva de esas particularidades. En el pri-
mer caso, podriamos decir, estamos identificando el papel o la funcién que un rasgo
comportamental o anatémico puede tener en el ciclo vital de un organismo; y en el
segundo es muy posible, pero no necesario, que lleguemos a la conclusién de que
dicho rasgo constituye una adaptacién para dicha funcidn: ambas cuestiones suelen
estar muy préximas pero es importante no confundirlas.

En este sentido, puede ser muy util comparar la caracterizacion de las cuatro
preguntas sobre el comportamiento del curruca propuesta por Mayr, con la carac-
terizacién de las cuatro preguntas etoldgicas propuesta por Niko Tinbergen (1985
[1968], 168). Esta disciplina, decia Tinbergen, “ha desarrollado una serie de con-
ceptos y términos” que, ante cualquier comportamiento de un animal, nos conducen
a plantear las siguientes cuestiones:

1. éDe qué modo este fenémeno (el comportamiento) influye en la
pervivencia, en el éxito del animal?

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

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

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

La cuarta de estas preguntas, diria con toda razén Mayr, es una pregunta por
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las causas remotas del comportamiento. La segunda y la tercera, mientras tanto,
son preguntas por causas préximas: la primera de ellas abarca las preguntas por las
causas fisioldgicas intrinsecas y extrinsecas del comportamiento de la curruca que
fueron apuntadas por Mayr; y la otra alude a su ontogenia. Este dltimo asunto se
le pas6 por alto a Mayr; pero, conforme vimos, no cabe duda que su tratamiento
remite al orden de las causas proximas. El problema estd en la primera de las cuatro
preguntas: si razondsemos a la manera de Mayr tendriamos que decir que se trata de
una pregunta por causdas remotas; v, por lo tanto, de una pregunta por la evolucion de
ese comportamiento. Pero esto, ademds de llevarnos a considerar que la clasificacion
de Tinbergen es redundante y desordenada, también implicaria un malentendido
con respecto a lo que él estaba queriendo decir cuando aludia a la influencia que un
comportamiento puede tener en la pervivencia, o en el éxito, de un animal.

Conforme puede notarse en un trabajo anterior a la conferencia en donde esta-
blecié esa distincién entre las cuatro preguntas, Tinbergen suponia una distincién
clara entre el andlisis de cémo un comportamiento puede contribuir al éxito de un
animal individual, y, el estudio de las presiones selectivas, presentes y pasadas, in-
volucradas en la historia evolutiva de su especie (cf. Tinbergen 1979, 100-1). Es
que, como ocurre en el caso de la curruca, una cosa es averiguar cudl es la ventaja
ecoldgica que un comportamiento, o la posesién de un rasgo anatémico, puede pre-
sentar para un animal; y otra es hacer inferencias sobre la historia evolutiva de esas
particularidades. Para lo primero, basta con analizar las condiciones en que el ani-
mal desarrolla su existencia, mostrando cémo el mismo contribuye a su pervivencia
y desarrollo individual, a su reproduccién, a la pervivencia de su prole, y eventual-
mente a la pervivencia de su grupo o manada; y otra cosa totalmente distinta es
determinar la historia de las presiones selectivas que llevaron a la conformacién de
ese rasgo (cf. Tinbergen 1979, 118). Piénsese, en este sentido, lo dificil que result6
dar con una explicacién darwinianamente correcta de los llamados comportamientos
altruistas. La utilidad y el valor ecolégico de los mismos podia ser algo obvio; pero
de ahi a su explicacién evolutiva habia un largo camino a recorrer (ver: Williams
1966, 193 y ss; Cronin 1991, 253y ss).

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

5. De lo ecolégico a lo evolutivo

Puede decirse, entonces, que asi como la identificacion de un aspecto del ambiente
que resulta ecoldgicamente relevante para una poblacién, no implica, ipso facto, la
identificacién de una presién selectiva que pueda considerarse como una causa remo-
ta de la evolucién en curso de dicha poblacidn; tampoco la identificacién del rol o
la funcién bioldgica de un rasgo constituye, por si misma, ni un analisis de su histo-
ria evolutiva, ni la identificacién de una presion selectiva que esté incidiendo en la
evolucion del mismo. Un andlisis ecoldgico, en sintesis, no configura, de por si, un
andlisis evolutivo; y la identificacion de la relevancia de un rasgo en la ecologia, o
en el ciclo vital, de un ser vivo, no es lo mismo que explicar dicho rasgo en términos
de causas remotas.

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

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

Del mismo modo, el analisis de como la posesion de una estructura anatémica,
o la realizacién de un comportamiento, contribuye al cumplimiento del ciclo vital
de un organismo en un medio determinado, es algo que debe ser hecho atendiendo
a historias individuales de vida y mostrando como las consecuencias de poseer esa
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estructura o cumplir ese comportamiento se reflejan en lo que ocurre con cada or-
ganismo individual. Para hacer eso, es cierto, puede ser menester ver y comparar lo
que ocurre con varios individuos: si se quiere conocer los habitos de caza del lobo,
puede ser mejor ver lo que pasa con varios lobos, que ver sélo lo que ocurre con uno
de ellos. Pero, una vez descubierto un padrén comportamental, y una vez estableci-
do su rol en la vida del lobo, ese comportamiento y sus efectos podrén ser vistos y
apuntados, si las condiciones lo permiten, analizando un tdnico caso.

Mientras tanto, si se llegase a descubrir que los lobos de la poblacién estudiada
presentan cierta variabilidad hereditaria en un perfil anatémico, y se constata, ade-
mds, que esa diferencia morfoldgica conlleva a una realizaciéon mas o menos eficiente
de ese comportamiento, estariamos detectando una presién selectiva que se traduci-
ria en diferencias de eficacia bioldgica darwiniana, o de éxito reproductivo diferencial,
entre los portadores de las diferentes variantes del rasgo en cuestion; y esa diferen-
cia de eficacia darwiniana, claro; no podria ser verificada analizando o describiendo
el ciclo vital, o la historia de vida, de un tnico espécimen: diferencias o cambios
en la eficacia darwiniana son fenémenos que tienen que ver con la evolucion de un
linaje, y es en ese plano que los mismos deben ser considerados.

O dicho con mayor generalidad: aunque la eficacia darwiniana de un rasgo de-
penda siempre de aspectos relativos al ciclo vital de los organismos individuales, ella
sélo puede ser registrada considerando una secuencia de generaciones ocurrida al
interior de un linaje. Es decir: los incrementos o las disminuciones de eficacia bio-
légica son fendémenos estrictamente evolutivos, y no meramente ecolégicos, que no
pueden apuntarse considerando el ciclo de vida de un organismo individual y que
s6lo pueden ser explicados por causas remotas. Si por alguna falla en sus mecanismos
neurofisiolégicos, la curruca de Mayr se quedase a pasar el invierno en New Hamps-
hire, tal vez podriamos observar las marcas que esa situacion dejaria en su cuerpo:
la perdida de peso, el debilitamiento generalizado, y, tal vez, su agonia y una muerte
prematura que lo inhibirfa de participar de una nueva temporada de apareamien-
to. Lo que nunca podriamos registrar, por mas que lo pesemos y lo midamos, es la
disminucién de su eficacia darwiniana.

Sin embargo, el hecho de que exista un hiato y una clara diferencia entre el and-
lisis ecoldgico, en términos de causas préximas, sobre el rol biolégico de un rasgo, y
el trazado de su historia evolutiva en términos de causas remotas, no debe hacernos
perder de vista que este ultimo no puede existir sin aquél. Las presiones selectivas
s6lo existen porque hay un fenémeno ecoldgico llamado lucha por la existencia: los
individuos tienen que subsistir y conseguir los medios de subsistencia para crecer y
reproducirse en un mundo donde sobran las amenazas y escasean los recursos; y es
en ese drama cotidiano, que involucra a cada organismo individual, que debemos
remitirnos para comprender las presiones selectivas que pueden estar operado, o
pueden haber operado, sobre el linaje que estemos estudiando. Aunque no sea po-
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sible reducir causas remotas a causas proximas, es necesario reconocer que aquéllas
no existirfan sin éstas (cf. Sterelny & Griffiths 1999, 254; Cooper 2003, 14; Colyvan
2008, 316). .

“La Biologia Evolucionaria”, como dice Peter Mayhew (2006, 9), “es el cam-
po concernido en entender como los linajes cambian con el transcurso del tiempo
(anagénesis), se dividen (cladogénesis), y finalmente se extinguen. “La Ecologia”,
mientras tanto, “estd concernida con la interaccidén de los organismos con su am-
biente”; y esa interaccion puede ser comprendida en los varios niveles de una je-
rarquia que va de los individuos a las comunidades, pasando por las propias pobla-
ciones (Mayhew 2006, 9). Pero, sin comprender esa interaccion, y por lo menos en
lo que respecta a la Teoria de la Seleccién Natural, ningtin proceso evolutivo podria
ser explicado. Si el frio y la falta de insectos para comer no afectasen a las currucas
individuales, nunca se podria hablar de una presién selectiva que haya propiciado o
sostenga ese comportamiento migratorio como respuesta adaptativa a ese problema
planteado por el ambiente.

Sin embargo, cuando decimos que ese comportamiento surgié como efecto de
una presion selectiva estamos aludiendo a un fenémeno y a una causa que, como ya
vimos, sélo pueden ocurrir en el nivel de los linajes. Los organismos no padecen pre-
siones selectivas ni se modifican en respuestas a ellas: ellos pueden sufrir un cambio
de temperatura y responder fisiolégicamente a esa alteracion. Ellos pueden aclima-
tarse y aprender; pero evolucionar sigue siendo una prerrogativa de los linajes (cf.
Sober 1984, 204). Aunque éstos no existen sin los individuos, aun as{ les ocurren co-
sas, como sufrir presiones selectivas y evolucionar como respuesta a ellas, que a esos
individuos nunca les podrian a ocurrir. Por eso la distincién entre causas proximas y
remotas, entendida como una diferencia entre factores que inciden en los estados de
los organismos y factores que inciden en la evolucion de los linajes, puede y debe
ser sostenida no obstante el reconocimiento de que nada podria ocurrir en el plano
evolutivo sin que algo ocurra antes en el plano de los vivientes individuales.

6. El impacto de la ontogenia en la filogenia

No debe sorprendernos, por eso, que el desarrollo del organismo individual, y no
sélo las exigencias ecoldgicas a las que él estd sometido, puedan ser relevantes para
el estudio de la evolucion. La razén de ello no es dificil de comprender: toda in-
novacion evolutiva posible, toda variacién que pueda ofrecerse al escrutinio de la
seleccidon natural, tiene que poder corporizarse antes en una alteracién ontogené-
tica viable (Amundson 2001, 314; Schwenk & Wagner 2003, 59; Laubichler 2007,
343). Para que una variacion fenotipica surja y pueda entrar en competencia dar-
winiana con otras, algo en el proceso de la ontogénesis tiene que ser atrofiado o
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hipertrofiado, agregado o suprimido, transpuesto o deformado, postergado o antici-
pado (cf. Arthur 2004a, 216); y es ahi en donde encuentra su relevancia aquello que
Ron Amundson (2005, 176) ha llamado Principio de Completud Causal: “Para pro-
ducir una modificacion en la forma adulta, la evolucién debe modificar el proceso
embrioldégico responsable por esa forma. Por eso, para comprender la evolucién es
necesario comprender el desarrollo”.

Es que, sea cual sea la indole de esa alteracién o de esa reprogramacion de la
ontogenia, ella tiene que cumplir con dos requisitos fundamentales. En primer lugar
ella tiene que ser accesible para el sistema en desarrollo (Maynard Smith et al. 1985,
269; Raff 2000, 78); es decir: tiene que tratarse de una alteracién pasible de ser
producida en y por ese mismo proceso ontogénetico (Arthur 1997, 48; Azkonobieta
2005, 118). Y, en segundo lugar, ella tiene que ser tal que, ni aborte ese proceso, ni
genere un monstruo totalmente inviable (Amundson 2001a, 320). Ademads de fisica
o fisioldgicamente posible, un cambio evolutivo también tiene que ser ontogené-
ticamente posible (Amundson 2005, 231; Azkonobieta 2005, 118): la ontogénesis
puede o no recapitular a la filogénesis; pero con sus exigencias, que no son menos
acuciantes que las ecoldgicas, la limita y la orienta (cf. Hall 1992, 11; Wilkins 2002,
384).

Lo evolutivamente posible sélo puede ser un recorte de lo ontogenéticamente
permitido; y, por eso, la secuencia y el margen de maniobra de los fenémenos evoluti-
vos debe someterse a los constrefiimientos y a los direccionamientos que le imponen
los requerimientos organizacionales de la ontogenia (Arthur 2004b, 283). Las exi-
gencias de la seleccion natural pueden hacer muchas cosas con los diferentes linajes
de seres vivos sobre las que ella opera; pero, conforme insisten los tedricos de la
Biologia Evolucionaria del Desarrollo, las marchas y las contramarchas de la seleccién
natural deben ocurrir siempre dentro de los margenes y siguiendo las secuencias que
imponen las exigencias organizacionales del desarrollo orgénico individual. Este es
el locus primero de toda invencién morfolégica, funcional o comportamental; y, por
esa razon, para comprender la evolucion su estudio no puede ser menos relevante
que el estudio de los factores involucrados en esa lucha por la existencia que es la
responsable de la seleccién natural.

Asi, y sobre todo en la medida en que se reconoce que esos constrefiimientos y
direccionamientos ontogenéticos no sélo limitan sino también ordenan, en parte, la
senda de la evolucidn produciendo un sesgo (Arthur 2004b, 283) en los fenémenos
evolutivos que no puede explicarse citando exclusivamente los factores evolutivos
cldsicos (cf. Moya & Latorre 2004, 189 y ss), deberemos decir que ellos también
constituyen causas remotas o evolutivas. Causas que inciden en la evolucién de los
linajes y no en el desarrollo de los organismos.

El desarrollo de éstos, es cierto, se ve afectado y usualmente imposibilitado por
factores sin los cuales dicho sesgo no existiria. Sin embargo, éste ultimo no puede
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confundirse con aquellos. Un constreftimiento desenvolvimiental, tal como ya fue de-
finido en el consensus paper organizado por Maynard Smith, Dick Burian y Stuart
Kauffman en 1985, seria justamente “un sesgo en la produccién de variantes fe-
notipicas o una limitacién de la variabilidad fenotipica, causada por la estructura,
caracter, composicion, o dinamica del sistema desenvolvimiental” (Maynard Smith
et al. 1985, 266); y esto ya alude a un fenémeno poblacional y no a un fenémeno
organismico. Lo que constrifie la evolucion es un sesgo en la oferta de variantes cuya
frecuencia relativa serd modificada o preservada por la accién de presiones selecti-
vas o de otros factores como deriva genética o migracién. Es decir: la variabilidad a
la que alude la teoria de la seleccidon natural es ya un dato poblacional y no organis-
mico; y, por eso, cuando se alude a un sesgo en dicha oferta de variaciones, también
se estd haciendo referencia a un fendmeno especificamente poblacional.

El desarrollo organico se somete a factores y exigencias sin los cuales dicho sesgo
no existiria; y la explicacién de por qué una determinada reprogramacion de la on-
togenia resulta inviable para un cierto organismo, corresponde, claro, a ese capitulo
de la Biologia Funcional que es la Biologia del Desarrollo: es en el estudio de la falen-
cia de una ontogenia individual en donde se podran encontrar y sefialar las causas
proximas de esa imposibilidad. Pero el sesgo en la oferta de variaciones que condicio-
na a la evolucién no puede confundirse con esos factores y esas exigencias: él es, en
todo caso, su reflejo en el nivel poblacional; y en la medida en que ese fenémeno
poblacional condicione u oriente la evolucién de cierto linaje, diremos que el mismo
se ha transformado en un factor evolutivo o en una causa remota que explica por qué
dicho linaje evoluciona o evolucioné de la forma en que lo hace o lo hizo.

Del mismo modo en que una presién selectiva no existiria si los organismos in-
dividuales no estuviesen sometidos a la lucha por la existencia, los constrefiimientos
ontogenéticos, considerados como factores evolutivos, no existirian si las ontogenias
individuales estuviesen libres de exigencias organizacionales y pudiesen ser altera-
das en cualquier direccién y en cualquier secuencia; y, por eso, estudiar esas exigen-
cias, y las secuencias que las mismas imponen para cualquier innovacién morfold-
gica, es tan importante para comprender la evolucién de un linaje como también lo
es, y nunca dejara de serlo, el estudio de los factores ecolégicos al que el mismo ha
estado sometido (Arthur 2004a, 118).

Pero, del mismo modo en que cuando se estudia el impacto evolutivo de un fac-
tor ecoldgico se hace algo mas que mera ecologia, cuando se estudia el desarrollo
para explicar la ocupacién sesgada del morfoespacio generada por un cierto linaje, o
la secuencia en que la misma fue realizada, se estard apuntando a un fenémeno que
no es individual, que no es meramente ontogenético, que involucra multiples gene-
raciones consecutivas, y tal vez varias derivaciones de un mismo linaje; y, por eso, se
estard apuntando a un fenémeno que no es meramente ontogenético, sino evolutivo
o filogenético. La Biologia Evolucionaria del Desarrollo, como muy bien lo ha dicho

Principia 13(1): 29-50 (2009).



Desarrollo, Causas Remotas e Historia Natural 43

Brian Hall (1992, 2) estudia “cémo el desarrollo (causalidad proxima) impacta en
la evolucién (causalidad dltima) generando cambio evolutivo y ¢cémo el desarrollo
mismo ha evolucionado”; pero algo muy semejante podria decirse de la Teoria de la
Seleccidn Natural: ella nos lleva a estudiar c6mo las relaciones de los organismos con
su ambiente (causalidad préxima) impacta en la evolucién (causalidad dltima) ge-
nerando cambio evolutivo y cémo esa misma relacién ha evolucionado como efecto
de la seleccién natural.

7. La Biologia Evolucionaria del Desarrollo como ciencia histérica

Dije mds arriba que, al definir una causa remota como un factor cuya incidencia se
registra en la evolucién de linajes, estdbamos ampliando, y no restringiendo, dicho
concepto. Sus contornos quedaban mds nitidos, es cierto, pero su cobertura también
se ensanchaba porque no sélo las especies constituyen linajes: conforme lo recordé
ahi mismo, también son linajes las unidades taxonémicas de orden superior; siempre
y cuando, claro, ellas constituyan grupos verdaderamente monofiléticos. Y esto es
algo importante de ser tenido en cuenta a la hora de considerar el hecho de que, por
lo general, los constrefiimientos ontogenéticos presenten la peculiaridad de actuar
mas alld de los limites de una tnica especie. Tal es el caso, por ejemplo, de esos
constrefiimientos que, segtin suponen los teéricos de la Evo-Devo, son los responsables
de que los rasgos homélogos se preserven en un determinado taxén, no obstante las
diferentes presiones selectivas a la que las especies que los componen pueden haber
estado sometidas a lo largo de millones de afios.

En la perspectiva darwiniana, la unidad de tipo se explica en términos de filiacidn
comiin: ella es algo asi como el remanente de uniformidad dejado por una historia
de diversificacién de las formas cuyo principal motor es la seleccién natural (Darwin
1859, 206; Amundson 2005, 103). En los diferentes 6rdenes de un mismo taxén
persisten rasgos, o relaciones de correspondencia entre rasgos, homologias (Ghiselin
1997, 205, y 2005, 92), cuya alteracién nunca llegé a ser premiada por la seleccién
natural, y por eso se habrian mantenido constantes (Williams 1992, 88). As{, una vez
aceptada la Teoria de la Filiacién Comiin, que sirve como telén de fondo de la Teoria
de la Seleccion Natural, la homologia acaba recibiendo una explicacién que cabria
caracterizar como residual: aun siendo una evidencia fundamental para reconstruir
el drbol de la vida, ella es lo que sobra una vez que la seleccién natural ya hizo su
trabajo de modificacién y diversificacién (Amundson 2005, 240).

En la moderna Biologia Evolucionaria del Desarrollo, en cambio, la suficiencia de
esa concepcion meramente vestigial, o histérica, de la unidad de tipo, est4 siendo
cuestionada (Amundson 2005, 239). Para los tedricos de la Evo-Devo, en efecto, las
homologias no son el simple remanente de una forma ancestral comin (Amundson
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2001Db): segtin ellos insisten, la permanencia de ciertos caracteres, o la constancia de
ciertas relaciones entre caracteres, seria explicable como el resultado de constrenii-
mientos ontogenéticos. En ciertos taxones, algunos rasgos o conformaciones particu-
lares tenderian a permanecer, no por el simple hecho de que la seleccién natural los
haya dejado coyunturalmente intocados; sino porque su modificacion podria exigir
reprogramaciones de la ontogenia muy improbables o incluso imposibles.

Las condiciones de vida, y las presiones selectivas, a las que esta sometida cual-
quier especie de sapos son muy diferentes a las que se somete cualquier especie de
murciélago. Pero, no obstante esa diversidad, sus miembros conservan cierta estruc-
tura comun; y esto, muy posiblemente obedezca al hecho de que cualquier modifi-
cacién de ese esquema fundamental exigirfa una reprogramacién ontogenética muy
dificil de ser alcanzada. La ontogenia de ambos grupos de tetrdpodos parece obe-
decer a un padrén subyacente comiin; y es ese padrén el responsable de preservar,
en ambos casos, esa estructura y esa disposicién general de los miembros que los
caracteriza.

Esto, sin embargo, parece plantear una dificultad. Como vimos en el ejemplo an-
terior, para que los constrefiimientos ontogenéticos puedan ser citados como causas
positivas de la preservacion de los rasgos homdlogos, es necesario pensar que ellos
actian sobre diferentes subérdenes de un mismo orden taxonémico aun cuando és-
tos hayan permanecido reproductivamente aislados durante cientos de millones de
afios (Amundson 2005, 237); y eso contrasta con lo que ocurre en el caso de los fac-
tores evolutivos cldsicos como la seleccidn natural, la deriva genética y los procesos
migratorios. Estos son, todos ellos, causas remotas que sélo actiian sobre especies
individuales o sobre linajes particulares de éstas; y ahora, al referirnos a los constre-
fiimientos ontogenéticos estamos aludiendo a factores que inciden en el devenir de
linajes de un orden superior.

Pero, si se asume que una causa remota es cualquier fenémeno que pueda inter-
ferir en el devenir de esas entidades genealdgicas, y no meramente ecolégicas, que
son las poblaciones, en el sentido evolutivo y no ecolégico del término, pero también
las especies y los grupos taxondmicos de orden superior (cf. Eldredge 1985, 165, y
1995, 179); entonces, podremos reconocer que los constrefiimientos ontogenéticos
son factores evolutivos en el mismo sentido, y con los mismos derechos, en el que lo
son las presiones selectivas originadas por factores ecolégicos. S6lo que, a diferencia
de estas ultimas, la operacién de aquéllas, como acabamos de ver, debe registrarse,
generalmente, en un plano superior a la especie: auque pueda haber excepciones, en
general no pareceria necesario apelar a un constrefiimiento ontogenético para explicar
la posesion de un rasgo por parte de una especie cuyas especies genealdgicamente
mds proximas carecen de él. :

No creo, sin embargo, que esto sea una razén para concluir, como Amundson
(2005, 229 y ss) sugiere, que los caracteres homdlogos sean pensados en Evo-Devo
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como constituyendo clases naturales. En la Biologia Evolucionaria del Desarrollo, co-
mo en la teorfa evolucionaria cldsica, la expresién “miembro tetrdpodo”, al igual

que las designaciones de entidades taxonémicas como “leén” o “mamifero” (Ghise-
lin 1983, 105), funciona como el nombre propio de una entidad histérica individual =~ =~ "

y no como la designacién de una clase natural; y, si se afirma que una homologia
cualquiera es preservada por un mismo mecanismo ontogenético presente en dife-
rentes especies, o incluso en diferentes subphyla como vertebrados y artrépodos (cf.
Amundson 2001b), es s6lo porque se supone que esas especies o esos subphyla in-
tegran, a su vez, un unico grupo monofilético que también es considerado como una
entidad histdrica individual.

Si esta tltima hipdtesis fuese descartada, por mas semejante que fuesen esos me-
canismos, tal vez se podria hablar de analogias ontogenéticas (cf. Jenner 2006, 390) y
las estructuras o rasgos por ellos generados serian considerados como homoplasias,
tal como ocurre en el caso de las semejanzas producidas por presiones selectivas
andlogas. Asi, aunque el constrefiimiento ontogenético responsable de la preservacion
de una homologia determinada sea una fuerza que, a diferencia de una presién se-
lectiva concreta, actia mds alld de los limites de una especie o de una poblacién
individual (cf. Amundson 2005, 235), sus efectos contintian siendo pensados como
restrictos a un linaje individual: més amplio que una especie, pero aun asi individual
(cf. Ghiselin 1997, 306).

Claro, como en cualquier otro capitulo de la Biologia Evolucionaria (cf. Sober
2003, 278), en Evo-Devo también existen términos que remiten a clases naturales.
Pero los términos que designan rasgos homoélogos, diferentemente de aquellos que
designan rasgos andlogos como las alas de murciélagos y gorriones, no son un buen
ejemplo de ello; como tampoco lo son, malgré Quine (1980, 193), aquellos términos
que, como “Ledn” o “Artrépodos”, designan unidades taxonémicas de diferente nivel:
ellos son nombres propios que designan ciertas entidades individuales que un dia
emergieron sobre la faz de la tierra y otro dia podrdn desaparecer. Es decir: se trata
de términos que se parecen mds a “Chimborazo” que a “volcan” (cf. Hull 1980, 1984,
1994); y tener esto en cuenta también puede servir para aclarar el malentendido en
el que incurre Wallace Arthur (2004a, 160) cuando dice que la Biologia Evolucionaria
del Desarrollo tendria un perfil mas marcadamente tedrico, en cuanto que opuesto a
histdrico, que otras areas de la Biologia Evolucionaria.

Creo, en efecto, que el principal objetivo cognitivo de la Evo-Devo, al igual que
el de toda la Biologia Evolucionaria, reside, como sabia, en la construccién de na-
rraciones histéricas (cf. Hull 1984; Lépez Beltrdan 1998) referidas a la evolucién y
a la constitucién de linajes individuales (Mayr 1998¢, 91); y no en la construccién
de modelos tedricos generales como los que si pueden encontrarse en la genética de
poblaciones. Por eso, y ahora en contra de Ghiselin (2005), tampoco creo que quepa
decir que “la Biologia Evolucionaria del Desarrollo tiene el potencial de devenir una
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ciencia histérica™ ella ya lo es; no obstante la retérica tipoldgista que, como Jenner
(2006) mostré, abunda en los textos de sus cultores y exegetas. Diferentemente de
un autor como Brian Goodwin (1998, 191), que pretende darnos “una definicién 16-
gica del miembro tetrdpodo que es independiente de su-historia” lo que los teéricos
de la Biologia Evolucionaria del Desarrollo quieren es justamente trazar esa historia
(cf. Donoghe 1992, 178); aunque para ellos, claro, esa historia suponga algo mds
que la simple tensién entre filiacién comdn y seleccién natural.

8. Conclusién

La pregunta de Amundson (2008, 266), “inecesitamos una tercera alternativa m4s
alld de préximo-titimo para referirnos a la evolucién desenvolvimiental?”, puede
recibir, en fin, una respuesta negativa: comprender el estatuto de los fenémenos
estudiados por la Biologia Evolucionaria: del Desarrollo, y la naturaleza de la expli-
cacion que para ellos se procura, sélo nos exige comprender mejor esa dicotomia;
% por los mismos argumentos que aqui se esbozaron para llegar a esa conclusién,
también puede decirse que no es posible entender al estudio del desarrollo, en si
mismo, como si fuese un estudio de causas tltimas. La Biologia del Desarrollo como
Mayr siempre insisti6, es un capitulo de la Biologia Funcional. Un capitulo relevante,
como todos los otros, para el estudio de la evolucién; pero que también puede y
debe ser iluminado por una Biologia Evolucionaria que, en ese capitulo suyo deno-
minado Biologia Evolucionaria del Desarrollo, analizar4, no sélo como los fenémenos
ontogenéticos impactan en la evolucién, sino también como el propio desarrollo ha
evolucionado (cf. Callebaut et al. 2007, 45; Miiller, 2007, 506).

Por tiltimo, la parte final de la reflexién aqui desarrollada, también nos permite
dar una respuesta a la pregunta que Wallace Arthur (2004a, 159) planteé en hacia
el final de Biased embryos and evolution: ¢la Evo-Devo debe ser clasificada como Fi-
losofia Natural o como Historia Natural?. Pero, las consideraciones aqui hechas nos
llevan a una conclusién contraria a la de Arthur y mds favorable a la idea que Mayr
(1998c¢, 92) tenia de la Biologia Evolucionaria en general: este nuevo capitulo de
los estudios evolucionistas que es la Evo-Devo parece tender mds hacia el lado de la
Historia Natural que para el lado de la Filosoffa Natural. Si el programa hegemdnico
de la Biologia Evolucionaria del Desarrollo siguiese los lineamientos propuestos por
Webster y Goodwin (1996), la respuesta seria otra: estarfamos ante el una disciplina
mas teorica o nomotética que histérica o ideografica. Pero en la medida en que esto
no sea asi, y todo parece indicar que est4 lejos de serlo, todavia se podra decir que
lo que estd surgiendo en los bunkers de la Evo-Devo no es nada mds, y nada menos,
que un nuevo capitulo de esa historia natural de los seres vivos que, desde 1859,
estd siendo construida por Bidlogos Evolucionarios.
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Resumo. Partindo da premisa de que uma causa proxima € aquela cujos efeitos podem ser
registrados nos estados de um organismo individual, sustentarei neste trabalho que o que
define uma causa remota é o fato de que seus efeitos possam ser registrados na evolugio de
linhagens, e ndo simplesmente em estados populacionais. Isso, por outra parte, ndo somente
nos permitira entender em que sentido as restri¢des ontogenéticas devem ser comprendidas
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como causas remotas dos fendmenos evolutivos; mas também nos permitird colocar em evi-
déncia o carater eminentemente histdrico da biologia evolucionaria do desenvolvimento que
Wallace Arthur menoscabou em Biased Embryos and Evolution. Assim, e seguindo esta tltima
linha de raciocinio, também procurarei mostrar que, ainda que a acfio dessas ditas restrigdes
ontogenéticas possa verificar-se além dos limites de uma populagio ou espécie particular, is-
so ndo implica que estejamos assistindo a um retorno do pensamento tipoldgico na biologia
evoluciondria.

Palavras-chave: Biologia evoluciondria do desenvolvimento, causas remotas, histéria natu-
ral, pensamento tipolégico.

Principia 13(1): 29-50 (2009).



