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El retorno de la ontogenia:
un conflicto de ideales de orden natural
en la biologia evolucionaria actual
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RESUMEN

En este trabajo procuraré mostrar que la nocién deideal de orden natural, enunciada por Stephen Toulmin,
podria ser muy til para caracterizar el conflicto entre el neodarwinismo ortodoxo y la biologia evolucionaria
desenyolvimiental, o evo-devo, que hoy parece conmover los fundamentos de la nueva sintesis. Las investi-
gaciones en evo-devo, diré, estan propiciando un replanteamiento de la relacién entre ontogenia y filo-
genia que supone desplazamiento de lo que caracterizaré como el ideal de orden natural del darwinismo
cldsico. Asi, después de intentar identificar este Gltimo ideal de orden natural, procuraré mostrar cual
seria el ideal de orden natural alternativo al que obedecerian las actuales indagaciones de laevo-devo.

ParaBras-c1ave - Biologia evolucionaria desenvolvimiental. Evo-devo. Ideal de orden natural.
Neodarwinismo. Toulmin.

PrESENTACION

Seglin una contraposicién entre biologia del desarrollo y biologia evolucionaria propuesta
por Richard Lewontin (20004, p. 11-2), podriamos pensar que, dadas dos especies
emparentadas dentro de un mismo género, supongamos dos especies hermanas, el big-
logo del desarrollo se ocuparia bdsicamente en desentrafiar los mecanismos ontogenéti-
cos involucrados en la conformacién de los rasgos estructurales comunes a ambas y el
bidlogo evolucionario se interesaria primariamente en los procesos selectivos que pu-
diesen explicar las diferencias entre ellas. Para este ultimo, podriamos también decir
siguiendo a Lewontin (2000D, p. 17—8), lo relevante seria comprender por qué las dife-
rentes especies de pinzones que habitan las Galapagos presentan esa notoria variedad
de picos y, para el bidlogo del desarrollo, lo importante seria saber como, por la media-
cion de qué procesos embriolégicos, el pico de esos pajaros, e incluso el de todas las
aves, es generado.
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Sin embargo, si pensamos en los temas que hoy ocupan a quienes trabajan en ese
nuevo capitulo de la biologia evolucionaria que es la biologia evolucionaria desenyolyi-
miental," veremos que esa contraposicion ya no se sostiene. Ella sélo vale si pensamos
a la biologia evolucionaria en los términos del darwinismo ortodoxo consagrado por la
nueya sintesis. El renovado interés por los efectos evolutivos de los procesos ontogené-
ticos que caracteriza a las investigaciones de esa nueva area de estudios evolucionarios,
también conocida como evo-deyo, parece estar asociado al resurgimiento de un interés
porlas semejanzas morfolégicas entre los seres vivos que contrasta con ese interés porlas
diferencias al que Lewontin se referia; y eso puede ayudar a explicar las resistencias y
las perplejidades que esos nuevos estudios suscitan entre aquellos que entienden a la
biologia evolucionaria a partir de los parametros neodarwinianos que durante medio si-
glo, entre 1940y 1990, rigieron su destino.

Los teéricos de la evo-deyo quieren imponer una agenda de asuntos y preguntas
que, explicita o implicitamente, se suponian ajenos a la biologia evolucionaria; y ese
tipo de innovaciones que, més que revisiones teéricas, implican cambios profundos
en los objetivos explanatorios de un campo disciplinar, nunca son, ni facilmente com-
prensibles, ni rdpidamente asimilables. Los objetivos explanatorios de un campo disci-
plinar se definen en virtud de esas presuposiciones fundamentales, a menudo impli-
citas, y de hecho incuestionables, que Stephen Toulmin (1961, p- 46) llamo ideales de
orden natural; y me parece que es precisamente a esos ideales que debemos remitirnos
para entender lo que esta en juego en las polémicas que hoy suscita la biologia evolucio-
naria desenyolyimiental.

Segun espero poder mostrar en este trabajo, las investigaciones que se desarro-
llan en ese nuevo campo de la biologia evolucionaria abordan la relacién entre ontogenia
y filogenia en funcién de intereses que suponen un desplazamiento de lo que caracteri-
zaré como el ideal de orden natural del darwinismo cldsico. Por eso, después de intentar
identificar ese ideal de orden natural al que este ultimo responde, procuraré mostrar
cuél seria el ideal de orden natural alternativo al que obedecerian las indagaciones im-
pulsadas en evo-deyo. Para conseguir lo primero me remitiré, sobre todo, a la genética
de poblacionesy al principio de Hardy-Weinberg; y, para conseguir lo segundo, ensayaré
una analogia entre los objetivos de la biologia evolucionaria desenyolyimiental y los obje-
tivos de la anatomia comparada cuvieriana.

1 Considerando que el Diccionario de sindnimos y anténimos Larousse reconoce la expresion desenyolvimiento como
sinonimo de desarrollo, he preferido traducir developmental por desenvolyimiental y asi evitar la expresién biologia
evolucionaria desarrollista que parece aludir a una posicion teérica particular. Cosa que me pareceria una inexacti-

tud. Optar por desarrollal era, claro, imposible.

10 sCIENTLA Studia, Sio Paulo, v. 5, n. 1, p. 9-34, 2007



EL RETORNO DE LA ONTOGENIA...

1 EL IDEAL DARWINIANO DE ORDEN NATURAL?*

Un hecho es siempre una diferencia que se recorta en un horizonte de permanencia:
un hecho es lo diferente que irrumpe en el horizonte de lo mismo. Por eso, para que
esa diferencia ocurra, y para que se pueda registrarla como tal, ese horizonte de per-
manencia debe estar predefinido; y eso es lo que hacen esos principios que Stephen
Toulmin (1961, p- 44.-6) llamoé ideales de orden natural. Los mismos son presupuestos
que, en un cierto ambito disciplinar, definiendo lo que es el caso cuando nada ocurre,
establecen el horizonte de permanencia sobre el cual irrumpen los hechos a ser expli-
cados. Un ideal de orden natural podria haber dicho Heidegger (1975, p- 78), instaura
“un ambito en el que se muestranlas cosas, es decir, los hechos”. O dicho de otro modo:
un ideal de orden natural define el estado o el devenir de las cosas que se considera
obvio, necesario, natural, de por si comprensible y, por eso, carente de toda necesidad
de explicacion. Siendo precisamente el desvio o la ruptura de ese orden lo que apare-
cera como merecedor de explicacién (Toulmin, 1961, p. 45).

Solidamente afincado enlaregién delo no discutido, pero no siempre enla de lo
implicito, un ideal de orden natural define qué es lo que debemos explicar y promueve
polémicas sobre las explicaciones alternativas que pueden ser ofrecidas para esos he-
chos que piden explicacion. Los ideales de orden natural, podriamos decir, definen el
eje sobre el que gira una disciplina y fijan las lineas mas generales y fundamentales de
su agenda de polémicas. Pero hacen esto, justamente, al substraer de la regién de lo
explicable cierto estado de cosas que se considera obvio o natural, como prescindente
de toda necesidad de explicacion.

Asi, y como ejemplo paradigmatico de ideal de orden natural, Toulmin (1961,
p- 56) nos propone al principio de inercia: todo cuerpo contintia en estado de reposo, o de
moyvimiento rectilineo yum’forme, a menos que sea compelido a cambiar dicho estado de mo-
yimiento por aplicacién de una fuerza. Esta primera ley de Newton nos dice, en efecto, que
la permanencia de un cuerpo en cualquiera de esos dos estados es lo esperable, lo nor-
mal, lonatural. Lo que debe ser explicado, porlo tanto, eslasalida del reposo o lasalida
del movimiento rectilineo uniforme; y toda la fisica newtoniana nos ofrece el modo de
explicar y calcular los desvios de ese estado en virtud de ciertas fuerzas y principios
adicionales como, por ejemplo, la ley de gravitacion.

Aunque esta ley hoy nos resulte obvia (cf. Heidegger, 1975, p. 66), desde su apa-
rente trivialidad la misma define, al mismo tiempo, como son las cosas cuando nada
ocurre, qué significa que algo ocurra y cudl debe ser la naturaleza de la causa de ese

2 En esta seccién retomo el anélisis del ideal darwiniano de orden natural propuesto en Gaponi 2004a. Alli, comparé
ese ideal con aquel de la historia natural cuvieriana. Asunto sobre el cual también volveré en este trabajo.
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acontecimiento que ocurre (cf. Kant, 1989 [1786], p. 134). Siun cuerpo esti en reposo
o enmovimiento rectilineo uniforme, entonces, nada ocurre, nada debe ser explicado.
Pero, si él se desvia de ese estado, la teoria define el repertorio de fuerzas que nos per-
mitirian, no solamente explicar y prever ese desvio, sino también calcular su magni-
tud y susentido. Las indagaciones deberan versar, entonces, sobre el modo en que ese
repertorio de fuerzas habra de utilizarse, o eventualmente ampliarse o modificarse,
para asi poder construir esas explicaciones y previsiones.

Pero, al igual que otros aspectos de la gramatica cientifica, los ideales de orden
natural son regionales: las diferentes disciplinas cientificas pueden obedecer a idea-
les diferentes. Cabe, por eso que nos preguntemos por el ideal de orden natural que
funda el régimen darwiniano que constituyo y orienta a ese orden disciplinar tan par-
ticular que es la biologia evolucionaria. La pregunta a ser formulada, en este caso, seria
la siguiente: ;qué es un fenémeno evolutivo?, es decir, ;qué es lo que merece explica-
cién desde el punto de vista evolutivo?, ;sobre qué horizonte de permanencia se re-
cortan los hechos que la teoria de la seleccion natural va a explicar? Y, en una primera
aproximacién a nuestra respuesta, podemos decir que, en el universo darwiniano cla-
sico u ortodoxo que se configura con la llamada nueya sintesis, es la variedad de las for-
mas biolégicas lo que debe ser explicaday justificada, es decir, son las diferencias entre
los seres vivos las que deben ser explicadas como aquello que, en principio, no tenia-
mos porque esperar.

El movimiento rectilineo uniforme del mundo darwiniano, aquello que en él
constituye el estado natural de las cosas, suideal de orden natural, es siempre la perma-
nencia de la forma ancestral comun; y es el alejamiento de esta forma ancestral aquello
que, en cada caso particular, debe ser explicado. En la naturaleza darwiniana entia non
sunt multiplicanda praeter necessitatem; y es en ese sentido que podemos hablar de un
principio deparsimonia ontolégica que funcionaria comoideal de orden natural delapers-
pectiva darwiniana. Para el darwinismo, en efecto, no hay diferencia que no tenga una
razon de ser; y esarazon de ser debe ser encontrada caso a caso; y es la teoria de la selec-
cion natural la que nos ensefa a reconstruir, para cada caso particular, ese balance
entre ganancias y perdidas que se constituye en larazén de ser de todas las diferencias.
Para cada alejamiento de la forma ancestral debe haber alguna explicacién que nos
muestre que esa diferencia responde a una exigencia de la seleccién natural.

El mundo darwiniano es econdmico o parsimonioso en dos sentidos diferentes pero
complementarios. Por unlado, es parsimonioso en formas porque en él no todo lo po-
sible se realiza: el mundo darwiniano no es pleno y, por otro lado, también podemos
considerarlo como un mundo cruel y mezquino en donde lavida esta permanentemente
asediada por la escasez. Y sila primera forma de frugalidad define el ideal de orden na-
tural sobre el cual se recortan los fenémenos de la vida, la segunda define el factor de
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EL RETORNO DE LA ONTOGENIA...

cambio que produce esos fenémenos: las formas vivas se diversifican, si es que lo hacen,
como respuesta a ese permanente asedio de la escasez. Asi como en el caso de la fisica
clasica cabe distinguir entre el ideal de orden natural definido por el principio de inercia
yelrepertorio de fuerzas que nos permiten explicarlasalida del reposo o del movimien-
torectilineo uniforme que pueda tener lugar; en el caso de la biologia evolucionaria tam-
bién podemos distinguir entre ese principio de parsimonia ontolégica que define su
ideal de orden natural especificoy el inagotable repertorio de narraciones adaptacionistas
que nos permitirian explicar cada desvio con relacién a la forma ancestral comun.

En una primera, pero no del todo exacta aproximacién, podriamos decir que,
desde la perspectiva darwiniana, si las formas no se diversificasen, nada ocurriria y
nada deberia ser explicado. Pero las formas se diversifican y es preciso preguntar ;por
qué? Es decir, jpor qué toda esa diversidad y ese cambio y no mds bien la permanencia de la
forma originaria? Es decir, dado cualquier momento de la historia de una especie, lo
esperable, lo obvio, lo natural, lo que en general no demandaria mayores explicacio-
nes, seria que ella permaneciese como estd. Dado cualquier proceso de transforma-
cion o diversificacién de las formas organicas, el ideal de orden natural del mundo
darwiniano puede ser preliminarmente entendido como un estado inicial de identi-
dad de las formas, y es la salida de ese estado lo que debera ser explicado. Pero, si que-
remos buscar una formulaciéon realmente clara y explicita de ese ideal darwiniano de
orden natural, si queremos encontrar una formulacién de la misma que se preste aun
analisis filoséfico preciso como aquel que posibilita el principio de inercia en el caso de
la fisica clasica, debemos remitirnos a la disciplina piloto del neo-darwinismo: la ge-
nética de poblaciones.

2 Ex eQuiriBrio DE HARDY-WEINBERG

En Caponi (2005), en efecto, el ideal de orden natural de labiologia evolucionaria apare-
ce enunciado bajo la forma del conocido principio de Hardy- Weinberg.3 Segtn el mismo,
sienunapoblacién perfectamente aislada e infinitamente grande, se hallan presentes
dos, o mas, formas alternativas e igualmente viables de un gene en una proporcién
definida, y esa poblacién es de una especie de reproduccién asexuada o, no siendo este
el caso, existe cruzamiento al azar, entonces, en ausencia de mutacion, las proporciones
originales de esas formas alternativas de un gen se mantendran constantes en todas las
generaciones siguientes (cf. Dodson, 1963, p. 310; Dobzhansky et al., 1980, p. 101;
David & Samadi, 2000, p. 26). Se trata, claro, de una situacién que no puede darse en la

3 Aqui retomo y corrijo el analisis propuesto en Caponi, 2005.
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naturaleza: las poblaciones infinitas no existen; y las otras condiciones, sin ser impo-
sibles, son por lo menos bastante improbables (cf. David & Samadi, 2000, p- 26).

Cada una de esas condiciones, sin embargo, tiene un sentido: excluir, para asi
identificar, un tipo posible de causa del cambio evolutivo. El caracter infinito de la
poblacién excluye la deriva genética y su aislamiento excluye la incidencia de las mi-
graciones. La idéntica viabilidad de cada forma alternativa del gen en cuestién excluye
la seleccién natural y el cruzamiento al azar excluye la seleccion sexual. Por fin, la au-
sencia de mutaciones excluye la ultima posibilidad de cambio que restaba. Asi visto, el
principio de Hardy-Weinberg s6lo parece decir que, en ausencia de mutacion, de deriva
genética, de migracion, y de seleccién sexual y natural, la proporcién de dos genes alelos
al interior de esa poblacion se mantendra estable. Pero esto, ademés de darnos una
enumeracion de las causas del cambio evolutivo (cf. David & Samadi, 2000, p- 26),
también nos permite definir ese cambio como una alteraciéon enla frecuencia de genes
alternativos para un mismo locus (cf. David & Samadi, 2000, p- 25).

Elprincipio de Hardy-Weinberg, como dice Michael Ruse “es presentado a menudo
como sifuera poco mas que unatrivialidad”, seginla cual “sino ocurre nada que pertur-
be a una poblacién, entonces todo (quiere decir, la razon de los genes) permanecera
igual” (1979, p. 45). Pero, como Ruse (1989, p. 30) también nos dice, su trivialidad no
es mayor que la del principio de inercia; y su importancia en la genética de poblaciones,
y en la formulacion de la biologia evolucionaria ala que aquélla da lugar, no es menorala
que el principio de inercia tiene para la mecanica. Ambos, como ha observado Elliott
Sober (1984, p-32, 158), establecen estados defuerza cero que definen qué es lo que pasa
cuando no pasa nada; y, a partir de ahi, ambos permiten también definir el elenco de
fuerzas o factores que deberan intervenir para que algo ocurra. Es decir, el elenco de
fuerzas que podran explicar cualquier desvio de esos estados ideales que ambos prin-
cipios definen: en el caso de la mecanica, ese desvio serd un cambio de aceleracion
explicado porla aplicacion de una fuerza; y en el caso de los fenémenos evolutivos, ese
desvio sera siempre la alteracién de la frecuencia relativa de un par de genes alelos
producida por mutacién, por deriva génica, por migracién o por selecciéon natural.

Esto es ciertamente algo muy importante: esa definicién del fenémeno evoluti-
vo nos da también una medida comun para ponderar la intensidad de esos factores de
cambio. En genética de poblaciones, “el espacio evolutivo es definido como un campo
de frecuencias génicas” (Gayon, 1992, p. 335); y, en el marco de ese teatro matematico,
el drama evolutivo es representado como una secuencia de cambios en esas frecuen-
cias cuyas causas seran esos factores antes enumerados. Sin embargo, mas alld de la
heterogeneidad delos mismos, sus respectivas intensidades podran ser medidasy com-
paradas en base a una nica magnitud que es precisamente aquella definida por las
frecuencias génicas; y sus respectivas intensidades podran ser cuantificadas mensu-

14 sCIENTLA Studia, Sio Paulo, v. 5, n. 1, p. 9-34, 2007



EL RETORNO DE LA ONTOGENIA...

rando el desvio que generan en relacién al estado inicial de esas frecuencias (cf. Gayon,
1992, p. 303). Pero, ademas de posibilitar una formulacién matematizada de la biolo-
gia evolucionaria, el principio de Hardy-Weinberg también nos permite una elucidacién
mas acabada de ese ideal de orden natural que antes defini como permanencia de la
forma ancestral.

Ocurre que esa idea de una permanencia de la forma ancestral puede parecer
tributaria de un pensamiento tipologista contrario a la perspectiva poblacional propia
del darwinismo (cf. Mayr, 1976, p. 26-9; 1979, p. 5—12.): podria parecer que estamos
diciendo que todo proceso evolutivo tendria como punto de partida un tipo originario
homogéneo que luego se alteraria y diversificaria por lamediacién de la seleccién natu-
ral. Pero, para cualquier proceso evolutivo particular, si definimos esa forma ancestral
como el estado inicial, en ese proceso, de las proporciones de alelos en una poblacién,
esa dificultad se superaylanaturaleza poblacional delideal de orden natural darwiniano
puede reconocerse atn en las formulaciones iniciales de la teoria. La tendencia de las
variedades a apartarse indefinidamente del tipo original, de la que hablaba Wallace (2003)
en su articulo de 1858, puede ser asi entendida como una tendencia de las variedades a
apartarse indefinidamente de cualquier proporcion entre las formas alternativas de un rasgo
que en algiin momento se dé dentro de una poblacion; y seria la seleccién natural, junto a
otros factores como migracién o mutacion, lo que explicaria ese desvio (cf. Amundson,
2005, P. 105). Enfilosofia dela ciencia, en efecto, la anatomia del hombre puede servir
para entender la anatomia del mono.

Pero cuidado: para comprender cabalmente la naturaleza del equilibrio de Hardy-
Weinberg siempre debemos tener presente que los ideales de orden natural no aluden a
nada que pueda darse en la experiencia. Los ideales de orden natural son condicién de
posibilidad de esa experienciayno descripciones de hechos que efectivamente ocurran.
Todo lo que en esa experiencia se dé no podra ser otra cosa que un desvio de ese estado
ideal que esos principios postulan. Por eso no debe sorprendernos la inverosimil po-
sibilidad, la definitiva imposibilidad, de una poblacién infinita no sometida ni a mu-
taciones, ni a migraciones, ni a deriva genética, ni a presiones selectivas de ninguna
naturaleza que es postulada por el principio de Hardy-Weinberg. Como Koyré decia del
principio de inercia, nosotros también podemos decir que el principio de Hardy-Weinberg
nos permite “explicar lo que es a partir de lo que no es, de lo que no es nunca. E incluso
a partir de lo que no puede nunca ser” (1977, p- 195). Como si dijésemos: lo real es un
desvio de lo imposible.

Por eso, los estados de equilibrio que eventualmente puedan encontrarse en la
naturaleza no podran ser nunca explicados por la ley de Hardy-Weinberg. Esos equili-
brios realmente existentes sélo podran ser explicados como resultantes de fuerzas de
cambio que se neutralizan mutuamente (cf. Sober, 1984, p. 34- 5). Pero, asi mismo,
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cadauna de esas fuerzas sera definida por contraste con el propio equilibrio de Hardy-
Weinberg. Del mismo modo en que el principio de inercia no alude a una fuerza inercial
(cf. Kant, 1989 [1786], p. 144.), sino ala ausencia de fuerzas, laley de Hardy-Weinberg no
alude auna propensién al equilibrio que se resistiria al cambio; y, por eso, no podemos
citarla como explicacién de ningun estado de equilibrio que efectivamente se verifi-
que en la naturaleza. Si no fuese asi, estos principios dejarian de ser ideales de orden
natural y se transformarian en meras leyes del acaecer.

La permanencia de la forma ancestral y el equilibrio de Hardy-Weinberg no pueden
darse de por si en la naturaleza: la estabilidad que efectivamente se puede registrar en
algunas formas vivas no es producto de una inexistente propension al no cambio de la
materia organica; ella sélo puede ser el producto de fuerzas evolutivas que se neutrali-
zaron las unas a las otras. Aunque los celacantos permanecieron sin mayores cambios
alo largo de millones de afios, eso no implica que la seleccion natural no actué sobre
ellos: en realidad, fue la propia seleccién natural la que los mantuvo estables neutrali-
zando el permanente surgimiento de variaciones y procesos de deriva genética que
nunca dejaron de afectar a las poblaciones de estos parientes préximos de los verte-
brados terrestres.

Poreso, sienlarealidad las formas permanecen, no estaremos eximidos de ma-
yores explicaciones: eso eralo que cabia esperar, sinada ocurria; pero, como no puede
darse que nada ocurra, es menester saber como fue que se dieron las cosas para que el
resultado fuese esa permanencia de las formas o de las frecuencias de los genes (Sober,
1984, p. 34). Si hay permanencia efectiva de las formas o si hay equilibrio real de las
frecuencias de genes, estos hechos sélo podran explicarse como la resultante de otros
hechos entendidos, a suvezy en tltima instancia, como alteraciones o perturbaciones
de esos estados ideales, permanencia de las formas o de equilibrio de las frecuencias de
genes, que llamamos ideales de orden natural.

Asi, dada una poblacién en la cual, en un momento dado, para cada ocho mari-
posas blancas encontramos dos negras, la seleccion natural y los otros posibles facto-
res de cambio evolutivo podran producir dos escenarios posibles. Enuno, ellos altera-
ran la frecuencia inicial de esas alternativas: podran reducir ain mas la proporcién de
las negras o podran incrementarla. En otro escenario, mientras tanto, esos factores
podran conjugarse de una forma tal que el resultado sea la estabilidad de esa frecuen-
cia relativa de una y otra alternativa; y ahi tendremos una situacién muy comun en la
naturaleza. Esa estabilidad, contodo, no es un corolario del principio de Hardy-Weinberg,
es un efecto, un hecho, explicado por la mutua neutralizacion de las propias fuerzas de
cambio que actian en la naturaleza o, tal vez, por la accion de la seleccion natural
estabilizadora; las poblaciones se encuentran, por lo general, en un pico adaptativo del
cual no es facil salir.
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3 NATURALEZA Y CONDICION DE POSIBILIDAD DE UN HECHO EVOLUTIVO

Puede decirse, entonces, que, en términos de analisis filoséfico, el mayor servicio que
nos presta el principio de Hardy-Weinberg es el de permitirnos definir con claridad qué
es lo que constituye un fenémeno evolutivo y cuales son las condiciones generales que
deben cumplirse para que €l pueda ocurrir. Asi, en lo atinente a la primera cuestion,
queda claro que, definido en términos de la genética de poblaciones, un hecho evolu-
tivo es siempre una alteracién en la frecuencia relativa de dos genes alelos; y, bajo ese
mismo punto de vista, puede decirse que la condicién de posibilidad de ese hecho es la
existencia de por lo menos dos alelos posibles para un mismo locus. Pero esa misma
idea puede formularse con una generalidad que nos permita proyectarla mas alla del
dominio de la genética de poblaciones. Puede decirse, en efecto, que definido en su
forma mas general, un hecho evolutivo es siempre un cambio, o una sucesién acumu-
lativa de cambios, en la frecuencia de dos, o mas, formas o variantes alternativas al
interior de una poblacién; y, bajo ese mismo punto de vista, puede decirse que la con-
dicion de posibilidad de ese hecho es la existencia de por lo menos dos mas formas
alternativas para algin rasgo morfolégico, funcional o comportamental. Dandose siem-
pre por supuesto, claro, que esas variaciones son hereditariamente trasmisibles.

Asi, si para simplificar nuestro analisis hacemos abstracciéon de esas otras fuer-
zas del cambio evolutivo, que son la deriva genética, la mutacion y la migracién, y sélo
pensamos en la seleccién natural, es obvio que para que ésta pueda ser citada como
factor de cambio, o aun como factor de estabilidad, debe cumplirse la condicién de que
existan alternativas sobre las que ella pueda operar. “Es claro”, como dijo alguna vez
Haldane, “que la seleccién natural s6lo actia cuando halla variantes que lo permiten”
¢ 947, p- 37). O dicho ahora de un modo mas general: para que una fuerza del cambio
evolutivo pueda operar deben existir variaciones de un rasgo o caracteristica cuyas fre-
cuencias relativas puedan ser alteradas o preservadas; y esto vale tanto para la selec-
cién natural como para las otras posibles fuerzas evolutivas con excepcién, claro, de la
propia mutacion.

Pero pensemos ahora en una situacién no contemplada en el caso anterior. Pen-
semos en el caso de una caracteristica, o conjunto de caracteristicas, cuya frecuencia al
interior de la poblacién, o conjunto de poblaciones, se mantiene siempre invariante,
es decir, nunca surge, en ninguna generacién, cualquier minimo desvio en relacion a
ella. Tal podria ser el caso, por ejemplo, del numero de segmentos en alguna especie o
genero particular de ciempiés. En este caso, es obvio, la seleccion no tiene nada que
hacer: no hay alternativas cuya frecuencia alterar o mantener. Tal vez ella estuvo invo-
lucrada en el proceso que llev a esa situacion. Podria serun caso de lo que Waddington
llamé seleccion natural canalizadora (cf. Maynard-Smith et al., 1985, p. 270). De todos
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modos, sea cual sea la causa de ese estado de cosas, lo cierto es que, una vez llegado a
ese punto, para ese rasgo particular, no hay proceso selectivo posible; a no ser, claro,
que por mutacién se cree una nueva variante. Pero, mientras eso no ocurra, lo cierto es
que, para esa caracteristica especifica, ya no hay materia prima de variacion sobre la
cual la selecciéon pueda actuar y, por lo tanto, no hay fenémeno evolutivo a explicar.

Sino hay forma alternativa para un rasgo, entonces su permanencia no tiene por
qué ser explicada (cf. Amundson, 2001, p. 318). Una vez instalada, se dir4, la perma-
nencia de esa constancia morfolégica no precisa de ninguna explicaciéon, porque alli
no puede ocurrir ninguna divergencia. No hay alternativas cuya frecuencia relativa
debamos explicar; y, en ese sentido, no hay fenémeno evolutivo posible. Lo que hay es
s6lo un fenémeno hereditario, un asunto para la teoria que explique la transmision de
las caracteristicas organicas de padres para hijos, pero no se trata de nada que repre-
sente un fenémeno a ser explicado por las fuerzas de cambio previstas por la propia
teoria de la evolucién. Esto puede parecer extrafio, pero es lo que se desprende de con-
siderar al fenémeno evolutivo como alteracién o preservacion de las frecuencias rela-
tivas de formas alternativas al interior de una poblacién; y asi es como la teoria neo-
darwiniana de la evolucion trata a los resultados de los procesos evolutivos pasados
que hoy limitan el margen de maniobra de la seleccién natural.

Ellos aparecen como meros constraints o constricciones, cuya permanencia no
constituye un asunto a ser discutido por la propia teoria. Si en el pasado de una pobla-
cién esa constriccién no existia, la teoria podra explicar cémo fue que la seleccién natu-
ral y otros factores del cambio evolutivo acabaron por producirla, pero una vez instala-
da, la permanencia de esalimitacién escapara al campo de aplicacion de la teoria. Ella,
al final de cuentas, es una teoria del cambio entendido precisamente como una opcién
entre dos, o mas, alternativas efectivamente presentes en una poblacién. Desde esa
perspectiva, todo cambio evolutivo de gran escala debera ser entendido como una suma
de esasopciones producidas porlaseleccion natural; y es por eso que para el darwinismo
lavariabilidad de todas las poblaciones es un presupuesto central, un dato poblacional
primitivo. Sin esa variabilidad, sin esa oferta de alternativas, no hay fen6meno evolu-
tivo posible; y esto es lo mismo que repetir aquello sobre lo cual Darwin (1859, p. 127)
y Wallace (1891, p- 158) tanto insistieron: la variacion es condicion de la evolucidn.

O para decirlo de otro modo: no habiendo alelos cuya eficacia biolégica pueda
cambiar, no hay alteracién o constancia posible de sus frecuencias relativas que me-
rezca explicacién. Un rasgo que no varia no puede evolucionar, porque la evolucién no
es otra cosa que la preservacién o alteracion de la proporcion de las variantes de un
rasgo al interior de una poblacién. Alli ni siquiera la estabilidad de la poblacién mere-
ce ser explicada, porque no habia ningtin cambio que pudiese ocurrir; y es por eso que
puede decirse que, en ese caso, no se cumplen las condiciones de posibilidad del fen6-

18 sCIENTLA Studia, Sio Paulo, v. 5, n. 1, p. 9-34, 2007



EL RETORNO DE LA ONTOGENIA...

meno evolutivo tan claramente explicitadas por el principio de Hardy-Weinberg. El grado
cero del fenémeno evolutivo al que éste alude es un estado en donde ya existen varian-
tes alternativas en una determinada proporcion que podria ser alterada; y por eso tam-
poco puede confundirse esa situacion con el efecto de la seleccién natural estabilizadora
o con la mutua neutralizacién de diversas fuerzas de cambio.

Cuando hablamos de un rasgo invariante estamos hablando de aquello a lo que
Darwin (1859, p. 206) aludia con la expresién unidad de tipo; y esa unidad de tipo no se
explica por ninguna fuerza que, por definicién, actte, preservando o alterando, la fre-
cuencia de variantes alternativas. La unidad de tipo simplemente se explica por comu-
nidad de descendencia, es decir, como el arrastre hereditario de una forma ancestral
resultante de procesos evolutivos anteriores, pero que ahora, enlamedida en que per-
manezca invariante, quedara excluida de esos procesos (cf. Sterelny & Griffiths, 1999;
Amundson, 2005, p. 206). Para ella, no habra fenémeno evolutivo posible; y es por eso
que puede decirse que, bajo la perspectiva del darwinismo ortodoxo, la unidad de tipo,
la ausencia de variantes alternativas, es solo un factor limitante y no un factor positi-
vamente actuante en la evolucion (cf. Amundson, 2001, p- 318; 2005, p. 8).

4 OTROS FACTORES EVOLUTIVOS

Claro, esa discriminacion entre un puro limite y un factor positivamente actuante no es
en absoluto neutral. Ella estd comprometida con ese ideal de orden natural particular
segun el cual los hechos evolutivos son desvios o divergencias a partir de una forma o
estado inicial. Nadie puede negar, sin embargo, que esas constricciones o limitacio-
nes a las que nos estamos refiriendo inciden de hecho en el curso de la evolucion. Esta,
en definitiva, tendra que tomar los caminos que esas constricciones no le prohiban o
aquellas que éstas le propongan. Porlo tanto, la pregunta “qué es lo que determina que
esas constricciones se establezcan” y la pregunta “qué es lo que determina que en algu-
nas circunstancias esas constricciones sean abolidas” pueden resultar altamente rele-
vantes para entender la senda y la secuencia de los procesos evolutivos.

El darwinismo cldsico siempre nos llev6 a preguntarnos por el por qué de la di-
vergencia, pero también puede ser interesante que nos preguntemos por aquello que
determina y establece el espacio de las divergencias posibles (cf. Amundson, 2001,
p- 317). Y no se trata solamente de una interrogacién por los factores que limitan el
cambio, sino también de una pregunta por los factores que abren o crean nuevas alter-
nativas de cambio. Se trata, en sintesis, de la pregunta por aquellos factores que deter-
minan, obturando o abriendo, las trayectorias posibles de los fenémenos evolutivos.
Muchos de esos factores tienen que ver con constricciones puramente fisicas: lo
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biolégicamente posible estd siempre antes determinado por lo fisicamente posible.
Otras son constricciones de indole fisiolégica que pueden recordarnos a las leyes de
coexistencia de los drganos postuladas por Cuvier: hasta donde sabemos, la evoluciéon
nunca podria producir un animal de sangre caliente con respiracién branquial.

Pero estas constricciones son puramente negativas: nos informan sélo sobre lo
que nunca podria ocurrir y nos dicen muy poco sobre las sendas posibles de la evolu-
cion. No parece ocurrirlo mismo, sin embargo, con las constricciones desenvolyimientales
(“developmental constraints”) que hoy ocupan a la biologia evolucionaria desenyolyi-
miental; en ese caso, se trata de factores cuyo estudio podria contribuir a explicar la
direcciony la secuencia de los cambios evolutivos (cf. Hall, 1992, p. 77; Wilkins, 2002,
p- 383). Las constricciones desenvolyimientales serian constricciones positivas y no mera-
mente negativas o limitantes; serian genuinas fuerzas evolutivas que, concomitante-
mente con otros factores como la seleccion natural, irian pautando el curso de la evo-
lucién (cf. Gould, 2002, p. 1028; Wilkins, 2002, p. 384,).

Para entender esas constricciones, debemos pensar en lo siguiente: toda innova-
cion evolutiva posible, toda variacion que pueda ofrecerse al escrutinio de la selecciéon
natural, tiene que poder corporizarse antes en una alteracion ontogenética viable
(Amundson, 2001, p. 314; Schwenk & Wagner, 2003, p. 59). Para que una variacién
fenotipica surjay pueda entrar en competencia darwiniana con otras, algo en el proce-
so de la ontogénesis tiene que ser atrofiado o hipertrofiado, agregado o suprimido,
transpuesto o deformado, postergado o anticipado;‘f y es ahi en donde encuentra su
relevancia aquello que Ron Amundson ha llamado principio de completud causal: “Para
producir una modificacion en la forma adulta, la evolucion debe modificar el proceso
embrioldgico responsable por esa forma. Por eso, para comprender la evolucion es
necesario comprender el desarrollo” (2005, p. 176).

Pero, sea cual sea la indole de esa alteracién, ella tiene que cumplir con dos re-
quisitos fundamentales: en primer lugar, ella tiene que ser accesible para el sistema en
desarrollo (Maynard—Smith etal., 1985, p. 269; Raff, 2000, p. 78), es decir, tiene que
tratarse de una alteracién pasible de ser producida eny por ese mismo proceso ontogé-
netico (cf. Arthur, 1997, p. 48; Azkonobieta, 2005, p. 118); y, en segundo lugar, ella
tiene que ser tal que, niaborte ese proceso, ni genere un monstruo totalmente inviable
(Amundson, 2001, p- 320). Ademas de fisica o fisiolégicamente posible, un cambio

4 Arthur (2002, p. 760; 2004, p. 216) enumera cuatro tipos posibles de reprogramacion ontogenética: heterocronia
(postergacion o anticipacion de una fase de la ontogénesis), heterometria (atrofia o hipertrofia de una estructura),
heterotopia (alteracion delalocalizacion de una estructura) y heterotipia (la produccion de una genuina novedad). Las
heterotipias son, por lo general, las reprogramaciones ontogenéticas mas dificiles de explicar y suelen ser las de mayo-

res consecuencias evolutivas.
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evolutivo tiene que ser ontogenéticamente posible (cf. Amundson, 2005, p. 231;
Azkonobieta, 2005, p. 118):1a ontogénesis puede o no recapitular alafilogénesis, pero,
con seguridad, la limita y la orienta (cf. Hall, 1992, p. 11; Wilkins, 2002, p. 384).

La limita estableciendo cuiles modificaciones son viables y cuales no, pero al
hacer eso también la orienta. Siun rasgo A puede cambiar ala forma A’ o alaforma A”,
pero la viabilidad de A’ depende de que simultineamente a ella se dé otra serie com-
pleja de cambios en otros rasgos y la viabilidad de A” no depende de esa coincidencia
feliz, entonces éste sera un cambio mas probable que aquél. Para la evolucion, para
decirlo de algiin modo, el estado A” sera mas accesible que el estado A’; y esto puede
explicar que A” se dé, yno A, aun cuando nosotros pudiésemos imaginar que éste seria
darwinianamente més eficaz que aquél. Una innovacién puede ser muy util, pero, sies
muy dificil de ser incorporada al proceso de desarrollo, entonces es muy posible que
ellanunca ocurray que en sulugar ocurra otra innovacion, tal vez un poco menos eficaz
en términos adaptativos, pero que exige una reformulacion menor y menos improba-
ble de la ontogénesis.

La seleccién natural, ya lo sabemos, siempre opera sobre una oferta previa de
alternativas viables (si no fuesen viables no podrian entrar en competicién y no cabria
hablar de seleccién natural), y el estudio de las constricciones ontogenéticas puede permi-
tirnos explicarla composicién de esa oferta (cf. Amundson, 1998, p.108; 2001, p. 326).
Una constriccion desenvolyimiental, tal como ya fue definida en el consensus paper, orga-
nizado por Maynard-Smith, Dick Burian y Stuart Kauffman en 1985, seria justamente
“un sesgo en la produccion de variantes fenotipicas o unalimitacion de la variabilidad
fenotipica, causada por la estructura, caracter, composicion, o dindmica del sistema
desenvolvimiental” (Maynard—Smith etal.,1985, p. 266): y ese sesgo, obviamente, de-
finiria el margen de juego de la seleccién natural. En cierta forma, esto parece lo de
siempre: la variacion propone y la seleccién natural dispone, pero ésta s6lo dispone
dentro de un abanico restricto de alternativas que aquella insiste en proponer (cf.
Arthur, 2004, p. 131, 195).

Decir, entonces, que la seleccién natural es la inica fuerza que, en ese caso, esta
guiando la evolucién seria como creer que, cuando optamos entre uno de los dos tni-
cos caminos posibles parallegar a otra ciudad, somos nosotros los que estamos trazan-
do la ruta. O peor, seria como creer que cuando el voto popular consagra uno entre dos
candidatos a presidentes, son los ciudadanos los que estan pautando el destino de la
republica. No se trata, claro, de decretar que Brian Goodwin tiene razény que la selec-
cion natural no es mas que una ilusién semejante a navegar en un barquito de Disney-
landia (cf. Dennett, 2000, p- 338), pero se trata de aceptar la posibilidad de que la evo-
lucién, a la manera de los barcos del Mississippi de Mark Twain, deba restringirse a
ciertos canales fuera de los cuales la propia navegacién se hace imposible.
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Pero, ademas de permitirnos explicar la oferta de variaciones que pueden darse
enuna determinada poblacién, el estudio de los procesos de desarrollo también puede
permitirnos entender la secuencia de las innovaciones evolutivas. La ontogénesis es
un proceso necesariamente secuencial: una estructura solo surge cuando existen otras
estructuras previas que le sirven de base;3 y el estudio de esas etapas puede permitir-
nos determinar cuéles fueron los pasos que siguié la propia evolucién. Si, en la
ontogénesis, un 6rgano A surge por la diferenciacion de las células que componen el
tejido de un 6rgano Bya parcialmente conformado, entonces podemos inferir que A es
una innovacién evolutiva posterior a B. La filogénesis puede hacer muchas cosas con
AyconB, pero, silas células de Asonuna especializacion de las células de B, ellanecesa-
riamente tuvo que producir a B antes que a A. La ontogénesis, lo vemos otra vez, pauta
y ordena los pasos de la filogénesis (Hall, 1992, p. 11; Amundson, 2005, p. 90).

Demodo semejante, si descubrimos que en el desarrollo de los animales segmen-
tados, el surgimiento y la separacién de estos segmentos es anterior a su diferencia-
ciéon morfoldgica y funcional, podremos concluir que la evolucién primero produjo
seres modulares, fragmentando o repitiendo una estructura preexistente, y luego co-
menz6 a trabajar esos segmentos por separado. Y sera el propio estudio del desarrollo
el que nos permitird saber si lo que hubo fue la fragmentacién o la repeticién de una
estructura preexistente. La seleccién natural, claro, habra de ser siempre el tribunal
que juzgara la conveniencia y la oportunidad de cada una de esas innovaciones, pero
ella no podra alterar su secuencia. Y esto es muy importante para entender y recons-
truir la senda efectivamente seguida por la evolucién.

Todo esto, lo sé, puede resultar demasiado obvio; y hasta se podria sospechar
que nada hay de nuevo en estas consideraciones. Lo que en cierto modo es verdad. Los
evolucionistas del siglo x1x ya habian intentado aplicar el criterio embriolégico para
reconstruir el arbol de la vida. Darwin (1859, p. 439 ss.) asilo propuso y su propuesta
fue tomada muy seriamente por Fritz Miiller y Ernst Haeckel (cf. Hobfeld & Olsson,
2003, p. 287-90; Papavero, 2003, p. 39—4,3). Pero, por razones teéricas e histéricas
que aqui no cabe analizar, la embriologia fue dejada de lado en esa gran refundacién
del darwinismo que conocemos como nueva sintesis (cf. Hamburger, 1980).

La disciplina piloto de esta sintesis fue, como ya dije, la genética de poblaciones,
y esta disciplina puede ser entendida como el resultado de la convergencia entre la
teoria delaselecciéon natural yla genética morgamiana de la trasmision (cf. Amundson,

5 “Se llama secuencial a una sucesion de estadios en la que cada uno es necesario, en la que cada uno es, pues, resul-
tado necesariamente del anterior (salvo el primero), y prepara el siguiente (salvo el Gltimo). En el campo de la
embriogénesis de los metazoos asi parece ser, puesto que los grandes estadios se vuelven a encontrar siempre y en
un orden constante “ (Piaget, 1969, p. 17).
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2005, p. 26, 151). Un matrimonio felizy proficuo enlo que respecta ala produccion de
resultados empiricosy ala clarificacién de muchos problemas conceptuales del darwi-
nismo; pero que se basa en la misma indiferencia para con los fenémenos del desarro-
llo que caracterizaban a la genética de Morgan (¢f. Amundson, 2005, P. 139—40).

Indiferencia, por otro lado, bastante util, porque permitia estudiar los fenéme-
nos evolutivos sin aguardar por la siempre postergada clarificacién de los procesos
ontogenéticos. Estos podian ser dejados en la misma caja negra en que Morgan los ha-
bia puesto; y la evolucién podia estudiarse considerando sélo el in-put genético y el
out-put fenotipico que entraba y salia de esa caja misteriosay todavia envuelta en bru-
mas vitalistas. Los beneficios de esa decision metodoldgica fueron muchos, pero tam-
bién es cierto que, de ese modo, una parte importante de la biologia evolucionaria del
siglo x1x fue archivada y hasta proscripta. Y esa situacién s6lo comenz6 a revertirse en
los ultimos veinte afios con el surgimiento de una nueva biologia del desarrollo
pertrechada por los recursos conceptuales y experimentales de la biologia molecular.
Esos instrumentos permitieron abrir y explorar la caja negra de Morgan y; al mismo
tiempo en que los procesos del desarrollo comenzaron a ser mejor comprendidos y
analizados, también comenzaron a surgir algunos descubrimientos relevantes para la
propia biologia evolucionaria.

Enel estudio dela ontogénesis, se comenzaron a encontrar algunas claves impor-
tantes parael estudio dela filogénesis.6 Nacia asilabiologia evolucionaria desenyolyimien -
tal y con ella se recuperaba una parte importante de la propia tradicién darwiniana.?
Pero eseretorno de la ontogenia no podia dejar de ser problematico. La emergencia de la
evo-deyo implica una reformulacién de la agenda darwiniana y hasta parece exigir una
reformulacién o una refundacion de lanueva sintesis: algunos, sin muchos pruritos li-
terarios, hablan incluso de una nueya nueyva-sintesis. Las constricciones ontogenéticas se
ofrecen ahora como una nueva fuerza evolutiva y sus defensores pretenden que ellas
sean consideradas en el mismo plano que la seleccién natural. Es decir, como un factor
sin el cual no se puede comprender, ni la direccién, ni la secuencia de los cambios
evolutivos. Y no faltan los extremistas maximalistas que sugieren que la seleccion natu-
ral tendria que ser dejada en un segundo plano vista laimportancia que podrian reves-
tir esas coerciones ontogenéticas.

6 El gran pionero de esta refocalizacion de las relaciones entre ontogenia y filogenia es Stephen Jay Gould. Su obra
Ontogeny and phylogeny (Gould, 1977) puede ser considerada como el relanzamiento oficial de la biologia evoluciona-
ria desenvolyimiental (cf. Ricqles, 2005, p. 16).

7 Esto puede ser motivo de controversia historiografica. Ron Amundson (2005, p. 105), por ejemplo, tiende a des-
estimar el valor que Darwin le conferia ala embriologia. Wallace Arthur (2004, p. 32), en cambio, prefiere conside-
rar que este renovado interés de la biologia evolucionaria por los procesos ontogenéticos es un retorno al espiritu

original del darwinismo (Arthur, 2004, p. 192).
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Pero, mas all4 de esta ultima cuestién, a mi entender sélo resoluble en el plano
empiricoy con el transcurso del tiempo, lo cierto es que la evo-deyo esta proponiendo un
nuevo cuestionario para la biologia evolucionaria (cf. Amundson, 2001, p. 325); y ahi es
en donde reside su peculiaridad. Ahora ya no se trata de s6lo preguntar por qué las fre-
cuencias de ciertas variantes se alteraron o se preservaron. De lo que se trata es de saber
por qué las variantes eran las que eran y no otras. La seleccion natural y las otras fuerzas
evolutivas operan siempre sobre un ment limitado de alternativas y de lo que se trata es
de saber como se configuray se altera ese ment que, forzosamente, empuja ala evolucion
en unas direcciones y no en otras. La variacion posible de la informacién hereditaria
puede ser isotrépica como Wallace (1891, p- 158) queria, pero, de hecho, la oferta de al-
ternativas a ser seleccionadas ciertamente no lo es (cf. Arthur, 1997, p. 251; 2004, p. 90).
Entre la variacién genética y la selecciéon natural parece estar operando otro filtro: aquél
que discrimina entre alteraciones viables y alteraciones no viables de la ontogénesis. De
lo que se trata es de comprender como es que ese filtro funciona (cf. Arthur, 1997, p. 218;
2004, p- 122); y de eso se estan ocupando los investigadores que trabajan en evo-desvo.

Pero, silo que nos interesa es una caracterizacién epistemolégica general de la
naturaleza de esos filtros, creo que la propuesta que al respecto ha hecho Wallace Arthur
me parece particularmente bien encaminada. Para caracterizar ese filtro al que acaba-
mos de aludir, este autor nos propone volver al concepto de seleccion interna propuesto
por Lancelot Law Whyte (1965) enla primera mitad de los afios 1960 (cf. Arthur, 2000,
p- 54; 2004, p. 121) 8 Segan Whyte (1965, p.7-8), laseleccion interna o desenvolyimiental
podria definirse de dos formas complementarias: una seria como “seleccion interna
de mutantes a nivel molecular, cromosémico y celular en funcion de su compatibilidad
con la coordinacién interna de un organismo”, y la otra seria como “restriccién de las
direcciones hipotéticamente posibles del cambio evolutivo por factores organizacio-
nales internos”. En el primer caso, me atrevo decir, la seleccion desenyolvimiental pare-

ce tomada como una causa préxima que actia en los procesos ontogenéticos individua-

8 Arthur no menciona el hecho de que la obra de Whyte también habia sido citada por Arthur Koestler (1969, p. 163)
para aludir al mismo asunto que hoy esta en discusién: el de las coerciones ontogenéticas que limitan la oferta de
variaciones sobre la que después actuariala seleccién darwiniana. Tal vez sea porque Koestler no es un autor en cuya
compainia los biélogos profesionales gusten de ser sorprendidos. Y a este respecto no deja de ser interesante que
Koestler (1969, p. 17, 144) haya trazado la misma analogia entre darwinismo ortodozo y conductismo que ahora es
propuesta por Ron Amundson (1998, p. 113; 2006, p. 10). Para ambos autores, el conflicto entre el darwinismo
ortodozo y la evo-devo es analogo al que existe entre una explicacion conductista y una explicacion cognitivista del com-
portamiento animal. Darwinistas ortodoxos y conductistas estarian pasando por alto la existencia de filtros o con-
troles internos que limitariany ordenarian el abanico de variaciones, fenotipicas o comportamentales, que después
deberian ser seleccionadas o reforzadas.
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les abortando o revirtiendo modificaciones inviables; en el segundo caso, ella parece
considerada como una causa remota que actuaria sobre la evolucion filética.

Asi, del mismo modo en que la seleccion natural darwiniana puede ser conside-
rada como el efecto transgeneracional de ciertos factores ecolégicos que acttian sobre
una poblacién, la seleccion desenvolyimiental, en cuanto que fuerza evolutiva, puede ser
considerada como el efecto filogenético de factores organizacionales que actiian sobre
los procesos ontogenéticos. Pero, mas alla de la conceptualizacién precisa que final-
mente pueda hacerse del estatuto causal de esas constricciones ontogenéticas que limitan
o sesgan la oferta de variaciones, creo que la importancia epistemolégica inmediata
del surgimiento de la evo-deyo radica en el hecho de que esas nuevas preguntas que ella
nos lleva a plantear parecen estar poniendo en acto un nuevo ideal de orden natural.

5 Los LIiMITES DE LO POSIBLE

Quien sigue el cuestionario de la evo-deyo ya no quiera saber cuales son las fuerzas que
pujan por alterar la permanencia de la forma ancestral. Su pregunta tipica no es: ;por
qué el cambio y no mds bien la constancia de la forma?; su pregunta tipica parece ser esta:
/Por qué éstas y no mds bien otras alternativas de cambio? El darwinista clasico se sor-
prende por la variedad de las formas; y la evo-devo nos llama la atencién sobre aquello
que, a cada etapa del proceso evolutivo, parece restringir esa variedad. No todo es posi-
ble, parece constatar el tedrico de la evo-deyo y nos llama a preguntarnos por qué (cf.
Sterelny & Griffiths, 1999, p. 232);y, en este sentido preciso y limitado, su programay
sus objetivos guardan cierta analogia con los de la anatémica comparada cuvieriana.?

9 Sé que cuando propongo esta analogia estoy yendo en la contramano de lo que usualmente se hace. Lo comtn es
aproximar el punto de vista de laevo-devo con las tesis de Etienne Geoffroy Saint-Hilaire y considerar a Cuvier como
una suerte de adaptacionista pre-darwiniano (por ejemplo, Amundson, 2001, p. 307-8). Creo, sin embargo, que se
trata de un error: las visiones de Geoffroy pueden tener algo que ver con la moderna evo-deyo; pero Cuvier no tenia
nada de adaptacionista. Lo que a él le interesaban eran las leyes que presidian la organizacién de los seres vivos; sélo
que el pensaba esa organizacion ala manera de un fisi6logo: la consideraba como modo de funcionamiento y no como
modo de constitucion. Y fue ese el origen de su desavenencia con Geoffroy: éste pensaba a la organizacién como un
embridlogo y, por eso, se preocupaba por los procesos involucrados en la constitucion de las formas vivas. Pero,
pese a no pensar como un embriélogo, Cuvier también estaba interesado en elucidar las leyes que nos permitirian
discriminar entre modos posibles e imposibles de organizacién; y es ahi en donde yo baso mi analogia entre su
perspectiva y la actual perspectiva de la evo-devo. He analizado las desavenencias entre Geoffroy y Cuvier en Caponi
(2006) y discutilas diferencias del punto de vista de Cuvier con el del adaptacionismo darwiniano en Caponi (2004b,
2004¢). S6lo Wallace Arthur parece haber reconocido alguna solidaridad entre la perspectiva de Cuvier y la actual
evo-devo: aunque de un modo oblicuo, (cf. Arthur, 2000, p. 55) percibe la relacién que podria existir entre la selec-
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Cuvier, como observé muy bien Jordi Agusti, tenia “una visién arquitectural del
servivo”; y su primera constatacion fue “la existencia de arquitecturas prohibidas, es
decir, combinaciones concebibles que, sin embargo, estan excluidas: los vertebrados
con dos cuernos tienen pezuilas hendidas y los carnivoros con grandes colmillos estan
dotados de garras, pero nadie ha visto nunca un toro con grandes colmillos o un leén
con pezuias” (Augusti, 1994, p- 32; 2003, p. 54). Nuestraimaginacién puede, en efec-
to, figurarse un monstruoso carnivoro que, a sus colmillos, agregue cuernos y pesuias.
La naturaleza, sin embargo, no puede generarlo: un ser semejante no es posible en la
medida en que su constitucion repugna a ciertos principios fundamentales que esta-
blecen el dominio delos seres posibles; y es objetivo de laanatomia comparada el poder
conocer esas leyes de correspondencia entre 6rganos que, al mismo tiempo, definiran
el universo de los seres posibles y nos explicaran porque es que ciertas combinaciones
de 6rganos no se realizan nunca en la naturaleza.

Pero, al mismo tiempo y aunque no sea de una manera explicita, Cuvier, tal como
Coleman sugiere, parece creer que, dados los limites establecidos por el principio de la
correlacion de las partes, “todo lo que puede existir efectivamente existe, y todo lo que
no existe no puede existir” (1964, p- 17). Asi, “conforme nos alejamos de los 6rganos
principales, aproximandonos de aquellos que lo son en menor grado”, nos dice Cuvier
(1805, p. 58), las variaciones morfolégicas se multiplican; y “una vez que llegamos a la
superficie, precisamente alli donde la naturaleza de las cosas quiso que fuesen coloca-
das las partes menos esenciales y cuya lesion es la menos peligrosa”, la gama de varia-
ciones efectivas llega a parecer inagotable; y “no es preciso en este caso que una forma,
que una disposicién cualquiera sea necesaria, a menudo hasta parece que para que la
misma se realice no es preciso siquiera que ella sea util: basta que ella sea posible, es
decir, que no destruya el acuerdo del conjunto” (Cuvier, 1805, p. 58). “Sin apartarse
jamas del pequefio nimero de combinaciones posibles entre las modificaciones esen-
ciales de los 6rganos importantes”, la naturaleza, nos dice Cuvier (1805, p. 58), “pare-
ce deleitarse al infinito en todas las partes accesorias”.

Cuvier (1805 p. 59; 1817, p. xx), como sabemos, rechaz6 e impugné explicita-
mente laidea de una serie o escala de los seres en donde los animales, y los seres vivos en
general, pudiesen ser ordenados de lo inferior a lo superior (cf. Daudin, 1927, p. 254
Coleman, 1964, p. 147; Foucault, 1968, p. 269; Balan, 1979, p. 76). Pero, pese arecha-
zar ese desdoblamiento zoolégico delaidea descala naturae, Cuvier aceptaba atn aquello

cion interna ala Whyte y el principio de lo correlacion de las partes de Cuvier. Lo que, por otro lado, serialo mismo que
decir que existe una estrecha relacion entre el concepto de condiciones coordinativas propuesto por Whyte (1965,
p- 7)y el principio de las condiciones de existencia conforme Cuvier, y no Darwin, lo entendia.
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que Lovejoy (1 936, p. 52) llamé principio de plenitud: el presupuesto, la confianza o el
temor secreto de que “todo lo que pudiera existir, y cuya existencia no contradijera la
existencia de alguna otra cosa, existia” (Smith, 1977, p. 322). Como Leibniz (apud
Russell, 1973, p. 367), ¢l también hubiera podido decir que “todo posible exige existiry,
por tanto, existird ano ser que algo lo impida”; y ese axioma definiria muy bien el ideal
deorden natural de su programa de investigacion. Pero unideal de orden natural, recor-
demos, no describe un hecho: él define el horizonte sobre el cual, por contraste, los
hechos se muestran; y es en ese nivel en donde debemos situarla adhesiéon de Guvier al
principio de plenitud.

Buffon (1986 [1749], p. 17) habia dicho que el namero y la variedad de las pro-
ducciones naturales hacia pensar que “todo lo que puede ser, es” (cf. Roger, 1989,
p- 378); y Guvier no cuestionaba esa presuncién. Pero, si para Buffon esa afirmacién
era s6lo un punto de llegada, una conclusion a la que nos conducia la abrumadora ri-
queza y la aparentemente inagotable variedad de los seres vivos, para Cuvier, ella era
solo un punto de partida: sefialaba el problema fundamental de la historia natural.
Flourens, discipulo de Cuvier, explica muy bien esta diferencia entre ambos natura-
listas: “Buffon se engafia. Sin duda, todo lo que puede ser, es; ;pero es que todo puede
ser? Evidentemente, no. Todas las combinaciones no son posibles; ciertos 6rganos se
reclaman, otros se excluyen; un estomago de carnivoro excluye necesariamente dien-
tes de herbivoro etc.; y sitodas las combinaciones de 6rganos no son posibles, tampo-
co son posibles todos los seres” (Flourens, 1850, p. 41). Es decir, en el plexo de todos
los seres posibles “hay interrupciones, lagunas, discontinuidades obligadas” (1850,
p- 41) que se derivan del principio de la correlacion de las partes y que debemos explicar a
partir de las leyes de la anatomia comparada.

En el programa de Cuvier, la variedad y la multiplicidad de las formas son dadas
como algo obvio, como aquello que no necesita de explicacién, como lo de por siespe-
rable. Por eso, pese a su reconocimiento de que la naturaleza es prédiga en formas y
combinaciones (cf. Russell, 1916, p. 38), Cuvier, como también Russell lo apunta, “no
tenia una teoria sobre la variedad de formas” (1916, p- 39) y no la tenia porque simple-
mente no era ese el objetivo cognitivo de su programa: la variedad de lo viviente, la
exuberancia de las formas, no era algo que para él representase un problemay que, por
eso, requiriese mayor explicacioén: jsi no hay razones para que algo no exista, por qué
no habria de existir? Andlogamente a lo que acontece con el movimiento rectilineo y
uniforme en la fisica clasica, en el pensamiento de Cuvier, la riqueza de la naturaleza
no necesita ser explicada.

Lo que, sin embargo, debe ser explicado es el desvio, o las excepciones, de ese
orden natural ideal que es la realizacién de todo lo posible. Como acontecia con la sali-
da del movimiento rectilineo y uniforme en el caso de la fisica clasica, en el caso de la
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historia natural cuvieriana, lo que habra de ser explicado es la existencia de hiatos o
lagunas en el plexo de los seres existentes. Hiatos y lagunas que nos hablan de aparen-
tes posibilidades que no fueron realizadas. Siendo las constricciones formales deri-
vadas del principio de la correlacion de las partes, las claves que nos explicarian la exis-
tencia de esos intervalos que menoscaban la plenitud del mundo de los seres vivos
(cf. Coleman, 1964, p. 171 -2), erael estudio de las leyes delaorganizacion o delaecono-
mia animal lo qué nos revelaria surazon de ser. Hay cosas que no pueden sery debemos
saber qué es aquello que se lo impide. Hay menos cosas entre el cielo y el infierno que
aquellas que nuestra imaginacién puede concebir y son las leyes de la correlacion de
las partes las que nos permitiran explicar esa distancia entre la plenitud esperaday la
no tan vasta variedad encontrada. El suefio delarazon, podria haber dicho Cuvier, pro-
duce monstruos que se desvanecen cuando se los ilumina con la anatomia comparada.

6 EL IDEAL DE ORDEN NATURAL DE LA ev0-deyo

Pero, si a Cuvier le importaba entender por qué no era posible un carnivoro con cuer-
nos, alos tedricos de la evo-devo les interesa saber por qué no hay vertebrados exapo-
dos (cf. Sterelny & Griffiths, 1999, p. 232; Arthur, 2004, p. 9); y mientras Cuvier que-
ria explicar esas limitaciones en base a leyes de la correlacién de los 6rganos que
definirian el universo de las organizaciones fisiolégicas posibles, los teéricos de laevo-
deyo las quieren explicar en base a constricciones ontogenéticas que limitarian el uni-
verso de las innovaciones evolutivas que pueden ocurrir en un momento dado de la
historia evolutiva de un taxén. Por otro lado, y del mismo modo en que Cuvier estaba
interesado en mostrar que esas limitaciones también permitian entender el tipo de
organizacién de las formas efectivamente presentes en la naturaleza, a los teéricos de
la evo-devo les interesa mostrar cémo el arbol de la vida puede generarse dentro de ese
conjunto de restricciones que las constricciones ontogenéticas le imponen a la filoge-
nia. De ahi deriva el interés que para ellos revisten las grandes invenciones evolutivas.

El surgimiento de nuevos y diferentes planes corporales, como el de los artrépo-
dos o vertebrados, el surgimiento de seres modulares o segmentados, o la aparicién de
vertebrados dotados de uno o dos pares de miembros, son cosas que sorprenden y pi-
den por explicacién porque son proyectadas sobre un conjunto de constricciones que
se supone deben ser sorteadas o dribladas, pero nunca anuladas (cf. Love, 2003, p- 311,
323). En este caso, es cierto, la pregunta yano es ;por qué no todo es posible?; sino ;como
fue que esto fue posible? Pero esta segunda pregunta sélo se plantea porque ya se ha asu-
mido que esas invenciones surgen sobre un horizonte previo de constricciones y limi-
taciones que deben ser superadas.
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Sialgo ocurre, se dird, es porque es posible; y para comprender esa posibilidad,
hay que mostrar cémo es que ella se encaja en ese universo de restricciones que se
suponen limitan el universo de lo posible. Para que la posibilidad de algo se presente
como un hecho problematico que requiere explicacién, esa posibilidad tiene que ser
considerada bajo la presuncion de que no todo es posible. Si el universo de las formas
posibles no fuese percibido como limitado, la pregunta por la posibilidad de las inven-
ciones evolutivas no tendria mayor importancia. Ellas serian percibidas y explicadas
s6lo ala manera del darwinismo ortodoxo, es decir, como meros alejamientos del tipo
ancestral exigidos por los avatares de la seleccién natural. La pregunta no seria enton-
ces écémofue ese cambio posible?; sino que seria jpor qué es que ese cambio, ese alejamien-
to de la forma ancestral, fue necesario o conveniente?

Pero, por su parte, laidea de que no todo es posible sélo tiene sentido si el univer-
so de lo actual, el repertorio de las formas realmente existentes, es pensado como un
recorte de un universo mas vasto de alternativas concebibles, algunas de las cuales son
realizables y otras no. Es decir, esas restricciones que hacen tan interesantes a las gran-
des innovaciones evolutivas s6lo pueden entrar en consideracién, s6lo pueden ser cons-
tatadas, en la medida en que ellas contradicen la presuncién de un mundo pleno de
formas. Sin esta presuncién las limitaciones de lo posible evolutivo no serian percibidas
como tales; y si ellas no fuesen percibidas, las grandes invenciones evolutivas no re-
vestirian mayor interés. Estas s6lo serian consideradas como respuestas a presiones
selectivas y nunca seriamos llevados a preguntarnos por cémo pudieron ser ontoge-
néticamente posibles.

Es claro, ademaés, que esas invenciones también resultan interesantes porque
nos ensefnan algo sobre esas mismas constricciones a las que ellas deben ajustarse. Del
mismo modo en que, para Guvier, cada especie bioldgica particular constituye un teo-
rema que confirma y permite entender las leyes de la anatomia comparada, para los
teoricos de la evo-devo, cada innovacién evolutiva supone, y pone en evidencia, las
constricciones ontogenéticas que pautan el curso de la evolucién; y asi ellas también
nos permiten explicar por qué no todo es posible. Ellas, para decirlo de otro modo, son
como experimentos naturales que nos permiten entender por qué la oferta de varia-
ciones y de alternativas sobre la cual habra de trabajar la seleccién natural es menos
amplia de lo que hubiésemos pensado. Esas innovaciones, en suma, pueden ser la me-
jor clave para responder el enigma fundamental de la evo-devo: ;por qué no todo es posi-
ble? Un enigma que sélo tiene sentido en el marco de un contraste entre la plenitud
presumida y la relativa pobreza de formas que exhibe lo real.

Los teoricos de la evo-devo, se suele decir, estin mas interesados en la unidad de
tipo que en la variedad de las formas (cf. Azkonobieta, 2005, p. 130-2); pero, del mis-
mo modo en que esa variedad se torna interesante cuando es proyectada sobre unideal
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de orden natural que hacia esperable la preservacion de la forma ancestral, launidad de
tipo s6lo puede sorprendernos en lamedida en que ella contradice o defraudala expec-
tativa de un mundo pleno de formas alternativas. Por eso es que puede decirse que la
evo-deyo obedece aun ideal de orden natural diferente de aquél que guia las indagacio-
nes del darwinismo ortodoxo. Este presume la permanencia de la forma ancestral como
siendo aquello que no precisa explicacién; y quiere explicar los desvios y alejamientos
de ella, producidos por la evolucién. La evo-devo, en cambio, presume la variedad de
las formas como aquello que no precisa explicacion: ;sialgo es posible por qué la evo-
lucién no lo produciria? Al fin y al cabo, diran ellos, las condiciones en las que los
seres vivos desarrollan sus existencias y las exigencias a las que estan sometidos son
tan variadas y perentorias, que nada tiene de asombroso que la vida tienda a agotar
todas las posibilidades que contribuyan a enfrentar esos desafios.

Desde esa perspectiva, lo sorprendente, lo que requiere explicacién, es el hecho
de, pese atodo, pese ala pluralidad y lo despiadado de esas exigencias, esa variedad de
formas continua siendo una variedad restricta (cf. Azkonobieta, 2005, p. 153). La ne-
cesidad, se dice, tiene cara de herejey, estando gobernada por el imperativo de la esca-
sez, la evolucién parece haber ensayado todas las herejias morfolégicas que podrian
servir para enfrentar esa escasez. Pero, por atras de esa variedad de formas que tanto
llamala atencién del darwinismo ortodoxo, los teéricos de laevo-deyo gustan de apuntar
yresaltar ciertas constantes y redundancias: las herejias morfolégicas parecen respetar
ciertas reglas, temas o padrones fundamentales; y hay alternativas de cambio que nun-
ca son ensayadas o exploradas. Ademas, los planes corporales, los grandes bauplanes,
tienden a permanecer: sus grandes alteraciones son pocasy, a suvez, muy estables (cf.
Hall, 1992, p. 75-81; Arthur, 1997, p. 48—50). Esos, diran los teéricos de la evo-devo,
son los verdaderos enigmas de la evolucion (cf. Azkonobieta, 2005, p. 153). Es decir,
para ellos, lo que requiere explicacién es precisamente aquello que el darwinismo or-
todoxo supone como ideal de orden natural y esto no puede dejar de producir un serio
conflicto entre ambas perspectivas o programas.

7 AGENDAS DIVERGENTES

El conflicto, sin embargo, no debe ser pensado bajo la forma de la contradiccion (cf.
Amundson, 2001, p. 306). Los ideales de orden natural a los que obedecen una y otra
perspectiva promueven intereses divergentes y ponen en foco cuestiones de naturale-
za disimil, pero ellos no son teorias en conflicto. Los ideales de orden natural no afir-
man nada sobre la realidad: ellos definen la naturaleza de los problemas que nuestras
teorias deben plantearse y deben intentar resolver. Cada uno de ellos nos pone ante un
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orden diferente de hechos paralos cuales se reclama explicacién; y esto se ve muy bien
en el caso que nos ocupa: el ideal de orden natural al que obedece el darwinismo orto-
doxo nosllama la atencién sobre la permanente divergencia de las formas; el de la evo-
devo lo hace sobre las limitaciones y pautas a las que esa divergencia parece ajustarse.

Uno nosllama a preguntarnos porla causa del cambio y de las diferencias; el otro
por aquello que posibilita y, al mismo tiempo, restringe el margen dentro del cual ese
cambio y esas diferencias pueden producirse (cf. Amundson, 2001, p. 324; Azkono-
bieta, 2005, p. 130). Asi, buscando las causas del cambio y la razén de ser de las dife-
rencias, el darwinismo ortodoxo es llevado a privilegiar el estudio de aquello que Darwin
entendia por condiciones de existencia: las condiciones de vida a las que estan someti-
doslos vivientes y que generalmente exigen o premian esas modificaciones. Los teéri-
cos delaevo-deyo, en cambio, privilegian el estudio de launidad de tipo (cf. Amundson,
2001, p. 317); y procuran explicarla apelando a esas coerciones organizacionales que
parecen restringir las posibilidades del cambio morfolégico (cf. Arthur, 1997, p. 48).
Uno pone en el foco de ladiscusién lo que el otro considera como secundario o exterior
al fenémeno que se quiere estudiar; y es ahi donde surge el conflicto: las agendas de la
evo-deyo y del darwinismo ortodoxo no son incompatibles, pero tampoco son conver-
gentes. Gadauna de ellas destacay prioriza problemas que la otra desestima o conside-
ra secundarios (cf. Amundson, 2001, p. 324; Gould, 2002, p. 1032).

Por eso, aunque ambas agendas puedan desarrollarse paralelamente y sus res-
pectivos resultados puedan finalmente complementarse en la construccién de un cua-
dro mas amplio y comprensivo de los procesos evolutivos, lo cierto es que la emergen-
cia de la evo-devo estd promoviendo un cambio importante en lo que Oscar Nudler
(2004) llamaria el espacio controversial de la biologia evolucionaria: le guste o les guste a
los defensores del darwinismo ortodoxo, el foco de la discusion se ha desplazado. Tal
vez el estudio de los factores ontogenéticos acabe mostrandose menos relevante o
iluminador de lo que los tedricos de la evo-devo piensan, o tal vez las constricciones onto-
genéticas acaben desplazando a la seleccion natural como principal fuerza evolutiva;
pero, sea cudl sea el desenlace del conflicto en curso, lo cierto es que sumero plantea-
miento y su eventual resolucién ya suponen una situacién tedrica y epistemologica-
mente novedosa: el eje sobre el cual gira el espacio controversial de la biologia evolucionaria
ya se ha desplazado. Las nuevas preguntas ya estan ahiy ahora habra que responderlas.

Resta, con todo, un problema para el cual no visualizo una solucién: ;puede un
espacio disciplinar girar en torno de dos ideales de orden natural o uno de ellos tiene
que ser considerado como prevaleciente sobre el otro? ;Podria ocurrir que la inda-
gacion por aquello que explica la unidad de tipo acabe siendo considerada como mas
fundamental que la indagacion por aquello que explica la diferenciacién de las for-
mas? Si asi fuere, estariamos ante un cambio conceptual verdaderamente radical y
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merecedor de ser caracterizado como revolucionario. Pero los fildsofos de la ciencia no
somos profetas: el biiho de Minerva levanta vuelo al atardecer; y, para evaluar el alcance
posible de la transformacién en curso, debemos esperar que la propia ciencia haga
su trabajo. @
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ABSTRACT

In this work I will try to show that Stephen Toulmin’s notion of an ideal of natural order could be very
useful to characterize the clash between the orthodox Neo-Darwinism and the evolutionary developmental
biology, or evo-devo, that today seems to affect the very foundations of the new synthesis. The works in evo-
devo, I'will say, lead to re-examinate the relation between ontogeny and phylogeny in a way that supposes a
displacement of which I will characterize as the classic Darwinism’s ideal of natural order. Thus, after try-
ing to identify this last ideal of natural order, I will try to identify the alternative ideal of natural order to
which the present researches in evo-deyvo would obey.

Keyworps « Evolutionary developmental biology. Evo-devo. Ideal of natural order. Neo-Darwinism.
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