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Resumen

Los resultados de la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental presuponen una segunda teoria de la evolucién. Una teoria
que, ofreciéndose como complementaria, y no como contraria o alternativa, a la Teoria de la Seleccién Natural,
tampoco puede considerarse su mera subalterna o su auxiliar. Esa teoria, sin embargo, no es ficilmente
individualizable. Ella estd diseminada y ticitamente supuesta en los desarrollos conceptuales y en los resultados
empiricos de la Evo-Devo. Pero, si se identifica lo que Stephen Toulmin caracterizaria como el ideal de orden natural
al que responden dichos desarrollos y resultados, los contornos y la naturaleza de esa teoria comienzan a hacerse un
poco mas nitidos.
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Abstract

The results of Evolutionary Developmental Biology presuppose a second theory of evolution. A theory that, being
complementary, and not contrary or alternative, to the Theory of Natural Selection, cannot be considered its mere
subaltern or its auxiliary. That theory, however, is not easily individualized. It is disseminated, and tacitly assumed, in
the conceptual developments and in the empirical results of Evo-Devo. But if one identifies what Stephen Toulmin
would characterize as the ideal of natural order to which these developments and results respond, the outlines and
nature of that theory begin to become a little sharper.
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L’objet d’un vrai critique devrait étre
de découvrir quel probleme l'auteur
(sans le savoir ou le sachant) s’est posé,
et de chercher s'il 'a résolu ou non.

Paul Valery, Tel quel.

1. Presentacion

Entre en 1940y 1990, cuando el devenir de la Biologia Evolucionaria estaba pautado por la hegemonia
neodarwiniana, la respuesta a la pregunta por cual era la teoria de la evolucién no podia ser otra que
“la Teoria de la Seleccion Natural”. Se podia discutir cual era su formulacion exacta y cuales sus
supuestos, cudles eran las hipotesis auxiliares que ella debia y podia aceptar para cumplir con sus
objetivos explicativos y cudles otras teorias bioldgicas, siempre consideradas como sus posibles
subalternas, eran compatibles con ella; pero, lo que sélo algunos pocos outsiders se atrevian a
cuestionar era el hecho de que esa teoria definia las coordenadas en la que los fendémenos evolutivos
debian situarse para ser explicados. Esa situacién, sin embargo, podria estar cambiando. Los desarrollos
de la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental,' la llamada Evo-Devo, que desde la década de los noventa,
vienen agitando el por mucho tiempo calmo horizonte tedrico de la Biologia Evolucionaria, parecen
presuponer una segunda teoria de la evolucion. Una teoria que, ofreciéndose como complementaria, y
no como contraria o alternativa, a la Teoria de la Seleccion Natural, tampoco puede considerarse su
mera subalterna o su auxiliar.

Esa teoria, claro, no es facilmente individualizable. Como ocurre en general con las teorias
biologicas y como ocurrié inicialmente con la propia Teoria de la Selecciéon Natural, la misma carece
todavia de una formulacién totalmente explicita y sistematica. Ella estd, por el contrario, diseminada y
tacitamente supuesta en los desarrollos conceptuales y en los resultados empiricos de la Evo-Devo. Pero,
si prestamos atencion a los problemas que esos desarrollos y esos resultados pretenden resolver,
podremos ver que se trata de problemas que pueden ser planteados, y resueltos, con relativa
independencia de la propia Teoria de la Seleccion Natural. Se trata, por decirlo de otro modo, de
problemas que responden a preguntas que esta tltima teoria no sélo no procura, ni precisa, responder,
sino que ademds tampoco permite plantear; y esa diferencia de objetivos explicativos, segin espero
poder mostrar aqui, no es una simple diferencia pragmatica, no es una simple diferencia de intereses.
La misma obedece al hecho de que la Biologia Ewvolucionaria Desenvolvimiental responde a lo que,
siguiendo a Stephen Toulmin (1961, pp. 44 y ss.), caracterizaré como un ideal de orden natural diferente
de aquel presupuesto por la Teoria de la Seleccién Natural.

Para Toulmin (1961, p. 45), los ideales de orden natural son presupuestos que, para una teoria
particular, definen lo que es el caso cuando nada ocurre y asi establecen el horizonte de permanencia sobre
el cual irrumpen los hechos a ser explicados por dicha teoria. Un ideal de orden natural, podriamos
decir, define el estado o el devenir de las cosas que, dada una determinada teoria, se considera obvio,
necesario, natural, de por si comprensible, y, por eso, carente de toda necesidad de explicaciéon. Siendo
precisamente el desvio o la ruptura de ese orden ideal, y nunca real, lo que aparecerd como merecedor
de las explicaciones que, a partir de esa teoria, se pueda llegar a formular. Pienso, por eso, que la
individualizacién de un ideal de orden natural puede constituir un buen recurso para establecer la

' No hay duda que al traducir “Evolutionary Developmental Biology” por “Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental” corri algunos riesgos. El
mas obvio, pero ni el primero ni el mas importante, es haber traducido “developmental” por “desenvolvimiental”. Al hacerlo me bas¢ en el
hecho de que, aun en desuso, la expresion “desenvolvimiento”, que contintia siendo sinénima de “desarrollo”, permite construir
adjetivos analogos a funcional u organizacional. La expresion “desarrollo”, en cambio, no lo permite. Pero he ahi en donde reside el mas
serio, y el primero, de los riesgos corridos: la expresion “Evolutionary Developmental Biology” deberia y podria ser facilmente traducida por
“Biologia Evolucionaria del Desarrollo”. En ella “evolutionary” estd adjetivando a “developmental” y no a la inversa como en “Biologia
Evolucionaria Desenvolvimiental”. Considero, sin embargo, que esta ultima expresion, al igual que la francesa “Biologie Développementale
de PEvolution” (Schmitt 2006, p. 431), expresa mejor el hecho de que esta nueva disciplina no es otra cosa que un capitulo de la Biologia
Evolucionaria calificado o instruido por la perspectiva desenvolvimiental.
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existencia y los perfiles mas generales de una teoria, aun cuando ésta no haya sido todavia plenamente
articulada y explicitamente formulada por aquellos que de hecho la estan aplicando.

Es decir: una teoria puede ser identificada y reconstruida, o por lo menos entrevista, partiendo de
una correcta elucidacion del ideal de orden natural que le da sentido; y eso es lo que aqui intentaré hacer
con esa segunda teoria de la Biologia Evolucionaria que, segiin digo, esta siendo edificado por los cultores
de la Evo-Devo. Mi tesis es que, asi como la permanencia de la forma ancestral primitiva puede ser
considerada como el ideal de orden natural de la Teoria de la Seleccion Natural (Caponi 2004); la
postulacion de un morfoespacio virtual regularmente ocupado, definiria el ideal de orden natural de la
Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental. Por eso, mientras la Teoria de la Seleccion Natural nos provee los
recursos para explicar la razén de ser de cada ocupacion del morfoespacio que se produce con cada
innovacion o invencién morfoldgica producida por la evolucién, la Biologia Evolucionaria
Desenvolvimiental pretende darnos a conocer los factores que, con independencia de la seleccion
natural, explican el hecho de que esa ocupacién del morfoespacio sea sesgada o irregular.

2. La navaja de Darwin

Como ejemplo paradigmético de ideal del orden natural, Toulmin (1961, p. 56) nos propone al
“Principio de Inercia”: todo cuerpo contintia en estado de reposo, o de movimiento rectilineo y uniforme, a menos
que sea compelido a cambiar dicho estado de movimiento 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 normal, lo natural. Lo que debe ser explicado, por lo tanto, es la salida del reposo o la
salida 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 leyes adicionales como, por ejemplo, la
Ley de Gravitacién.

Aunque ese principio hoy nos resulte obvio, desde su aparente trivialidad, ¢l define, al mismo
tiempo, cémo son las cosas cuando nada ocurre, qué significa que algo ocurra y cudl debe ser la naturaleza
de la causa de ese acontecimiento que ocurre. Si un cuerpo esta en reposo o en movimiento 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 permitirian, no solamente explicar y prever ese desvio; sino
también calcular su magnitud y su sentido. Las indagaciones deberan versar, entonces, sobre el modo
en que ese repertorio de fuerzas habra de utilizarse, y eventualmente ampliarse o modificarse, para asi
poder construir esas explicaciones y previsiones.

Pero, al igual que otros aspectos de la gramadtica cientifica, los ideales de orden natural son regionales:
diferentes teorias cientificas, al interior de diferentes dominios disciplinares, obedecen a ideales
diferentes; y es en este sentido que puede decirse que el movimiento rectilineo uniforme de la Teoria de la
Seleccion Natural, aquello que para ella constituye el estado natural de las cosas, su ideal de orden natural, es
siempre la permanencia de la forma ancestral comiin; y es el alejamiento de esta forma ancestral aquello
que, en cada caso particular, debe ser explicado. Si las especies no cambiasen y no se diversificasen,
nada habria para explicar; pero, en la medida en que eso ocurra, como de hecho parece que ocurre,
sera preciso preguntar ;jpor qué! Es decir: jpor qué existen toda esa diversidad y ese cambio y no mds bien la
permanencia de la forma originaria? O para citar un ejemplo célebre y concreto: ;por qué todos esos disefios
diferentes de pico de pinzén y no mds bien un winico disefio?

En la naturaleza darwiniana differentiae non sunt multiplicanda praeter necessitatem; y es en ese sentido
que podemos hablar de un principio de parsimonia ontoldgica que alli funcionaria como ideal de orden
natural. Para el darwinismo, en efecto, no hay diferencia que no tenga una razén de ser; y esa razén de ser
debe ser encontrada, caso a caso, en base a la Teoria de la Seleccién Natural. Es ésta, en efecto, la que nos
ensefa a reconstruir, para cada caso particular, ese balance entre ganancias y pérdidas que se constituye
en la razon de ser de cada diferencia. Para cada alejamiento de la forma ancestral debe haber alguna



68 | Gustavo Caponi

explicacion que nos muestre que esa diferenciacién responde a una presion selectiva que debe ser
identificada.

Se me podria objetar, lo sé, que la Teoria de la Seleccion Natural no sélo busca explicar diferencias:
ella también pretende y puede explicar semejanzas. Tal el caso, por ejemplo, de los rasgos analogos. Su
presencia en dos o mas especies filogenéticamente distantes puede y debe ser explicado por seleccion
natural; y eso parece ir en contra de la alegacion de que el objetivo explicativo propio de dicha teoria
sea siempre la diferenciacion o la divergencia de las formas. Es necesario entender, sin embargo, que la
Teoria de la Seleccién Natural esas analogias son consideradas como el efecto colateral, superficial, del
entrecruzamiento accidental de dos procesos independientes de diferenciacion cuyos puntos de partida
son formas ancestrales distintas.

Pensemos, por ejemplo, en las membranas interdigitales de esa zarigiieya semi-acuatica, el
Chironectes minimus, que en Brasil es conocida como gambd-d’agua (ver Fernandez et al. 2007). Esta
adaptacion al nado constituye un rasgo apomorfico comparado con la ausencia de esas membranas que
encontramos en las otras especies del género. Especies entre las que, suponemos, también se
encontraria el ancestro del Chironectes minimus. Pero, ese mismo rasgo también constituye una
homoplasia, una analogia, comparado con las membranas interdigitales de las nutrias. Y, sea en cuanto
que apomorfia o en cuanto que homoplasia, ese rasgo podra ser explicado apelando a la seleccion natural.
En el primer caso, se tratard, claramente, de la explicacion de una diferencia; y en el segundo caso se
tratard, aparentemente, de la explicacion de una semejanza. Sin embargo, si analizamos mds
detenidamente la cuestion, veremos que la explicacion de la semejanza se reduce a la explicacion de la
diferencia. En este ejemplo, como en cualquier otro ejemplo semejante, la homoplasia quedara reducida a
una semejanza accidental producida por el proceso selectivo que genero la apomorfia.

Este ultimo proceso ocurre con total independencia de que la homoplasia ocurra o no: las nutrias
podrian no tener membranas interdigitales, o simplemente podrian no existir; pero aun asi las
presiones selectivas que afectaron al gambd d’agua producirian ese rasgo en él. Y lo mismo podria
decirse de las nutrias con relacion a las zarigiieyas. Lo que en ellas produjo el rasgo en cuestion es un
proceso, tal vez semejante, pero completamente distinto e independiente, del proceso que lo produjo
en el gambd acudtico. Las convergencias evolutivas no son mas que el efecto de superficie de procesos
independientes de divergencia a partir de formas ancestrales diferentes; y lo que la Teoria de la Seleccion
Natural realmente explica son esos procesos de divergencia. Aqui, igual que en los casos en donde ninguna
convergencia es verificada o conocida, la verdadera pregunta es ;por qué la especie X tiene un rasgo ausente
en su forma ancestral Y?; y por eso se puede también decir que el ideal de orden natural que le da sentido a
esta pregunta es esa presuncion de permanencia de las formas a la que aqui se ha aludido. La pregunta
clave siempre es: ipor qué la diferencia y no mds bien la semejanza?; ipor qué el cambio y no la permanencia?; o
incluso: ipor qué la apomorfia y no mds bien la plesiomorfia?

Claro, una cosa es la mera explicacién de las analogias por convergencia adaptativa; y otra cosa
totalmente distinta es la explicacion de las genuinas homologias. Es decir: la explicacion de la
verdadera unidad de tipo. En el darwinismo, se dice, éstas se explican por filiacién comin (Darwin 1859,
p. 206); y esto también parece ir en contra de la alegacion de que el objetivo explicativo de la teoria
darwiniana se encuentra en las diferencias, y nunca en las semejanzas, entre los seres vivos. El uso
generalizado de esa regla de inferencia que Sober (1999, p. 253) llamé Modus Darwin (“semejanza,
luego ascendencia comun”) no parece indicar otra cosa. ;Por qué los yacarés y los cocodrilos se
parecen! ;Tal vez porqué su modo de vida es semejante y entonces estin sometidos a presiones
selectivas similares! No, antes que eso, ellos se parecen porque derivan de un ancestral comun; y son en
todo caso las diferencias en sus modos de vida las que, seleccion natural mediante, explicaran las
diferencias morfoldgicas que ellos presentan.

El modo de vida, como vimos en el caso de las membranas interdigitales de las nutrias y gambds
d’agua, puede eventualmente producir esta semejanza. Pero lo que en principio se da por supuesto,
hasta que sea desmentido por evidencia adicional, es que la semejanza obedece a la filiacion comun; y
el hecho de que, a priori, se prefiera la explicacion por filiacion comun, por Modus Darwin, a la
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explicacion por convergencia o reversion (ver Tassy 1998, p. 250), es altamente significativo. EIl Modus
Darwin solo puede funcionar como regla de inferencia, y no como mera generalizaciéon empirica, en un
mundo donde la permanencia de la forma originaria o inicial es considerada como el grado de cero de
cualquier explicacion. Todo lo demas, todo lo que ocurra por sobre ese horizonte de permanencia, sera
explicado por seleccion natural. Atribuir la semejanza al origen comun es siempre la alternativa menos
problemdtica no por ser la hipdtesis mas segura sino por ser la hipétesis minima; y esto se torna evidente
en la sistemdtica filogenética. Los seguidores de Hennig (1968) aplican en sus andlisis un principio de
parsimonia que esta estrechamente relacionado con esa parsimonia ontolégica que, segiin dije, funciona
como ideal de orden natural de la teoria darwiniana.

En cierto sentido, la parsimonia cladista puede ser vista como una extension al dominio de los
estudios filogenéticos de un principio general de simplicidad o de economia de hipotesis que Newton
([1726] 1962, p. 398) propuso en sus Principia, y como primera regla del razonamiento filosofico: no
admitir mas causas de las cosas naturales que aquellas que son suficientes para explicar su aparicién.
En cualquier dominio de experiencia, esta regla nos lleva, en efecto, a preferir las explicaciones o
reconstrucciones de procesos que minimicen tanto las causas involucradas como las etapas seguidas
(Sober 1994, p. 170); y es a eso que aluden los cladistas cuando nos dicen que, a la hora de elegir entre
reconstrucciones filogenéticas alternativas, debemos preferir hipotesis o sistemas de hipdtesis mds
simples por sobre hipdtesis o sistemas de hipotesis mas complejos (Eldredge & Cracraft 1980, p. 67,
Wiley 1981, p. 111).

Pero lo interesante, lo que aqui no puede dejar de llamarnos la atencién y aquello que no podemos
evitar relacionar con la tesis aqui sostenida sobre el ideal de orden natural de la Teoria de la Seleccién
Natural, es el hecho de que alli se entienda que mayor simplicidad sea lo mismo que minimizacién de los
cambios evolutivos. El criterio de simplicidad, como observa Pascal Tassy (1991, p. 55), remite en este
contexto a la economia de hipdtesis evolutivas: “A partir de un numero dado de observaciones tanto de
fosiles cuanto de formas actuales, procuramos construir para las especies o grupos de especies
estudiados un ordenamiento que implique el minimo de eventos evolutivos”. La idea general es que
“una solucion que implique el minimo de eventos evolutivos no puede ser menos probable que una
solucion que implique mas” (Tassy 1991, p. 55).

En efecto, segun la perspectiva cladista, “la hipdtesis mas parsimoniosa sobre un drbol evolutivo es
aquella que requiere la menor cantidad posible de cambio evolutivo” (Sterelny & Griffiths 1999, p.
200). Es decir: el arbol filogenético mds corto, é] mas parsimonioso, es el “a4rbol que contiene el nimero
mas pequeiio de pasos evolutivos” (Tassy 1998, p. 251); y, sobre todo, “es aquel en donde cada uno de
los rasgos aparece solo una vez; o a falta de ¢l, es aquel donde cada uno de los rasgos aparece el minimo
de veces” (Tassy 1998, p. 258). El arbol filogenético mas parsimonioso es, en suma, aquél que supone
menos hechos evolutivos a ser explicados; y los hechos evolutivos no son otra cosa que eventos de
divergencia a partir de una forma ancestral. Con todo, y mds alld del aire de familia que ese principio
metodoldgico de parsimonia guarda con la parsimonia ontologica del ideal darwiniano de orden natural,
debemos cuidarnos de no confundir ambas ideas: ni la parsimonia ontoldgica darwiniana es una
simple hipostasis de la parsimonia metodoldgica cladista; ni esta ultima se deriva inmediatamente de
aquélla.

Del mismo modo en que el compromiso con el ideal de orden natural de la fisica cldsica no nos lleva
a pensar en un mundo donde las aceleraciones y desaceleraciones sean fendémenos ausentes o poco
comunes, el compromiso con el ideal de orden natural darwiniano no nos lleva, de por si solo, a pensar
que los eventos evolutivos sean pocos; lo que ¢l hace es decirnos que tales fendmenos precisan
explicacion. Y es ahi donde reside, en nuestra opinion, la diferencia mds clara entre ambos principios.
Es que, a diferencia de un ideal de orden natural, el principio de parsimonia de los cladistas no sirve para
definir qué es lo que podria considerarse un hecho a ser explicado. En lugar de ello, este principio opera
como una regla metodoldgica que nos orienta respecto de qué tipo de reconstrucciones debemos
preferir para cierto tipo de procesos, siendo que la recomendacién que el mismo nos da es justamente
la de preferir aquellas reconstrucciones que minimizan aquellos fenémenos que el ideal darwiniano de
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orden natural nos propone como dignos de explicacién. Pero no nos apuremos ahora a ver una
contradicciéon o una paradoja donde no hay mas que una estrecha complementacion.

El hecho de que se considere la explicacion de la semejanza por filiacion comin como mas
econdmica, o mas simple, que una explicacién que apele a una multiplicacién de las transformaciones,
nos estd indicando que se considera que la permanencia de las formas ancestrales constituye un
fendmeno que requiere una inversién o un esfuerzo explicativo menor que el requerido por las propias
transformaciones evolutivas. Sin entrar en la polémica de hasta donde la parsimonia cladista precisa ser
justificada por presunciones o hipdtesis sobre el fendmeno evolutivo (ver Sober 1988, p. 198, 1993, p.
179, Tassy 1991, p. 56, 1998, p. 267), creo que la propia idea de simplicidad que Hennig y sus
seguidores invocan supone la permanencia de la forma primitiva como ideal de orden natural. Si lo que
cuenta como hecho a ser explicado y constatado es siempre la divergencia de las formas a partir de un
estado inicial cualquiera; entonces, las reconstrucciones filogenéticas que apelan al menor nimero de
tales divergencias, minimizan, al mismo tiempo, la cantidad de hechos presupuestos y posteriormente
necesitados de explicacién. Menos divergencias implican menos pasos evolutivos a ser introducidos en
nuestra reconstruccion; y esto da como resultado hipotesis o reconstrucciones mas simples.

La recomendacion de preferir una hipdtesis simple a una hipdtesis compleja, sobre todo si es
enunciada con la generalidad que Newton le concede en los Principia, puede ser, tal vez, justificada por
consideraciones generales, de caricter metodologico u ontologico, que no apelen ni explicita ni
implicitamente a nuestra concepcion del fenémeno evolutivo. Pero, al identificarse esa economia con
la minimizacion de las hipotesis que aludan a pasos evolutivos, se esta presuponiendo que la ausencia
de tales eventos, la permanencia de la estructura que remite al tipo ancestral, es algo que no requiere
explicacion: eso es lo que cabe esperar que de por si ocurra. Suponer esa permanencia parece ser algo
muy proximo a no suponer nada: parece ser la simple, la inocente e incuestionable aceptacién de lo
obvio.

El valor epistemoldgico de la simplicidad puede ser general; y podemos argumentar en su favor en
base a consideraciones metodologicas de diversa indole o en base a supuestos metafisicos sobre la
simplicidad ultima del mundo. Pero lo que hemos de entender por simplicidad depende de contextos
tedricos especificos: no hay una idea general y universal de simplicidad; sino nociones regionales
sujetas a los avatares de la historia de la ciencia. De nada nos sirve la exigencia de austeridad si no
tenemos criterios o escalas de valor para realizar cdlculos de costos; y esos criterios, tanto en la ciencia
como en la economia, cambian conforme los momentos y las situaciones. Asi, la presuncion cladista de
que la simplicidad equivale a menos divergencias y transformaciones evolutivas, depende de ese ideal de
orden natural especifico de la Teoria de la Seleccion Natural que es la permanencia de la forma primitiva; y
hasta me permito ir un poco mas lejos: en todo contexto teodrico la nocion de simplicidad depende del
ideal de orden natural que esté en vigencia.

Como sugieren Sterelny y Griffiths, la presuncion empiricamente contrastable de que “el cambio es
raro en comparacion al no cambio” (Sterelny & Griffiths 1999, p. 200) puede servir de soporte
adicional y de motivacién para la parsimonia metodologica cladista: la parsimonia de la evolucion, el
caracter preponderantemente conservador o estabilizador de la seleccion natural, parece invitarnos a
esa economia de hipotesis evolutivas recomendada por Hennig; pero esta ultima actitud reposa ya antes
en esa parsimonia ontoldgica darwiniana a la cual estamos aludiendo. El criterio cladista de economia
puede justificarse independientemente de nuestro conocimiento del curso efectivo de la evolucion;
pero aun asi depende de un ideal de orden natural que es propio de la Teoria de la Seleccién Natural. La
parsimonia cladista no es tedricamente neutral, es una parsimonia darwiniana. O dicho con mayor
precision: es una parsimonia metodoldgica sustentada en una presuncion de parsimonia ontoldgica
especificamente darwinista; y su adopcién pone en evidencia el ideal de orden natural sobre el que se
recortan los hechos a ser explicados por la Teoria de la Seleccién Natural.
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3. Hay mas fuerzas, hay otras cosas a explicar

Pero si la Sistemdtica Filogenética parece sujetarse al mismo ideal de orden natural de la Teoria de la
Seleccién Natural, la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental parece no hacerlo. En ella, la diversidad de
las formas parece ser algo mucho menos interesante, menos urgente de ser explicado, que el hecho de
que esa misma diversidad sea siempre limitada; y es ahi en donde puede comenzar a entreverse la
entrada en juego de un ideal de orden natural distinto de aquel sobre el que se funda la Teoria de la
Seleccién Natural. Con todo, para entender realmente en qué sentido se pude afirmar que la filogenia
despliega un abanico de formas mds restricto que lo esperable es necesario analizar mas de cerca la accion
de esas fuerzas evolutivas que algunos tedricos de la EvoDevo llaman de constrefiimientos
desenvolvimientales. Si es cierto que alli hay en juego otro ideal de orden natural, ellos son las fuerzas
llamadas a explicar los desvios que de ¢l se produzcan; y es por eso que para individualizarlo
correctamente tenemos que comprender el modo en que dichas fuerzas operan.

Estos constrefiimientos desenvolvimientales, concomitantemente con otros factores como la seleccion
natural, pautan el curso de la evolucion, permitiendo explicar la direccidn y la secuencia de los cambios
evolutivos (ver Hall 1992, p. 7, Sterelny 2000, S374, Gould 2002, p. 1028, Wilkins 2002, p. 384,
Laubichler 2007, p. 347); y es para rescatar el cardcter positivo, y no meramente limitativo, de esos
factores ontogenéticos que Wallace Arthur (2004a, p. 16, 2004b, p. 283) propone el término “sesgo
desenvolvimiental” [developmental bias]. El mismo englobaria tanto las limitaciones, los genuinos
constrefiimientos [constraints], como los verdaderos direccionamientos [drives] que los procesos
ontogenéticos le imponen a los fendmenos evolutivos. Y como es ese sesgo el que produce el desvio del
orden natural que la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental quiere explicar, conocer la indole de sus
efectos constituye el mejor camino para individualizar y comprender la naturaleza de dicho orden.

Para entender ese sesgo, largamente ignorado por la ortodoxia neodarwiniana, debemos pensar en
lo siguiente: toda innovacion evolutiva posible, toda alternativa que pueda ofrecerse al escrutinio de la
seleccion natural, tiene que poder corporizarse antes en una alteracion ontogenética viable (Amundson
2001, p. 314, Schwenk & Wagner 2003, p. 59, Laubichler 2007, p. 343). Para que una variacion
fenotipica surja y pueda entrar en competencia darwiniana con otras, algo en el proceso de la
ontogénesis tiene que ser atrofiado o hipertrofiado, agregado o suprimido, transpuesto o deformado,
postergado o anticipado; 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” (Amundson 2005, p. 176).

Sea cual sea la indole de la reprogramacién (Arthur 2000) de la ontogenia producida por la variacion,
ella tiene que cumplir con dos requisitos fundamentales. En primer lugar, tiene que ser accesible para el
sistema en desarrollo (Maynard Smith et al. 1985, p. 269, Raff 2000, p. 78), es decir: tiene que tratarse
de una alteracion pasible de ser producida, con relativa facilidad, en y por ese mismo proceso
ontogénetico (Arthur 1997, p. 48, Azkonobieta 2005, p. 118); y, en segundo lugar, tiene que ser tal
que, ni aborte ese proceso, ni genere un monstruo totalmente inviable (Amundson, 2001, p. 320).
Ademids de fisica o fisiologicamente posible, un cambio evolutivo tiene que ser ontogenéticamente
posible e, incluso, probable (ver Amundson 2005, p. 231, Azkonobieta 2005, p. 118).

La ontogénesis puede o no recapitular a la filogénesis; pero con seguridad la limita y la orienta (ver
Hall 1992, p. 11, Wilkins 2002, p. 384). La limita estableciendo cuales modificaciones son viables y
cuales no; pero al hacer eso también la orienta: si un rasgo A puede cambiar a la forma A’ o a la forma
A”, pero la viabilidad de A' depende de que simultineamente a ella se dé otra serie compleja 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 algtin modo, el estado A” sera
mas accesible, mas fdcil (ver Arthur 2004b, p. 283), que el estado A'; y esto puede explicar que A” se d¢,
y no A, aun cuando nosotros pudiésemos imaginar que éste seria darwinianamente mds eficaz que
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aquél. Una innovacion puede ser muy util; pero si ésta es muy dificil de ser incorporada al proceso de
desarrollo, entonces es muy posible que nunca ocurra y que en su lugar si ocurra otra innovacion, tal
vez un poco menos eficaz en términos adaptativos, pero que exige una reformulacion menor y resulte
menos improbable desde la ontogénesis.

La seleccion 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 los constrefiimientos ontogenéticos puede permitirnos explicar la composicion de esa oferta (Amundson
1998, p. 108, 2001, p. 326). Un constreiiimiento desenvolvimiental, tal como ya fue definido en el
consensus paper organizado por Maynard Smith, Dick Burian y Stuart Kauffman en 1985, seria
justamente “un sesgo en la produccion de variantes fenotipicas o una limitacion de la variabilidad
fenotipica, causada por la estructura, caracter, composicion, o dinamica del sistema desenvolvimiental”
(Maynard Smith et al. 1985, p. 266); y ese sesgo, obviamente, definiria el margen de juego de la
seleccion natural. En cierta forma esto parece lo de siempre: la variacion propone y la seleccion natural
dispone; pero ésta sélo dispone dentro de un abanico restricto de alternativas que aquella insiste en
proponer (ver West-Eberhard 2003, p. 25, Arthur 2004a, pp. 131, 195).

Decir, entonces, que la seleccién natural es la Unica fuerza que, en ese caso, estd guiando la
evolucion seria como creer que cuando optamos entre uno de los dos tnicos caminos posibles para
llegar a otra ciudad, somos nosotros los que estamos trazando 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 tenga
razon y que la seleccién natural no sea mas que una ilusion semejante a la que produce navegar en un
barquito de Disneylandia (ver Dennett 2000, p. 338); pero se trata de aceptar la posibilidad de que la
evolucion, a la manera de los barcos del Mississippi de Mark Twain, deba restringirse a ciertos canales
fuera de los cuales la propia navegacion se hace imposible.

Pero, ademas de permitirnos explicar la oferta de variaciones que pueden darse en una
determinada poblacidn, 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 sélo surge cuando existen otras estructuras previas que le sirven de base; y el estudio de esas
etapas puede permitirnos determinar cuales fueron los pasos que siguio la propia evolucién. Si en la
ontogénesis, un érgano A surge por la diferenciacion de las células que componen el tejido de un
organo B ya parcialmente conformado; entonces, podemos inferir que A es una innovacion evolutiva
posterior a B. La filogénesis puede hacer muchas cosas con A y con Bj; pero si las células de A son una
especializacion de las células de B, ella necesariamente 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); y este aspecto secuencial es clave para entender la senda efectivamente seguida por la
evolucion. La paleontologia, es cierto, puede mostrarnos cual fue de hecho esa secuencia; pero su razon
ultima quiza sélo se explique por esa pauta que la ontogenia le impone a la filogenia.

No todo es posible, parece constatar el tedrico de la Evo-Devo: los requerimientos de la ontogenia
limitan las posibilidades de la evoluciéon. Hay formas que ellas nunca podra producir porque hacerlo
supondria desatender esas exigencias; y, en este sentido preciso y limitado, puede decirse que el
programa vy los objetivos de la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental guardan cierta analogia con el
programa y los objetivos de la anatémica comparada cuvieriana. Es que Cuvier, como observo Jordi
Agusti (2003, p. 54), tenia “una vision arquitectural del ser vivo”; y su primera constatacién fue “la
existencia de arquitecturas prohibidas”: combinaciones concebibles de organos que, sin embargo,
estaban excluidas de la naturaleza. Nuestra imaginacion puede, en efecto, figurarse un monstruoso
carnivoro que, a sus colmillos, agregue cuernos y pesufias. La naturaleza, sin embargo, no puede
generarlo: un ser semejante no es posible, no tiene condicién de existencia; y no la tiene porque su
constitucién repugna a ciertos principios fundamentales que establecen el dominio de los seres
posibles. Es objetivo de la anatomia comparada el poder conocer esas leyes de la correspondencia entre
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organos que, al mismo tiempo, definiran el universo de los seres posibles y nos explicaran por qué es
que ciertas combinaciones de 6rganos estan ausentes de la naturaleza.

Pero, si a Cuvier le importaba entender por qué no era posible un carnivoro con cuernos, a los
teoricos de la Evo-Devo les interesa saber por qué no hay vertebrados hexapodos (Raff 1996, p. 295,
Sterelny & Griffiths 1999, p. 232, Arthur 2004a, p. 9); y mientras Cuvier (1805 p. 58) queria explicar
esas limitaciones en base a leyes de la correlacion de los 6rganos que definirian el universo de las
organizaciones fisiologicas posibles, los tedricos de la Evo-Devo las quieren explicar, sea en base a
constrefiimientos ontogenéticos que limitarian el universo de las innovaciones morfoldgicas que pueden
ocurrir en un momento dado de la historia evolutiva de un taxén (Amundson 2005, p. 230), sea en
base a los direccionamientos desenvolvimientales que empujan a la evolucién por ciertas sendas
privilegiadas (Arthur 2004b, p. 283). 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 tedricos de la Evo-Devo les interesa mostrar como el arbol
de la vida puede generarse dentro de ese conjunto de restricciones que los constreiiimientos ontogenéticos
le imponen a la filogenia.

De ahi deriva el interés que para ellos revisten las grandes invenciones o novedades evolutivas: el
surgimiento de nuevos y diferentes planes corporales, como el de los artrépodos o vertebrados, el
surgimiento de seres modulares o segmentados, o la aparicion de vertebrados dotados de miembros,
son cosas que sorprenden y piden por explicacion, porque, inmediatamente, ellas son proyectadas
sobre un conjunto de restricciones que, se supone, deben ser sorteadas o dribladas, pero nunca
anuladas (ver Laubichler 2007, pp. 354-355). En cierto sentido, y como ya lo dijo Kim Sterelny (2000,
S375), “La novedad es simplemente lo inverso del constrefiimiento”. Pero, vistas desde un angulo
ligeramente diferente, esas invenciones, esos quiebres de las homologias (Laubichler 2007, p. 355),
también son importantes porque, si se asume que existen direccionamientos desenvolvimientales que llevan
a la evolucién por ciertos caminos antes que por otros, también sera necesario saber cuales fueron los
direccionamientos que empujaron en la direccion de esa innovacion. De todos modos, en uno y otro
caso, la pregunta ya no es exactamente ;por qué no todo es posible? o ;por qué algunas cambios son mds
probables que otros?; sino mas bien icémo fue esto posible?

Pero esta segunda pregunta se plantea porque previamente se ha asumido que esas invenciones, no
solo surgen sobre un horizonte de constrefiimientos y limitaciones que deben superarse, sino que
ademas, para ser alcanzadas, las mismas deben estar en la trayectoria de ese direccionamiento que la
ontogenia le impone a la oferta de variaciones. Si algo ocurre, en sintesis, es porque es posible; y para
comprender esa posibilidad hay que mostrar como es que ella se encaja en ese universo de restricciones
y de direccionamientos que, se supone, limitan y pautan la senda de la evolucion. Para que la
posibilidad de algo se presente como un hecho problematico que requiere explicacion, esa posibilidad
tiene que ser considerada bajo la presuncion de que no todo es posible. Si el universo de las formas
posibles y accesibles al cambio evolutivo no fuese percibido como restringido, la pregunta por la
posibilidad de las invenciones evolutivas no tendria mayor importancia. Ellas serian percibidas y
explicadas s6lo a la manera de la Teoria de la Seleccion Natural; es decir: como meros alejamientos del
tipo ancestral exigidos por los avatares de la lucha por la existencia.

La pregunta no seria entonces /cémo fue ese cambio posible?; sino que seria ;por qué es que ese cambio,
ese alejamiento de la forma ancestral, fue conveniente? Pero, por su parte, la idea de que no todo es posible
solo tiene sentido si el universo de lo actual, el repertorio de las formas realmente existentes, es
pensado como un recorte de un universo mas amplio de alternativas concebibles, algunas de las cuales
son realizables y otras no. Es decir: esas mismas restricciones que hacen tan interesantes a las grandes
innovaciones evolutivas sélo pueden entrar en consideracion, sélo pueden ser constatadas, en la
medida en que ellas contradicen la presuncion de un mundo mas rico que el efectivamente producido
por la evolucion. Sin esta presuncion las limitaciones de lo posible evolutivo no serian percibidas como
tales; y si ellas no fuesen percibidas, las grandes invenciones evolutivas no revestirian mayor interés.
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Estas solo serian consideradas como respuestas a presiones selectivas; y nunca serfamos llevados a
preguntarnos por cémo pudieron ser ontogenéticamente posibles y accesibles.

Es claro, ademas, que esas innovaciones también resultan interesantes porque nos enseflan algo
sobre esos mismos constrefiimientos y direccionamientos a las que ellas deben ajustarse. Del mismo
modo en que para Cuvier cada especie biologica particular constituye un teorema que confirma y
permite entender las leyes de la anatomia comparada, para los tedricos de la Evo-Devo, cada innovacion
evolutiva supone, y pone en evidencia, ese sesgo desenvolvimiental que pauta el curso de la evolucion y
define el margen de maniobra de la seleccion natural; y por eso también puede decirse que las
innovaciones morfologicas son como experimentos naturales que nos permiten entender por qué la oferta
de variaciones 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 mejor clave para responder el
enigma fundamental de la Evo-Dewo: ;por qué no todo es posible? Un enigma que sélo parece tener sentido
en el marco de un contraste entre algo asi como una plenitud presumida y esa relativa pobreza de formas
que exhibe lo real.

4. ;De qué morfoespacio hablamos?

Cuidémonos, sin embargo, de incurrir en el error de pensar que ese descubrimiento de las limitaciones
de lo posible tenga como telon de fondo una supuesta presuncion darwiniana de plenitud. Ademas del
hecho de estar basada en un ideal de orden natural que niega esa plenitud, la Teoria de la Seleccién Natural
implica, por si misma, predicciones restrictivas sobre el universo de formas que la evolucion puede
producir. La mas obvia y célebre es aquella segin la cual la seleccion natural no puede “modificar la
estructura de una especie [...] para el bien de otra especie” (Darwin 1859, p. 87). Pero existe otra
todavia mas fundamental: la seleccion natural solo puede producir modificaciones que incrementen,
de un modo directo o indirecto, como en el caso de la seleccién parental, el éxito reproductivo diferencial de
sus portadores; y esto limita mucho la capacidad de la seleccién natural para descubrir soluciones a los
diferentes problemas adaptativos que una poblacion debe resolver. Una serie de cambios morfologicos,
cuyos diferentes eslabones no implique alguna ventaja para sus portadores, no puede ser producida por
la seleccion natural; aun cuando el resultado final pudiese parecer altamente ventajoso y adaptativo.

Por otro lado, aunque el universo de las presiones selectivas a las que estdn sometidas las diversas
formas de vida sea terriblemente variado y heterogéneo, jamas podriamos decir que la seleccion natural
se aproxime a una saturaciéon del universo de formas que ella seria capaz de producir. Hay muchas
herejias morfolégicas que aun no fueron ensayadas, y tal vez nunca sean ensayadas, porque simplemente
nunca se presento, y tal vez nunca se presente, una oportunidad en donde sea ventajoso producirlas.
Lejos de tender a generar todas las formas posibles, la seleccion natural se limita a producir las que, en
algin momento, presenten alguna conveniencia detectable, como ya dije, en términos de éxito
reproductivo individual; y por eso seria ingenuo considerar sus realizaciones como si fuesen un catalogo
completo de las morfologias posibles. Por fin, e independientemente del hecho de que esto no siempre
sea recordado en las exposiciones y, quiza, en algunas aplicaciones de la Teoria de la Seleccion Natural, es
necesario también apuntar que ésta no presupone, en si misma, ninguna actitud ingenua al respecto de
los constrefimientos fisicos, fisiologicos vy, eventualmente, desenvolvimientales que limitan lo
biologicamente posible.

Partiendo de la base de que la seleccion natural es siempre una opcion entre alternativas
efectivamente existentes, y no entre alternativas potenciales, los darwinistas tendieron a desentenderse,
tal vez por el error de considerar que se trataba de algo obvio, de los factores que limitaban la oferta de
tales alternativas. Pero eso no significa que la Teoria de la Seleccién Natural suponga, o precise suponer,
la inexistencia de dichos factores. Decir que el darwinismo se basa en el supuesto de que “los
organismos pueden tomar cualquier forma” (Goodwin 1998, p. 112), o que, segtn él, “un ntimero
indefinido de formas es posible” (Webster 1996, p. 103) es confundir la estructura conceptual
intrinseca de la Teoria de la Seleccion Natural con el desconocimiento, o el descuido, que algunos
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darwinistas tuvieron con relacién a ciertas tematicas que tal vez estaban demasiado lejos del foco de sus
investigaciones y debates; y esta confusiéon en nada contribuye, claro, para una correcta comprension
de la relacion existente entre dicha teoria y la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental.

Acusar al darwinismo de no percibir que existen limites fisicos para lo biologicamente posible seria,
como el propio Goodwin (1998, p. 112) lo reconoce, algo asi como vapulear un espantapdjaros que
nadie se tomo el trabajo de armar. Pero eso también vale para la relacion entre lo evolutivamente posible
y fisiolégicamente posible: por definicion, la seleccion natural sélo puede trabajar a partir de aquello que,
fisiologicamente hablando, se sostiene. No es que los organismos incapaces de cumplir con sus
funciones fisiologicas mas basicas se salgan mal en la lucha por la existencia: ellos estian a priori excluidos
de dicha lucha. Y esto ultimo se extiende, casi de inmediato, a lo desenvolvimientalmente posible: la
seleccion natural solo trabaja sobre aquello que le ofrecen los procesos ontogenéticos. Sobre esta oferta
ella hace sus opciones; y por eso, querer definir lo desenvolvimientalmente posible a partir de lo
darwinianamente posible es invertir el orden del razonamiento y el orden de las cosas. Es como querer
definir lo fisicamente posible a partir de lo biolégicamente posible.

En realidad, lo darwinianamente accesible solo puede ser un recorte de lo desenvolvimientalmente
posible. Por eso, si se quiere dar una definicion general de ese morfoespacio mds denso, o mds frondoso, que,
segun dije en la presentacion, sirve como ideal de orden natural de la Biologia Ewvolucionaria
Desenvolvimiental, si se quiere caracterizar y acotar significativamente ese universo de formas
biolégicamente concebibles, esa Biblioteca de Mendel (Dennett 1995, p. 107) o ese “gigantesco museo de la
imaginacion zoologica” (Dawkins 1996, p. 182), del cual lo desenvolvimientalmente posible seria un
subconjunto particular, serd necesario mirar en otra direccion; y creo que la clave esta en el enigma del
vertebrado hexdpodo al cual apeld Rudolf Raff (1996, p. 295) para explicar el concepto de constraint. Pero,
para que él nos sirva, serd necesario hacer un uso de ese ejemplo ligeramente distinto de aquel
propuesto por Raff.

Es que, al igual que Wallace Arthur (2004a, p. 10) en Biased Embryos and Evolution, Raff lo usa en el
contexto de un contraste entre aquello que podria llegar a ser darwinianamente ventajoso y aquello que
resulta desenvolvimientalmente posible. Raff y Arthur sugieren, en efecto, que un vertebrado con seis patas
podria tener muchas ventajas, pero apuntan que, no obstante eso, la evolucién nunca lo produjo; y la
explicacion de esa imposibilidad estaria en que “ciertos constreiiimientos desenvolvimientales podrian
tornar imposible que un embrién de vertebrado genere mas de dos pares de miembros” (Raff 1996, p.
295). Es decir: ambos autores parecen incurrir en el equivoco de pensar lo ontogenéticamante posible
como si fuese una subclase del espacio, en realidad indefinible, de lo darwinianamente esperable. Pero,
aun asi, la imagen del vertebrado hexdpodo puede ser provechosa. Ella resulta util por una razon muy
simple: independientemente de considerarla 0 no como darwinianamente ventajosa, esa morfologia
parece ser funcional o fisiolégicamente wviable; y esto nos pone ante un contraste, a mi ver, mds
esclarecedor: aquel que puede establecerse entre lo funcionalmente posible y lo desenvolvimientalmente
plausible.

Un vertebrado de seis patas seria ontogeneticamente inviable: hasta donde se sabe, un embrion de
tetrapodo no podria generar, o tolerar, las modificaciones que llevarian al desarrollo de un tercer par
de miembros realmente funcional para la locomocién. Sin embargo, y por lo menos en la medida en
que podemos establecer una distincién de razén entre la ontogenia y el funcionamiento del organismo
constituido, todo parece indicar que un ser con esas caracteristicas seria fisiolégicamente posible. Un ser
semejante podria cumplir sus funciones basicas y gozar, por lo menos, de una minima viabilidad
ecoldgica aunque sea en medios muy restrictos. Pero, si este ejemplo nos parece demasiado dudoso y
conjetural, podemos ilustrar la distincion entre lo funcional y lo desenvolvimientalmente posible en base a
fenomenos mas conocidos y habituales.

Los transplantes heterotépicos y los alotransplantes permiten producir morfologias funcionales, tales como
un hombre con dos corazones, o con un pancreas en la pelvis, o con un higado de cerdo. Formas,
todas estas, que dificilmente serian generadas por una reprogramacion desenvolvimiental; y algo semejante
podria tal vez decirse de muchas mutilaciones y amputaciones que los heridos de guerra deben
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soportar: ellas generan morfologias que, en general, rompen con las simetrias y las regularidades a las
que se ajustan, incluso, los procesos teratoldgicos; pero, aun asi, los individuos que las padecen
consiguen cumplir con sus funciones fisiologicas fundamentales. Los organismos adultos parecen gozar
de una modularidad que permite que en ellos sean producidas modificaciones puntuales -agregados,
substracciones o transposiciones- que un proceso de desarrollo normal nunca produciria; o, por lo
menos, nunca produciria sin también alterar otras estructuras que, en el caso de los transplantados y
mutilados, permanecen iguales. Y a estos ejemplos se podrian agregar los de las quimeras producidas
por el injerto de dos embriones de especies distintas como cabra y oveja.

En estos ultimos casos, es cierto, hay un proceso de desarrollo que contintia a partir de ese injerto:
éste, podriamos decir, produce una reprogramacion viable de la ontogenia; pero lo hace a partir de un
punto, el propio injerto, que ninguna reprogramacién ontogenética podria producir. Ese injerto es, por
eso, un estado funcionalmente viable pero ontogenéticamente inaccesible; y esto no constituye ninguna
rareza. Es solo un ejemplo mas extremo de lo que ocurriria con un recién nacido al cual se le
transplantase un segundo corazén: su desarrollo continuaria, pero lo haria a partir de un estado inicial
que resulta, ¢l mismo, ontogenéticamente inaccesible.

El espacio de lo funcionalmente posible, que Cuvier pretendia determinar a partir de las leyes de la
correlacion de los érganos, es, en efecto, mds restringido que el espacio de lo fisicamente posible; pero,
resulta mas amplio que el de lo desenvolvimientalmente accesible. En el espacio de lo funcionalmente viable
hay algunas formas y algunas combinaciones de 6rganos que ningin proceso o reprogramacion
desenvolvimiental podria generar; y por eso, aun cuando algunas de esas formas y combinaciones puedan
parecernos adaptativamente ventajosas en ciertos contextos, la seleccion natural jamas nos sacara de la
duda sobre si realmente lo son, porque ellas nunca se ofrecerdn a su escrutinio.

Puede decirse, en sintesis, que el espacio de las morfologias funcionalmente posibles es mas denso que
el espacio de las morfologias desenvolvimientalmente generables o desenvolvimientalmente aceptables. Dado
cualquier tipo de organismo, el conjunto de modificaciones que los mismos podrian tolerar en
cualquier etapa de su desarrollo es mayor que el conjunto de modificaciones que son ontogenéticamente
accesibles y mayor que el conjunto de modificaciones que, en caso de ser alcanzadas, permitirian que esa
ontogénesis continue y llegue a buen término. Es decir: dado el conjunto de las reprogramaciones viables de
la secuencia de etapas ontogenéticas A — B — C de un organismo X, habra siempre dos conjuntos de
estados modificados de B y C que serian funcionalmente posibles para X pero inaccesibles desde A o
desde B; y habrd también un conjunto de estados modificados de B que, aun siendo funcionalmente
viables y accesibles desde A, no darian lugar a ninguna etapa subsiguiente de la ontogénesis.

El espacio de lo funcionalmente posible puede pensarse como un conjunto de posiciones que
representan todas las conformaciones organicas fisiolégicamente viables. Algunas de esas posiciones, sin
embargo, resultan absolutamente inaccesibles para cualquier proceso natural de desarrollo. Las otras,
mientras tanto, sélo son accesibles, con mayor o menor facilidad, desde algunas posiciones particulares
de ese mismo espacio; y, dentro de este segundo conjunto puede distinguirse otro que estaria
compuesto por aquellas posiciones que, en caso de ser alcanzadas, impedirian el pasaje a cualquier otra
posicion. Se trataria de estados letales o finales para el sistema en desenvolvimiento. Se puede imaginar
asi una suerte de mapa que marcaria las posibles trayectorias desenvolvimientales que se pueden
recorrer a partir de una posicion determinada dentro de ese espacio. Algunas de esas trayectorias, claro,
serian mas faciles o probables que otras; y algunas resultarian mas dificiles.

El estudio de lo que permite, obstruye y empuja cualquier trayectoria entre una serie de posiciones
particulares contiguas dentro de ese espacio, sera objeto y asunto de la Biologia del Desarrollo (ver Arthur
1997, p. 247); pero la reconstruccion del mapa general serd el tema de la Biologia Evolucionaria
Desenvolvimiental. Es decir: la primera nos explicara cémo la ontogenia recorre el trayecto entre dos o
mas fases diferentes, y funcionalmente viables, del desarrollo tales como lo son dos momentos
consecutivos en la metamorfosis de un insecto. Pero la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental no solo
serd la encargada de reconstruir la serie de reprogramaciones de la ontogenia que, partiendo de la
morfologia de un reptil, permitieron llegar hasta la morfologia de un mamifero; sino que ademds podra
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asumir el desafio de mostrar por qué, dada una cierta posicion limite dentro de la morfologia reptilinea,
era mds fdcil derivar hacia la morfologia del protomamifero que permanecer en ese lugar de frontera.

Anilogamente a una ontogenia particular que recorre un determinado paisaje epigenético, la
evolucion parece estar condenada y compelida a marchar por ciertos senderos. Pero estos son senderos
que pueden bifurcarse y llevarnos hacia atractores muy diferentes de aquellos que guiaban la trayectoria
inicial; y el estudio de esas bifurcaciones es justamente el asunto de la Biologia Evolucionaria
Desenvolvimiental. Dada una forma organica cualquiera, el mapa construido por la Biologia Evolucionaria
Desenvolvimiental, no solo nos pretende brindar un conocimiento de cudles serian las sendas de su
posible evolucion; sino que ademas quiere permitirnos saber cudles de ellas son las mas probables. Lo
primero nos llevard a la tematica de los constraints y lo segundo a la del drive. Pero sera el conocimiento
de ambos aspectos del sesgo desenvolvimiental (ver Arthur 2001, p. 72) lo que permitira explicar la
ocupacion sesgada e irregular, tendenciosa podriamos decir, del espacio de lo funcionalmente viable que
se producird a partir de la evolucion de esa forma inicial. Y aqui llegamos a un punto fundamental.

La ocupacion del espacio de lo funcionalmente posible serd siempre parcial aun con independencia
de cualquier sesgo o restriccion desenvolvimiental. Como ya lo vimos, hay, en primer lugar,
morfologias que nunca podrian ser producidas por la seleccion natural; y hay otras que solo podrian
producirse en circunstancias que, por razones histéricas, no se dieron y que tal vez nunca se den.
Circunstancias que podrian, o no, ocurrir en el futuro; o que podrian haber ocurrido en el pasado, si
las contingencias de la historia de la vida hubiesen sido otras. Hubo un tiempo en que esa provincia
del morfoespacio que hoy ocupan los cetdceos estaba vacia; pero hubiese sido un error suponer que la
misma era una region prohibida o inaccesible debido a restricciones desenvolvimientales. Y por eso
seria también un error suponer que cualquier laguna del morfoespacio constituye un caso, o un asunto,
para la Biologia Ewolucionaria Desenvolvimiental. Lejos de eso, lo que llama a movilizar al sesgo
desenvolvimiental como recurso explicativo, es la ocupacién irregular de dicho morfoespacio; y esto es lo
mismo que decir que la ocupacion regular y homogéneamente distribuida del mismo constituye el ideal
de orden natural que aqui queremos identificar.

Lo que en la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental se busca explicar no es el hecho de que algunas
morfologias funcionalmente posibles nunca hayan sido producidas por la evolucién: lo que requiere
explicacion es el hecho de que las que se producen tiendan a concentrarse en ciertas regiones
particulares del espacio de lo funcionalmente posible dejando otras contiguas siempre inexploradas; y
es eso a lo que se referia Stephen Jay Gould cuando escribia:

La no-homogeneidad del morfoespacio parece tan obviamente intrinseca a la naturaleza (los leones cerca
de los tigres, con un gran salto que separa a todos los gatos de los perros y los lobos), que raramente
consideramos los problemas que eso plantea. Una vez que la evolucion deviene paradigmatica, la
herencia y la filiacion se erigen en la razén mas obvia para ordenar las semejanzas reflejadas en nuestras
jerarquias taxonomicas. Pero la simple filiacion no resuelve todos los problemas suscitados por esos
agrupamientos discretos que se dan en el espacio fenotipico; todavia nos queda preguntarnos por qué
algunas formas atraen esas concentraciones de diversidad, y por qué existen esos grandes espacios vacios
en algunas regiones, concebibles y no obviamente disfuncionales, del morfoespacio potencial (Gould

2002, p. 347).

Si ese morfoespacio estuviese regular u homogéneamente ocupado, tanto por los seres actuales como por
los extintos, no habria nada de particular a ser explicado: alli estariamos, definitivamente, ante el estado
de fuerza cero de esa teoria que los cultores de la Evo-Devo estan articulando. Cualquier region de lo
funcionalmente posible pareceria tan habitable como cualquier otra; y cabria a la seleccién natural la tarea
de explicar por qué dentro de esas regiones se dieron las formas que efectivamente se dieron. Pero, en
la medida en que ese morfoespacio se encuentre irregularmente ocupado, con zonas densamente
pobladas separadas por grandes intervalos vacios y siempre inexplorados; entonces habra que invocar a
los contraints y a los drives desenvolvimientales como las causas o fuerzas de ese desvio del orden natural. El
problema central de la Evo-Devo no es, por eso, que el mundo de las formas biologicas sea menos rico
que lo que hubiésemos podido esperar; su problema es que esa riqueza no sea homogénea, que no sea
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regular; y el sesgo desenvolvimiental es el nombre que cabe darle al conjunto de fuerzas que explicaria esa
irregularidad.

Se trata, claro, de un conjunto sumamente heterogéneo. Los constrefiimientos y direccionamientos
desenvolvimientales que rigen la evolucion de los vertebrados deben ser muy distintos a los que rigen
la evolucién de los insectos; y a ese respecto también deben existir diferencias muy significativas entre
mamiferos y batracios. En cada grupo, en cada orden taxonomico, las exigencias de la ontogenia son
diferentes. Pero esto no es muy distinto de lo que ocurre con la seleccién natural: éste no es mas que el
rotulo de conjunto indefinido y heteroclito de presiones selectivas que actuan de diferente modo sobre
diferentes poblaciones; y, por eso, tanto en el dominio de la Teoria de la Seleccion Natural como en el de
la Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental las fuerzas actuantes en cada situacién particular deben ser
identificadas inductivamente, caso a caso.

5. Consideracion final

Lejos del econdmico y elegante conjunto de leyes fuente que caracteriza a las teorias fisicas (ver Sober
1984, p. 51), las teorias de la Biologia Evolucionaria funcionan, es decir: explican los hechos que se
proponen explicar, en base a un heterdclito y siempre creciente conjunto de mecanismos causales que
parece refractario a una presentacion unitaria y sistematica; y esto puede desdibujar los perfiles de
dichas teorias. Prestar atencién a los ideales de orden natural en los que ellas se apoyan, sin embargo,
permite que esos contornos se hagan un poco mas nitidos. Aunque heterogéneos y difusos, la
especificidad de los conjuntos de recursos explicativos que esas teorias movilizan puede entreverse
considerando los ideales de orden natural que les dan sentido. Y es esa especificidad la que aqui nos
permitio hablar de dos teorias diferentes y relativamente autdbnomas, pero complementarias, sobre los
fenomenos evolutivos: una ya reconocida que es la Teoria de la Seleccién Natural; y otra ya activa, pero
aun no claramente percibida, que es esa Teoria del Sesgo Desenvolvimiental insinuada en las
investigaciones y en los resultados de la Evo-Devo.

Bibliografia

Agusti J. (2003), Fésiles, genes y teorias, Barcelona: Tusquets.

Alberch, P. (1989), “The Logic of Monsters: Evidence for Internal Constraint in Development and Evolution”, Geobios
(mémoire spécial) 12: 21-57.

Alberch, P. (1980), “Ontogenesis and Morphological Diversification”, American Zoologist 20: 653-667.

Amundson, R. (1998), “Two Concepts of Constraint: Adaptationism and the Challenge from Developmental Biology”,
en Hull, D. y M. Ruse (eds.), The Philosophy of Biology, Oxford: Oxford University Press, pp. 93-116.

Amundson, R. (2001), “Adaptation and Development: On the Lack of a Common Ground”, en Orzack, S. y E. Sober
(eds.), Adaptationism and Optimality, Cambridge: Cambridge University Press, pp. 303-334.

Amundson, R. (2005), The Changing Role of the Embryo in Evolutionary Thought, Cambridge: Cambridge University Press.
Arthur, W. (1997), The Origin of Animal Body Plans, Cambridge: Cambridge University Press.

Arthur, W. (2000), “The Concept of Developmental Reprogramming and the Quest for an Inclusive Theory of
Evolutionary Mechanisms”, Evolution & Development 2: 49-57.

Arthur, W. (2001), “Developmental Drive: An Important Determinant of the Direction of Phenotypic Evolution”,
Evolution & Development 3: 271-278.

Arthur, W. (2004a), Biased Embryos and Evolution, Cambridge: Cambridge University Press.

Arthur, W. (2004b), “The Effect of Development on the Direction of Evolution: Toward a Twenty-Century
Consensus”, Evolution & Development 6: 282-288.



La Biologia Evolucionaria Desenvolvimiental y una nueva teoria de la evoluciéon |79

Azkonobieta, T. (2005), Evolucién, desarrollo y (auto)organizacion. Un estudio sobre los principios filoséficos de la Evo-Devo,
Tesis doctoral, San Sebastidn: Universidad del Pais Vasco.

Caponi, G. (2004), “La navaja de Darwin”, Ludus Vitalis 12: 9-38.
Cuvier, G. (1805), Lecons d’anatomie comparée, Paris: Badouin.
Darwin, C. (1859), On the Origin of Species, London: Murray.
Dawkins, R. (1996), Climbing Mount Improbable, London: Penguin.
Dennett, D. (1995), Darwin’s Dangerous ldea, London: Penguin.

Dennett, D. (2000), “With a Little Help from my Friends”, en Ross, D., Brook, A. y D. Thompson (eds.), Dennett’s
Philosophy, Cambridge: MIT Press, pp. 327-388.

Eldredge, N. y J. Cracraft (1980), Phylogenetic Patterns and the Evolutionary Process, New York: Columbia University
Press.

Fernandez, F., Galliez, M. y M. Leite (2007), “O gamba que inventou o submarino”, Ciéncia Hoje 39: 70-72.
Goodwin, B. (1998), Las manchas del leopardo, Tusquets: Barcelona.

Gould, S. (1991), “The Disparity of the Burguess Shale Arthropod Fauna and the Limits to Cladistic Analysis: Why we
Must strive to Quantify Morphospace”, Paleobiology 17: 411-423.

Gould, S. (2002), The Structure of Evolutionary Theory, Cambridge: Harvard University Press.
Hall, B. (1992), Evolutionary Developmental Biology, London: Chapman & Hall.
Hennig, W. (1968), Elementos de una sistemdtica filogenética, Buenos Aires: EUDEBA.

Laubichler, M. (2007), “Evolutionary Developmental Biology”, en Hull, D. y M. Ruse (eds.), The Cambridge Companion
to Philosophy of Biology, Cambridge: Cambridge University Press, pp. 342-360.

Maynard Smith, J., Burian, R., Kauffman, S., Alberch, P., Campbell, B., Goodwin, B., Lande, R., Raup, D. y L.
Wolpert (1985), “Developmental Constraints and Evolution”, The Quarterly Review of Biology 60: 265-287.

Newton, L. ([1726] 1962), Mathematical Principles of Natural Philosophy, Berkeley: University of California Press.
Raff, R. (2000), “Evo-Devo: The Evolution of a New Discipline”, Nature Reviews Genetics 1: 74-79.

Raff, R. (1996), The Shape of Life: Genes, Development and the Ewvolution of Animal Form, Chicago: The University of
Chicago Press.

Schwnenk, K. y G. Wagner (2003), “Constraint”, en Hall, B. y W. Olson (eds.), Keywords and Concepts in Evolutionary
Developmental Biology, Cambridge: Harvard University Press, pp. 52-60.

Schmitt, S. (2006), Aux origines de la biologie moderne, Paris: Belin.

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

Sober, E. (1988), Reconstructing the Past: Parsimony, Evolution, and Inference, Cambridge: MIT Press.
Sober, E. (1993), Philosophy of Biology, Oxford: Oxford University Press.

Sober, E. (1994), From a Biological Point of View, Cambridge: Cambridge University Press.

Sober, E. (1999), “Modus Darwin”, Biology & Philosophy 14: 253-278.

Sterelny, K. (2000), “Development, Evolution, and Adaptation”, Philosophy of Science 67 (Proceedings, Part II): S369-
S387.

Sterelny, K. y P. Griffiths (1999), Sex and Death, Chicago: The Chicago University Press.
Tassy, P. (1991), Le message des fossiles, Paris: Hachette.
Tassy, P. (1998), L’arbre a remonter le temps, Paris: Diderot.

Toulmin, S. (1961), Foresight and Understanding, Indianapolis: Indiana University Press.

Webster, G. (1996), “The Problem of Form”, en Webster, G. y B. Goodwin, Form and Transformation, Cambridge:
Cambridge University Press, pp. 3-125.



80 | Gustavo Caponi

West-Eberhard, M. (2003), Developmental Plasticity and Evolution, Oxford: Oxford University Press.
Wiley, E. (1981), Phylogenetics, New York: J. Wiley & Sons.
Wilkins, A. (2002), The Evolution of Developmental Pathway, Sunderland: Sinauer.



