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RESUMEN

La sedicente concepcidn estadistica de la teoria de la seleccién natural se apoya en una
trama de errores que tienen una clave comun: la comprensién inadecuada de la nocién
de presién selectiva, que alude al principal agente causal de la teoria darwiniana de la
evolucidn, y el hecho de no percibir que la genética de poblaciones desarrolla solo un
aspecto particular de la teorfa evolucionaria: su lado no causal. Disueltos esos errores,
las supuestas dificultades que conllevaria reconocer a las explicaciones por seleccién
natural, y otras explicaciones evolutivas, como genuinas explicaciones causales también
se disuelven. Lo mismo ocurre con las objeciones en contra de la polaridad prdximo-
remoto que esa concepcion estadistica podria promover. Mds ain: se puede decir que la
critica a la concepcidn estadistica de la teorfa de la seleccién natural ya es una reivindi-
cacién de esa polaridad.
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ABSTRACT

The soi-disant Statistical Conception of Natural Selection Theory relies on a weft of
mistakes that have a common key: an inadequate understanding of the notion of se/ective
pressure, which refers to the main causal agent of the Darwinian theory of evolution;
and the failure to perceive that Populations Genetics develops only a particular aspect
of evolutionary theory: the non causal side of this theory. Dissolved these mistakes,
the alleged difficulties that would entail recognizing the explanations by natural selec-
tion, and other evolutionary explanations, as being genuine causal explanations, will be
dissolved too; and the same applies to objections against the proximate-ultimate polarity
that this statistical conception could endorse. Moreover, it can be said that the criticism of
the Statistical Conception of Natural Selection Theory is already a claim for that polarity.
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1. PRESENTACION

Un fantasma recorre la filosofia de la biologfa: la concepcién estadistica de la
teoria de la seleccién natural que, vehementemente patrocinada por André
Ariew, Tim Lewens, Mohan Matthen y Denis Walsh’, ha suscitado un coro de
prestigiosas voces que se alzan para conjurarla (Huneman 2011 116)°. Dicha
concepcion estadistica (en adelante CE) se propone como alternativa a lo que
esos cuatro autores denominaron concepcion dindmica de la teoria de la selec-
cion natural (en delante CD). La segunda es la tesis segtin la cual, en el marco
de dicha teorfa, mutacién, migracién, deriva génica y seleccién, tanto natural
cuanto sexual, deben ser consideradas causas de los procesos evolutivos’. Para
Ariew y sus compaferos de ruta, en cambio, esas expresiones solo designan
efectos estadisticos que se registran en el plano poblacional, pero cuya causa
estd en factores que actdan en el nivel de los organismos individuales, sin que
la propia teoria los contemple o aluda a estos factores (Ariew ez al. 2002 453).

Por eso al asumir la CE, también se estd aceptando que la teoria de la selec-
cién natural no es una teoria causal, y eso conduce a tener que admitir que las
explicaciones seleccionables darwinianas tampoco son explicaciones causales
(Ariew & Matthen 2009 201). Consecuencia esta, que ademds de ser dificil
de asimilar, se apoya en una trama de errores que es necesario desarticular.
Esos errores comparten una doble raiz: comprender de manera inadecuada
la nocién de presion selectiva, asi como concebir la genética tedrica de pobla-
ciones, una subteorfa de cardcter consecuencial y no causal (Caponi 2014
40-8), como si ella fuese toda la teoria de la seleccién natural.

Disueltos esos errores, las supuestas dificultades que conllevaria reconocer
a las explicaciones por seleccién natural, y a otras explicaciones evolutivas,
como genuinas explicaciones causales, también se disuelven; y lo mismo vale
para los planteamientos que Ariew (2003 561) formulé en relacién con el
concepto de causa remota. La CE conduce a impugnar la polaridad causas
proximas-causas remotas; y, por eso, al rechazar dicha concepcidn, estd tltima
distincién también resulta reivindicada. Mds adn: se puede decir que la critica

5 Véase Ariew et al. (2002), Ariew (2003) y Ariew & Matthen (2002, 2005, 2009).

Entre esas voces estdn Roberta Millstein (2006), Alexander Rosenberg (2006), Brandon & Ramsey (2007),
Robert Northcott (2010), Christopher Stephens (2010), Philippe Huneman (2012) y Jonathan Kaplan (2013).
También Elisabeth Lloyd, Collin Allen, Trin Turner y Jun Otsuka (2011).

7 La formulacién canénica de la CD acabd siendo la de Sober (1984, 31-3), y a ella apuntan sus criticas los
defensores de la CE. Pero también podemos encontrar formulaciones semejantes, aunque no idénticas, en

trabajos como los de Ruse (1979), Gayon (1992), David & Samadi (2000) y Caponi (2012).
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a la CE, antes de ser una defensa de la CD, ya es una reivindicacién de esa
polaridad sobre la que Mayr (1961) tanto insistié.

2. PROXIMO Y REMOTO

Los defensores de la CE distinguen dos nociones de aptitud (fizness): lo que
ellos denominan aptitud del organismo individual y algo que podria describirse
como la aptitud del estado de cardcter exhibido por ese viviente individual.
Conforme nos dicen, solo la primera nocién tiene contenido causal: la segunda
carece de él (Ariew 2003 562). Definen la aptitud individual a la manera de
Beatty y Mills (2006 [1979] 9) como la propensién que tiene un organismo
particular a sobrevivir y reproducirse en un ambiente dado (Ariew ez a/. 2002
460). Mientras tanto, a eso que yo preferiria describir como aptitud del estado
de cardcter, Ariew, Lewens, Matthen y Walsh la llaman “trait fitness”, enten-
dida como una propiedad estadistica atribuible a un #7ait rype: a una variante
dentro de una poblacién (Ariew ez al. 2002 460). Dicha trait fitness serfa la
media de la aptitud individual de todos los individuos que, por exhibir un
mismo estado de cardcter, son descritos como pertenecientes a una misma
trait class (Ariew et al. 2002 464).

Por mi parte, entretanto, preferirfa expresar esa nocién recordando que una
variante, un #rait type, es uno de los estados posibles de un cardcter que estdn
presentes en una poblacién. Cuando se habla del melanismo industrial de
Biston betularia, se distinguen dos variantes: una clara y otra oscura. Para
Ariew y sus companeros, cada una de ellas serfa un #rait type. Yo, insisto,
prefiero describirlas como estados alternativos de un cardcter y hablar de la
aptitud de cada uno de esos estados alternativos de cardcter en una pobla-
cién determinada de Biston betularia. Sin embargo, y como es de esperarse, el
problema no estd en las expresiones usadas, y si en cémo entender las nociones
a las que aluden esas expresiones. El idioma puede inclinarnos por una u otra
terminologia, pero lo que importa es la correcta delimitacién de los conceptos
alli implicados, es decir, su adecuada caracterizacién epistemoldgica.

Para los defensores de la CE, lo que yo quiero indicar con la expresién “aptitud
del estado de cardcter” serfa “una funcién de la media y de la variacién de la
aptitud de los individuos dentro de una poblacién” (Ariew ez a/. 2002 460). Asi,
dada una poblacién P en la que existen dos estados alternativos, dos variantes
oy B, de un mismo caricter, la aptitud de o en P serfa igual a la diferencia
existente entre la aptitud individual media de todos los individuos de Py la
aptitud media de todos los individuos portadores de a. Segin la CE, la selec-
cién natural ocurriria cuando, en P, la frecuencia relativa del estado de caracter
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o cambia debido a la alteracién de la relacién entre, por un lado, la aptitud indi-
vidual promedio del conjunto de los organismos que exhiben a y, por el otro, la
aptitud media de todos los individuos de P (Ariew ez al. 2002 464).

Vista desde la CE, la seleccién natural es solo una consecuencia: no es un
proceso causal y menos un factor causal. Los cambios en las frecuencias rela-
tivas de los estados alternativos de un cardcter de hecho ocurren, y eso es la
evolucién (Ariew & Matthen 2009 203). Pero dicha evolucién es consecuencia
de alteraciones en la aptitud de los organismos individuales: he ahi el motor
de los cambios evolutivos y no en la seleccién natural, que solo es la resultante
de esas alteraciones de las aptitudes individuales. El cambio evolutivo seria
entonces el efecto acumulado del mayor o menor éxito de los organismos indi-
viduales al realizar sus ciclos vitales (Ariew et 2/. 2002 464). El error de la CD
consistirfa en pensar que las diferencias en #rait fitness generan cambios evolu-
tivos, cuando en realidad son solo una medida estadistica de lo que resulta de

las diferencias registradas en el plano de la aptitudes individuales (Ariew ez al.
2002 460).

La descripcién puramente estadistica de la resultante de una serie procesos
independientes, que se presentan en el plano de la existencia individual de
todos y cada uno de uno de los individuos de una poblacién, se tomarifa como
agente causal de un proceso unico que abarcarfa esa mirfada de procesos
ocurridos en el plano organismico (Ariew 2003 561). Es ahi, al apuntar ese
supuesto error, que los defensores de la CE estarian, no solo ultimando la CD,
sino también liquidando, con el mismo disparo, la propia distincién entre
causas proximas y causas remotas.

El propio Ariew (2003 560) asi lo considera; y, de hecho, eso es coherente con
su argumentacién. Una buena primera presentacion de tal distincién consiste
en decir que mientras las causas préximas actan en los organismos y sobre
ellos, verificdndose sus marcas en los fendmenos estudiados por la fisiologfa,
la biologia del desarrollo y la autoecologia, las causas remotas actiian en las
poblaciones y sobre ellas (Caponi 2013a 202), o mejor, sobre poblaciones
consideradas linajes. Por eso, si la seleccién natural se explica como mero
resultado de la agregacién de fenémenos puramente organismicos, el ejemplo
mids claro y paradigmadtico de causa remota se caeria. Con esto la polaridad
préximo-remoto se reducirfa a una distincién entre tipos de explicaciones,
pero no entre dos 6rdenes causales. Las explicaciones evolutivas, conforme
Ariew (2003) explicitamente lo dice, serfan un tipo de explicacién no causal.

En efecto, si las explicaciones evolutivas son, tal como Ariew (2003 564) lo
pretende, puramente estadisticas y no causales, entonces la distincién entre
causas préximas y remotas serfa solo una apariencia engafiosa generada por
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la diferencia existente entre las explicaciones causales de nivel organismico, o
proximal, y las explicaciones puramente estadisticas de nivel poblacional. Pero
si toda esta arremetida contra la idea de un orden causal que esté mds alld del
orden de fenémenos organismicos parece tener algin asidero, eso se debe a
que estamos pasando por alto un hecho obvio pero fundamental: para que
exista seleccién natural entendida aun como mero resultado, para que surjan
diferencias de éxito reproductivo entre variantes alternativas, ya es necesario
que esas variantes existan y compitan dentro de una poblacién. Los hechos
organismicos a los que aludimos cuando hablamos de seleccién natural solo
impactan en el plano poblacional, en virtud de condiciones definidas por
variables que ya son de indole poblacional.

Que un cambio ambiental haga que un organismo vea incrementado o dismi-
nuido lo que podia ser su éxito reproductivo individual esperado no genera,
de por si, seleccién natural, y en realidad tampoco alcanza el hecho de que ese
fenémeno afecte a toda una poblacién. Si en esa poblacién no hay variantes
que responden, o aprovechen, mejor o peor ese cambio, entonces no habrd
seleccién natural (Lewens 2005 23; Caponi 2013a 206). Por eso los procesos
selectivos no pueden reducirse a agregados de fenémenos puramente orga-
nismicos: para poder ocurrir, la seleccién natural supone ciertas condiciones
relativas a la composicién de las poblaciones. Si una sequia que afecta a las
pasturas disminuye el éxito reproductivo de todos y cada uno de los indivi-
duos de una poblacién de guanacos, eso solo llegard a redundar en una presién
selectiva si existen variantes heredables en la poblacién que pueden responder
mejor o peor a esa amenaza del ambiente (Brandon 1990 65; Caponi 2012
107). De esa manera si podrd haber cambio transgeneracional en las frecuen-
cias de los estados alternativos de un cardcter (Caponi 2013a 207).

Una presién selectiva, por otra parte, nunca puede depender de factores pura-
mente ambientales que quepa considerar con independencia de las alternativas
seleccionables, y acentuarse o atenuarse en virtud de ellos (Caponi: 2013a 207;
2013b 109). En una poblacién de orugas con dos variantes de coloracién a.y 3
~—tales que o configura un camuflaje mds eficiente que B—, la presion selectiva
que la depredacioén ejercerd en contra de B3 y a favor de a siempre serd direc-
tamente proporcional a esa diferencia de eficiencia, y no solo proporcional a
la intensidad de la depredacién sufrida por las orugas. Si esa diferencia de
eficiencia no es muy marcada, la presion serd menos intensa, y eso nos muestra
de nuevo que la configuracién de una presién selectiva depende de variables
que no pueden ser consideradas si se piensa cada organismo por separado,
independientemente de su poblacién e ignorando las variantes que en dicha
poblacién se hagan presentes.
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Ciertamente esa diferencia de eficiencia criptica entre dos coloraciones
depende tanto del entorno en el que se mueven los organismos en cuestién
como de la eficiencia del sistema perceptivo del depredador. Pero la intensidad
de la presién selectiva a favor de una variante, y en contra de la otra, depende
de la diferencia de eficiencia, o de aptitud ecoldgica, entre ellas. Por tanto, esa
intensidad no puede definirse con independencia de esa variable comparativa
que ya es poblacional. No hay, por un lado, una presién selectiva en favor de
o que dependa solo de la eficiencia de o ni, por otro, una presién selectiva
en contra de B que dependa de la ineficiencia de . Hay una tnica presién
selectiva que se define en virtud de la diferencia de eficiencia entre ambas
alternativas. Cuanto mayor sea esa diferencia, mayor serd el éxito reproductivo
diferencial de la alternativa beneficiada y menor el de la alternativa perjudi-
cada. Eso determinard la velocidad y la intensidad del cambio evolutivo. Si la
diferencia es mayor, la alteracién en la frecuencia relativa de ambas variantes
serd mds rdpida y mds notoria.

3. LA SELECCION NATURAL NO MATA NI UNA MOSCA

Organismos aislados pueden morir de hambre, o de sed, mds o menos rdpi-
damente; también pueden ser cazados con mayor o menor facilidad. En
ese sentido, pueden tener mayor o menor aptitud individual, pero no sufrir
presiones selectivas mds o menos intensas. Una planta que lucha por su vida en
el confin del desierto (Darwin 1859 62), puede salir mejor o peor librada, pero
no estd sufriendo una presion selectiva: estd soportando la sequia; si esa sequia
se intensifica, no diremos que una presion selectiva se ha incrementado. No lo
diremos porque lucha por la vida y seleccion natural estin lejos de ser lo mismo.
La primera es una nocién ecoldgica y la segunda una nocién evolutiva que
no alude a cosas que sucedan a los organismos, sino a las poblaciones consi-
derdndolas en una secuencia generacional. Para hablar de presiones selectivas
tenemos que aludir a una poblacién entendida como un linaje en el que se dan
variantes cuya frecuencia relativa pueda alterarse en virtud de las diferencias
de aptitud ecolégica que de ellas resulten. Era la poblacién de la planta de
Darwin la que podia estar sufriendo una presién selectiva.

Las consecuencias de una sequia pueden verse en los tejidos de una planta,
pero los efectos de una presién selectiva se observan en las proporciones de
los estados alternativos de un cardcter que encontramos en un linaje. Sin
embargo, la diferencia no estd solo del lado de los efectos, sino también del
lado de las causas. Mientras la falta de humedad es una causa préxima que
afecta a todos y cada uno de los organismos que componen una poblacién de
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plantas, la presién selectiva es causa remota que modifica la configuracién de
un linaje en virtud de diferencias de aptitud promovidas por las variantes que
ocurren en ese linaje. No hay reduccién de lo evolutivo a lo organismico. Las
presiones selectivas y la evolucion son cosas que les ocurren a los linajes y no
a los organismos.

Por eso, el orden de la causacién remota no puede pensarse como un mero
epifenémeno del orden de las causas préximas, aun cuando tenga su condi-
cién de posibilidad en este dltimo: sin organismos condenados a luchar por la
existencia, no habria presiones selectivas; pero tampoco las habria si esos orga-
nismos no estuviesen integrados en linajes en los que se dan formas alternativas
de un cardcter. Una manada de mulas dejada a su suerte en la puna no sufriria
ninguna presion selectiva, aunque las penurias que tendrian que enfrentar no
serfan pocas y aunque esas mulas tuviesen diferentes capacidades de sobrevivir.

Los defensores de la CE llegan a decir que la CD le da soporte a lo que suele
denominarse vision positiva de la seleccion natural, esto es, a la idea de que la
seleccién natural explica por qué los organismos tienen determinadas carac-
teristicas. La CE, en cambio, serfa mds solidaria de la llamada visidn negativa,
segun la cual la teorfa de la seleccién natural explicaria fenémenos puramente
poblacionales y lo haria de una forma no causal (Ariew ez al. 2002 469).
Sin embargo, los términos de esa oposicion estdn mal definidos. La selecciéon
natural explica causalmente los estados de caracteres de los diferentes linajes
en evolucién, es decir, por qué esos linajes presentan los caracteres que efecti-
vamente tienen. Las conformaciones de los organismos, en cambio, se explican
por procesos desarrollados en el plano de las causas préximas y no en el plano
de las causas remotas. Las disciplinas que estudian esos procesos ontogené-
ticos son la genética (cldsica y molecular), la biologia del desarrollo y la propia
fisiologia, todos capitulos de lo que Mayr denomina “biologfa funcional”.

Un error grave de los adalides de la CE consiste en suponer que, segtn la CD,
la seleccién natural serfa “una fuerza que determina causalmente la muerte o la
sobrevivencia individual” (Ariew ez al. 2002 466), idea que ciertamente seria
un disparate: las presiones selectivas, como lo acabamos de ver, no cambian
estados de organismos. No desvian o abortan el curso de una ontogenia sino
que cambian o preservan la proporcién de alelos dentro de una poblacién o
alteran el valor medio de los estados de caracteres exhibidos por un linaje,
siempre y cuando hablemos, por supuesto, de linajes que no excedan el nivel
de la especie. Es en ese nivel que actiian los agentes causales que englobamos
bajo la categoria de seleccion natural. En cambio, los constrefimientos onto-
genéticos puestos en la palestra por la biologia evolucionaria del desarrollo
pueden actuar sobre linajes de rango superior (Caponi 2012 117; 2013a 202).
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Pero lo que aqui estd en juego es la seleccién natural, y es necesario subrayar
que ella no es un agente que afecte organismos o grupos de organismos.
Cuando vemos una bandada de chimangos (Milvago chimango) diezmando
una nube de alguna especie de alguaciles (Epiprocta) en una tarde de verano,
es claro que no estamos observando la seleccién natural en accién ni la accién
de una presién selectiva. Tampoco la vemos cuando registramos cémo el
aumento de la poblacién de ciertos depredadores impacta en el tamafio de
la poblacién de sus presas, ni cuando analizamos cémo un factor ecoldgico o
geografico limita el drea de dispersién de una especie (Caponi 2012 99). Para
observar el accionar de una presién selectiva, deberfamos contabilizar cambios
poblacionales que solo podrian registrarse considerando una secuencia de por
lo menos tres generaciones® en la poblacién de chimangos o en la poblacién de
la especie de alguaciles que estemos analizando.

Pero no pienso que la aceptacién de la CD suponga o implique desconocer
lo que acabo de apuntar. Como tampoco que ella conduzca a hipostasiar a la
seleccién natural, al considerarla una fuerza tinica que se manifiesta y trasfi-
gura en diferentes avatares, produciendo procesos evolutivos. Este modo de
pensar, por otra parte, serfa inaplicable a cualquier fuerza reconocida por la
ciencia. Los defensores de la CE dicen estar preocupados por una cuestién
ontoldgica concerniente a qué es la seleccién natural (Ariew & Matthen 2009
203); sin embargo, es obvio que la expresién “selecciéon natural” no designa un
agente causal particular, como lo serfa el magnetismo terrestre o el calor del
Sol, sino un tipo de agente causal cuyos ejemplos son las presiones selectivas
concretas que eventualmente invocamos para explicar casos especificos de
éxito reproductivo diferencial. En este sentido, lo que ocurre con la seleccién
natural no es muy diferente de lo que sucede con el empuje.

La flotacién puede explicarse causalmente apelando al principio de Arquimedes,
que es una ley causal (Caponi 2014 46), pero eso no implica aceptar que exista
una fuerza Unica que, actuando en distintos lugares, empuje los cuerpos hacia
la superficie de los liquidos en los que se encuentran. Como tampoco hay una
fuerza de atraccién que dimane de la Tierra, atrayendo hacia ella todo lo que se le
aproxime. La gravedad terrestre no es como el calor que las brasas producen con
independencia de las achuras que pongamos, o dejemos de poner, para asarse en
la parrilla. La gravedad no preexiste a los propios cuerpos que entran en relacién
con la Tierra; lo mds correcto serfa hablar de una mirfada de fuerzas gravita-
cionales que se generan entre la Tierra y cada cuerpo afectado. De la misma
manera, lo mds correcto serfa hablar de una pluralidad de presiones selectivas

8 Mids adelante ya veremos el porqué de ese niimero tres.
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que actiian sobre cada poblacién y no de /z seleccion natural, como si ella fuese
un agente Unico que se modifica en funcién del prisma de las circunstancias.

Del mismo modo en que no hay una fuerza particular llamada “empuje”,
sino incontables empujes particulares que se generan en funcién del volumen
de cada cuerpo que esté inmerso en algtn liquido, y de la densidad de cada
liquido particular, dejando de existir cuando el cuerpo sale del liquido que lo
contiene; tampoco hay una fuerza llamada seleccién natural sino multiples
presiones selectivas. Andlogamente a como cada empuje singular se genera por
una conjugacion particular de volumen y peso especifico, esas presiones selec-
tivas se producen en virtud de una configuracién muy compleja de factores
ecoldgicos, variantes alternativas en los estados de un cardcter y diferencias
de eficiencia funcional entre dichas variantes (Caponi 2014 107). Hablamos
de seleccién natural como lo hacemos de empuje, de gravitacién o de magne-
tismo: sabiendo que esas son clases naturales ejemplificadas por multiples y
heterogéneas presiones selectivas, por maltiples empujes, por multiples fuerzas
gravitacionales y por multiples fuerzas magnéticas particulares.

A eso aluden de un modo mds o menos feliz los que conciben la teorfa de
la seleccién natural como si fuese una teoria de fuerzas. En este caso podria
establecerse otra analogfa con los conceptos de erosidn hidrica o erosion edlica.
Estos no se refieren a dos agentes erosivos efectivamente actuantes, sino a dos
tipos de agentes, de los que podemos apuntar ejemplos diversos en diferentes
lugares. Hablamos del poder de la seleccién natural como del poder erosivo
del viento, pero en realidad los agentes causales concretos son las presiones
selectivas. Y ellas pueden actuar en concomitancia con otros agentes causales
de cambio evolutivo tales como flujos migratorios, mutaciones, presiones de la
seleccién sexual y casos diferentes de la heteréclita panoplia de factores que se
engloban, como ya veremos, bajo la rdbrica de “deriva génica”.

Es cierto: los defensores de la CE también parecen tener muy clara esa distin-
cién entre seleccion natural y presiones selectivas que estoy sefialando (Lewens
2005 26); solo que ellos hablan de “fuerzas selectivas” y no de “presiones selec-
tivas” (Ariew et al. 2002 467). Pero creo que su entendimiento del concepto es
deficitario: identifican dichas fuerzas con factores ambientales como luz solar
y depredacién, que son factores que pueden actuar sobre las poblaciones aun
en ausencia de variantes seleccionables (Lewens 2005 27). Es decir, omiten
el hecho de que las presiones selectivas se delinean a partir de conjugaciones
de factores que necesariamente deben contener variables de indole ecolégica,
pero también variantes seleccionables, siendo que la propia intensidad de esas
presiones depende, conforme vimos, de la diferencia de desempeno funcional
que resulta de esas variantes.
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4. UNA PRESION SELECTIVA NO ES CUALQUIER COSA

Esa confusién entre el mero factor ambiental y la presién selectiva en cuya
configuracién dicho factor puede estar involucrado también estd en la base
de otro argumento muy socorrido por los defensores de la CE. Segtin dicho
argumento, la CD supone una diferencia entre seleccion naturaly deriva génica
que es injustificable en los propios términos de dicha concepcién porque si
se identifica la presién selectiva con el factor ambiental, se puede llegar a
afirmar, como de hecho los defensores de la CE gustan de hacerlo (Ariew ez
al. 2002 467), que los agentes que producen las presiones selectivas también
son capaces de producir deriva (Lewens 2005 27). Esto se ve muy bien en un
ejemplo pergenado por Beatty (1984 192-4), al que los defensores de la CE
apelan para explicar esa supuesta superposicioén (Ariew ez al. 2002 467).

Beatty propone pensar en una poblacién de polillas que evoca a las Biston
betularia del melanismo industrial. En dicha poblacién, que también estd
sometida a la accién de un predador sensible a los contrastes de color, hay
ademds una variante oscura y una variante clara. Pero, en este caso, los
drboles del bosque no tienen un color uniforme o demasiado predominante:
40% tiene corteza clara y 60% oscura. Situacién que, de todos modos,
segin dice Beatty (1984 194), no impide que las oscuras puedan ser consi-
deradas mds aptas que las claras; aunque esa diferencia de aptitud no sea
tan notoria como en el caso de un bosque de drboles homogéneamente
ennegrecidos. Pero es esa persistencia de los drboles claros la que permitiria
la ocurrencia de algo que, segiin Beatty (1984 195), nos pondria ante un
caso en el que serfa dificil distinguir entre una fuerza selectiva y un agente
productor de deriva génica.

Beatty (1984) nos pide imaginar que

en una generacién particular, encontramos entre los restos de las polillas ulti-
madas por los predadores, una proporcién de polillas oscuras que es mayor que
la habitual en la poblacién como un todo, y una proporcién de polillas claras
que es menor de lo también habitual en esa misma poblacién (195).

También quiere que observamos que esos restos quedaron “distribuidos en
dreas de drboles claros y oscuros de una forma tal que nos lleva suponer que
las polillas oscuras estaban posadas en drboles claros cuando atacadas, y que
las claras hacian otro tanto”. Dichas circunstancias, colige Beatty (1984 195),
nos permitirfan concluir que, “por casualidad las polillas oscuras se posaron
mds en los drboles claros que en los oscuros, aun cuando estos fuesen mds
frecuentes”, y que eso habria llevado a que la depredacién ejercida por los
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pdjaros, que normalmente actuaba como una fuerza selectiva favorable a las
polillas oscuras, actuase, por lo menos en esa temporada, a favor de las claras.

La muerte de las polillas oscuras no fue al azar: sucedié porque estaban mds a
la vista de los depredadores. La anterior afirmacién también es vilida para la
menor cantidad de bajas entre las claras: eso tampoco fue pura casualidad. La
mejor suerte de las claras se debi a que, al posarse mds en los drboles claros
que los oscuros, tendieron a quedar menos expuesta a la dvida mirada de los
pdjaros. Pero, aun reconociendo que esas no fueron casualidades y que los
depredadores estuvieron tras de todo lo ocurrido, tampoco se puede concluir,
seguin Beatty (1984 196), que ahi haya habido seleccién a favor de la variante
clara, esto es, no se puede decir que los mds aptos hayan sido seleccionados.
En este caso, la fuerza selectiva —que es la depredacién— habria producido
deriva y no seleccién natural. Situacién que mostraria la imposibilidad de
tratar las presiones selectivas como agentes causales distinguibles de aquellos a
los que podemos atribuitles los procesos de deriva, pero yo no lo veo asi.

La historia, como se dice en Brasil, estd mal contada. Beatty dejé de considerar
todas las condiciones que deben cumplirse para poder afirmar que la depreda-
cién ejercida por los pdjaros configure una presion selectiva. Aparentemente
lo hizo porque senalé que en un bosque donde predominaban los drboles
oscuros, las polillas oscuras serfan mds aptas que las claras. Pero olvidé decir
que, para que eso fuese asi, era necesario que esas polillas siguiesen cierto
patrén comportamental: en un bosque donde los drboles no tienen un color
uniforme, habiéndolos claros y oscuros, una presién selectiva favorable a una
coloracién que sirva como camuflaje, solo surgird si los animales a los que
dicha coloracién debe disimular, no tienen un comportamiento que los llevé
a posarse en superficies en donde ese efecto protector no se produzca. Si todas
las polillas, independientemente de ser claras u oscuras, propenden a posarse
mds cominmente en superficies claras, por mds que haya drboles oscuros, y
por mds que la variante oscura se disimule al ubicarse en ellos, la variante clara
seguird siendo la premiada por la seleccién natural.

Lo que habria ocurrido en esa temporada en que las polillas claras tuvieron
mds suerte serfa una suspension, temporaria o definitiva, de las condiciones
que producian la presién selectiva favorable a la variante oscura. La depre-
dacién siguié actuando, claro, pero ya no como elemento de esa presién
selectiva, tal como una sequia puede diezmar un cultivo, independientemente
de que existan en é| variantes que incidan en una mayor tolerancia a la falta de
humedad. Es verdad: si por “fuerza selectiva” se quiere entender algo distinto
de “presién selectiva”, y con ella se quiere indicar la propia depredacién de los
pajaros sobre las polillas, se puede decir que la misma fuerza siguié actuando;
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pero lo que seguird importando es que, no obstante eso, la presion selectiva
favorable a la variante oscura dejé de operar: momentdnea o definitivamente
se desarticul6 porque ya no se cumplieron otras condiciones que debian darse
para que pudiese existir.

La propension a posarse en drboles claros que las polillas mostraron en aquella
temporada, no importa cudl haya sido su causa, interrumpi6 la presién selectiva
favorable al melanismo criptico; y lo hizo sin instaurar una de signo contrario
en su lugar. Pero para entender eso hay que delimitar mejor el propio concepto
de presién selectiva. Al respecto lo que hay decir, en primer lugar, es que una
presion selectiva no es otra cosa que un premio a la mayor aptitud: dados dos
o mds estados alternativos de un cardcter, una presién selectiva redunda en
el mayor éxito reproductivo diferencial de aquel estado que confiere mayor
aptitud a sus portadores. Pero si eso es obvio, lo que muchas veces no es obvio
es el propio concepto de aptitud alli implicado.

Aunque ya sepamos que no estamos hablando de la aptitud como mero éxito
reproductivo diferencial, sino de la aptitud ecolégica (Caponi 2013b 109),
todavia se impone una tltima especificacidn que a veces suele pasarse por alto:
la aptitud ecoldgica a la que se refieren cuando se habla de presiones selectivas
es la que podriamos denominar “aptitud ecolégica evolutiva”. No se trata de la
simple viabilidad individual que puede tener una mula proverbialmente dura
y aguantadora; se trata de la capacidad de dejar descendencia que también
goce de esa misma “aptitud ecolégica evolutiva”. El imperativo darwiniano no
es durar, pero tampoco es simplemente el de reproducirse, sino dejar nietos
que también puedan atender a ese mandato; y eso no vale solo para explicar la
manutencién de la proporcién entre sexos (Sober 1984 52; 2011 580). El éxizo
reproductivo diferencial, es verdad, se expresa en términos de descendencia
directa, pero eso es solo un indice de esa aptitud ecoldgica evolutiva, no su

definicién (Rosenberg 1985 156).

Michael Ruse (1987 19) sefialé que en un mundo darwiniano, “no tiene
sentido ser Superman si la criptonita ha destruido tus espermatozoides”. Pero
tampoco vale gran cosa ser muy prolifico en descendencia, si esta no llega a
reproducirse. Una alta productividad de gametos que den lugar a una multitud
inusualmente abultada de ontogenias que nunca lleguen a la fase reproductiva
jamds serfa premiada por la seleccién natural; por eso mal podriamos decir
que los individuos dotados de esa capacidad sean minimamente aptos como
para que sus atributos puedan ser premiados por alguna presién selectiva. Lo
tnico que las presiones selectivas pueden premiar son aptitudes heredables
que, al permitir que un organismo se asegure mayor descendencia, también
estén asegurando que esos descendientes tengan esa misma aptitud y la trans-
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mitan a la generacion subsiguiente, la cual, mientras se mantenga el mismo
régimen selectivo, la transmitird a las que se sigan.

Por lo mismo una configuracién demasiado efimera de variables que, en una
generacion confiera mayor éxito reproductivo a portadores de un estado de
cardcter que acabard siendo ecoldgicamente contraproducente, o indiferente,
para los propios hijos de esos portadores exitosos, no serd considerada una
presion selectiva. Alli no estard siendo premiada la aptitud ecolédgica evolutiva
a la que acabo de aludir. Pero no se trata de que las presiones selectivas tengan
que ser previsoras, sino de que el concepto de presidn selectiva solo tiene sentido
si se piensa en una secuencia de por lo menos tres generaciones: progenitores
variantes que pueden tener mds o menos nietos en virtud de las caracteristicas que
ellos mismos les transmiten a sus hijos. Para que se pueda clasificar como una
presion selectiva, la configuracién de variables que genera diferencias de éxito
reproductivo debe tener esa perdurabilidad minima.

Si el bosque en el que habita una poblacién de polillas, sobre todo si es
una poblacién pequefia, pasa por una temporada anémala caracterizada
por vientos que hacen que esos insectos y sus depredadores tiendan a
concentrarse en dreas donde los drboles claros predominan, esas circuns-
tancias hardn que, en esa temporada, la variante oscura, habitualmente
mejor disimulada, sufra mds la depredacién que la variante clara. Eso, sin
embargo, no serd un premio a una posible aptitud ecoldgica evolutiva coyun-
tural de las polillas claras; sino todo lo contrario: debido a la configuracién
de factores dentro de los cuales ella estd actuando, la propia depredacién
estard incrementando la frecuencia de una caracteristica que no redundard
en descendencia reproductivamente exitosa. Eso no podrd contarse como
un caso de seleccién natural, como tampoco se puede pensar que lo sea la
historia de las jirafas que se descogotan accidentalmente al quedarse engan-
chadas en ramas de drboles extranamente retorcidas por el efecto de vientos

inusuales (Rosenberg 1994 72-3).

Cuando los vientos se normalicen, del conjunto de polillas que logren reprodu-
cirse en esa temporada anémala, la porcién que tendrd mayor aptitud seguird
siendo la de las polillas oscuras, aunque su nimero —después de esa temporada
anémala— sea mds escaso que el de las claras. En promedio, los descendientes
de estas ultimas seguirdn teniendo menos nietos que los descendientes de las
polillas oscuras. La mds copiosa descendencia directa de las claras —que se
vieron beneficiadas por esa temporada aislada de vientos anémalos— solo faci-
litard la vida de los pdjaros durante algunos dias. Aunque también sea cierto
que todo ese episodio no dejard de producir algin cambio, quizd ripidamente
revertido, en la proporcién de algunos alelos.
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Aunque de un modo indirecto, en 7he Nature of Selection, Sober también
reconoce esto que estamos diciendo: “La seleccién ocurre en la transicién
del huevo al adulto. Luego los adultos sobrevivientes se reproducen y su
descendencia experimenta el mismo régimen de seleccién al desarrollarse.
A continuacién esos descendientes se reproducen, y el proceso recomienza”
(1984 40). Secuencia, toda esa, que no ocurrié con las polillas claras que en
aquellos dias de vientos anémalos acabaron beneficiadas. Usando las palabras
de Sober, se puede decir que eso fue asi porque sus descendientes no llegaron
a experimentar el régimen selectivo que a las habia beneficiado.

Pero yo creo que es mejor decir que las polillas claras de aquella tempo-
rada ventosa tampoco llegaron a beneficiarse de un régimen selectivo; solo se
beneficiaron de una contingencia que, por ser demasiado efimera, no llegé a
instaurar ningun régimen selectivo, ninguna presién selectiva. Por eso, ese
episodio serd registrado como un caso de lo que se denomina deriva génica:
un cajén de sastre cuya naturaleza también es necesario comprender para no
dejarse encandilar por los sofismas de la CE.

5. HAY MAS CcAUSAS

Aunque los adaptacionistas extremos como Cain (1951 424) o Rosenberg
(1994 81) se equivocan cuando pretenden que “deriva génica” sea tinicamente
una etiqueta para denotar las causas no identificadas de algunos procesos
evolutivos, llamar a la nocién de deriva génica un “cajén de sastre” no es
una hipérbole. Se trata de un concepto que atina fenémenos muy dispares’.
Aun sin considerar circunstancias andlogas a la de las polillas de Beatty, que
ciertamente no serian las mds representativas, su extension es de contornos
labiles y siempre ampliables (Millstein 2002 34-5; 2009 271-2). Alli entran
las innimeras variantes de lo que suele llamarse muestreo parental indiscri-
minado (Beatty 1984 188-9) y también todo aquello que puede denominarse
muestreo gamético indiscriminado (Beatty 1984 189; Millstein 1996 S13-4).

Lo primero alude a esos casos en donde el proceso (causal) que impide, o
reduce, el éxito reproductivo de algunos individuos (quizd por su simple
eliminacién) es independiente de su fenotipo'®: el factor o proceso que elimina
esos individuos, u obstaculiza su reproduccion, es insensible a sus particulari-
dades. Los afectd a ellos del mismo modo en que hubiese afectado a cualquier

9 Véase Mayr (1963 204), Beatty (1992 273), Millstein (1996 S15) y Ariew ez dl. (2002 456).
10 Véanse los ejemplos dados por Futuyma (2005 227), Meyer & El Hani (2005 67) y Allano & Clamens (2010 149).
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otro miembro de la poblacién, independientemente de sus caracteristicas. Lo
segundo, el muestreo Gamético indiscriminado, se refiere no a la eliminacién
de los individuos sino de sus gametos: “el proceso que determina cudl de los
dos gametos genéticamente diferentes producido por un progenitor heteroci-
goto pasa de hecho a su descendencia” (Beatty 1984 189). Si el proceso que
determina eso también es insensible a cualquier diferencia fisica entre esos
gametos y obedece a contingencias ajenas a esas diferencias, eso serd un mues-
treo gamético indiscriminado.

Pero la historia de las polillas del bosque de Beatty nos muestra que también
puede haber un muestreo parental discriminatorio que, no llegando a ser selec-
cién natural, encaja mejor en la categoria de la deriva. Y creo que tampoco hay
que dejar de considerar la existencia de un muestreo gamético discriminatorio.
Lo que Lewontin entiende por “seleccién gamética” podria ser un ejemplo
de ello. Si “por seleccién gamética se entiende especificamente las diferencias
de movilidad, viabilidad, y probabilidad de fertilizacién de los gametos que
resulta de sus propios genotipo haploide, independientemente del genotipo de
los progenitores que los formaron”, entonces tenemos que considerar que eso
no es seleccién natural. Los gametos mds eficientes pueden estar venciendo
a otros independientemente de la aptitud ecoldgica de las ontogenias a las
que ellos den inicio. Por ejemplo, en una poblacién de insectos sometida a
un régimen selectivo semejante al del melanismo industrial, puede ocurrir
que los gametos portadores del alelo claro sean mds viables que su alternativo
meldnico. Eso podria producir un efecto de deriva, compensado por la presién
selectiva vinculada al camuflaje.

Pero aparte de esas variedades de muestreo, discriminatorio o indiscriminado,
que podemos imaginar capaces de producir solo efectos no muy significativos
y facilmente reversibles, la categoria de la deriva genética también abarca cosas
como el efecto fundador'' y los cuellos de botella”® , que ciertamente podemos
considerar como capaces de producir efectos evolutivos mayores, mds notorios
y con menor probabilidad de reversién. Aunque también en estos casos, al
igual que en los anteriores, la magnitud del efecto producido sea inversamente
proporcional al tamafo de la poblacién afectada dado que el tamafo de una
poblacién no es causa de la deriva (Millstein 2009 293), pero permite que
los mecanismos que la producen tengan efectos mayores. Es como la erosién:

11 Asilo podemos ver en Mayr (1963 211), Ford (1975 44), Sober (1984 112), Beatty (1992 276), Futuyma (2005
232), Ruse (2006 150), Harrison (2010 322) y Diéguez (2012 340).

12 Véase Grant (1986 197), Gouyon et 4l. (1997 111), David & Samadi (2000 77), Millstein (2002 35), Coyne &
Orr (2004 390), Heams (2011 78) y Bascompte & Luque (2012 99).
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el tiempo no la causa, pero cuanto mds tiempo transcurre, los efectos de los
procesos que si la producen se acumulan y acentan (Caponi 2014 50).

Claro, al hablar de todos esos mecanismos diferentes que, junto con otros,
pueden amontonarse en el cajon de sastre de la deriva genética, uno parece
obligado a concederle el punto a los defensores de la CE: la deriva génica no
es una fuerza (Ariew & Matthen 2002 61). Pero cuidado: si decimos que la
deriva no es una fuerza, debemos decirlo en un sentido diferente a aquel en
el cual llegamos a conceder que “seleccién natural” no era el nombre de un
agente causal concreto. La seleccién natural, dijimos, no es un agente causal
concreto como si lo es el magnetismo terrestre: ella es la clase natural a la
que adscribimos las presiones selectivas particulares, tal como la gravedad es
la clase natural a las que adscribimos las diferentes fuerzas gravitacionales.
Deriva génica, en cambio, no parece designar ningtn tipo, o clase natural,
delimitable de agente causal. En eso, no se parece ni a gravitacién, ni a empuje,
como tampoco a erosion edlica ni a seleccién natural.

Con todo, aun asi, revolver ese cajén de sastre da para distinguir algunas
clases naturales mds o menos delimitables, como lo son el efecto fundador
y el cuello de botella, que abarcan procesos causales que, siendo claramente
diferentes de la seleccién natural (Millstein 1996 S17), pueden ser incluso
producidos experimentalmente’®. No hay un tipo delimitado de proceso o
agente causal que se llama “deriva® pero, aun asi, esa rabrica recubre una
serie de procesos y agentes que son de naturaleza causal. Algunos ejemplos
son la depredacién que menciona Beatty, una erupcién volcdnica que diezma
indiscriminadamente a una poblacién en un caso de cuello de botella o un
vendaval que arrastra algunas semillas de una planta hasta una isla alejada en
las que ellas germinan estableciendo una nueva poblacién, en un ejemplo de
efecto fundador.

Cuando se atribuye un proceso evolutivo a la deriva génica no se estd dando
ninguna explicacién causal de lo ocurrido. Como tampoco se hace cuando tal
proceso se atribuye a la seleccién natural sin precisar de qué presién selectiva
se trata. Pero, tanto en un caso como en el otro se estd apuntando en la direc-
cién de una explicacién de esa naturaleza. Cuando se cita la seleccién natural,
se estd afirmando que ese cambio obedece a una presién selectiva que deberia
poder ser identificada; cuando se cita la deriva genética se estd conjeturando
que ahi medié algtn cuello de botella, algin efecto fundador, o alguna otra
cosa por el estilo, que —si fuese relevante hacerlo— también deberia poder
identificarse (Godfrey-Smith 2014 35). Ocurre lo mismo con los otros agentes

13 Véase Coyne & Orr (2004 398-9), Fry (2009 638-9), Futuyma & Bennett (2009 23-5) y Simoes ez al. (2009 92-3).
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causales de los procesos evolutivos que también estdn previstos en el principio
de Hardy-Weinberg: seleccién sexual, migracién y mutacién®.

Citar cualquiera de esos factores, o la posible concomitancia entre algunos
de ellos, para asi explicar un proceso evolutivo, es presuponer una explica-
cién causal que se considera asequible. Y no creo que sea necesario pensar
que esa concomitancia de factores deba poder componerse vectorialmente,
como si ocurre con las fuerzas newtonianas (Ariew & Matthen 2002 68;
2009 201). Insistir mucho en eso, como si se tratase de una condicién nece-
saria para sostener el cardcter causal de las explicaciones seleccionables es pura
chicana. Entre una formulacién extrema de la CD que realmente suponga esa
composicién vectorial y la CE que nos lleva a negar que la teoria de la selec-
cién natural nos provea conocimiento causal, hay una distancia muy grande
y muchas posibilidades para considerar (Northcott 2010 466; Brandon &
Ramsey 2007 73).

Es verdad: existen contextos tedricos donde no importa demasiado identificar
esos factores causales, contextos donde poco interesan las coloridas anécdotas
adaptacionistas sobre las presiones selectivas a las que responde un estado de
cardcter, ni tampoco las explicaciones causales sobre los factores que produ-
jeron alguna mutacién o estimularon algin flujo migratorio. Y si no importa
todo eso, menos todavia la trama de coincidencias y pormenores que suele
causar los procesos de deriva génica®. Ese es el caso, en gran medida, de la
genética tedrica de poblaciones®, justamente el dominio disciplinar que los
defensores de la CE parecen tener como referencia privilegiada de su andlisis
epistemolégico de la teorfa de la seleccién natural.

En los modelos tedricos que se desarrollan dentro de ese espacio disciplinar,
siempre se supone la accién de diferentes agentes causales; pero solo se los
describe atribuyéndole un valor a su intensidad expresado en términos de
frecuencias génicas que se alteran o preservan (Gayon 1992 335; 1994 641).
En virtud de eso, se proyectan las posibles consecuencias de dicho accionar o
se desglosan sus contribuciones en cambios evolutivos cuya dimensién ya se
ha estipulado en funcién de esa misma unidad de medida (Gayon 1992 337).

14 Véase Ruse (1979 45), Sober (1984 32), Gayon (1992 303), David & Samadi (2000 26), Millstein & Skipper
(2007 27) y Caponi (2012 40).

15 Esto se aplica, mds que nada, a esas contingencias que pueden generar algiin muestreo indiscriminado de
q g que p g g
gametos o de progenitores. Ya las causas de cuellos de botella y efectos fundadores, por la propia magnitud de
los fenémenos que ellos pueden generar, no parecen tan indignas de ser conocidas.

16 Sobre la diferencia entre la genética tedrica de de poblaciones de Fisher y Wright, la genética de poblaciones
naturales de Ford y la genética experimental de poblaciones de Dobzhansky, 1éase toda la magistral parte
tercera de Darwin et l'aprés Darwin de Jean Gayon (1992).
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Alli, la aptitud se considera pura y exclusivamente como éxito reproductivo
diferencial, y por eso su distincién de la deriva puede resultar convencional. El
error de base de la CE es, entonces, el de haber reducido la teoria de la selec-
cién natural a esa teorfa no causal que es la genética tedrica de poblaciones,
una teorfa que supone las causas de los procesos evolutivos, sin demorarse en
su estudio.

Richard Lewontin (2000 198) senalé que, en diferentes momentos de la
historia de su disciplina, “los genetistas de poblaciones han reivindicado
programas de investigacion diferentes”, sin haber sido siempre conscientes de
que dichos programas obedecian a “problemiticas diferentes, con problemas
metodoldgicos y epistemolédgicos también diferentes”. Es decir, las preten-
siones tedricas de la genética de poblaciones no siempre fueron las mismas y
han oscilado entre dos extremos: “un programa inferencial mdximo apuntado
a dar una explicacién biolégica correcta de toda y cualquier diferenciacién
evolutiva observada” y “un programa deductivo minimo que provea las reglas
para discriminar entre explicaciones aceptables e inaceptables, sin referencia a
cualquier caso particular observado”. Siendo quizd este ultimo programa “el
tnico que ha sido satisfecho” (Lewontin 2000 198) y lo que la CE considera
como teorfa de la seleccidén natural es, seglin yo entiendo, solo ese programa
minimo de la genética de poblaciones (Millstein & Skipper 2007 41).

6. TIPOS DE TEORIAS

Reinterpretando a Sober (1985 50-1) a la luz de ciertas tesis de Stephen Toulmin
(1961 57-63)V, se puede afirmar que toda teorfa causal se compone de tres
tipos de leyes: (i) ideales de orden natural que definen cémo se comportan
los objetos en estudio cuando no estdn afectados por ninguno de los agentes
causales previstos por la teoria; (ii) leyes consecuenciales que indican cémo se
comportan esos fenémenos cuando son afectados por algunos de esos agentes
causales; y (iii) leyes causales que explican cémo se generan dichos agentes
(Caponi 2014 116). En las teorias fisicas esos agentes se denominan fuerzas,
pero en otras teorias puede ser recomendable evitar esa expresion o usarla sin
pretender que ella tenga un significado demasiado préximo de aquel que tiene
en fisica.

La primera ley de Newton —el principio de inercia— seria el ejemplo en jefe del
primer tipo de leyes. Mientras tanto, la segunda ley de Newton (f=m.4) —que

17 Analicé las tesis de Toulmin que aqui menciono, sobre todo la nocién de ideal de orden natural, en La segunda
agenda darwiniana (Caponi 2011 66-7) y en Réquiem por el centauro (Caponi 2012 23-6).
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establece que el cambio de movimiento es proporcional a la fuerza aplicada
y ocurre en el sentido en el que esa fuerza actiia— serfa una ley consecuen-
cial, que nada informa sobre las condiciones fisicas que deben cumplirse para
la ocurrencia de fuerzas capaces de producir los cambios aludidos. La ley
de gravitacién y el principio de Arquimedes serian ejemplos del tercer tipo:
expresan cémo se generan dos fuerzas, la gravitacién y el empuje, que son
capaces de promover cambios. Por eso las consideramos leyes causales.

La particularidad de la teoria de la seleccién natural no estaria, segtin Sober,
en la carencia de cualquiera de esas tres categorias de enunciados némicos,
sino mds bien en la sobreabundancia de leyes causales que ella permite, y
precisa, generar para operar. El principio de Hardy-Weinberg, que muchas
veces ha sido considerado como el principio de inercia de la teoria de la seleccién
natural®®, serfa un buen ejemplo de ideal de orden natural (Caponi 2012 39) y
las férmulas de la genética de poblaciones serfan tipicas leyes consecuenciales
(Caponi 2014 46). Por ese lado, pretende Sober, no habria muchas diferencias
entre fisica y biologfa evolucionaria. Pero, mientras “las leyes causales de la
teoria fisica tienen la belleza austera de un paisaje desierto”, en lo que atafe a
eso: “la teorfa de la seleccién natural exhibe el follaje exuberante de una selva

tropical” (Sober 1984 51).

Creo, sin embargo, que esa situacién a la que alude Sober puede ser mejor
caracterizada y entendida, si, en lugar de considerar leyes causales de alcance
puntual y limitado, pensamos en esos invariantes causales que Woodward
(2003 240) destaca como el verdadero punto arquimédico de la causalidad.
La idea de una miriada de leyes, de aplicacién no solo restricta y local, sino
también ajenas a cualquier principio general que indique en qué casos procede
la aplicacién de cada una de ellas, parece ir en contra de ese cardcter universal
que le atribuimos a los enunciados némicos. Pero, los invariantes causales a
los que Woodward alude no precisan de esa universalidad, ni tampoco de
ese poder unificador o sistematizador atribuido a las leyes®. Dichos inva-
riantes pueden ser de aplicacién mds o menos local, mds o menos limitada,
de cumplimiento efimero o permanente, y, no obstante, operar como arti-
culacién y fundamento de las explicaciones causales en las que se utilizan

(Woodward 2003 240).

18 Asi lo han hecho Ruse (1979 45), Sober (1984 32), David & Samadi (2000 25) y Stephens (2010, 718).

19 En lo que atafie al caso especifico de las ciencias biolégicas, ese papel sistematizador y unificador que los
enunciados némicos desempenan en las teorfas que las contienen ha sido subrayado por autores como Brandon

(1996 51), Lorenzano (2001 36), Casanueva (2011 188) y Ginnobili (2013 91).
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Asi, en lugar de pensar que toda teorfa causal precisa necesariamente de los
tres tipos de leyes apuntados por Sober, podemos considerar que hay teorias,
como la teorfa de la seleccién natural?, pero quizd también como la teoria de
la opcién racional (Elster 1993 16), cuyo contenido causal depende princi-
palmente de la proliferacién de invariantes locales, y muchas veces efimeros,
cuyo cumplimiento se establece en el caso individual y para este, aun cuando
se los pueda reunir en clases de semejanza, no sistematizables, que permitan
trazar analogias entre diferentes situaciones. Ese es claramente el caso de las
presiones selectivas.

Una presién selectiva no puede ser pensada como ejemplo o especificacién de
un esquema mds general que predefina las variables, y el modo de conjugarse
entre ellas, que habran de articularse en cada ocurrencia de ese tipo de fuerza,
definiendo a su vez su intensidad. Las presiones selectivas, en ese sentido,
son agentes causales totalmente diferentes de los empujes arquimédicos. Cada
cuerpo inmerso en un liquido padece un empuje determinado por los estados
particulares de variables que siempre son las mismas: volumen de cada cuerpo
y densidad de cada liquido. Pero no hay una ley causal general que establezca
la conjugacién de variables que debe estar presente en la generacién de toda y
cualquier presién selectiva.

Lo que tenemos son configuraciones ecoldgicas particulares que, conjugadas
con ciertas ofertas de variantes, generan presiones selectivas en las que cuesta
adivinar patrones generales estrictos. El propio principio de seleccién natural,
que de algin modo fija la forma de las explicaciones que invoquen esas
presiones, no tiene él mismo y por si mismo contenido causal: no dice cémo
se conforman las presiones selectivas. En su condicién de ley consecuencial,
solo nos dice que dichas presiones resultan en diferencias de éxito reproduc-
tivo. El principio de seleccién natural, puede incluso decirse, es la madre de
todas las leyes consecuenciales de la teoria de la seleccién natural, y de ahi su
importancia sistemdtica. Pero no es una ley causal relativa a la generacién de
presiones selectivas.

Sin embargo, el problema de la CE no tiene que ver menos con esa particularidad
de la teoria de la seleccién natural que con el hecho de que sus mentores, como
ya apunté, hayan considerado a la genética tedrica de poblaciones como si fuese
toda la teorfa de la seleccion natural. Cuando, en realidad, no es mds que una
subteoria cuya funcién es explicitar, desarrollar y articular el conjunto de leyes
consecuenciales que se derivan del principio de seleccién natural. Las férmulas
de la genética de poblaciones cuya nomicidad Sober (1984 50-1) ha reivindicado

20 Desarroll¢ esa idea en mi libro Leyes sin causa y causas sin ley en la explicacién biolégica (Caponi 2014).
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no son, justamente, leyes causales: son leyes consecuenciales; y esa condicién se
transmite a las explicaciones que ellas, por si solas, permitan delinear.

Esas férmulas apenas proyectan o calculan los efectos de agentes causales
—como presiones selectivas, flujos migratorios, fenémenos generadores de
mutaciones y circunstancias propiciadoras de deriva— cuya actuacién solo
se presupone y cuyo origen se deja para ser explicado por factores sobre los
cuales esas férmulas nada dicen. Las mismas solo hablan sobre los efectos
de esos agentes causales: aluden simplemente a seleccién natural, a migra-
cién, a mutacién, y a deriva; y ahi se denuncia su caricter no causal. Dichas
férmulas permiten dimensionar la intensidad de un agente causal —que puede
ser una presién selectiva o algin factor responsable de deriva génica— sumi-
nistrando una medida o proyeccién de sus efectos o consecuencias. Pero nada
dicen sobre la conformacién de esos agentes causales; aunque si nos dejen ver,
con una precisién que sin ellas serfa inexequible, hasta dénde dichos agentes
pueden llevarnos y en qué lapso de tiempo lo hardn, una vez que ellos existan.

Considerada en si misma, con independencia de todo el cuerpo de conoci-
miento articulado por la teorfa de la seleccién natural, la genética tedrica de
poblaciones constituye una teoria consecuencial que, ademds, estd formulada
en un lenguaje estadistico. Por eso, pensada aisladamente, ella corrobora la
CE. Pero eso también muestra la falla que estd en la base de dicha concepcién,
que se articulé tomando el elemento consecuencial de la teoria de la seleccién
natural como si fuese toda la teoria. Asi, inevitablemente, el contenido causal
de la teoria evolutiva iba a quedar oscurecido. Pero si se evita esa visién injusti-
ficadamente estrecha de la teoria de la seleccidn natural, el fantasma de la CE
se disipa y deja de inquietarnos tal como alguna vez se disipé el fantasma de la
tautologia, que era primo de este otro que hoy se menea por ahi.
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