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RESUMEN: La idea de seleccion interna, propuesta originalmente por Lancelot Whyte, no sélo sirve para entender el pa-
pel causal que los constresiimientos del desarrollo tienen en evolucion; sino que ademas puede hacernos com-
prender de qué modo esos factores organismicos o internos, cuya importancia la Biolggia Evolucionaria del Desarrollo
hoy quiere rescatar, son pasibles de ser considerados desde una perspectiva variacional o seleccional compati-
ble, pero no asimilable, a la Teoria de la Seleccion Natural. Asi, considerado como un concepto auténomo y di-
ferente al de seleccion natural, el concepto de seleccion interna puede permitirnos comprender de qué modo eso
que Wallace Arthur llama developmental bias constituye una causa, efectiva y positiva, de transformaciones
evolutivas irreversibles y acumulables.

Descriptores: W. Arthur, L. Whyte, seleccion interna, seleccién natural, sesgo del desarrollo.

ABSTRACT: The idea of internal selection, originally proposed by Lancelot Whyte, not only helps to understand the cansal role that
the developmental constraints have in evoltion, but it can also show how these organismic or internal factors, which rele-
vancy the Evolutionary Developmental Biology remarks today, can be considered from a variational or selectional
perspective that is compatible with, but not reducible to, Natural Selection Theory. Thus, being considered as a concept
antonomons and different from natural selection, #he concept of internal selection can allow us to understand how that
phenomenon that Wallace Arthur calls developmental bias constitutes an effective and positive canse of irreversible and cu-
mulative evolutionary changes.

Keywords: W. Arthur, L. Whyte, internal selection, natural selection, developmental bias.

r

1. Presentacion

Propuesto por Lancelot Law Whyte (1960a, 1960b, 1964, 1965) en la primera mitad de
los afios sesenta, el concepto de seleccidn interna, fue practicamente ignorado en la Biolo-
gia Evolucionaria (cf. Wimsatt 2007, p. 312 y s5.). Recientemente, sin embargo, algunos
autores comprometidos con la construccion de la Biologia Evolucionaria del Desarrollo
comenzaron a rescatarlo como una clave para explicar la manera por la cual los fend-
menos ontogenéticos inciden en el curso de la evolucién (por ejemplo: Arthur 1997 y
2004a; Wagner & Schwenk 2000 y 2003). La seleccién interna puede, en efecto, expli-
car ese sefgo en la oferta de variaciones fenotipicas que, en los ultimos tiempos, estd
siendo reconocido como una causa rectora de los fenémenos evolutivos equiparable,
por su importancia, a la seleccién natural (Arthur 2001 y 2004b); pero yo creo que su

* En esta segunda versién de mi trabajo intenté contemplar todas las observaciones, criticas y sugerencias
de los evaluadores de THEORLA. Para ambos mi agradecimiento.
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relevancia epistemologica, su valor para la Filosofia de la Biologia, trasciende sus posibles
usos empiricos.

Segun espero mostrar, la idea de seleccion interna no solo sirve para entender mejor
cémo eso que Wallace Arthur (2001, p. 271; 20044, p. 11; 2004b, p. 283; 20006, p. 234)
lama developmental bias, y que aqui llamaré sesgo ontogenético, constituye una causa efectiva
del cambio evolutivo con los mismos derechos epistemoldgicos que los factores de
cambio ya previstos por la teorfa clasica de la evolucion —seleccion natural, deriva
genética, migracion, etc. (cf. Stephens 2007, p. 111); sino que ademas, ella puede
hacernos comprender de qué modo esos factores organismicos o internos, cuya importancia
la Biologia Evolucionaria del Desarrollo hoy quiere rescatar, son pasibles de ser considera-
dos desde lo que Sober (1984, p. 149) y Lewontin (2000, p. 8) caracterizaron como
una vision variacional o seleccional de los fenémenos evolutivos. Una visiéon que, justa-
mente por ese caracter variacional, es totalmente afin y compatible con la perspectiva de
la Teoria de la Seleccion Natural.

Pero digo compatible para no decir asimilable: la seleccién interna, tal y como Whyte
lo pretendia, debe ser pensada como una fuerza evolutiva distinta e independiente de
la seleccion natural. Sin que eso, claro, sea obice para que ambas puedan articularse
como factores concomitantes dentro de un mismo modelo tedrico y en la construc-
cién de explicaciones particulares de fendmenos evolutivos concretos. Es decir: lejos
de querer denunciar un putativo conflicto entre modelos explicativos heterogéneos,
mi recurso a las tesis de Whyte obedece precisamente a la intencién de poner en evi-
dencia la profunda afinidad que existe entre el modelo explicativo que rige a la Biolgia
Evolucionaria del Desarrollo y aquel que rige a la Teoria de la Seleccion Natural,

Asi, y para cumplir dicho cometido, procederé primero a analizar el concepto de se-
leccion interna, segin fue presentado por Whyte, y a continuacion insistiré en sus dife-
rencias con el concepto darwiniano de selccidn natural. Finalmente, pero sélo después
de intentar aclarar en qué sentido la seleccién interna puede ser concebida como un
agente relativamente autébnomo de cambios evolutivos irreversibles y acumulables,
procuraré mostrar como los analisis de Whyte sirven para esclarecer de qué modo
aquello que Pere Alberch (1989, p. 27) y Stephen Jay Gould (2002, p. 521 y s) llama-
ron znternalismo puede ser pensado en el contexto de lo que cabria caracterizar como
una perspectiva variacional o seleccional ampliada. Creo que queda claro, por lo tanto,
que mi objetivo no es ni rehabilitar un autor injustamente olvidado por la cruel ortodoxia neo-
darwiniana, 0i consagrar al gran precursor de la Evo-Devo.

Ademas de poder hacernos incurrir en una ingenuidad historiografica, atribuir ese
lugar a Whyte, o pretender que sus tesis eran plenamente originales e inauditas, impli-
carfa desconocer lo que él mismo insistié en resaltar: lejos de ser el producto de una
especulacion individual, genial o disparatada, su concepto de seleccidn interna no era otra
cosa que una formulacién, tal vez mas clara y acabada, pero definitivamente mas con-
tundente, de tesis, o reparos, ya enunciados por otros investigadores, mas o menos
proximos a la tradicién darwiniana, como Bertalanffy, Lima de Faria, Waddington,
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Haldane y hasta el propio Dobzhansky (cf. Whyte 1965, p. 75 y ss.)!. El retorno a las te-
sis de Whyte que aqui se propone, s6lo se justifica porque, segin me parece, el con-
cepto de seleccion interna facilita el analisis filosofico de los resultados de la Biologia Evo-
Incionaria del Desarrollo. Interpretados a la luz de Whyte, se hace mas notoria la especifi-
cidad de éstos frente a lo que Moya y Delatorre (2004, p. 192) llamaron la feoria externa-
lista ampliada de la evolucion, sin que por eso se pierda de vista la afinidad epistemolégica
que existe entre ese nuevo campo de los estudios evolucionarios y la ya bien estableci-
da Teoria de la Seleccion Natural.

2. Integracion y desarrollo

Después de haberlo esbozado en dos breves articulos (1960; 1964), Whyte desarrollo
el concepto de seleccion interna en su opusculo de 1965 titulado Internal factors in evolution,
y ya en el prefacio decfa que la idea central de ese trabajo era sostener que “ademas de
la seleccién darwiniana, otro proceso también habia jugado un rol importante en la de-
terminacion de la evolucién de las especies”. Es decir: “al lado de la bien establecida
seleccion competitiva exterior de la teoria ‘sintética’ de la evolucién”, habia también
“un proceso de seleccion interna actuando directamente sobre las mutaciones, princi-
palmente en los niveles molecular, cromosémico y celular, pero no en términos de lu-
cha y competicién, sino en funcién de /a capacidad sistémica para una actividad coordinada™?.
Por eso, continuaba Whyte, “el criterio darwiniano de aptitud para la competiciéon ex-
terna” debia ser suplido, no suplantado, por “el de la buena coordinacién interna”. En
los seres vivos, consideraba correctamente Whyte, “la coadaptacion interna es tan ne-
cesaria cuanto la adaptacién externa”; y era necesario considerarla a la hora de explicar
la evolucion (Whyte 1965, p. 14; ver también: Arthur 2004a, p. 118).

En realidad, Whyte estaba haciendo referencia a una cuestién que ya habia sido
planteada por otros autores que se sentian incomodados por el descuido con el que,
segun ellos, el darwinismo trataba la exigencia de coordinacion internas de las partes
que Cuvier (1992 [1812], p. 97) habia destacado en su Principio de la Correlacion de las
Formas en los Seres Organizados: “todo ser organizado forma un conjunto, un sistema
unico y cerrado, en el cual todas las partes se corresponden mutuamente , y concurren
a la misma accién definitiva por una accion reciproca”. Tal era el caso, por ejemplo, de
Edward Stuart Russell (1916, p. 239) que, en su célebre Form and Function habia critica-

! Esta enumeraciéon que Whyte hace de sus precedentes podria ampliarse con otros nombres: si le hace-
mos caso a Jean Rostand (1932, p. 161), que alude a una sélection prénatale, habria que considerar que la
idea de seleccion interna ya estaba de algiin modo presente en algunos autores wutacionistas. Y entre ellos
se podria incluir a Richard Goldschmidt que, en La Base Material de la Evolucién, habia dicho: “La se-
leccién de la direccion en que serd impelido el organismo por los cambios genéticos no queda, por lo
tanto, librada a la accién del ambiente sobre el organismo, sino que es controlada por lo que rodea al
primordio en la ontogenia, por la posibilidad de cambiar un proceso ontogenético sin destruir toda la
fabrica del desarrollo” (Goldschmidt 1943, p. 297; al respecto ver también: Bowler 1985, p. 227).

2 Esta dltima afirmacién de Whyte explica por qué él practicamente excluy6 a Roux y a Weismann de su
lista de precursores. Estos, nos dice, pensaron en “una lucha entre partes, en una competicién por espa-
cio y nutrientes en la cual el éxito relativo de una parte implicaba el fracaso relativo de otras”; y “nada
podria ser mas diferente de una seleccion interna cuyo criterio es la capacidad de todas las partes para
encajar juntas formando una unica unidad funcionalmente coordinada” (Whyte 1965, p. 77).
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do la escasa importancia que Darwin le concedia a la necesaria “correlacion de las va-
riaciones”. Pero también se podtia citar a Jakob Von Uexkull (1945 [1913], p. 175)
cuando, mas o menos para la misma época, acusaba al darwinismo de hacernos olvidar
que, ademas de estar “adaptado conforme a fin a su entorno”, un organismo también
“esta construido conforme a fin en si mismo™3.

Claro, Whyte ya esta muy lejos de los aflos de edipse del darwinismo (cf. Huxley 1943;
Bowler 1985). El escribe, incluso, en ese periodo en el que ocurre lo que Gould (2002,
p. 520) caractetiz6 como un endurecimiento de la Nueva Sintesis; y sus argumentos asu-
men los logros de la Teoria de la Seleccion Natural sin perderse en diatribas antidarwinis-
tas (cfr. Whyte 1965, p. 41 y ss.). Pero, aun asi, su propuesta para complementar esos
logros se funda en un organicismo afin a las posiciones de autores como Ludwig Von
Bertalanfty (1975[1953]) y Kurt Goldstein (1951), a los que Whyte (1965, p. 33) inclu-
so cita como precedentes de sus posiciones. Y ese compromiso con el organicismo se
patentiza en su insistencia en el hecho de que cualquier cambio en las estructuras y
funciones de todo ser vivo debia adecuarse a lo que él llamaba Condiciones Coordinativas
(CO); es decir: “las reglas de orden que deben ser satisfechas por las partes internas y
los procesos de cualquier organismo celular capaz de desarrollarse y de sobrevivir en
algiin ambiente” (Whyte 1965, p. 7 y p. 35, italicos mios).

Pero, si con todo derecho, estas Condiciones Coordinativas nos recuerdan al Principio de
las Condiciones de Existencia (Cuvier 1817, p. 6), tomado en su sentido originario,
cuvieriano, de cherencia funcional, y no en el sentido darwiniano de adecnacion a las
condiciones de vida (cfr. Russell 1916, p. 34; Grene & Depew 2004, p. 129; Caponi 2005,
p- 80); debemos también subrayar que la tesis de Whyte no sélo alude a la correlacion de
las partes en el organismo ya constituido, sino también, y sobre todo, a la coordinacion
y coherencia de las distintas etapas de su ontogénesis. Las CC, nos dice Whyte (1965,
p. 35): “no son meramente morfoldgicas [...], sino también morfogenéticas”; y, en su
opinién, este aspecto onfogénetico es mas importante que el meramente funcional (Whyte
1965, p. 36). Para él, en efecto, “el desarrollo es tedricamente anterior a la
homeostasis” (Whyte 1965, p. 39). No es, sin embargo, el primado de la ontogenia
sobre la homeostasis lo que mas debe preocuparnos aqui.

En lo que respecta a la Biologia Evolucionaria, la tesis mas provocativa y relevante de
Whyte no esta ahi. Ella reside, mas bien, en la presunciéon de que la ontogenia es fedri-
camente anterior a la filogenia (Whyte 1965, p. 46 y p. 63); y esa prioridad es muy facil

3 La magnitud del descuido de Darwin en lo atinente a la correlacion de las partes es, con todo, un asunto dis-
cutible. La existencia de un apartado titulado “Cotrelation of Growth” en el quinto capitulo de Oz zhe
origen of species (Darwin 1859, p. 143 y s5) nos indica, como ya lo habia sugerido Paul Janet (1882, p.
352), que Darwin estaba preocupado con el asunto; y asi también lo entendieron Stephen Jay Gould
(2002, pp. 333-334) y Wallace Arthur (2004a, pp. 31-33). Ambos coinciden, con todo, en el hecho de
que la importancia que Darwin le concedia a esta cuestion era, de algin modo, secundaria: la adecua-
ci6én de las estructuras organicas a las exigencias del medio era, para él, siempre mds importante que la
correlacién interna de las partes. Es digno de ser apuntado, de todos modos, que ese posible descuido
para con la correlacién de las partes no fue una nota comun a todo el pensamiento darwinista: la ima-
gen del poliedro acufiada por Galton es una forma de expresar como los factores internos, estructura-
les, pueden ser importantes para entender las sendas de la evolucién (cf. Gayon 1992, p. 178; Gould
2002, p. 344).
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de entender si se acepta que la filogenia no es mas que “una secuencia de relatos onto-
genéticos”(Whyte 1965, p. 63). Es obvio, ademas, que “el crecimiento de un individuo
puede ser descrito, en principio, sin considerar la evolucién de las formas de vida, pe-
ro la evolucién no tiene sentido si no hay individuos que hayan crecido”; por eso: “el
desarrollo ontogenético debe ser entendido antes que los cambios histéricos en ese
desarrollo” (Whyte 1965, p. 63). Whyte aceptaba, en efecto, eso que Ron Amundson
(2005, p. 176) recientemente ha lamado Principio de Completud Cansal: “Para producir
una modificacién en la forma adulta, la evoluciéon debe modificar el proceso embtio-
légico responsable por esa forma. Por eso, para comprender la evolucién es necesario
comprender el desarrollo”; y esto es crucial para entender como es que “la estructura
interna de los organismos ha influenciado directamente las avenidas de la filogenia”
(Whyte 1965, p. 23)4.

Como sabemos, la materia prima sobre la que trabaja la seleccion natural es la va-
riacién hereditaria; y esto Whyte no lo ponia en duda. Pero, conforme él insistia, para
que esas variaciones pudiesen producir fenotipos capaces de entrar en el juego de la
competicién darwiniana, es menester que las mismas produzcan cambios compatibles
con las Condiciones Coordinativas. Estas, “al igual que una ecuacién algebraica” pueden
ser satisfechas “por muchas soluciones particulares” (Whyte 1965, p. 37); pero, si una
variacién hereditaria produce una reformulacién de la ontogenia, ésta debe ser tal que
genere una nueva solucién [correcta] de dicha ecuacién: ella debe ser “un cambio des-
de una solucién particular de las CC hacia otra™. Por eso, observaba Whyte, las CC
pueden “revelar por qué el curso de la evolucién despliega una serie de tipos
estructurales que se siguen las unos a los otros en una determinada secuencia
necesatia”. Hsos tipos, y sus formas particulares, nos muestran las diferentes
soluciones posibles de las CC; y su secuencia evolutiva nos indica el orden en que esos
cambios deben ocurrir para que, en cada etapa, se produzcan alteraciones que no
rompan con esas Condiciones Coordinativas.

O dicho en un lenguaje mas moderno: las CC no sélo predefinen el morfoespacio que
la evolucién habra eventualmente de ocupar; sino que ademas predeterminan la se-
cuencia en la cual ese morfoespacio podra ser ocupado. Partiendo de un punto determi-
nado en ese morfoespacio, “las condiciones de la organizaciéon bioldgica restringen a un
espectro finito y discreto las posibles avenidas del cambio evolutivo” (Whyte 1965, p.
52); y es atendiendo a esto que Whyte (1965, p. 48) afirma que “la seleccion adaptativa

4 Implicitamente, ese principio de completud cansal habia sido formulado por Richard Goldschmidt en 1939.
“Un cambio dentro del plasma germinativo”, decia Goldschmidt (1943, p. 236), “sélo tiene significa-
do evolucionario si los diferentes procesos de desarrollo subsecuentes son, de nuevo, conveniente-
mente integrados para producir un todo equilibrado, la nueva forma. Por tanto, para comprender la evolu-
cidn, el hecho de considerar las posibilidades del sistema de desarrollo en un cambio mas o menos radical #ene
una importancia decisiva” [itlicos mios).

5 Como Cuvier (1992 [1812], p. 100), Whyte también compara a los organismos con ecuaciones particula-
res; y su idea de que existen condiciones coordinativas muy generales que deban ser satisfechas por todos
los seres vivos parece ser otra forma de aludir a las leyes generales de la organizacion cuya bisqueda nor-
teaba el programa de la anatomia comparada cuvieriana. Sélo que, insisto, Cuvier no lleg6 a vislum-
brar que esas leyes debifan dar mas importancia al desarrollo que al funcionamiento de los organismos
ya constituidos.

Theoria 62 (2008): 195-218



200 Gustavo CAPONI

darwiniana no ha sido el unico agente director que gui6 la evolucién de las formas vi-
vas por los corredores que ella efectivamente sigui6”. “La naturaleza de la vida, el
propio caracter estructural de los organismos, impuso restricciones basicas en los
cambios que son permisibles” (Whyte 1965, p. 48); y por eso esas exigencias organiza-
cionales deben ser reconocidas como “un factor que dirige a la filogenia” (Whyte
1965, p. 52) conjuntamente con esa fuerza mas conocida que Darwin llamé seleccidn na-
tural.

Es decir: “mientras en la teorfa sintética se afirma que el #nico factor directivo en la fi-
logenia es la seleccioén externa darwiniana que actida sobre formas maduras en virtud
de su eficacia reproductiva en ambientes particulares, ahora un segundo factor directivo ha
emergido: los prerrequisitos de un estricto orden interno expresados en las CC. La vi-
da sélo puede evolucionar dentro de las anchas avenidas determinadas por su propia
naturaleza estructural” (Whyte 1965, p. 53). Claro, “las trayectorias efectivamente se-
guidas dentro de esas avenidas son determinadas por la seleccién externa darwiniana”,
pero es un “previo proceso selectivo interno, mas que la seleccion darwiniana, el que
asegura que solo genotipos bien integrados sobrevivan” (Whyte 1965, pp. 53 y 54); y
es a eso que Whyte llama de seleccion interna: un conjunto de “procesos selectivos que
actuan directamente sobre las consecuencias iniciales del genotipo que aseguran que
las CC son satisfechas por todos los tipos mutantes que sobreviven hasta el punto en
el cual la seleccién externa darwiniana opera” (Whyte 1965, p. 58).

Inicialmente, en el glosario, también se habia usado la expresion developmental selec-
tion (Whyte 1965, p. 7); pero, para reforzar el contraste con la seleccion externa o dar-
winiana, Whyte, que se resiste a caracterizar a esta tltima como siendo la nica natural,
acaba prefiriendo el calificativo de znferna. De todos modos, y més alld de esta cuestion
terminologica, lo concreto es que en ese glosario se formulan dos definiciones com-
plementarias, y altamente esclarecedoras, de esta nueva fuerza evolutiva. En la primera,
la seleccidn interna aparece descripta como “la seleccién interna de mutantes, en los nive-
les molecular, cromosémico y celular, en virtud de su compatibilidad con la coordina-
cion interna del organismo” (Whyte 1965, pp. 7 v 8); y en la segunda se la caracteriza
como “la restriccién de las direcciones hipotéticamente posibles del cambio evolutivo
por factores organizacionales internos” (Whyte 1965, p. 8).

En el primer caso, podriamos decir, la seleccion interna aparece caracterizada co-
mo una causa prixima que actia en el proceso de constitucién de cada organismo indi-
vidual; y en el segundo ella es entendida como una causa remota cuyos efectos se verifi-
can en la filogenia. Pero, aunque Whyte (1965, pp. 57) acabe privilegiando esta ultima
acepcion, lo cierto es que ambas definiciones son necesarias para entender sus tesis.
Del mismo modo en que no puede haber seleccion natural sin lucha por la existencia, las CC
tampoco podrian pautar la evolucién si sus exigencias no se hiciesen sentit abortando,
y tal vez revirtiendo o reconfigurando, como Whyte (1965, p. 54) también pretendia, cada
proceso ontogenético individual que venga a transgreditlas.

Y aqui es oportuno resaltar que Whyte (1965, p. 70) distingue tres mecanismos di-
terentes de seleccion interna. El primero es la reversion de las configuraciones moleculares in-
apropiadas, el segundo es la transformacioén de esas confignraciones inapropiadas en otras
que satistagan las condiciones coordinativas; y el tercero es la simple eliminacién de las ma-
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las configuraciones (cfr. Whyte 1965, p. 54 y p. 506). Las dos primeras hoy pueden ser
asociadas a los mecanismos de reparacion del ADN (cfr. Alberts et al, 2002, p. 267).
Mecanismos que, como dice Evelyn Fox Keller (2000, p. 32), al “sacrificar la fidelidad
en vistas a garantizar la continuidad del proceso de replicacién”, se transforman en
factores productores de variaciones apropiadas que se parecen, sobre todo, a las reconfi-
guraciones coordinativamente correctas postuladas por Whyte.

Pero, mas alla de que las conjeturas de Whyte sobre la existencia de tales mecanis-
mos hayan estado bien encaminadas y hayan sido de algiin modo confirmadas por los
desarrollos posteriores de la Biologia Molecular, creo que esos dispositivos de reparacion
son substancialmente diferentes de la simple e/minacion de las configuraciones contra-
rias a las condiciones coordinativas; y lo son por la sencilla razén de que, estrictamente
hablando, esas correcciones no conforman un mecanismo selectivo. Ellas, de hecho, sélo
ayudan a componer la oferta de variantes sobre la que siempre acaba actuando el tet-
cero de los mecanismos previstos; y es ése, el elminativo, el que tendremos en cuenta
en este trabajo: serd a él al que siempre me referiré cuando use el término seleccidn inter-
na. Los otros dos, ademas, podrian de hecho no existir; y, aun asi, ese tercer e inevita-
ble mecanismo de eliminaciéon podria continuar ejerciendo su control sobre las confi-
guraciones de los seres vivos. El mismo, después de todo, también parece haber sido
reconocido por los desarrollos posteriores de la Biologia Molecular. Asi por lo menos pa-
rece indicarlo este pasaje de E/ azar y la necesidad (Monod 1971, p. 134):

Toda novedad, bajo la forma de una alteracién de la estructura de una protefna, podrd o no ser
aceptada en funcién de su compatibilidad con el conjunto del sistema ya ligado por innumerables
sujeciones que deciden la ejecucién del proyecto del organismo. Las unicas mutaciones aceptables
son pues las que, por lo menos, no reducen la coherencia del aparato teleonémico, sino més bien

lo confirman en la orientacién ya adoptada o, sin duda mas raramente, lo enriquecen de nuevas

posibilidadesS.

3. Seleccion interna y seleccion natural

Se podria objetar, como Lewontin y Caspari (1960, p. 1688) lo hicieron, que la expre-
sion seleccion interna, sobre todo si es tomada en el sentido restringido aqui propuesto,
puede no ser otra cosa que un nuevo rétulo para la seleccion normalizante: esa forma par-
ticular de seleccion natural que, al decir de Dobzhansky (1983, p. 409), “deja el tras-
fondo génico limpio de variantes genéticas incondicionalmente deletéreas, o, por lo
menos, reduce sus frecuencias a un minimo irreductible” (ver también: Dobzhansky et
al 1980, p. 103; Moya y Latorre, 2004, p. 180). Creo, sin embargo, que ambos concep-
tos, el de seleccion interna y el de seleccion normalizante pueden, y deben, ser distinguidos.
Dejaré esa cuestion, sin embargo, para un poco mas adelante y me centraré primero
en la distincion entre seleccion interna y seleccion natural darwiniana o externa en general. A
primera vista, la misma puede parecer una distinciéon arbitrarfa y se hace necesario in-
sistir sobre la diferencia cualitativa que existe entre ambos conceptos. La tal vez tenue
distincion entre seleccidn interna 'y seleccion normalizante sera sélo un corolario de las claras
diferencias que existen entre seleccidn interna y seleccion natural en general.

¢ Agradezco a uno de los evaluadores de THEORILA por esta importante referencia.
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En contra de lo que Lewontin y Caspari sugerfan (1960, p. 1688), no se deben sub-
estimar las importantes diferencias que existen entre ambas nociones. Pero eso es lo
que Wallace Arthur (2004a, p. 125) de hecho hace en Biased embryos and evolution cuando
dice que “probablemente no existe una cosa tal como una pura seleccién externa y una
pura seleccién interna” y que “si estos fenémenos existen, ellos no son mas que los
extremos opuestos de un espectro continuo”. Posiciéon que contrasta con aquello que
¢l mismo habia dicho en The origin of animal body plans. Alli, siguiendo mas de cerca a las
tesis de Whyte, Arthur (1997, p. 222) habia escrito que “en términos de causalidad
biolégica, la seleccion interna es claramente diferente de la seleccién externa. No hay
un continuo de una a la otra [...]. Un agente selectivo es o bien parte del organismo o
bien no lo es”. Y esa es, de hecho, la posicién sustentada por Whyte. Este, ya previen-
do esa posible confusion entre ambos conceptos (cfr. Whyte 1960b, p. 1693 y 1965, p.
58) habia resaltado la diferencia entre ambos diciendo:

La seleccion adaptativa darwiniana es un proceso externo relativo, estadistico, efectivo entre pares
de individuos o poblaciones, un asunto de grado determinado sélo por aptitud comparativa y fre-
cuencias en algun ambiente particular. La seleccién interna es proceso intrinseco, usualmente de
todo o nada, operando dentro de individuos aislados, y que puede ser determinado por la simple
observacion de la historia de un organismo en el ambiente mas favorable. La seleccion adaptativa
depende de un alto indice de mortalidad y expresa competicion; la seleccién interna se basa en la
coordinacién dentro de los individuos. (Whyte 1965, p. 59)

La seleccion natural darwiniana, en suma, es un proceso poblacional que supone la
competicion, y el éxito reproductivo diferencial, comparable, de alternativas fenotipi-
cas con el minimo de viabilidad, o de competitividad, requerido para participar efecti-
vamente en esa pugna. La seleccién interna, en cambio “se evidencia en la historia es-
tructural de los organismos”, y dado que “muchos tipos [por ella] excluidos nunca in-
gresan en estadisticas poblacionales” (Whyte 1965, p. 64) sus efectos no pueden verificarse
en los parametros previstos por la genética de poblaciones. No cabe afirmar, en este senti-
do, que en los modelos de la genética poblacional “los agentes de la seleccién interna y
externa” sean, como dice Arthur (1997, p. 222) “formalmente indistinguibles”. Lo
cierto, en todo caso, es que esos modelos son inadecuados para captar la accién de la
seleccion interna; por eso, y como ya decfa Whyte (1965, p. 65): “la teoria estadistica
de las poblaciones debe ser complementada por una teorfa estructural de la ontogéne-
sis individual y de su influencia sobre la filogenia”.

Malgré Gunter Wagner y Kurt Shwenck (2003, p. 54), la eliminacién de una vatia-
cién que produce una disrupcién de la dindmica ontogenética tal que causa la muerte
del embrién antes de que éste entre en la poblacién, serfa un fenémeno que nunca
podtia ser considerado como un caso de seleccién natural. Ese setfa, por el contrario,
un perfecto ejemplo de seleccion interna; es decir: serfa un ejemplo de la awntoeliminacion
sumaria a la que esta condenado todo aquello que, no llegando a cumplir con los requi-
sitos de CC, tampoco cumple con los requerimientos minimos que son necesarios pa-
ra entrar en esa competicion que es la Zucha por la existencia. Tampoco puede decirse,
por eso, que “las variantes que producen una disrupcion en la dindmica interna de los
sistemas funcionales u ontogenéticos tengan consecuencias negativas para la aptitud
de un organismo” (Wagner y Shwenck 2003, p. 54). Aunque, a primera vista, esto
pueda parecer algo totalmente razonable, casi la descripcion de un hecho obvio, en
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realidad se trata de un craso error categorial provocado por la violacion subrepticia de
la gramatica que sanciona el buen uso del concepto de aptitud.

Es ese error el que hace que Giinter Wagner y Kurt Shwenck (2003, p. 57) consi-
deren a la seleccién interna y a la seleccién externa como dos componentes de la se-
leccion natural. Para ellos, en efecto, “la distincién crucial” entre ambos conceptos re-
side simplemente en el hecho de que “la selecciéon externa cambia con el ambiente,
mientras la seleccion interna permanece esencialmente constante porque ella viaja con
el organismo” (Wagner y Shwenck 2003, p. 57); y aunque esta formulaciéon parezca
bastante feliz la misma encubre un hecho clave: /z seleccion interna no produce, ni supone, di-
ferencias de aptitud, y es por eso que no puede ser considerada como un tipo de seleccién
natural. “La seleccién interna”, ya lo decfa Whyte (1965, p. 99), “no actia causando
supervivencia diferencial de dos tipos competitivos, sino que acepta o rechaza cada
genotipo mutado por sf mismo. El San Pedro de la seleccién interna no hace compa-
raciones odiosas, sino que juzga a cada candidato en virtud de sus propios méritos”.
Pero aun asf es un juez severo hasta la crueldad: en el caso humano, por ejemplo, se
estima que la mitad de las concepciones acaban en abortos espontineos y que por lo
menos la mitad de ellos son debidos a anormalidades hereditarias (cf. Sadler 2001, p.
7).

Mientras tanto, y diferentemente de la adecuacion a las condiciones coordinativas, la ap-
titud es una magnitud comparativa que indica el éxito reproductivo diferencial de una va-
riante al interior de una poblacién; y por eso la aptitud de un fenotipo puede llegar a in-
crementarse con el simple decrecimiento de la aptitud de su alternativa competidora.
Cosa que jamas ocurrirfa con una variante letal: por mas que la aptitud de la variante
no-disruptiva disminuya, la aptitud de la forma letal nunca se incrementara. Se podria
hablar aqui, de una aptitud nula; pero es importante resaltar que para establecer esa nu/i-
dad no precisarfamos de las comparaciones supuestas en el concepto darwiniano de ap-
titud: nada precisarfamos saber sobre el éxito reproductivo de la variante no-letal para
determinar que aquella que aborta el proceso de desarrollo carece de toda aptitud posi-
ble. Es decir: mientras la accién de la seleccion natural sélo puede registrarse compa-
rando la desigual frecuencia relativa de las alternativas en pugna, la accién de la selec-
cion interna puede ser registrada analizando un unico ciclo vital.

“La evidencia de la seleccion interna”, ya lo decfa Whyte (1965, pp. 59-60) con to-
da claridad, “no es una tasa relativa de aumento en un ambiente dado, sino la observa-
ci6n estructural directa de la coordinacion interna exitosa (o fallida) de un Gnico orga-
nismo mutante”. Es cierto: todo proceso de desarrollo ocurre, y supone, un cierto en-
torno; y lo que serfa letal y disruptivo en un entorno podtia no serlo en otro. Una repro-
gramacion ontogenética puede ser letal para un animal anfibio y podria no serlo para uno
acuatico. Pero, en ese caso, no podtia decirse que esa variante contradice las condiciones
coordinativas. Ella las satisface puesto que de hecho existe un contexto posible en el cual
la reprogramacién ontogenética que ella genera se torna viable; y eso puede darnos
una clave para distinguir los conceptos de seleccion normalizadora y seleccion interna. Este
aludiria a las exigencias mas generales y universales de las condiciones coordinativas y aquél
se referirfa a lo que, aun siendo letal, y totalmente incompetente, en el ambiente ocu-
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pado por la poblacién en estudio, podria gozar de cierta aptitud en otros ambientes tal
vez muy particulares y restrictos.

Asi, aunque Gerhard Schlosser (2007, p. 126) tenga razén cuando dice que la apli-
cacion de las ecuaciones de la #oria de seleccion natural siempre presupone, como una
condicién limite, la presencia de variantes con diferentes indices de aptitud; él se equi-
voca cuando hace esto extensivo a la seleccion interna. La expresion seleccion interna, pot lo
menos si atendemos al modo en que Whyte la entendia, no puede ser considerada una
abreviatura de “seleccién entre variantes que difieren en aptitud (principalmente) en
virtud de constrefiimientos interiores” (Schlosser 2007, pp. 126-127). La seleccién in-
terna, que no es interna por el hecho de ocurrir dentro de un ttero sino que lo es por
tener que ver con la coordinacién y la coherencia interna de las partes y de las etapas
de la ontogenia, tiene que ver con lo siempre incompetente: tiene que ver con aquello
que nunca podra encontrar el ambiente el cual gozar de un minimo éxito reproducti-
vo; y esto se puede deber a dos tipos de razones: a la total inviabilidad de la ontogenia
0 a su caracter irremediablemente inconcluso.

La seleccion interna, como lo dice el propio Whyte (1965, p. 69), no sdlo incluye la
eliminacién de los genotipos que generan embriones o larvas inviables; sino que también
tiene que ver con esas variaciones hereditarias que “matan al individuo antes de la ma-
durez o lo dejan infértil”. Los organismos son ciclos vitales y una de las etapas cruciales
de todo ciclo vital es aquella en la que se adquiere la aptitud para la reproduccion (ctr.
Arthur 2006, p. 234). Un ser que, por su propia dinamica ontogenética, llegue a la se-
nescencia y a la muerte sin nunca poder pasar por esa fase, no satisfaria las condiciones
coordinativas y, por consecuencia, serfa invisible para la seleccién natural.

Si el pichén que estd formandose en un huevo tiene condiciones funcionales de
llegar a su edad reproductiva, aunque sea protegido en un ambiente artificial: él sera
considerado como acorde a las CC. Incluso cuando toda la evidencia nos indique que,
en la naturaleza, ni siquiera hubiese podido preservar su lugar en el nido por unas po-
cas horas. Por el contrario, un bufalo portador de una mutacién que afecta su sistema
endocrino al punto de hacetlo mayor y mas fuerte que sus semejantes, pero que al
mismo tiempo lo deja irremediablemente estéril, no estarfa satisfaciendo las CC; y, por
€so, pese a su adaptacion ecoldgica individual supetior, jamas podtia entrar en competi-
ci6n darwiniana con sus congéneres mas pequefios y débiles por el simple hecho de
nunca alcanzar esa fase crucial de la ontogenia que es la edad reproductiva. Y es esa
diferencia entre ambas nociones que Arthur (2004a, p. 123) parece pasar por alto
cuando pretende establecer un contraste entre la supuesta seleccion [puramente| externa
que podtia beneficiar un incremento de tamafio en ciertas moscas y la supuesta seleccidn
[casi exclusivamente| nferna que acabarfa castigando cualquier mutaciéon que implique
una articulacion defectuosa entre las alas y el térax de dichas moscas.

En lo primero, claro, Arthur no se equivoca: dentro de una poblacién de moscas
sometidas a una disminucién de la humedad ambiente, un incremento del tamano,
como €l bien observa, puede representar una ventaja adaptativa, en tanto y en cuanto
ese mayor volumen implica una disminucién relativa de la superficie corporal en con-
tacto con el aire (Arthur 2004a, p. 122). En ese caso, las moscas mayores, si €so nos
las torna, por ejemplo, mas faciles de ser cazadas, tendran una ap#itud superior a las
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menores; y esta diferencia de aptitud estara obviamente correlacionada con un factor
ambiental que, de revertirse, podra volver a tornar mas aptas a las moscas menores.
Estarfamos ah{ ante un clasico ejemplo de seleccion natural darwiniana, o seleccion exter-
na, beneficiando ciertas formas alternativas en detrimento de otras; y la presion selec-
tiva en juego tendrfa que ver con un factor claramente ambiental (Arthur 2004a, p.
123).

Pero, creo que Arthur (20044, p. 123) no razona de modo correctamente darwinia-
no, ni tampoco razona como Whyte lo harfa, cuando dice que una variacién heredita-
ria que disminuya la articulacién entre las alas y el térax de esas moscas, disminuyendo
su capacidad para volar, serfa adaptativamente inconveniente en cualquier ambiente; y,
por lo tanto, su eliminacién selectiva podria ser considerada como un caso de selec-
cion interna a la Whyte. En esa situacion, nos dice Arthur (2004a, p. 123), “las diferen-
cias de aptitud entre individuos no son causadas por ninguna caracteristica especifica
del ambiente™: ellas serfan, mas bien, ambiente-independientes [environment-independent]
O casi ambiente-independientes. Pero ahi se esconden dos errores: el primero consiste en
dar por descontado que, “aunque el vuelo ocurre en el ambiente en un sentido general,
la habilidad para el buen vuelo no es solamente una ventaja en cualquier selva o prade-
ra en particular; sino que ella lo es en todas las selvas y praderas” (Arthur 2004a, p.
123); y el segundo consiste en suponer que, por esa razon, la selecciéon que estarfa ocu-
rriendo en contra de esa caracteristica serfa “la seleccion interna de Whyte” (Arthur
2004a, p. 123).

Claro, imaginar un ambiente, o condiciones de vida, en donde las moscas no preci-
sen volar, no es muy facil. Es casi tan dificil como imaginar un ambiente en donde un
animal semejante a una musarafia no precise de una visién minimamente desatrollada;
y, sin embargo, ahi estan los topos que, de hecho, son descendientes de alguna forma
primitiva de musarafa (Lecointre y Le Guyader 2001, p. 443). Las condiciones de vida
a las que pueden estar sometidos los seres vivos son tan variadas, y las formas en que
los recursos del ambiente pueden ser explotados, son tan imprevisibles, que nada nos
puede permitir afirmar que una motfologia ontogenéticamente producible, como pa-
rece serlo la de la mosca wal alada, no pueda nunca encontrar, o producir, un nicho en el
cual esa caracteristica resulte en una ventaja. En una regién muy 4rida, pero tal vez re-
pleta de pequefias cavernas oscuras y himedas en donde ciertas moscas depositan sus
larvas, de pronto podria surgir una variante de las mismas que encuentre ventaja per-
maneciendo en una vida subterranea lejos del sol y del aire seco; y pocas moscas esta-
rfan mejor preparadas para eso que aquellas que la falta de buenas alas, al impedirles
volar hacia un exterior deshidratante, las predisponga a deambular por esas pequefias
galerfas subterraneas.

Es verdad que esas circunstancias ecolégicas pueden no darse jamas. Pero eso
tampoco implica que no sea la seleccién natural la que presiona en contra de los mu-
tantes de alas mal articuladas. Si en una poblacién de moscas se atenuasen las exigen-
cias que hacen del vuelo una necesidad adaptativa —pensemos, por ejemplo, en una
disminucién de la depredacion simultanea con un aumento de las fuentes de alimentos
explotadas por las moscas—, la frecuencia de los individuos de alas wal articuladas po-
dria incrementarse aun cuando nunca llegue a superar la frecuencia de los individuos

Theoria 62 (2008): 195-218



206 Gustavo CAPONI

normales; y eso nos estarfa indicando que, en las circunstancias habituales, era la propia
seleccion natural darwiniana, y no la seleccion interna, la que impedia que esa frecuen-
cia se incrementase. Es claro, ademas, que de volver a imperar esas circunstancias an-
tes habituales, depredacién mas intensa y menor abundancia de alimentos, setfa tam-
bién la seleccién natural la que harfa retornar esas frecuencias relativas a sus niveles
anteriores.

En sintesis: dado el universo de todas las condiciones ecoldgicas posibles en las que un ¢/-
clo ontogenético puede completarse, desde las mas benignas a las mas exigentes, desde las
mas habituales a las mds improbables, las condiciones coordinativas son satistechas por
cualquier ciclo ontogenético que pueda llegar a su etapa reproductiva aunque sea en un
subconjunto muy restricto e improbable de dichas condiciones ecoldgicas. Esto, claro, es
s6lo una aclaracion del concepto de seleccion interna y no un criterio empirico para de-
terminar si un ciclo ontogenético es o no acorde a las condiciones coordinativas. Si asi
fuese, antes de decidir si un ciclo satisface o no dichas condiciones, setia necesatio en-
sayar todas las condiciones ecoldgicas posibles, naturales o experimentales, en las que
él podria cumplirse; y, dado que éstas son infinitas, nunca podriamos llegar a una con-
clusion a ese respecto. Pero si /a observacion estructural directa de la coordinacion interna fallida
de un dinico organismo mutante (cf. Whyte 1965, p. 60) nos convence de que esa configura-
cién constituye algo asi como una autocontradiccion fisioldgica v ontogenética, podremos de-
cir que ese ciclo vital, por no satistacer las condiciones coordinativas, no encontrarfa nunca
condiciones ecolégicas en las cual cumplirse’.

Es decir: si por un analisis de los procesos ontogenéticos se concluye que una de-
terminada alteracién genética generarfa un organismo incapaz de asegurar sus funcio-
nes vegetativas y reproductivas sin una intervencion tecnologica desde el exterior (esto
es: sin la ayuda de una reformulacién o un acabamiento artificial de su ontogenia con-
seguido en base a recursos como pulmotores, corazones artificiales, transplantes de
organos, injertos, o cualquier otro medio semejante); entonces, podriamos concluir
que ese organismo serfa inviable en cualquier circunstancia, y que la configuracion ge-
nerada por esa alteracion genética setfa eliminada siempre por la seleccién interna, sin
que para ello sea necesaria la mediacién de la lucha darwiniana por la existencia. Tal
podtia ser el caso de un embrién humano anencefélico; pero no el de un portador no
estéril del Szndrome Down: en este caso, dirfamos, la responsable de su baja frecuencia
en cualquier poblacién es resultado de esa forma de seleccion natural que es la seleccion
normalizante. Es que, en la medida en que el portador de dicho sindrome pueda com-
pletar su ontogenia y desarrollar la capacidad de reproducirse sin la mediacién de re-
cursos tecnologicos que lo ayuden a cumplir con sus funciones vegetativas, diremos
que su #risomia 21, dio lugar a una configuracion acorde con las condiciones coordinativas.

4. La seleccion interna como productora del sesgo ontogenético

Un constrefiimiento del desarrollo, conforme fue definido en el consensus paper organi-
zado por Maynard Smith, Richard Burian y Stuart Kauffman en 1985, serfa “un sesgo

7 Le expresion contradiccion fisioldgica fue usada por Cuvier (1964, p. 189) en un texto inédito que Coleman
(1964, pp. 189-190) incluyé como segundo apéndice documental de Georges Cnvier: g00logist.
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en la produccién de variantes fenotipicas o una limitaciéon de la variabilidad fenotipica,
causada por la estructura, caracter, composicioén, o dinamica del sistema en desarrollo”
(Maynard Smith et al 1985, p. 260); y, para entender esos constrerizmientos, debemos pen-
sar en lo siguiente: toda innovacién evolutiva posible, toda variacién que pueda ofre-
cerse al escrutinio de la selecciéon natural, tiene que poder corporizarse antes en una al-
teracion ontogenética viable (Amundson 2001, p. 314; Schwenk y Wagner 2003, p. 59;
Moya y Delatorre 2004, p. 194). Es decir: tiene que corporizarse en un ciclo ontogené-
tico capaz de satisfacer las coordinaciones coordinativas a las que se referfa Whyte. Recor-
dando, claro, que éstas no solo se refieren a la coordinacion de las partes en cualquier etapa
particular de la ontogenia; sino también, y sobre todo, a la propia congruencia entre
dichas etapas.

Sea cual sea la indole de la variacién fenotipica que venga a ser sometida al veredic-
to de la seleccién natural, y sea cudl sea ese veredicto, ella tiene que cumplir, antes, con
dos requisitos fundamentales: en primer lugar ella 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 en y por ese mismo proceso onto-
génetico (cf. Arthur 1997, p. 48; Azkonobieta 2005, p. 118); y, en segundo lugar, ella
tiene que ser tal que, ni aborte ese proceso, ni genere un monstruo totalmente inviable
(Amundson 2001, p. 320). Un cambio evolutivo tiene que ser onfogenéticamente posible
(cf. Amundson 2005, p. 231; Azkonobieta 2005, p. 118); y, por eso, aun cuando la on-
togénesis pueda o no recapitular a la filogénesis, debemos reconocer que, con seguri-
dad, la limita y la orienta (cf. Hall 1992, p. 11; Wilkins 2002, p. 384; Callebaut et al
2007, p. 25) tal y como Lancelot Whyte lo pretendia.

La limita estableciendo cuales modificaciones morfoldgicas y funcionales son via-
bles y cuales no; pero al hacer eso también la orienta: si un rasgo .4 puede cambiar a la
forma A4’ o a la forma 4", pero la viabilidad de .4’ depende de que simultineamente a
ella se dé otra serie compleja de cambios en otros rasgos, y la viabilidad de 4" no de-
pende de esa coincidencia feliz; entonces éste serd un cambio mas probable que aquél.
Para la evolucion, para decitlo de algin modo, el estado .A” serd muds accesible que el es-
tado A% y esto puede explicar que A" se dé, y no A’, aun cuando nosotros pudiése-
mos imaginar que éste serfa darwinianamente mds eficaz que aquél. Una innovacién
puede ser muy util pero si es muy dificil de ser incorporada al proceso de desarrollo, si
el cambio en la solucién de las condiciones coordinativas exige demasiados pasos; entonces
es muy posible que dicha innovacién nunca ocurra y que en su lugar ocurra otra, tal
vez un poco menos eficaz en términos adaptativos, pero que exige una reformulacién
menor y menos improbable, s fdci/ dirfa Wallace Arthur (2004a, p. 115 y 2004b, p.
283), de la ontogénesis.

Por otro lado, ademas de permitirnos explicar la oferta de vatiaciones que pueden
darse en una determinada poblacion, el estudio de los procesos de desarrollo también
puede permitirnos entender la secuencia de las innovaciones evolutivas. La ontogéne-
sis 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 permi-
tirnos determinar cudles fueron los pasos que sigui6 la propia evolucion. Si en la onto-
génesis, un o6rgano A surge por la diferenciacién de las células que componen el

Theoria 62 (2008): 195-218



208 Gustavo CAPONI

tejido de un 6rgano B ya parcialmente conformado; entonces, podemos inferir que .4
es una innovacién evolutiva posterior a B. La filogénesis puede hacer muchas cosas
con A y con B; pero si las células de A4 son una especializacién de las células de B, ella
necesariamente tuvo que producir a B antes que a 4. La ontogénesis, lo vemos otra
vez, pauta y ordena los pasos de la filogénesis (Hall 1992, p. 11; Amundson 2005, p.
90); y es por eso que Wallace Arthur (2001, p. 272 y 2004b, p. 283) tiene razén al insis-
tir en el hecho de que el sesgo ontogenético produce tanto constreiimientos cuanto direcciona-
mientos de la evolucion.

La seleccién natural, claro, habra de ser siempre el tribunal que juzgara la conve-
niencia y la oportunidad eco/dgica de cada una de esas innovaciones; pero ella no podra
alterar su secuencia. Y esto es muy importante para entender y reconstruir las sendas
efectivamente seguidas por la evolucion. La variacién posible de la informacién here-
ditaria puede ser isotrépica como Wallace (1891, p. 158) queria; pero, de hecho, la
oferta de alternativas a ser seleccionadas ciertamente no lo es (Arthur 1997, p. 251 y
2004a, p. 90). Entre la variacién genética y la selecciéon natural opera otro filtro: aquél
que discrimina entre alteraciones viables y alteraciones no viables de la ontogénesis; y
es a eso que alude el concepto de seleccion interna propuesto por Whyte. Lo dificil, claro,
es comprender como es que ese primer filtro funciona (Arthur 1997, p. 218 y 2004a,
p. 122).

Individualizar y cartografiar las trabas y canales que las condiciones coordinativas le im-
ponen y le ofrecen a las invenciones evolutivas no es una tarea simple. La ecuacién
general de las CC puede ser resuelta, como Whyte (1965, p. 108) decfa, de muchas
formas; pero, cada una de ellas impone sus propias restricciones, y abre distintas posi-
bilidades, a los cambios morfolégicos y funcionales que la evolucién pueda producir.
No obstante los genes homeéticos puedan indicarnos la existencia de constrefiimien-
tos ontogenéticos comunes a moscas y ratones (cf. Arthur 1997, p. 161 y ss), es dable
pensar que los constrefiimientos y direccionamientos ontogenéticos que rigen la evo-
lucién de los vertebrados no pueden ser exactamente los mismos a los que rigen la
evolucion de los insectos. Algunos de esos constrefiimientos, es cierto, tal vez puedan
ser comunes, no sélo a insectos y a vertebrados, sino también a todos los animales tri-
poblasticos; pero habra otros constrefiimientos que, siendo propios de los vertebrados
estaran ausentes en los insectos, y otros que, siendo especificos de los mamiferos, es-
taran ausentes en los anfibios.

Es decir: dado un orden taxonémico y un suborden taxonémico a ¢l subordinado,
éste estara sometido a exigencias de la seleccioén interna presentes en todos los otros
sub6rdenes de dicho orden, pero también estard sometido a exigencias que lo son
propias. Pero, en cierto sentido, esto no es muy distinto de lo que ocurre con la selec-
cién natural. En rigor, no hay una fuerza Gnica que se llame seleccidn natural: hay un
conjunto indefinido y heteréclito de presiones selectivas que actian de diferente modo
sobre diferentes poblaciones, y ellas deben ser individualizadas znductivamente, caso a
caso. Como también deberan ser individualizadas caso a caso las presiones de la selec-
cién interna que actdan en los diferentes taxones.

Claro, insistir en la imagen de un filtro puede reforzar la idea de que la seleccién in-
terna es solo un constraint, en el sentido puramente negativo del término, y eso puede
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desabonar la tesis de que los factores ontogenéticos constituyen comandos o direcciona-
mientos [drives] de la evolucion. Pero creo que esta objecién no es aqui pertinente: si la
imagen del filtro refuerza la idea de constraint en detrimento de la drive eso también vale
para el caso de la seleccion natural (cf. Dobzhansky 1983, p. 409; Martinez 2007, p.
23). No hay duda, sin embargo, que este ultimo filtro ha guiado las trayectorias de la
evolucion; y creo que lo mismo se puede decir de la seleccion interna: reteniendo sélo
lo que es compatible con las condiciones coordinativas esta otra fuerza evolutiva no sélo
pauta cuales son las sendas posibles de la evolucion; sino que ademas establece las po-
sibles secuencias de las invenciones evolutivas y hace que algunas de estas sean mds
probables que otras.

5. Irreversibilidad y acummnlacion de los efectos de la seleccidon interna

Es digno se subrayar, por otra parte, que ese filtro de la seleccion interna es capaz de
producir una secuencia de cambios irreversibles; y esto también puede servirnos para
comprender su estatuto de factor director, y no meramente limitante, de la evolucién.
Cuando la seleccion interna acepta una reprogramacion ontogenética en virtud de su com-
patibilidad con las condiciones coordinativas, esa circunstancia altera y condiciona sus futu-
ros veredictos sobre otras reprogramaciones; y esto es asi porque el primer cambio ya im-
plicé una resolucion diferente de dichas condiciones. Cambios que antes hubiesen sido
aceptados ahora no lo seran; y otros que antes eran imposibles ahora dejaran de serlo.
A su vez, claro, la probabilidad o la facilidad de muchas reprogramaciones ontogenéticas que
ya antes eran accesibles sera alterada, disminuida o incrementada, por la instauracion
de una nueva resolucién de las condiciones coordinativas.

Es decir: si los dictamenes por si o por no de la seleccién interna fuesen siempre
recurrentes y constantes, como los de un termostato, se podtia decir que ella sélo ex-
plica por restricciones, que ella es s6lo un poder limitante o negativo (cf. Bateson 1973,
p. 375); pero en la medida en que cada uno de esos dictimenes sienta una jurispruden-
cia que alterara y condicionara la naturaleza de las sentencias venideras, la compara-
cién con el termostato ya no cabe. Estos son sistemas conservadores que se obstinan en
preservar un mismo estado privilegiado (cf. Cereijido 1978, p. 175); y la seleccién in-
terna puede alterar la definicién de esos estados. Las decisiones de esa primera, pero
inapelable, corte a la que se someten las alteraciones ontogenéticas puede cambiar las
via posibles de la evolucion y empujar a ésta por bretes sin retorno.

Pero creo que hay mas: la seleccion interna, por si misma, al igual que la seleccion
natural darwiniana (cf. Neander 1995, p. 77; Ayala 2004, p. 55; Martinez 2007, p. 29),
pero con independencia de ella, también puede producir efectos acumulativos en los
perfiles de los seres vivos. Dichos efectos, claro, no tienen que ver con las demandas
de la lucha por la existencia sino que se relacionan con la seguridad y la confiabilidad de los
procesos ontogenéticos. El modo mas facil de producir una descendencia capaz de
pasar por el filtro de la selecciéon interna es garantizar que la informacion hereditaria
esté lo mas protegida posible de cualquier perturbaciéon que pueda producir variacio-
nes deletéreas. Dada una poblacién inicial de cualquier tipo de seres vivos, aquellos
individuos que se reproduzcan con mayor fidelidad tenderan a tener menos chances de
generar criaturas que sean eliminadas por un simple y rotundo 7o de la seleccién inter-
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na, que aquellos cuya nformacion hereditaria esté mas expuesta a ruido capaz de producir
mutaciones que generen formas contrarias a las condiciones coordinativas.

Es cierto que los veredictos de la seleccion interna no son comparativos: los ciclos
ontogenéticos no son mds o menos adecuados a las condiciones coordinativas. Lo son o no
lo son. Pero distintos organismos pueden tener chances desiguales de producir una
descendencia que se adecue a esas condiciones. Puede decirse, por eso, que, aunque
sea de un modo indirecto, la seleccién interna estara favoreciendo cualquier propiedad
que torne mas estable la transmision hereditaria; y entre dichas propiedades se podtian
encontrar esos mecanismos de reversidn mutaciones deletéreas a los que Whyte se refe-
rfa. El problema, claro, es que esa tendencia conservadora de la seleccion interna pare-
ce también atentar contra la capacidad de evolucionar que caracteriza a los seres vivos.
A primera vista, por lo menos, esta la linea de razonamiento nos llevarfa a concluir que
en términos de seleccion interna nada serfa mejor que una ontfogenia blindada contra
cualquier perturbacién que lo pueda alterar: esa serfa, claro, la forma mas simple de
evitar configuraciones contrarias a las condiciones coordinativas. Pero, esa también setia
una manera de tornar imposible la evolucion.

La seleccion interna, podriamos pensar, serfa una fuerza que, desde el origen de la
vida, estarfa trabajando en contra de la capacidad de evolucionar. Creo, sin embargo,
que es demasiado simplista pensar que el progresivo blindaje de la ontogenia sea la
forma por medio de la cual se consiga esa seguridad de los procesos ontogenéticos
hacfa la que obstinadamente debe tender la seleccion interna; y, para entender por qué,
es necesario recordar un aspecto fundamental y desde hace mucho tiempo reconocido
de los seres vivos: me refiero a su organizacion jerarquica. No todas las estructuras y
rasgos de los seres vivos tienen la misma importancia organizacional; y aquellos que
son organizacionalmente menos importantes, como Cuvier (1817, pp. 10-11) ya lo de-
cfa cuando enunciaba su Principio de la Subordinacion de los Caracteres, pueden variar en
mayor grado que aquellos que son organizacionalmente mas importante o dominadores.
Asi, podemos pensar ahora nosotros, cuando menos importante sea un caracter, mas
indiferente sera la seleccion interna tanto en lo que toca a sus variaciones como en lo
que toca a su variabilidad: ella dejara pasar mds variantes de los mismos; y asi no ten-
dra c6mo premiar su estabilidad.

Esta ultima, sin embargo, continuard siendo premiada en esos caracteres organiza-
cionalmente mas importantes que a menudo se configuran en las fases mas tempranas
de la ontogenia (cf. Arthur 2004a, p. 133); y cuanto mas importantes sean esos carac-
teres, mayor serd la propensiéon a mantener su estabilidad. La constancia evolutiva de
las homologias y de los grandes bauplanes puede ser asi explicada, por lo menos par-
cialmente, como un resultado de la seleccion interna; y al decir esto no estamos mas
que insistiendo sobre la tesis de que esas estructuras mas estables no deben conside-
rarse s6lo como el simple remanente de una forma ancestral comun que la seleccién
natural habria dejado, por ahora, intocado, sino como el resultado de constresizmientos on-
togenéticos que activamente preservan ciertas estructuras en virtud de su importancia or-
ganizacional (cf. Hall 1992, p. 190; Donoghue 1992, p. 176; Raff 1996, p. 35; Amund-
son 2005, p. 240; Brigandt 2007, p. 714).
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Serfan los caracteres de importancia secundarfa, que resultan mas variables y que en
general surgen en etapas tardias de la ontogenia (cf. Arthur 2004a, p. 153), los que
ofrecerfan las alternativas a ser explotadas por la selecciéon natural. Asi, la divergencia
morfolégica seguirfa siendo explicada por la intervencion de esta dltima; pero la seme-
janza ya no serfa explicada, por lo menos no exclusivamente, por mera filiacién co-
mun: ahora también podriamos explicatla como un producto de la seleccién interna.
Pero creo que se puede ir todavia un poco mas lejos y pensar que la seleccion interna
es capaz de hacer algo mas que simplemente dejar un margen de variabilidad a ser ex-
plotado por la seleccién natural.

Aun como resultado de su inevitable tendencia a incrementar la robustez de los pro-
cesos ontogenéticos, ella también podtia propiciat, y no sélo tolerar, la evolucionabilidad
de las formas organicas. Ocurre que el blindaje de ciertas estructuras no es el unico
modo de incrementar dicha robustez. Sea cual sea el tipo de sistema o de proceso al que
nos estemos refiriendo, biolégico, social o tecnoldgico, la rigidez no es el unico modo
de garantizar la estabilidad; y en general nunca es el mas eficiente. Existen otras pro-
piedades organizacionales que la seleccion interna también puede premiar, y ellas tienen
mas que ver con la flexibilidad y 1a complejidad que con la rigidez y 1a simplicidad. Un ejem-
plo de ello es la redundancia y otro es la modularidad o compartimentalizacion organizacional
(cf. Arthur 2004a, p. 154; Hammerstein ez a/ 2005, p. 92).

Un incremento en la complejidad de un ser vivo producido por la simple multipli-
cacion, funcional y ontogenéticamente innecesaria, y por eso redundante pero también
no deletérea, de una estructura organizacionalmente importante, puede ser también un
recurso para incrementar la seguridad de los procesos ontogenéticos (cf. Arthur 2004a,
p- 154; 20006, p. 138). Las ontogenias que incorporasen esas redundancias tolerarfan
cualquier falencia en la estructura originaria, mucho mejor que aquellas que no las pre-
senten; y, por ello, tendrfan mas chances de pasar por el filtro de la seleccién interna.

Pero, ademas de operar como un reaseguro de la ontogenia, esa redundancia puede
también generar un incremento en la capacidad de evolucionar de esos organismos:
una vez preservadas por la seleccion interna, algunas de esas estructuras redundantes
pueden ser cooptadas y trabajadas por la seleccion natural para cumplir con otras fun-
ciones (cf. Arthur 2004a, p. 154 y 20006, p. 140); y, si esas funciones se transforman, a
su vez, en algo organizacionalmente muy importante, se crearan condiciones propicias
para que la seleccioén interna también premie su redundancia y para que, a continua-
cién, la seleccion natural cincele también algunas de esas nuevas estructuras en virtud
de otras posibles funciones. La seleccién interna, podriamos decir, es capaz de generar
un espiral de complejidad y evolucionabilidad creciente.

Claro, para que la seleccion natural pueda cooptar y trabajar esas estructuras redun-
dantes es necesario que las modificaciones que ellas vengan a suftir no afecten el fun-
cionamiento y el desarrollo de sus homologas. Pero, si es cierto que una correlacion de-
masiado estricta de las partes constituye un obsticulo para la evolucion en mosaico produ-
cida por seleccién natural (cf. Gould 1984, p. 109; Caponi 2004, p. 245); también es
cierto que esa correlacion demasiado estricta es, ya antes, una propiedad organizacional-
mente peligrosa y por eso pasible de ser limitada por la seleccion interna.
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Organismos donde cualquier cambio en una de sus estructuras, o fases de desarro-
llo, pueda afectar a las demas, son mas propensos a sufrir mutaciones deletéreas que
aquellos en donde una estructura puede cambiar sin implicar un cambio en el conjun-
to; y por eso puede decirse que un sistema constituido por médulos o compartimien-
tos funcionales relativamente auténomos sera s seguro que uno absolutamente inte-
grado (cf. Moss 2003 p. 197; Arthur 2004a, p. 153; Schlosser y Wagner 2004, p. 2; Ste-
relny 2004, p. 496; Azkonobieta 2005, p. 150). Asi, organismos cuyas estructuras pre-
senten cierto grado de independencia funcional y ontogenética tenderan a pasar mds
facilmente el filtro de la seleccién interna que aquellos que no presenten esa propiedad
clave para la evolucionabilidad (Sterelny 2007, p. 173).

En suma: hay propiedades que la seleccién interna puede propiciar y acentuar con
independencia de la seleccién natural; y esto justifica a Whyte (1965, pp. 66-67) cuan-
do decia que la omnipresente vigilancia que las condiciones coordinativas ejercen sobre la
ontogenia es capaz, no solo de controlar, sino también de promover cambios evoluti-
vos aun en ausencia de toda seleccién natural. En circunstancias muy particulares, en
donde por sobreabundancia de recursos disponibles no se da el caso de que nazcan
mas individuos de los que pueden sobrevivir, la seleccion natural darwiniana queda en
suspenso; y ahi la Gnica fuerza que controlara el cambio evolutivo sera la seleccién in-
terna. Pero, ese control, lejos de limitarse a evitar que surjan variantes contrarias a las
condiciones coordinativas, también acabard propiciando esas caracteristicas que hacen que
los ciclos ontogenéticos sean mas seguros; y esto podra producir un incremento de la
complejidad, y de la variedad, sin que sea preciso atender a las exigencias de la selec-
ci6én darwiniana.

Asi, cuando la bonanza se acabe, esta ultima debera trabajar sobre un conjunto de
estructuras y alternativas generadas por la propia seleccion interna. Lo habitual, lo tipico,
sin embargo, es que seleccion interna y seleccion natural trabajen simultineamente: és-
ta preservando la adecuacion del viviente a las exigencias del entorno y aquella preser-
vando su adecuacion a condiciones coordinativas. Es posible, con todo, representar esa divi-

sidn de tareas como una secuencia: VVariacion Genética —> Seleccion Interna = 1 ariantes feno-
tipicas —> Seleccion Natural.

6. E/ cardcter variacional de la teoria de Whyte

Pero, mas alla de la oposicién entre una causa efectiva del cambio y un puro limite del
mismo, mi insistencia en caracterizar a la seleccion interna como un filtro intermediario,
apunta sobre todo a mostrar que, al postular un control de la filogenia por parte de la
ontogenia, no se esta propiciando el retorno de lo que Elliott Sober (1984, p. 147 y ss)
y Richard Lewontin (1985, p. 85 y ss) caractetizarfan como una explicacion transforma-
cional de la evolucion. Al entender el sesgo ontogenético como un resultado de la seleccién
interna estamos subrayando que la Biologia Evolucionaria del Desarrollo, conforme lo dije
en la presentacién, también adopta lo que estos autores definirfan como una perspec-
tiva variacional o seleccional. Una perspectiva que, sin ser asimilable o reducible a la dar-
winiana, tampoco es incompatible con ella y, por eso, puede funcionar perfectamente
como su complemento, pudiendo incluso integrarse a ella en modelos explicativos en
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donde la seleccion interna, junto a la seleccion natural y los demas factores clisicos del
cambio evolutivo (cf. Moya y Latorre 2004, p. 191), sean considerados como variables
de un mismo paralelogramo de fuergas.

Recordemos que, conforme Lewontin (1985, p. 86) y Sober (1984, p. 149) lo apun-
taron, podemos intentar explicar los procesos de cambio que ocurren en cualquier sis-
tema natural o social, apelando a dos tipos de teotfas: las transformacionales y las variacio-
nales o seleccionales. Las primeras, nos dicen estos autores, intentan explicar la evolucion
de un sistema en virtud de cambios simultineos y conjugados que ocurren en todos y
en cada uno de sus componentes. Las segundas, mientras tanto, explican los cambios
del sistema en virtud de alteraciones en las proporciones de sus componentes. Estos
componentes, se piensa, difieren los unos de los otros en ciertas caracteristicas, varfan;
y el conjunto como un todo se modifica a causa de una alteracion en la representacion
proporcional de las diferentes variantes cuyas propiedades especificas permanecen in-
alteradas (Lewontin 2000, p. 9).

Asi, como ejemplo paradigmatico de explicacion transformacional es inevitable citar
nuestra concepcién de la ontogénesis. Un embrion se desarrolla en virtud de una mul-
titud de cambios paralelos y conjugados que ocurren en las células que lo componen:
éstas se multiplican y se diferencian siguiendo determinadas pautas y trayectos; y el re-
sultado total de ese proceso es el desarrollo del organismo. Pueden ser citados, con
todo, ejemplos de otra naturaleza: si afirmamos que “como grupo, las personas de se-
tenta afios son mds canosas y mas olvidadizas que el conjunto de las que tiene 35 afios,
porque la mente y el cuerpo de todos los individuos envejecieron”, estamos dando
una explicacion transformacional del estado general de este grupo de personas (Lewontin
2000, p. 8). En ambos casos, el sistema total, organismo o grupo humano, se alter6
porque asf lo hicieron paralelamente todos, o la mayor parte, de sus elementos.

En contrapartida, si decimos que el tamafio medio de una carga de arbejas se in-
crement6 porque fue pasado por un cribo que eliminé las arbejas menores, estamos
dando una explicacion seleccional de ese cambio: el sistema se modifica porque, por la
mediacién de un proceso selectivo, se altera la frecuencia y la proporcién de sus com-
ponentes. Pero estos componentes, se supone, no padecieron individualmente ningtin
cambio de tamafio. Y el ejemplo de un proceso de cribo es pertinente porque las ex-
plicaciones seleccionales suponen siempre alguna suerte de “proceso eliminatorio en el
cual algunas variantes persisten en cuanto otras desaparecen, y de ese modo la natura-
leza del conjunto cambia sin ningun cambio sucesivo en los elementos individuales”
(Lewontin 1985, p. 86). Pero, en lo que atafie a nuestro asunto, el mejor modo de en-
tender la distincién entre explicaciones #ransformacionales y seleccionales es la comparacion
entre la zeoria transformacional de Lamarck y la feoria seleccional de Darwin.

En la teorfa de Lamarck, “las especies se alteraban en el tiempo porque cada orga-
nismo individual en el interior de la especie sufrfa los mismos cambios”. En esta teo-
rfa, como bien lo decia Lewontin (1985, p. 85) los organismos individuales son “los
sujetos de los cambios evolutivos”; es decir: las transformaciones que en ellos ocurren
son las que “producen la evoluciéon”. Asi, aquél que explique esas alteraciones ontoge-
néticas, podria también explicar el fenémeno evolutivo congregando estas narraciones
de procesos individuales de desarrollo en una explicaciéon del fenémeno colectivo.
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Mientras tanto, “la teorfa darwiniana de la evoluciéon organica se basa en un modelo
variacional” (Lewontin 2000, p. 9): en ella el fenémeno evolutivo, ni puede, ni necesi-
ta, ser explicado por congregaciéon de narraciones de procesos individuales de trans-
formacion. Segun esta teorfa, una poblaciéon “se modifica no porque cada individuo
pase por desarrollos paralelos durante la vida, y si porque existe variacion entre los in-
dividuos y algunas variantes producen mas descendientes que otras” (Lewontin 2000,
p-9).

Asi, y “diferentemente de la bistoria transformacional, el enfoque seleccional no explica
el hecho de nivel poblacional por agregacién de explicaciones individuales” (Sober
1984, p. 155). “En lugar de ensamblar narraciones ontogenéticas individuales en una
unica explicacién de un hecho poblacional”, Darwin, nos dice Sober (1984, p. 150),
“planted la cuestion en un nivel irreductiblemente poblacional”. En la teorfa lamarc-
kiana, al igual que en cualquiera otra teotfa transformacional de la evolucién que pueda
ser propuesta, lo que en definitiva es explicado, lo que constituye su objetivo explanatorio,
es como los organismos de un determinado tipo llegaron a tener la forma que de
hecho tienen. En la teorfa darwiniana, a cambio, lo que se busca explicar es la compo-
sicién de la poblacién. O dicho de otro modo: mientras la teorfa darwiniana explica
perfiles poblacionales, las teorfas transformacionales explican perfiles organicos. Serfa
el organismo el que inicial y paulatinamente se modificaria; y la suma y la concatena-
ci6n de esos fendémenos fisiolégicamente verificables explicarfan la evolucion general
de las formas organicas. La ontogénesis serfa, entonces, /z causa de la filogénesis.

Lo interesante, y lo que puede resultar problematico, es que esta tltima idea parece
estar de vuelta. Como vimos mas arriba, la Biologia Evolucionaria del Desarrollo supone,
en efecto, que la ontogenia, de alguna manera, pauta y encausa la filogenia; y esto pa-
rece estar implicando el retorno a una explicacion desarrollista o transformacional del
cambio evolutivo: una explicacion contraria al caracter variacional de la teoria darwinia-
na. La Biologia Evolucionaria del Desarrollo, al no olvidar que todo cambio evolutivo debe
corporizarse antes en una alteracién ontogenética viable, parecerfa querer explicar los
fenémenos evolutivos considerandolos como el agregado o la resultante de cambios
ocurridos a nivel del organismo individual; y hasta se podria pensar que es ahi en don-
de reside la raz6n mas profunda de las desavenencias entre los darwinistas ortodoxos y
los amigos del desarrollo.

Pero, para que la Biologia Evolucionaria del Desarrollo pueda ser considerada como un
verdadero retorno al desarrollismo, setia necesario pensar que sus posiciones presupo-
nen algo semejante a la rehabilitacion de una feoria preweismanniana de la herencia; y es-
to, por supuesto, nadie quertia sostenetlo: la transmision de los caracteres adgquirides, como
se quiera que ella sea entendida, no es el mecanismo por el cual la ontogenia incidirfa
en la filogenia. Nadie estd sosteniendo que cambios ocurridos a lo largo de la ontoge-
nia se pueden transmitir a la descendencia, produciendo asi un impacto filogenético.
Pese a haber abierto la caja negra del desarrollo (cf. Hamburger 1980, p. 99; Callebaut et al
2007, p. 27; Walsh 2007, p. 179; Amundson 2008, p. 2506), los teéricos de la Evo-Devo
son a este respecto bastante conservadores.

El internalismo adoptado por la Biolgia Evolucionaria del Desarrollo (cf. Azkonobieta
2005, p. 13; Schlosser 2007, p. 114), la idea tan cara a Whyte de que no sélo las exi-
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gencias externas o ambientales son las que definen los perfiles de lo viviente, tal vez
puede permitirnos hablar de un reforno del organismo (Arthur 2004a, p. 194) en la Biologia
Evolucionaria. Pero lo cierto es que éste no volvio para tener el papel de agente, sujeto, o
locus privilegiado de la evolucién que tenfa en la teorfa de Lamarck. Lejos de producir las
modificaciones que orientaran la evolucion, lejos de zustruir a la filogenia, las ontogenias
individuales contintan siendo meros ensayos o, si se prefiere, experimentos cruciales, en donde
las alternativas de cambio son testadas ya no sélo en virtud de sus ventajas ecoldgicas,
sino también en funcién de su wviabilidad ontogenética. Lo interno, 1o organismico, es ahora
una instancia de seleccion, y no de generacion, de las variantes que puedan surgir. La filoge-
nia, tal vez quepa ahora decir, #o es mds que una serie de experimentos ontogenéticos. Algunos
malogrados por su falta de congruencia interna; y otros por su escasa viabilidad ecol6-
gica. Pero los habra también que tenderan a permanecer por el hecho de ser ontogené-
ticamente s seguros; y otros que lo haran por ser ecolégicamente mas aptos que sus
competidores.

7. Consideraciones finales

Se puede conceder que la variacidn genética sea isotrépica como Wallace pretendia, o se
puede pensar que ese /z-put inicial de cambio estd sujeto a ciertas restricciones intrin-
secas producidas por la propia arquitectura de los circuitos genéticos (cf. Kauffman
1993, p. 439) y por esas capacidades de autoreparaciéon que actuarfan en los procesos
de replicacién. Esas restricciones, sin embargo, no setrfan suficientes para explicar el
sesgo ontogenético que limita la oferta de fenotipos alternativos a ser premiados o castiga-
dos por la seleccién natural: ese sesgo setfa producido por la seleccion interna que, de to-
das las variaciones genéticas efectivamente producidas, sélo dejaria pasar aquellas que
se ajustan a las condiciones coordinativas.

Pero, independientemente de que pensemos a la variacion a la manera de Wallace o
la manera de Kauffman, es necesario no olvidar que ella esta obviamente restringida
por su punto de partida. Una verdad de Perogrnllo no deja de ser una verdad: las variacio-
nes a las que esta sujeto el genotipo de un burro no son las mismas a las que esta so-
metido el genotipo de un caballo. Por eso, el punto de partida real o efectivo de esa
secuencia es siempre muy importante; y esa importancia no sélo afecta la naturaleza de
la variacion sino que también afecta los dictamenes de la seleccion interna y de la se-
leccién natural. Lo que se aceptard como organizacionalmente u ontogenéticamente
viable dependera de cual es la configuracién que sirve como punto de partida del pro-
ceso; y lo que se premie o castigue como ecolégicamente ventajoso o desventajoso
dependera también del pico adaptative ocupado por la poblacion en analisis. La historia
de los seres vivos nunca puede ser olvidada y sus marcas también determinan las sen-
das que la evolucion podra tomar en cualquier coyuntura evolutiva (cf. Schlosser 2007,
p. 119). Esas marcas, sin embargo, también son el decantado de los anteriores dicta-
menes de la seleccion interna y la seleccién natural.

A cada momento de su evolucién, las configuraciones de los setes vivos, podemos
entonces decir, son la resultante de las exigencias organizacionales o internas, de las
exigencias ecologicas o externas y de la propia estructura que esos seres han heredado
de sus ancestrales; y esa triada de codeterminantes de las formas organicas podtia ser cap-
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tada en una versiéon modificada en /a letra, pero no en el espiritu, del triangulo exaptativo
propuesto por Stephen Jay Gould (cf. 2002, p. 259 y p. 1052). Ella seria asi:

Background Histoérico

Seleccién Natural Seleccion Interna

En una teorfa completa de la evolucion, podriamos decir entonces, los perfiles de
los seres vivos no sélo deben ser considerados como respuestas a las exigencias am-
bientales externas que promueven la selecciéon natural (vértice izquierdo, darwiniano);
sino que también deben ser comprendidos en términos de las exigencias de coherencia
organizacional que se concretizan en la selecciéon interna (vértice derecho, hoy estu-
diado por la Biologia Evolucionaria del Desarrollo). Pero, también es necesario no olvidar
que ambos procesos selectivos tienen siempre como punto de partida el producto
acumulado de sus dictimenes anteriores: hay siempre una estructura heredada de un
momento anterior que no puede dejar de ser considerada a la hora de entender cual-
quier configuracién efectiva de los seres vivos.
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