Elliott Sober

Filosofia de la biologia

Version espafiola de
Toméas R. Fernandez
y Susana del Viso

Alianza
Editorial



Reservados todos los derechos. De conformidad con lo dispuesto en el art. 534-bis del
Cddigo Penal vigente, podran ser castigados con penas de multa y privacion de
libertad quienes reprodujeren o plagiaren, en todo o en parte, una obra literaria,
artistica o cientifica fijada en cualquier tipo de soporte sin la preceptiva autorizacion.

© 1993 by Westview Press, Inc.
© Ed. cast.: Alianza Editorial, S. A., Madrid, 1996
Calle Juan Ignacio Luea de Tena, 15, 28027 Madrid; teléf. 393 88 88
1.5.B.N.: 84-206-2849-2
Deposito legal: M. 12.232-1996
Compuesto en Fernandez Ciudad, S. L.
Impreso en Lavel. Los Llanos, C/ Gran Canaria, 12. Humanes (Madrid)

Printed in Spain



Para Sam



INDICE

Relacion de 105 CUAAI0S  .....ccooveveiririiiiee e 13
Agradecimientos ........... 15
INTrOAUCCION o 17
1. (Qué es la teoria de la evolucién? ..., 21
11, ;Qué es la evoluCion? .......ccccoceviviiiiecieece e, 21
1.2. El lugar de la teoria de la evolucién en la biologia. 27
1.3. Patrones Y ProCes0S .....ccccccorrreerememesieeneneneenns 31
14. Particulareshistéricos y leyes generales .............. 40
15. Las causas de la evolucion ..........ccccceovviiiennnnnn. 46
1.6. Los dominios de la biologia y de la fisica .......... 52
1.7.  Explicaciones bioldgicas y explicaciones fisicas .. 55
Sugerencias para futuras lecturas .........cccccoieniennnne. 57
2. CreacioniSmMoO ... 59
2.1. EIl peligro del anacronismo . ... 59
2.2. El reloj de Paley y el principio de verosimilitud. 63
2.3. La critica de HUumMe ... 69

2.4. Por qué la selecciébn natural no es un proceso
AlEALONIO .o 73



2.5. Dos clases de semejanza .......ccccoevvieeinenenenn. 76

2.6. EIl problema de la equivalencia predictiva .......... 83
2.7. (Es acientifica la hipdtesis del disefio? .............. 88
2.8. La incompletitud de la ciencia ........ccccccevevinnen. 100
Sugerencias para futuras lecturas ..........cccceevvivviennn. 103
Eficacia . 105
3.1. Un ciclo vital idealizado .......ccccocvviiiinviiiee. 105
3.2. La interpretacion de la probabilidad ................. 109
3.3. Dos formas de descubrir la eficacia .................. 121
3.4. El problema de la tautologia ........ccccocooeinnnnne 124
3.5, SUPErVENIENCIA  .ooocveieeei e 130
3.6. Ventaja y eficacia .....c.ccoeveviiiieiiiiire e 136
3.7. La teleologia naturalizada ..........cccccocvvinciinnnen. 143
Sugerencias para futuras lecturas .........ccccocviievieinnns 150
EL PROBLEMA DE LAS UNIDADES DE SELECCION .......... 151
4.1, JErarqUia oo 151
4.2. Adaptacion y beneficio fortuito ... 162
4.3. Desacoplamiento de partes y todoS ................. 167
4.4, Pistas falsas ..o 172
4.5, EJemplos oo 179
4.6. Correlacién, coste y beneficio ........ccceevveienne. 184
Sugerencias para futuras lecturas .........cccccceevernnne. 194
AdaptacioniSmoO ... 197
5.1. (Qué es el adaptacionismo? .......cccoceeeivrieierinnens 197
5.2. (Como puede estorbar la genética? ................. 203

5.3. (Es el adaptacionismo imposible de contrastar? .. 210
5.4. El argumento a partir de rasgos complejos .... 213
5.5. Si los modelos de optimizacion son demasiado fa-

ciles de producir, hagdmoslos mas dificiles .... 215

5.6. Teoria de JUBJOS ..cccooceverieeierierieeeiesesie e sie e 223
Sugerencias para futuras lecturas ........ccccoevviieiennne 232
SISEEMATICA  .oiiiiiiiiiiiec e 233
6.1. La muerte del esencialiSmo ........ccccccoviiiiiniennn 236

6.2. La individualidad y el problema de lasespecies . 243
6.3. Tres filosofias sistematicas ..........ccccoevcervivenrnnne 259



indice
6.4. Coherencia INterna ........cocvvveieieiinienineneeen
6.5. Inferencia filogenética basada en la semejanza
general
6.6. Parsimonia e inferencia filogenética  ..............
Sugerencias para futuras lecturas ............

7. LA SOCIOBIOLOGIA Y LA EXTENSION DE LA TEORIA DE
LA EVOLUCION ..o
7.1. Determinismo biol8giCo .....cccceovrivvvieiieiieeee,
7.2. ¢Tiene la sociobiologia una funciénideoldgica?
7.3.  Antropomorfismo vs. puritanismo linguistico. ..

T4, EHCA oo,
7.5. Modelos de evolucion cultural ..........ccccceevvenee.
Sugerencias para futuras lecturas .....cccooovvceeieennnne
BiblOgrafia ...ccocveeieieec e

INAICE ANAITLICO oo



RELACION DE LOS CUADROS

11
12
13.

2.1.
2.2.

3.1.
3.2.
3.3.
3.4.

4.1.
4.2.
4.3.
44.

5.1.
5.2.

DEfiNICIONES ..o 29
COMO VErsUS POI (QUE .ooooereeeereeiesie e seeenesreene s 30
Argumento de la proporcion sexual de Fisher .... 44

La asimetria de POPPEr .....cccoeiiiiinniineienceeee 94
La virtud de la vulnerabilidad ..o 97
Quine sobre la verdad a priori .......c.ccceevveiiiiiiinennnn 127
REAUCCION oo 137
COrrelaCion ..o 140
Auto-stop e INteligencia .......cccoovvvieniieicineeee 142
La paradoja de SimpSOn ... 170
ADN DASUMA .o 180
El Dilema del Prisionero ........cccccocevevivnoveieeniennneenns 187
Seleccion de parentesco con un gen dominante para el
AltFUISMO e 189
El problema de los rinocerontesde dos cuernos ... 203
El problema del méstil de la bandera ..........ccccco....... 221



6.1.
6.2.
6.3.

7.1
7.2.

La monofilia y el problema de las especies .............. 263

«Definicién» de grupos monofiléticos ..........cccccen..e. 286
Cladismo de 10S patrones .........ccovvnieneininienennns 292
El principio de deber-implica-poder .......ccccocoeeueeenee. 311
INCESEO e 318



AGRADECIMIENTOS

Robert Boyd, Robert Brandon, David Hull, Robert Jeanne,
Philip Kitcher, John Maynard-Smith, Robert O’Hara, Steven
Hecht Orzack, Peter Richerson, Louise Robbins, Robert Rossi,
Michael Ruse, Kirn Sterelny y David Sloan Wilson me dieron muy
buenos consejos acerca de cOmo mejorar versiones anteriores de
este libro. Les estoy muy agradecido por su ayuda.

En el Capitulo 5 he utilizado material de un articulo que
escribi con Steven Hecht Orzack, «Optimality Models and the
Long-run Test of Adaptationism» (American Naturalist, de proxi-
ma aparicion). El Capitulo 4 contiene pasajes de mi ensayo «The
Evolution of Altruism: Correlation, Cost, and Benefit» (Biology
and Philosophy, 1992, 7. 177-187, copyright © 1992 de Kluwer
Academic Publishers; reimpreso con permiso de Kluwer Acade-
mic Publishers). En el Capitulo 7 he utilizado partes de mis
ensayos «Models of Cultural Evolution» (en P. Griffiths, ed., Trees
ofLife, 1991, pags. 17-39, copyright ©1991 de Kluwer Academic
Publishers; reimpreso con permiso de Kluwer Academic Publis-
hers) y «When Biology and Culture Conflict» (en H, Rolston IlI,
ed., Biology, Ethics, and the Origins ofLife, de proxima aparicion).
Doy las gracias a mi coautor y a los editores y casas editoriales por
permitirme utilizar estos pasajes.

Elliott Sober



INTRODUCCION

Este libro se centra en los problemas filos6ficos planteados por
la teoria de la evolucidon. El Capitulo 1 describe algunas de las
caracteristicas principales de dicha teoria. ;Qué es la evolucién?
¢Cudles son los elementos principales de la teoria que Charles
Darwin propuso y la biologia posterior ha elaborado? ;Cémo se
subdivide en disciplinas la teoria de la evolucion? ;Como se rela-
ciona la teoria evolucionista con el resto de la Biologia y con el
objeto de la Fisica?

Tras este capitulo preliminar (algunos de cuyos temas se reto-
man més adelante), el libro se divide en tres partes desiguales. La
primera se ocupa de el ataque desde fuera. Los creacionistas han
atacado la teoria de la descendencia con modificacion y han defen-
dido la idea de que las especies fueron creadas separadamente por
Dios. El tratamiento que hago del creacionismo no consiste en una
defensa empirica detallada de la teoria evolucionista, sino que me
interesa méas bien tanto la légica del argumento creacionista como
la de la hipdtesis de Darwin de la ascendencia comun. También
discuto una cuestidn de relevancia general en filosofia de la cien-
cia: ;Qué es lo que hace cientifica una hip6tesis? Los creacionistas
han utilizado las respuestas a esta pregunta como garrotes contra
la teoria de la evolucidn; los evolucionistas, a su vez, han respondi-
do intentando mostrar que el «creacionismo cientifico» es una



contradiccion in terminis. A la luz de todo este combate merece
la pena examinar con mas cuidado la diferencia entre ciencia y
no-ciencia.

La segunda y més larga parte del libro se ocupa de cuestiones
filosoficas internas a la biologia evolucionista: los debates de los
que trato aqui suponen agitacion interior. EI Capitulo 3 es un
preliminar a este conjunto de cuestiones bioldgicas. La teoria de la
seleccion natural es fundamental para la biologia evolucionista, y
el concepto de eficacia es central para dicha teoria. Por tanto,
debemos entender qué es eficacia. También debemos ver qué uso
hace del concepto de probabilidad. Y debemos examinar por qué
el concepto de eficacia es util para construir las explicaciones
evolucionistas.

El Capitulo 4 explora un debate fascinante que ha animado a
la teoria de la evolucién ya desde Darwin. Se centra en la cuestién
de las unidades de seleccion. ;La seleccion natural hace evolucio-
nar caracteristicas porque son buenas para la especie, para el
organismo individual o para los genes? Una parte importante de
este problema tiene que ver con el altruismo evolutivo. Una carac-
teristica altruista es deletérea para el individuo que la posee,
aungue beneficiosa para el grupo en el que ocurre. (Es el altruis-
mo un producto del proceso evolutivo, o la evolucién da lugar al
egoismo, y nada mas?

El Capitulo 5 se orienta hacia otro debate de los que ocupan
actualmente a los bidlogos. Muchos evolucionistas creen que la
seleccion natural es, sin duda, la causa mas importante de la
diversidad que observamos en el mundo de la vida. Otros han
criticado este énfasis en la seleccién, argumentando que los adap-
tacionistas aceptan esta idea directriz de forma acritica. En el
Capitulo 5 intento aclarar sobre qué gira este debate. También
discuto como deberian someterse a prueba las explicaciones adap-
tacionistas.

El Capitulo 6 se aleja del proceso de la seleccion natural para
centrarse en los patrones de semejanza y diferencia que produce la
evolucién. ;Como han de agruparse los organismos en especies?
¢Como deben agruparse las especies en taxones superiores? Aqui
considero la parte de la biologia evolucionista denominada siste-
mética. La teoria evolucionista dice que las especies estan geneald-
gicamente relacionadas unas con otras. ;Como ha de inferirse el



sistema de relaciones ancestro/descendiente que muestra el arbol
de la vida?

Si la primera parte de este libro se ocupa de el ataque desde
fuera y la segunda describe la agitacion interior, puede decirse que
la tercera describe el afan expansionista. El Capitulo 7 analiza una
serie de cuestiones filosdficas planteadas por el programa de inves-
tigacién denominado sociobiologia. Digo que este capitulo se ocu-
pa del afan expansionista porque la sociobiologia es a menudo
considerada como un programa de investigacion imperialista; pre-
tende expropiar fendmenos de las ciencias sociales y demostrar
que pueden explicarse desde la biologia.

Los sociobidlogos consideran que el comportamiento de un
organismo es un topico de las explicaciones evolucionistas, tanto
como lo son la forma de sus huesos o la quimica de su sangre.
Puesto que los seres humanos forman parte del proceso evolutivo,
los sociobi6logos no encuentran ninguna razén para eximir al com-
portamiento humano del tratamiento evolucionista. ;Cuanto del
comportamiento puede entenderse desde una perspectiva evolucio-
nista? Tal vez el hecho de que tengamos mente y participemos de
una cultura haga inapropiado aplicar explicaciones evolucionistas a
nuestra especie. Por otra parte, puede ser que excluirnos del objeto
de la teoria evolucionista no responda mas que a buenos deseos, un
reflejo del ingenuo amor propio que lleva al ser humano a pensar
gue esta fuera de la naturaleza, mas que formando parte de ella. La
sociobiologia ha encendido un debate apasionado que incide direc-
tamente en la cuestion de lo que significa ser humano.

Estos son, pues, los principales temas bioldgicos que discuto.
Cada uno de ellos proporciona la oportunidad de examinar unas
cuantas cuestiones filoséficas. Vitalismo y materialismo se hacen
oir. El reduccionismo y su antitesis asoman también en la discu-
sion, igual que lo hacen las inferencias de verosimilitud y el crite-
rio de falsabilidad de Karl Popper. Examinaré el problema de la
interpretacion del concepto de probabilidad y el significado de
la aleatoriedad, la correlacién y la paradoja de Simpson. Discutiré,
asimismo, el papel de los conceptos teleoldgicos en la ciencia. Y la
discusion sobre el problema de las especies proporcionara el con-
texto para plantear la cuestion mas amplia del esencialismo. Se
analizara también el papel de la navaja de Ockham en la inferencia
cientifica.



Como sugiere esta lista informal, he organizado este libro
principalmente en torno a conceptos bioldgicos, no alrededor de
ismos filosoficos. Me estremece la idea de intentar organizar toda
la filosofia de la biologia en términos de una disputa entre escuelas
filoséficas enfrentadas. No me inclino a ver la biologia como un
banco de pruebas para el positivismo, el reduccionismo o el realis-
mo cientifico. Y no es porque encuentre poco interesantes esos
ismos filosoficos, sino porque el principio organizador que prefie-
ro es el de hacer que la filosofia de la biologia surja a partir de la
biologia.

El hecho de centrarme prioritariamente en la teoria de la
evolucién merece un comentario, si no una apologia. En la biolo-
gia hay otras cosas aparte de la teoria de la evolucion, lo mismo
que en la filosofia de la biologia hay otras cosas aparte del conjun-
to de problemas que yo he decidido examinar aqui. Por ejemplo,
gran parte del amplio cuerpo de la literatura sobre el reduccionis-
mo ha considerado la relacion de la genética mendeliana con la
biologia molecular. Y la filosofia de la medicina y la ética ambien-
tal constituyen campos en pleno retofiar. Al discutir otras areas de
la biologia tan s6lo de forma breve, no pretendo decir que no
merezcan la atencién de la filosofia. Mi seleccion de temas es el
resultado de mis intereses, unido al hecho de que este libro
se suponia debia ser razonablemente corto. Para mi, la biologia
evolucionista es el centro de gravedad tanto de la ciencia de
la biologia como de la filosofia de esa ciencia. La filosofia de la
biologia no termina con las cuestiones evolucionistas, pero es ahi
donde yo creo que comienza. Considero que varios de los puntos
gue trato acerca de la teoria de la evolucidn se pueden generalizar
a otras areas de la biologia y a algunas de las otras ciencias vecinas.
Los lectores juzgaran por si mismos si es asi.



Capitulo 1
¢QUE ES LA TEORIA DE LA EVOLUCION?

11. ;Qué es la evolucion?

Hablamos de estrellas que evolucionan desde gigantes rojas a
enanas blancas. Hablamos de sistemas politicos que evolucionan
hacia o desde la democracia. En el lenguaje comun, «evolucion»
significa cambio.

Si se entiende la evolucion de este modo, entonces la teoria de
la evolucion deberia proporcionar una explicacion global del cam-
bio césmico. Deben formularse leyes en las que la trayectoria de
las estrellas, de las sociedades y de todo lo demés quede encapsu-
lado dentro de un marco Unico. De hecho, eso es lo que intentd
hacer Herbert Spencer (1820-1903). Mientras que Charles Darwin
(1809-1882) propuso una teoria de como evoluciona la vida, Spen-
cer pensd que podria generalizar las ideas de Darwin y formular
los principios que rigen la evolucion de todas las cosas.

Aunque el atractivo de una teoria unificada que lo abarque
todo es innegable, es importante comprender que la biologia evo-
lucionista tiene pretensiones mucho mas modestas. Los bidlogos
evolucionistas utilizan el término «evolucion» en un sentido mas
reducido. Una definicion estdndar dice que la evolucién ocurre
concretamente cuando hay un cambio en las frecuencias de los
genes de una poblacion. Cuando un nuevo gen se introduce o uno



viejo desaparece, o bien cuando la mezcla de genes cambia, se dice
gue la poblacién ha evolucionado. De acuerdo con este uso, las
estrellas no evolucionan. Y si las instituciones politicas cambian
porque cambian las opiniones de la gente, no sus genes, entonces
la evolucidn politica tampoco es evolucion en el sentido biolégico
propiamente dicho.

Los bidlogos calculan normalmente las frecuencias de los ge-
nes contando cabezas. Imaginemos a dos lagartos sentados sobre
una roca; son genéticamente diferentes porque uno de ellos posee
el gen A y el otro el gen B. Si uno engorda mientras que el otro
adelgaza, el nimero de células que contienen A aumenta y el
ndmero de células que contienen B disminuye. No obstante, las
frecuencias de los genes, calculadas per capita, siguen siendo las
mismas. El crecimiento de los organismos (su ontogénesis) no es
evolucion de una poblacion (Lewontin, 1978).

La idea de que el cambio en la frecuencia de los genes es la
piedra angular de la evolucion no significa que los evolucionistas se
interesen Unicamente por los genes. Los bidlogos evolucionistas
tratan de comprender, por ejemplo, por qué las distintas especies
en el linaje del caballo han ido aumentando de peso. También
intentan explicar por qué las cucarachas se han hecho maés resis-
tentes al DDT. Estos son cambios en el fenotipo de los organismos
—en su morfologia, fisiologia y comportamiento.

Cuando una poblacién incrementa su peso medio, ello puede
ser debido a un cambio genético o no. Los nifios pueden ser mas
altos que sus padres simplemente porque haya mejorado la calidad
de la nutriciéon, no porque las dos generaciones sean genética-
mente distintas. Sin embargo, en el caso del linaje del caballo, los
bidlogos piensan que el aumento de peso de sucesivas especies si
refleja un cambio en su dotacion genética. La definicion de la
evolucion como cambio en la frecuencia de los genes incluira
como ejemplos de evolucién algunos casos de incremento de peso,
pero no otros. Esta definicion no niega que el cambio fenotipico
pueda considerarse como evolucion; lo que rechaza son los cam-
bios que sean «meramente» fenotipicos.

Otra preocupacion es que la definicion de la evolucién como
un cambio en la frecuencia de los genes ignora el hecho de que la
evolucién implica el origen de nuevas especies y la desaparicion de
otras mas antiguas. Los evolucionistas usan el término microevolu-



cion para describir los cambios que tienen lugar dentro de una
especie que pervive. Macroevolucién se reserva para el nacimiento
y muerte de especies y taxones de orden superior. ¢Significa
entonces que, segun la definicion de la evolucion como un cambio
en la frecuencia de los genes, la macroevolucién no es evolucion?
Ello no es una consecuencia de la definicién, en tanto que las
especies hijas difieren genéticamente de las progenitoras. Si la
especiacion —el proceso por el que se forman nuevas especies—
entrafia cambio en la frecuencia de los genes, entonces la espe-
ciacion cuenta como evolucién, desde el punto de vista de la
definicion.

Para explorar méas a fondo dicha definicion de la evolucion,
necesitamos revisar un poco de biologia elemental. Los genes se
encuentran en los cromosomas, que, a su vez, se encuentran en el
nacleo de las células. Es una simplificacién, aunque uatil como
punto de partida, pensar que los genes de un cromosoma estan
dispuestos como cuentas de un collar. Algunas especies —incluida
la humana— tienen los cromosomas por pares. Dichas especies se
denominan diploides. Otras los tienen por unidades (haploides),
trios (triploides) o cuadruplos (tetraploides). Una especie puede
también caracterizarse en funcién del nimero de cromosomas que
poseen los organismos pertenecientes a ella.

Si consideramos un par de cromosomas de un organismo di-
ploide, podemos preguntarnos qué gen aparece en cada uno de los
dos cromosomas en una determinada localizacion (locus). Si el gen
solo puede adoptar una Unica forma, entonces todos los miembros
de la especie son idénticos en ese locus. Pero si puede ocurrir méas
de una forma del gen (alelo), entonces los organismos diferiran
unos de otros en ese locus.

Supongamos que hay dos alelos que un organismo diploide
puede tener en una determinada localizaciéon, que denominaré
locus-A A los alelos los denominaré A {«A mayuscula») y a («a
mindscula»). Cada organismo tendra dos copias de A, dos copias
de a, o bien una copia de cada uno. El genotipo del organismo en
ese locus es el par de genes que posee alli. Los organismos A4 y
los aa se denominan homozig6ticos; y los Aa, heterozigéticos.

Ahora llegamos al sexo. Este es un modo de reproduccion
comun, pero no universal en absoluto. Un organismo diploide
forma gametos, que contienen s6lo uno de los dos cromosomas de



cada par cromosdmico: los gametos son haploides. El proceso por
el cual padres diploides producen gametos haploides se denomina
meiosis. Un individuo que sea heterozig6tico en el locus-A tendré
tipicamente el 50 % de gametos A y el 50 % de gametos a (aunque
no siempre; veéase el Apartado 4.5). Las células no sexuales (célu-
las sométicas) de un individuo son genéticamente idénticas entre si
(ignorando, por el momento, la infrecuente ocurrencia de muta-
ciones), pero los gametos que un individuo produce pueden ser
enormemente diferentes, puesto que el individuo es heterozigotico
en varias localizaciones. Los padres diploides producen gametos
haploides que se juntan en la reproduccion para formar descen-
dencia diploide.

Si yo describo el genotipo de todos los machos y hembras de
una poblacién, ¢pueden ustedes figurarse cudl serd el genotipo de
la descendencia que produzcan? La respuesta es negativa, pues
hace falta saber quién se aparea con quién. Si ambos padres son
AA (o aa), su descendencia ser& AA (0 aa). Pero cuando un
heterozigdtico se aparea con otro heterozigético (o con un homo-
zig6tico), los descendientes pueden ser diferentes unos de otros.

Se dice que el apareamiento es al azar dentro de una poblacion
cuando cada hembra puede aparearse con la misma probabilidad
con cualquiera de los machos (y viceversa). Por otro lado, el
apareamiento es por afinidades cuando los organismos similares
tienden a elegirse entre si como parejas. Ahora quiero describir
coémo el apareamiento por afinidades constituye un contragjemplo
para la afirmacion de que la evolucién ocurre concretamente
cuando hay un cambio en la frecuencia de los genes.

Supongamos que un organismo sélo se aparea con otros orga-
nismos que tengan el mismo genotipo en el locus-A. Eso significa
que hay solamente tres clases de cruces en la poblacién, y no seis,
a saber: AA xAA, aa* aa y Aa xAa. ;Cudles son las consecuen-
cias evolutivas de esta pauta de apareamiento?

Consideremos un ejemplo concreto. Supongamos que el pro-
ceso se inicia con 400 individuos, de los cuales 100 son AA, 200
son Aay 100 son aa. Adviértase que en la poblacion hay 800 alelos
en el locus en cuestion (2 por individuo por 400 individuos). Ténga-
se presente también que hay 400 copias de A (200 en los homozigo-
tos y 200 en los heterozigotos) y 400 copias de a. Por tanto, en
principio, las frecuencias de los genes son 50 % A y 50 % a.



Supongamos que estos 400 individuos forman parejas, se apa-
rean y mueren, habiendo producido cada apareamiento 2 descen-
dientes. En la siguiente generacion habra 400 individuos. La si-
guiente tabla describe la productividad de las parejas:

Pares parentales Descendencia
50AA*AA producen 100 AA
50 AA
100 Aa x Aa producen 100 Aa
50 aa
50 aa x aa producen 100 aa

Si no comprende usted como he calculado los nimeros de las
distintas descendencias en el apareamiento heterozigético, no se
preocupe; de momento, lo importante es ver, simplemente, que
no todos los descendientes de esos apareamientos son heterozi-
goticos.

Comparemos las frecuencias de los tres genotipos antes y des-
pués de la reproduccion. Antes, las proporciones eran 1/4, 1/2'y
1/4. Después son 3/8, 1/4 y 3/8. La frecuencia de heterozigéticos
ha disminuido.

¢Qué ha sucedido con las frecuencias génicas en este proceso?
Antes de la reproduccion, A ya tenian cada uno el 50%. Des-
pués, también: hay 800 alelos presentes en los 400 descendientes
—400 copias de A (300 en homozig6ticos y 100 en heterozigoti-
cos) y 400 copias de a. La frecuencia de los genotipos ha cambia-
do, pero la de los genes, no.

En este ejemplo, la poblacién comienza justamente con 50 %
de A y 50% de a, y la pauta por afinidades es perfecta —Ilos
semejantes siempre se aparean con los semejantes. Pero ninguno
de estos detalles es crucial en relacion con la pauta que emerge.
Con independencia de donde comiencen las frecuencias de los
genes y de lo sesgada que sea la pauta de asociacion positiva, el
apareamiento por afinidades produce una disminucion de la fre-
cuencia de heterozig6ticos, pero las frecuencias génicas permane-
cen sin modificacion.

¢Es un proceso de evolucién el generado por el apareamiento
por afinidades? Este es un topico al uso en los textos y revistas
sobre evolucion. Excluirlo del campo de la teoria de la evolucion



seria una decision infundada. Concluyo que la evolucién no exige
cambios en la frecuencia génica.

Los genes son importantes en el proceso de la evolucion, pero la
frecuencia de genes en una poblacion es tan sélo una descripcion
matematica de dicha poblacion. Fracasa, por ejemplo, al intentar
describir las frecuencias de las combinaciones de genes (i.<, los
genotipos). El error al definir la evolucion como cambio en las
frecuencias génicas surge al considerar que esta mera descripcion
matematica detecta siempre si ha tenido lugar un cambio evolutivo.

Los genes tienen una relacion parte-todo con los genotipos: los
genotipos son pares de genes. Esto podria llevar a suponer que, al
decir lo que es cierto acerca de los genes, también se est4 estable-
ciendo lo que es verdad para los genotipos. Después de todo, si yo
le digo a usted qué estd ocurriendo en cada célula de su cuerpo,
¢NO zanja ya eso la cuestion de qué esta ocurriendo en su cuerpo
como totalidad? Esta suposicion es radicalmente falsa cuando las
propiedades en cuestion son frecuencias. Describir la frecuencia
de los genes no determina las frecuencias del genotipo. Por esta
razon, las frecuencias genotipicas pueden cambiar, al tiempo que
permanecen constantes las frecuencias génicas.

Hay una segunda cuestion que merece la pena considerar en
relacion con la definicion de la evolucion como cambio en las
frecuencias génicas. Ele dicho antes que los genes se encuentran
en los cromosomas, los cuales estan localizados en el nucleo de las
células. Pero se sabe desde hace algin tiempo que hay cuerpos
fuera del nacleo (en el citoplasma) que pueden constituir un meca-
nismo hereditario (Whitehouse, 1973). Las mitocondrias influyen
en varios rasgos fenotipicos, y el ADN que contienen se hereda. Si
en una poblacién varian los caracteres mitocondriales, permane-
ciendo sin cambios las caracteristicas cromosdmicas, ¢es esto un
caso de evolucion? Tal vez deberiamos estirar el concepto de gen
hasta incluir factores extracromosoémicos. Esto nos permitiria
mantener la definicién de evolucion como cambio en las frecuen-
cias génicas, aungue, por supuesto, plantea interesantes cuestiones
acerca de qué queremos decir con «gen» (Kitcher, 1982b).

Otro rasgo de la definicion de la evoluciéon como cambio en las
frecuencias génicas es que no considera como evolucién una mera
modificacién en el nimero de organismos incluidos en una espe-
cie. Si una especie expande o contrae su amplitud, ello tiene una



gran significacion ecoldgica, y para un historiador de dicha especie
sera interesante describir los cambios en el héabitat. Pero si tal
modificacion no altera las frecuencias génicas, ;debe quedar ex-
cluida de la categoria de evolucion? No voy a tratar de responder
a esta pregunta. El asunto es, de nuevo, que el concepto de
cambios en las frecuencias génicas cubre un tipo de cambios, pero
deja fuera otros.

El término «evolucién» se refiere al objeto de una disciplina
extremadamente abigarrada. La biologia evolucionista contiene un
namero de subcampos que difieren entre si por sus objetivos,
métodos y resultados. Lo que es maés, la biologia evolucionista es
una entidad en desarrollo, que extiende (y tal vez contrae) sus
fronteras en varias direcciones al mismo tiempo. No es sorpren-
dente que resulte dificil delimitar el objeto de tal disciplina con
absoluta precision. En el Apartado 6.1 discutiré la idea de que una
especie bioldgica no puede ser definida mediante la especificacion
de las condiciones necesarias Yy suficientes que deben cumplir sus
organismos. Esta misma idea es aplicable a una disciplina cientifi-
ca: también evoluciona y, por tanto, a menudo dudaremos de si un
fendmeno cae 0 no dentro de su alcance.

¢Ha de perturbarnos el hecho de no poder definir con exacti-
tud qué es «evolucion»? ;Queda condenada a la duda la integri-
dad de una materia cuando los fenémenos de que se ocupa no
pueden ser aislados con absoluta claridad? Me inclino a responder
a ambas preguntas de forma negativa; las cuestiones de fundamen-
tacion acerca del alcance y los limites de la teoria de la evolucion
pueden ser interesantes, pero no es necesario establecerlas de una
vez por todas. Prefiero, més bien, aproximarme a ellas de un
modo pragmatico-, si resultara que es necesaria una definicion de
«evolucion» méas precisa en relacion con algin problema cientifico
o filoséfico especifico, ello serd una razén para considerar de
nuevo el problema de la definicién. Por ahora, basta con esta
discusion preliminar.

1.2. El lugar de la teoria de la evolucién en la biologia

Theodosius Dobzhansky (1973) afirmd en una ocasion que «en
biologia nada tiene sentido si no es a la luz de la evolucidn». Tal



vez no resulte sorprendente que el hombre que asi se expresaba
fuese un bidlogo evolucionista. ;Cuél es la relacion de la teoria
evolucionista con el resto de la biologia?

Muchas &reas de la biologia se ocupan de cuestiones no evolu-
cionistas. La biologia molecular y la bioguimica, por ejemplo, han
experimentado un enorme crecimiento desde que James Watson y
Francis Crick descubrieran en 1953 la estructura fisica del ADN.
Ellos no se ocuparon de la cuestion de por qué el ADN es la base
fisica del codigo genético. Esta es una pregunta evolucionista, pero
no es la que ellos trataban de responder con sus estudios. La
ecologia es otro area que a menudo procede sin comprometerse
con cuestiones evolucionistas. Un ec6logo puede intentar describir
la cadena alimenticia (0 red) que existe en una comunidad de espe-
cies coexistentes (en un valle, pongamos por caso). Al descubrir
quién se come a quién, el ecologo comprenderd como fluye la
energia a través del sistema ecoldgico. Aunque las frecuencias de los
genes puedan estar cambiando dentro de las especies que el ec6logo
describe, ése no es el foco fundamental de su investigacion.

No hace falta multiplicar los ejemplos méas de lo necesario. Si
hay tantas cosas en biologia que funcionan sin atender a cuestio-
nes evolutivas, ¢por qué hemos de pensar que la teoria de la
evolucién es central para el resto de la biologia?

Podemos situar la teoria de la evolucion dentro de un esquema
mas amplio de las cosas si consideramos la distincion de Ernst
Mayr (1961) entre explicacion proxima y explicacion ultima. Consi-
deremos la pregunta «;Por qué crece la hiedra hacia la luz del
sol?». Esta pregunta es ambigua. Puede estar pidiéndonos que
describamos los mecanismos presentes en cada planta que permi-
ten a la misma empefiarse en ir hacia la luz. 1"ste es un problema a
resolver por el fisiblogo vegetal. Pero también puede ser que la
pregunta se esté refiriendo a por qué la hiedra (o sus ancestros) ha
desarrollado la capacidad de buscar la luz.

El fisidlogo vegetal ve una planta que crece hacia la luz y
conecta ese efecto con una causa que existe en el propio tiempo
de vida del organismo. El evolucionista ve el mismo fenémeno,
pero busca una explicacion en el pasado remoto. El fisiélogo
vegetal intenta describir una causa ontogenética (relativamente)
proxima, mientras que el evolucionista intenta formular una expli-
cacion filogenética més distal (0 «Ultimay).



Cuadro 1.1. Definiciones

Los filésofos tratan a menudo de proporcionar definiciones de concep-
tos (p.ej., conocimiento, justicia, libertad). Pero hay una forma de entender
las definiciones que sugiere que esa actividad es una tonteria. Tiene que ver
con la idea de que las definiciones son convenciones: decidimos arbitraria-
mente el significado que vamos a asignar a una palabra. Por tanto, «evolu-
cion» puede definirse como nos plazca. Desde esta perspectiva, no existen
definiciones erréneas. Como observaba el Humpty Dumpty de Lewis Carroll,
nosotros somos los duefios de nuestras palabras, no a la inversa.

Si las convenciones fueran la Unica clase de definiciones, seria estapido
discutir acerca de si una definicion es «realmente» correcta. Pero hay otras
dos clases a considerar.

Una definicion descriptiva intenta dejar constancia del modo en que se
utiliza un término dentro de una determinada comunidad de hablantes. Las
definiciones descriptivas pueden ser erroneas. Este tipo de definicion suele
tener mayor interés para los lexicografos que para los fil6sofos.

Una definicién explicativa se dirige no solo a reflejar la forma de usar un
concepto, sino también a hacer el propio concepto mas claro y preciso. Si
un concepto se utiliza de una forma vaga o contradictoria, una definicion
explicativa se apartara del uso ordinario. Este tipo de definicion, que, en
cierto sentido, cae entre la convencion y la descripcion, es a menudo la que
los filésofos tratan de formular.

Esta distincion no quiere decir que la teoria evolucionista
tenga la mejor o la mas profunda respuesta para todas las cuestio-
nes de la biologia. «;Como permiten a una planta buscar la luz sus
mecanismos internos?» no es en absoluto una pregunta evolucio-
nista. Pero pueden formularse preguntas evolucionistas acerca de
cualquier fendmeno biol6gico. La teoria evolucionista es impor-
tante porque en el trasfondo siempre esta la evolucion.

La teoria de la evolucion esta relacionada con el resto de la
biologia del mismo modo que el estudio de la historia lo esta con
la mayor parte de las ciencias sociales. Los economistas y los
socidlogos se interesan por describir cémo funciona en la actuali-
dad una sociedad determinada. Por ejemplo, podrian estudiar los
Estados Unidos posteriores a la Segunda Guerra Mundial. Los
cientificos sociales mostraran como se relacionan causas y efectos
dentro de la sociedad. Pero ciertos hechos acerca de esa sociedad
—por ejemplo, su configuracion justo después de la Segunda
Guerra Mundial— se tomaradn como hechos dados. El historiador
se centra en esos elementos y les sigue la pista hacia el pasado.



Cuadro 1.2. CoOmo versus por qué

Podria sugerirse que la fisiologia nos dice como se las arreglan los
organismos, para hacer lo que hacen, mientras que la teoria de la evolucion
nos dice por qué se comportan como lo hacen (véase Alcock, 1989, para una
discusién). La primera aclaracion necesaria aqui es que como y por qué no
son mutuamente excluyentes. Decir como se las arregla la hiedra para
crecer hacia la luz es describir estructuras que causan tal actividad. La
presencia de esas estructuras internas explica por qué las plantas cre-
cen hacia la luz. Los fisi6logos responden a porqués tanto como los evolu-
cionistas.

No obstante, hay una division de tareas entre el fisidlogo y el evolucio-
nista. Cada uno de ellos responde a una, pero no a la otra, de las dos
siguientes preguntas: 1) ;Qué mecanismos internos a la hiedra son causa de
su crecimiento hacia la luz?; 2) ;Por qué contienen las plantas de hiedra
mecanismos causantes de su crecimiento hacia la luz? La pregunta 1)
demanda detalles acerca de la estructura; la pregunta 2) nos lleva de forma
natural a considerar asuntos relacionados con la funcién (Apartado 3.7).

En una cadena causal de A aB a C, B es la causa préxima de C, mientras
que A es causa mas distal de C. En cierto sentido, A explica mas que B,
puesto que A explica tanto a B como a C, en tanto que B so6lo explica a C.
¢Puede usarse esta diferencia entre las causas proximas y distales para
defender que la biologia evolucionista es la parte mas profunda y funda-
mental de la biologia?

Distintas ciencias sociales describen a menudo su objeto seguin
diferentes escalas temporales. La psicologia del individuo conecta
causas y efectos que existen dentro del propio tiempo de vida de
un organismo. La sociologia y la economia abarcan lapsos mayo-
res. Y la historia trabaja con frecuencia dentro de un marco
temporal ain mayor. Esta division intelectual del trabajo no es
enteramente distinta de la que se da entre la fisiologia, la ecologia
y la teoria de la evolucion.

Asi pues, el comentario de Dobzhansky acerca del caracter
central de la teoria de la evolucion para el resto de la biologia es
un caso particular de una idea méas general. Nada puede ser
entendido (jhistéricamente. Desde luego, lo que esto significa real-
mente es que nada puede ser entendido por completo sin atender a
su historia. La biologia molecular nos ha proporcionado un cono-
cimiento considerable de la molécula de ADN, y la ecologia nos
permite entender algo acerca de cémo estd estructurada la red



alimentaria en una determinada comunidad. Ignorar la evolucién
no comporta que las pesquisas de estas disciplinas sean infructuo-
sas. Ignorar la evolucidon significa que las explicaciones seran in-
completas.

¢Supone la idea de Dobzhansky identificar una asimetria entre
la teoria de la evolucion y otras partes de la biologia? Es seguro
que nada en biologia puede ser entendido completamente sin aten-
der a la evolucién. Pero lo mismo puede decirse de la biologia
molecular o de la ecologia: ningin fenémeno bioldgico puede
entenderse completamente sin las aportaciones de estas dos disci-
plinas. Por ejemplo, un conocimiento completo del fototropismo
requiere informacion de la biologia molecular, de la ecologia y de
la teoria de la evolucion.

Dejo para el lector el considerar si puede decirse algo acerca
de la posicion central de la teoria de la evolucién, mas alla de la
modesta perspectiva elegida aqui. La evolucion importa porque
la historia importa. La teoria de la evolucion es el tema més histo-
rico en las ciencias bioldgicas, en el sentido de que sus problemas
poseen las més largas escalas temporales.

1.3. Patrones y procesos

La teoria de la evolucién actual se remonta a Darwin, sin que
ello signifiqgue que los tedricos actuales estén de acuerdo con
Darwin en todos los detalles. Muchos bi6logos se piensan a si
mismos como elaboradores y refinadores del paradigma darwinia-
no. Otros disienten de él y tratan de abrir nuevos caminos. Pero,
tanto para discipulos como para detractores, el darwinismo es el
principio, aun cuando pueda no ser el final.

La teoria de la evolucion de Darwin contiene dos grandes ideas,
ninguna de las cuales es del todo original suya. Lo que fue original
fue la combinacién de ambas y su aplicacién. El primer ingrediente
es la idea del arbol de la vida. Segun esta idea, las diferentes especies
gue ahora pueblan la Tierra tienen antepasados comunes. Los seres
humanos y los chimpancés, por ejemplo, derivan de un antepasado
comun. La forma fuerte de esta idea es que hay un solo arbol para la
vida terrestre. Es decir, para cualquier par de especies actuales hay
otra especie que es su antepasado comun: los humanos no sélo



estamos relacionados con los chimpancés, sino también con las
vacas, los cuervos y el azafrdn. También son posibles formas maés
débiles de la hipdtesis del arbol de la vida.

La idea del arbol de la vida entrafia, obviamente, la idea de
evolucion. Si los seres humanos y los chimpancés tienen un antepa-
sado comun, entonces debe de haberse producido algin cambio
en el linaje que lleva desde el antepasado a sus descendientes. Pero
la hipotesis del arbol de la vida no dice meramente que haya
habido evolucion, sino algo mas..

Para ver de dénde procede este otro ingrediente, consideremos
una concepcion de la evolucion bastante diferente, la desarrollada
por Jean Baptiste Lamarck (1744-1829). Lamarck (1809) pensaba
que los seres vivos contienen dentro de si una tendencia inherente
a aumentar su complejidad. Pensaba que las formas de vida sim-
ples provienen de la materia no viva, y que de las formas maés
simples descienden las especies mas complicadas. El linaje al que
pertenecemos los humanos es el mas antiguo, segin Lamarck,
puesto que los humanos son las mas complicadas de las criaturas.
Las actuales lombrices de tierra pertenecen a un linaje méas joven,
puesto que son relativamente simples. Y, de acuerdo con la teoria
de Lamarck, los actuales seres humanos no estan relacionados con
las actuales lombrices de tierra. Esta idea es bastante consistente
con su creencia de que los actuales seres humanos descienden de
las lombrices de tierra que vivieron hace mucho tiempo.

Darwin pensaba que las especies actuales y pasadas forman un
Unico arbol. Lamarck lo negaba. Ambos ofrecieron teorias de la
evolucion; ambos asumian la idea de descendencia con modifica-
cion. Pero diferian con respecto al patrén de relaciones antepasa-
do/descendiente que se da entre los seres vivos. La idea de un
arbol de la vida Unico es una caracteristica de la teoria de la
evolucién actual; discutiré las pruebas que apoyan esta idea en el
Capitulo 2.

Si describiésemos el arbol de la vida con cierto detalle, diriamos
gué especies descienden de qué otras y cuando se originaron nuevas
caracteristicas y desaparecieron otras. ;Qué le queda por hacer a la
teoria de la evolucion, una vez que se han descrito tales hechos
acerca de los patrones de la vida? Una tarea que queda es respon-
der a la pregunta de por qué. Si una nueva caracteristica se desarro-
[16 dentro de un linaje, ¢por qué fue asi? Y si una nueva especie



llega a existir o una vieja desaparece de escena, la pregunta es, de
nuevo, por qué ocurrié tal acontecimiento. Las respuestas a esas
preguntas suponen teorias acerca del proceso de la evolucion. Al
movernos desde las raices hacia el extremo de las ramas del &rbol
de la vida vemos acontecimientos de especiacién, extinciones y
aparicion de nuevas caracteristicas. ;Qué procesos tienen lugar en
las ramas del arbol que expliquen esos acontecimientos?

La respuesta de Darwin a esta pregunta sobre el proceso
constituye el segundo ingrediente de su teoria de la evolucion. Se
trata de la idea de seleccion natural. La idea es sencilla. Suponga-
mos que los organismos de una poblacion son diferentes en su
capacidad de sobrevivir o reproducirse. Tal diferencia puede tener
variadas causas. Consideremos un ejemplo concreto: una manada
de cebras en la que hay variacién en la velocidad de carrera.
Supongamos que las cebras mas veloces estan mejor capacitadas
para la supervivencia porque estan mejor capacitadas para evadir-
se de los predadores. Supongamos ademas que la velocidad de
carrera se hereda; la prole la recibe de sus progenitores. ;Qué
sucederd con la velocidad media de la manada, dados estos dos
hechos? La idea darwiniana es que la seleccion natural favorecera
a las cebras més veloces sobre las mas lentas, y asi, gradualmente,
la velocidad de carrera media de la manada aumentard. Esto
puede tardar varias generaciones si las diferencias en velocidad
son pequefas. Pero las pequefias ventajas, acumuladas a lo largo
de un gran numero de generaciones, pueden sumarse.

Hay tres constituyentes basicos en el proceso de evolucién por
seleccion natural. Primero, debe haber variacion en los objetos
considerados; si todas las cebras corrieran a la misma velocidad,
no habria variacion alguna sobre la que pudiese actuar la selec-
cion. Segundo, la variacion debe suponer variacion en eficacia; si la
velocidad de carrera no supusiera diferencias de supervivencia o
reproduccién, entonces la seleccién natural no favoreceria a las
cebras mas rapidas sobre las mas lentas. Tercero, las caracteristi-
cas deben ser heredadas; si las crias de progenitores rapidos no
fuesen méas rapidas que las de progenitores lentos, el hecho de que
las cebras rapidas sobreviviesen mejor que las lentas no cambiaria
la composicién de la poblacion en la generacion siguiente. En
pocas palabras, la evolucidn por seleccion natural exige que haya
variacion heredable en eficacia (Lewontin, 1970).



La idea de variacion en eficacia es bastante facil de compren-
der. Pero el tercer ingrediente —Ila heredabilidad— exige mas
explicacion. Es necesario explorar dos ideas. La primera, que las
cebras se reproducen sexualmente. ;Qué significa decir que la
velocidad de carrera es heredable si cada cria tiene dos padres que
pueden ser diferentes en su velocidad de carrera? En segundo
lugar, es preciso que veamos por qué la ausencia de heredabilidad
puede impedir a la poblacién evolucionar, aun cuando la seleccion
favorezca a las cebras veloces sobre las lentas.

La idea moderna de heredabilidad (un concepto estadistico)
puede entenderse examinando la Figura 1.1. Supongamos que
tomamos la velocidad de carrera del macho y la hembra de una
pareja parental y las promediamos; a esto se le denomina «veloci-
dad media de los progenitores». A continuacion, registramos la
velocidad de carrera de cada una de sus crias. Cada cria puede
representarse como un punto en una grafica —el eje x registra la
velocidad de carrera media de los padres, y el eje y, la de las
crias.

Velocidad
dela
descendencia

Velocidad del padre medio

FIGURA 1.1. Las parejas parentales que son mas rapidas que la media tienden a
tener descendientes mas rapidos que la media. La velocidad de carrera es hereda-
ble', la linea trazada a través de los puntos tiene una pendiente positiva.



Adviértase que una determinada pareja parental produce
crias que corren a distinta velocidad, y que dos crias pueden
tener la misma velocidad, aun cuando provengan de progenitores
diferentes. Pero la Figura 1.1 muestra que por término medio, los
progenitores mas rapidos tienden a tener crias mas rapidas. La
linea trazada a través de estos puntos representa este hecho del
promedio. Cuando decimos que la evolucion por seleccion natu-
ral requiere heredabilidad, ello no significa que las crias deban
parecerse exactamente a sus progenitores. De hecho, eso no
sucede casi nunca cuando los individuos se reproducen sexual-
mente. Lo que se requiere es precisamente que las crias «tien-
dan» a parecerse a sus progenitores. Esta afirmacién acerca de
la tendencia esta representada por el hecho de que la linea de la
Figura 1.1 vaya hacia arriba.

Supongamos que hubiese heredabilidad nula de la velocidad
de carrera. Los progenitores difieren en su velocidad de carrera, y
los mas rapidos tienden a tener mas descendencia que los mas
lentos. Pero, por término medio, los mas rapidos producen la
misma mezcla de crias rapidas y lentas que los méas lentos. Si fuese
asi, la linea de la Figura 1.1 tendria una pendiente cero. ;Qué
sucederia en tal caso? La seleccion natural permitiria que los
organismos rapidos sobrevivieran hasta la edad reproductiva con
maés éxito que los lentos. Pero la mayor representacion de organis-
mos rapidos en la edad adulta no tendria efecto alguno en la
composicién de la poblacion de la siguiente generacion. Los pro-
genitores veloces producirian la misma mezcla de crias lentas y
rapidas que los progenitores lentos. El resultado es que la siguien-
te generacion no diferiria de la anterior. La evolucion por selec-
cion natural requiere que el rasgo en evolucion sea heredable.

Nétese que en esta descripcion de la heredabilidad no se hace
mencién de los genes. La descripcion se refiere a la relacion entre
el fenotipo parental y el de la prole. ;Como entran entonces los
genes en la idea de variacion heredable en eficacia? Si pregunta-
mos por qué la prole tiende a parecerse a sus progenitores, la
explicacion puede ser que crias y padres son genéticamente simila-
res. Los progenitores veloces son veloces y los lentos son lentos
debido, al menos parcialmente, a los genes que poseen. Lo que €s
mas, estas diferencias genéticas son transmitidas a la generacién de
las crias.



No es inevitable que la pendiente positiva de la Figura 1.1
tenga una explicacion genética. Es concebible que los progenitores
rapidos lo sean porque reciben mas nutricion que los lentos, y que
la prole tienda a tener la misma dieta que sus padres. Si fuera asi,
la pendiente positiva tendria una explicacion puramente ambien-
tal. Por qué la prole tiende a ser semejante a sus progenitores es
una cuestion empirica. Los genes son una de las respuestas obvias,
pero no la Unica concebible.

Darwin tenia la idea de que los rasgos son biol6gicamente
heredados. Sin embargo, su teoria acerca del mecanismo de la
herencia —su teoria de la pangénesis— fue uno de los muchos
intentos fallidos a lo largo del siglo XIX de explicar el mecanismo
de la herencia. Afortunadamente, la concepcién de Darwin acerca
de la seleccién natural no hacia indispensable que conociera el
mecanismo preciso; lo Unico que necesitaba era el supuesto de que
las crias se asemejan a sus padres. El conocimiento actual del
mecanismo de la herencia tiene su origen en el trabajo de Gregor
Mendel (1822-1884).

Mencioné antes que Darwin no fue el primer bidlogo que
penso que las especies actuales descienden de ancestros distintos
de ellos mismos. Lo mismo puede decirse sobre el segundo ingre-
diente de la teoria darwiniana: la idea de que la seleccién natural
puede modificar la composicién de una poblacion no es original
de Darwin. Pero si la idea de evolucion no era nueva, ni tampoco
lo era la de seleccién natural, ;qué fue entonces lo nuevo de la
teoria de Darwin? Su innovacion consistié en combinar estas dos
ideas: proponer que la seleccion natural es la explicacion principal
de por qué la evolucion ha producido la diversidad de formas de
vida que podemos observar.

El arbol de la vida es el patron que la evolucién ha producido.
La seleccion natural, segun la hipétesis de Darwin, es el proceso
principal que explica lo que ocurre en el arbol. Como se dijo
antes, el arbol contiene dos clases de acontecimientos. VVamos a
considerar cada uno de ellos.

En primer lugar, tenemos la microevolucién: los cambios de
caracteristicas que tienen lugar dentro de una especie. Es claro
como se aplica la idea de seleccion natural a los acontecimientos
de esta clase. En el ejemplo de las cebras, el proceso comienza con
una poblacion en la que todos son lentos. Entonces, por azar,



aparece un nuevo organismo. Este crea la variacion sobre la que
actla la seleccion natural. El resultado final es una poblacion de
cebras veloces. Por supuesto que la seleccion natural es solo la
mitad del proceso. Inicialmente debe haber variacién; solo enton-
ces puede operar la seleccién natural.

En este ejemplo, el cambio forjado por la seleccién natural
tiene lugar dentro de una Unica especie que permanece. Una
poblacién de cebras inicia la historia, y esa misma poblacién se
mantiene al final. Pero el arbol de la vida contiene una segunda
clase de acontecimientos. Ademés de los cambios microevolutivos,
hay también macroevolucion: nuevas especies que llegan a existir.
¢Como puede ayudar a explicar esta clase de acontecimientos la
idea de seleccion natural?

Es preciso considerar dos tipos de procesos. En primer lugar,
estd la idea de que los pequefios cambios dentro de una especie
son sumativos. Una especie puede formarse a partir de la acumula-
cion gradual de innovaciones evolutivas. Darwin sugirié que cuan-
do se acumula un namero suficiente de tales cambios, ancestros y
descendientes deben considerarse como miembros de especies
diferentes. NGtese que este proceso tiene lugar dentro de un linaje
anico. Los evolucionistas modernos lo denominan anagénesis\ se
ilustra en la Figura 1.2.

¢Podria ocurrir anagenéticamente toda la especiacion? Si la
idea del &rbol de la vida es correcta, no. La anagénesis no puede
incrementar el niUmero de especies existentes. Una vieja especie
puede llegar a extinguirse; una vieja especie puede ser sustituida
porque da lugar a otra nueva. Pero alli donde antes habia una
especie, no puede haber después més de una.

Darwin entrevio el proceso por el cual el nimero de especies
se incrementa. Es el proceso de la cladogénesis, también ilustrado
en la Figura 1,2. «Ciado» viene del griego y significa rama; el
proceso de ramificacion es una parte indispensable del esquema
darwiniano.

¢Como puede desempefiar la seleccion natural un papel en la
cladogénesis? Un buen ejemplo es la proliferacion de pinzones en
las Islas Galapagos. Inicialmente, algunos individuos de una espe-
cie del continente sudamericano fueron llevados por el viento
hasta una de las islas. Posteriores dispersiones diseminaron a estos
antepasados hacia otras islas del archipiélago de las Galapagos!
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(@) Anagénesis (b) Cladogonesis

Figura 1.2. (a) En la anagénesis, un mismo linaje que permanece sufre una
modificaciéon gradual de sus caracteristicas, (b) En la cladogénesis, un linaje paren-
tai se divide en dos (0 mas) linajes hijos.

Las condiciones locales variaban de isla a isla, de modo que la
seleccion natural hizo que las distintas poblaciones se diferencia-
ran unas de otras. La seleccion natural adapta a los organismos a
las condiciones en las que viven, de modo que cuando organismos
similares viven en medios diferentes, lo que se espera es que acabe
habiendo divergencias entre unos y otros. Asi es como la seleccion
natural puede desempefiar un importante papel en el origen de las
especies. (Los dos procesos representados en la Figura 1.2 suscitan
importantes cuestiones acerca de qué es una especie; las abordare-
mos en el Capitulo 6.)

El mecanismo darwiniano —Ila seleccion natural— opera de
forma mas evidente en los cambios a pequefia escala que tienen
lugar dentro de un Unico linaje. No obstante, Darwin aventuro
que la seleccién natural hacia mucho mas que modestas modifica-
ciones en los rasgos de una especie existente. Pensd que era la
clave para explicar el origen de las especies. Pero Darwin nunca
observo un acontecimiento de especiacion; como tampoco observd
que la seleccion natural produjera una especie nueva. Si no obser-



Vo tales sucesos, ;cOmo pudo estar seguro de haber descubierto
que las especies evolucionan por el proceso que él tenia en mente?

Una linea de argumentos tenia que ver con el hecho de que los
criadores de plantas y animales habian sido capaces de modificar
las caracteristicas de los organismos por seleccion artificial. El
razonamiento de Darwin era que si los criadores habian podido
cambiar a organismos domesticados de forma tan profunda en un
periodo comparativamente corto como es la historia humana, la
seleccion natural podria ser capaz de producir cambios mucho
més profundos en el periodo més largo del tiempo geoldgico. Su
teoria se basaba, en parte, en la idea de que si un proceso puede
producir pequefios cambios en un breve periodo de tiempo, serd
capaz de producir cambios mayores a lo largo de lapsos tempora-
les mayores.

Antes expliqué que la moderna teoria de la evolucion establece
una distincion entre microevolucién y macroevolucion. La primera
se refiere a la modificacion de rasgos dentro de una especie exis-
tente; la segunda abarca el origen y la extincién de especies.
Darwin pensaba que un Unico mecanismo era fundamental tanto
para los procesos del nivel micro- como para los del nivel macro-.
Era una extrapolacién temeraria desde lo pequefio a lo grande.
Extrapolaciones de este tipo pueden conducir a veces a errores.
No es algo irremediable el que sucesos que ocurren en distintas
escalas temporales tengan que poseer la misma explicacion.

Al proponer esta extrapolacion, Darwin estaba yendo en con-
tra de una influyente idea bioldgica: la de que hay limites més alla
de los cuales no se puede empujar a una especie. Es facil manipu-
lar los rasgos relativamente menores de una especie. Por ejemplo,
asi es como la selecciéon artificial ha producido las diferentes
variedades de perros. Pero, actuando sobre miembros de una
misma especie, ;jpodria la seleccion producir una especie nueva?
Al responder afirmativamente, Darwin iba en contra de la idea de
gue las especies son fijas.

Es importante sefialar que este desacuerdo con respecto a la
maleabilidad de las especies no se establecié por ninguna simple
observacion en vida de Darwin. Esto no significa que Darwin no
tuviese prueba alguna para defender su posicion; lo que significa
€s que su argumento era mas complejo de lo que pudiera parecer a
primera vista.



Las cosas son mucho més directas ahora. Los bidlogos moder-
nos si han observado acontecimientos de especiacion; de hecho,
incluso los han causado. Como se discutird en el Capitulo 6, una
idea estandar (aunque no incontrovertida) acerca de las especies es
que estan aisladas reproductivamente. Se dice que dos poblaciones
contemporéaneas pertenecen a especies diferentes si no pueden
producir descendencia fértil viable. Los botéanicos han descubierto
gue la colchicina quimica causa ploidia (i.e., una modificacion del
namero de cromosomas de un organismo). Por ejemplo, adminis-
trando colchicina, un bot&nico puede producir plantas tetraploi-
des que quedan reproductivamente aisladas de sus progenitores
diploides. Las poblaciones paterna y filial satisfacen la condicion
de aislamiento reproductivo. Ahora disponemos de pruebas obser-
vacionales de que los limites entre especies no estan fijados de una
vez por todas.

En resumen, Darwin avanz6 una propuesta acerca del patrén y
otra acerca del proceso. La propuesta sobre el patrén es que todos
los organismos de la Tierra estan relacionados genealégicamente;
la vida forma un arbol en el que todas las especies contempo-
raneas tienen un antepasado comdn, si nos remontamos lo sufi-
cientemente atrés en el tiempo. La propuesta sobre el proceso es
la de que la seleccion natural constituye la causa principal de la
diversidad que observamos entre las formas de vida. Pero ninguna
de estas propuestas era resultado directo de lo que Darwin vio. Lo
cual plantea la cuestion de como puede un cientifico ofrecer
pruebas para hipdtesis que van méas alla de lo que se observa
directamente. Abordaré este problema en el Capitulo 2.

1.4. Particulares histéricos y leyes generales

Algunas ciencias tratan de descubrir leyes generales; otras pre-
tenden descubrir secuencias particulares de acontecimientos his-
tdricos. No es que las ciencias «duras» solamente hagan lo prime-
roy las «blandas» se dediquen Unicamente a lo segundo, sino que
cada disciplina amplia contiene subareas que difieren en el énfasis
que ponen en una u otra tarea.

Comparemos, dentro de la fisica, los diferentes problemas de
investigacion que podrian acometer un fisico de particulas y un



astrénomo. El fisico de particulas podria interesarse por identifi-
car los principios generales que gobiernan un cierto tipo de coli-
sion de particulas. Estas leyes describiran cudl seria el resultado de
tal colisién, con independencia de donde y cuando tenga lugar.
Una caracteristica de nuestra concepcion de las leyes es que deben
ser universales; no estan limitadas a regiones particulares de espa-
cio y tiempo.

Las leyes adoptan la forma de enunciados «si/entonces». La
Ley de la gravitacién universal de lsaac Newton afirma que la
atraccion gravitatoria entre dos objetos cualesquiera es directa-
mente proporcional al producto de sus masas e inversamente
proporcional al cuadrado de la distancia entre ellos. La ley no dice
gue el universo contenga dos, cuatro u otro ndimero de objetos;
dice simplemente qué seria verdadero si el universo contuviese
objetos con masa.

Por el contrario, los astronomos se interesaran tipicamente por
obtener informacion acerca de un Unico objeto. Podrian tratar de
inferir, por ejemplo, la temperatura, densidad y tamafio de una
estrella distante. Los enunciados que proporcionan informacion
de esta clase no toman la forma «si/entonces». Dichos enunciados
describen particulares historicos, y no leyes sobre estados.

Esta division entre ciencias nomotéticas («nomos» viene del
griego y significa ley) y ciencias historicas no implica que cada
ciencia sea exclusivamente de un tipo o del otro. El fisico de
particulas podria descubrir que las colisiones de interés a menudo
ocurren en la superficie del Sol; en tal caso, un estudio detallado
de ese objeto particular podria ayudar a inferir la ley general.
Paralelamente, el astronomo interesado en obtener una descrip-
cion precisa de la estrella podria servirse de varias leyes para
establecer la inferencia.

Aunque el fisico de particulas y el astrbnomo puedan atender
tanto a leyes generales como a particulares histéricos, podemos
separar las empresas que acometen cada uno de ellos si distingui-
mos los medios de los fines. El problema del astronomo es un
problema histérico porque el objetivo es inferir las propiedades de
un objeto particular; el astrbnomo usa leyes s6lo como un medio.
La fisica de particulas, por su parte, es una disciplina nomotética
porque su objetivo es inferir leyes generales; las descripciones de
objetos particulares son relevantes sélo en tanto que medio.



La misma division existe dentro de la biologia evolucionista.
Cuando un sistematico infiere que los seres humanos estan relacio-
nados mas intimamente con los chimpancés que con los gorilas,
esta proposicion filogenética describe un éarbol familiar que conec-
ta tres especies. Desde el punto de vista I6gico, esa proposicion es
del mismo tipo que la que dice que Alice estd mas intimamente
relacionada con Betty que con Cari. Evidentemente, el arbol fami-
liar referente a las especies conecta objetos mayores que el arbol
familiar que conecta organismos individuales. Pero esta diferencia
concierne meramente al tamafio de los objetos del arbol, no al tipo
basico de proposicion implicada. La reconstruccion de las relacio-
nes genealdgicas es el objetivo de una ciencia histdrica.

Lo mismo puede decirse de gran parte de la paleobiologia. El
examen de fésiles permite al biélogo inferir que han tenido lugar
varias extinciones masivas. Los paleobidlogos identifican qué espe-
cies vivieron tales acontecimientos y cuéles no. Tratan de explicar
por qué ocurrid la extincién masiva. ¢Por qué sobrevivieron algu-
nas especies, pero otras no? De modo similar, un historiador de
nuestra propia especie podria intentar explicar la muerte masiva
de indios en Sudamérica después de la conquista espafola. De
nuevo, las unidades descritas difieren en tamafio. El paleobidlogo
se centra en especies completas; el historiador del pasado de la
humanidad describe seres humanos individuales y poblaciones
locales.

La reconstruccion filogenética y la paleobiologia se refieren al
pasado remoto. Pero las ciencias historicas, en el sentido en que
estoy usando el término, pretenden a menudo caracterizar objetos
que existen también en el presente. Un naturalista de campo
puede rastrear la pista de las frecuencias génicas o fenotipicas de
una poblacion determinada. Esto es lo que hizo Kettlewell (1973)
en su investigacion del melanismo industrial en la mariposa motea-
da (Biston betularia). El proyecto consistia en describir y explicar
un conjunto de cambios. Los naturalistas de campo pretenden,
por lo general, caracterizar objetos particulares, no inferir leyes
generales.

¢Existen leyes generales en biologia evolucionista? Aungue
algunos filésofos (Smart, 1963; Beatty, 1981) han respondido que
no, yo deseo sefialar que en la teoria de la evoluciéon se mantienen
muchas e interesantes generalizaciones del tipo «si/entonces».



Los bidlogos normalmente no las llaman «leyes»; «<modelo» es
el término que prefieren. Cuando los bidlogos elaboran un modelo
de un determinado tipo de proceso, describen las leyes por las que
cambia un sistema de una determinada clase. Los modelos tienen
el formato caracteristico «si/entonces» que asociamos con las leyes
cientificas. Esos formalismos matematicos dicen qué sucedera si
un sistema cumple un cierto conjunto de condiciones. No dicen
cuando o dénde o con qué frecuencia se cumplen en la naturaleza
esas condiciones.

Consideremos un ejemplo. R. A. Fisher (1930), uno de los
fundadores de la genética de poblaciones, describié un conjunto
de supuestos que implican que la proporcion de sexos en una
poblacion deberia evolucionar hacia el 1:1 y estabilizarse ahi. El
apareamiento debe ser aleatorio, y las parejas parentales deben
diferir en la combinacion de hijos e hijas que producen (y esta
diferencia debe ser heredable). Fisher consiguié demostrar, des-
de sus supuestos, que la seleccion favorecerd a aquellas parejas
parentales que producen precisamente el sexo minoritario. Por
ejemplo, si la generacién de crias tiene mas machos que hembras,
la pareja de padres que mejor lo hace serd aquella que produzca
solo hijas. Si la proporcion sexual de la poblacidn esta sesgada en
una direccién, la seleccion favorecera los rasgos que reduzcan
ese sesgo. El resultado es una combinacion equilibrada de ma-
chos y hembras.

El modelo de Fisher considera tres generaciones —Ilos padres
producen hijos que, a su vez, producen nietos. ;Qué mezcla de
hijos e hijas deberia producir un progenitor para maximizar el
namero de nietos? Si hay N individuos en la generacion de los
nietos y si la generacion de los hijos contiene m machos y h
hembras, entonces el hijo medio tiene N/m y la hija media N/h
descendientes. Asi pues, los individuos de la generacion interme-
dia pertenecientes al sexo minoritario tienen, por término medio,
més descendencia. Por tanto, la mejor estrategia para una madre
es producir sdlo descendencia del sexo minoritario. Por otra parte,
si la proporcién de sexos en la generacién intermedia es 1:1,
ninguna madre puede mejorar a las otras madres de la poblacion
al tener una combinacion sesgada de hijos e hijas. Una proporcion
de sexos de 1:1 constituye un equilibrio estable. Una descripcion
maés precisa del argumento de Fisher se ofrece en el Cuadro 1.3.



CUADRO 1.3. Argumento de la proporcion sexual de Fisher

El texto adjunto ofrece una exposicion simplificada del argumento de
Fisher. En realidad, Fisher no concluia que hubiera igual nUmero de ma-
chos y hembras, sino que habria igual inversion. Una madre posee una
dotacion total de energia (T) que puede utilizar para producir su combina-
cion de hijos e hijas. Supongamos que p es el porcentaje de energia que
dedica a los varones, que la crianza de cada uno de ellos cuesta cmunidades
de energia, y que cada uno aporta bm unidades de beneficio. Con una
representacion similar de los costes y beneficios de las hijas, el beneficio
total que obtiene la madre de sus hijos e hijas es:

bmpT/cJ+bh[a-p)T/ch].

Supongamos que todas las madres de la poblacién dedican p y (1 —p) de
sus recursos a hijos e hijas, respectivamente. ;Cuando hara mejor una
madre mutante en apartarse de este comportamiento —i.e., dedicando p* y
(1—p*) a hijos e hijas (donde pAp*)? Esta nueva madre lo hace mejor que
las madres residentes (las no mutantes) precisamente cuando:

(>IP*T/cd+bh[(l -p*)T/cH>bmpT/cI+bll[(l ~p)T/cq,
lo que se simplifica en
(bjem~bjch) (p*~p) > 0.

Recuérdese, de acuerdo con el texto, que un hijo proporciona un benefi-
cio de N/m y una hija, de N/h. Sustituyendo los términos de beneficio de la
expresién anterior por éstos, obtenemos:

(N/mcm—N/hch) (p*—p )>0.

Cuando las madres residentes invierten por igual en hijos e hijas
(mecm—hcj), ninguna estrategia mutante puede mejorar la estrategia de las
residentes. Y cuando las residentes invierten desigualmente, una mutante lo
hard mejor que las residentes si invierte exclusivamente en el sexo en el que
las residentes han r«;>invertido.

;Coémo afecta la inversion en los dos sexos al nimero de hijos e hijas
producidos? En el ser humano, los varones tienen una mayor tasa de
mortalidad, tanto prenatal como postnatal. Esto significa que, por término
medio, los hijos cuestan menos que las hijas. En este caso, inversion igualita-
ria significa que se producira al nacer un exceso de varones, que es lo que,
de hecho, se observa.

El argumento de Fisher asume que se produce un apareamiento al azar
dentro de la generacién de la prole. El alcance de este supuesto fue explorado
por primera vez por Hamilton (1967). Si hay un apareamiento estricto herma-
no/hermana, entonces un progenitor maximizara el nUmero de nietos que tiene
si produce en su progenie una proporcién sexual sesgada hacia las hembras.



El elegante modelo de Fisher es mateméaticamente correcto. Si
hay vida en galaxias distantes que cumpla sus supuestos de parti-
da, entonces debe desarrollarse una proporcion de sexos de 1:1.
Lo mismo que la ley de la gravitacién universal, de Newton, el
modelo de Fisher no estd limitado en su aplicacién a ningdn lugar
0 momento particular. Y si el modelo de Fisher puede tener
millones de aplicaciones, también es posible que no tenga ninguna
en absoluto. EI modelo es un enunciado del tipo «si/entonces»:
deja abierta la posibilidad de que los condicionales nunca se
cumplan. Los naturalistas de campo tienen la tarea de decir si los
supuestos de Fisher son aplicables a esta 0 a aquella poblacién
concreta.

Para decidir si algo es una ley o una hipotesis historica, debe
tenerse claro qué proposicién se desea clasificar. Por ejemplo,
preguntar si «la seleccién natural» es una ley carece de sentido
hasta que se especifique de qué proposicion relativa a la seleccion
natural se estd hablando. Decir que la seleccion natural es la
responsable del hecho de que los seres humanos tengan el pulgar
oponible es enunciar una hipotesis historica; pero decir que la
seleccion natural llevara a producir una proporcion igual de sexos
en las circunstancias descritas por Fisher es formular una ley.
(Las leyes de la evolucidn se discutirdn mas a fondo en el Aparta-
do 3.4.)

Aunque inferir leyes y reconstruir la historia constituyen obje-
tivos cientificos distintos, muchas veces son acometidos de forma
conjunta con resultados fructiferos. Los tedricos tienen la esperan-
za de que sus modelos no sean vacios, sino aplicables al mundo
real de los organismos vivos. De igual manera, los naturalistas que
describen el presente y pasado de una especie determinada a
menudo lo hacen intentando al mismo tiempo proporcionar datos
que tengan una mayor significacion tedrica. Las disciplinas nomo-
téticas e historicas en la biologia evolucionista tienen mucho que
aprender unas de otras.

Un ejemplo de un problema particularmente recalcitrante en
la teoria actual puede servir para aclarar esto. Desconocemos
todavia por qué la reproduccion sexual es tan prevalente como
de hecho es. El problema no es que los tedricos no puedan
elaborar modelos en los que la reproduccion sexual sea ventajo-
sa. Flay montones de modelos de este tipo, y todos ellos mate-



miticamente correctos. Naturalmente, hay también muchos mo-
delos que muestran que, bajo determinadas condiciones, el sexo
serd (/i ventajoso.

La dificultad no estriba en que los modelos sean equivocados
en tanto que enunciados «si/entoncesy, sino en que a menudo no
logran acoplarse a la naturaleza. En el mundo real, algunas espe-
cies son sexuales, mientras que otras no lo son. Estas diferentes
especies viven bajo una variedad de condiciones y sus bases filoge-
néticas también difieren. Lo que nos gustaria es un modelo que se
adecuara a la diversidad de lo que observamos. Por el momento,
ningun modelo puede afirmar haberlo conseguido.

Si la construccion de modelos (la busqueda de leyes) procedie-
ra independientemente de la historia natural, la evolucion del sexo
no seria enigméatica. Un modelo puede mostrar facilmente como
podria haber evolucionado el sexo; si los supuestos del modelo
fueran satisfechos por alguna poblacion natural, ésta desarrollaria
un modo sexual de reproduccion. Determinar si tal o cual pobla-
cion satisface realmente los supuestos del modelo es una cuestion
histérica. S6lo combinando leyes e historia puede uno decir por
qué se ha producido evolutivamente el sexo.

1.5. Las causas de la evolucion

Aungue los datos de la historia natural son indispensables para
la construccion de modelos evolucionistas, hay lugar para cons-
truir modelos que floten libres respecto a los detalles de lo que
hayamos observado. Fisher (1930, pp. VIII-IX) estableci6 adecua-
damente la cuestion cuando sefial6 que «ningin bidlogo practico
interesado en la reproduccion sexual se veria llevado a explicitar
detalladamente las consecuencias experimentadas por un organis-
Mo que tuviera tres 0 mas sexos; pero ;qué otra cosa podria hacer
si quisiera averiguar por qué los sexos son, de hecho, siempre
dos?». A menudo entendemos el mundo real colocandolo en un
espacio mas amplio de posibilidades.

Los modelos dibujan las causas posibles de la evolucion.
¢Cuéles son esas causas posibles? Ya he mencionado la seleccién
natural; la variacién en la eficacia heredable puede producir evolu-
cion. Y en el Apartado 1.1 expliqué como el sistema de empareja-



miento de una poblacién puede modificar las frecuencias de dife-
rentes genotipos. También hay otras causas posibles.

Las frecuencias génicas pueden cambiar por mutacién. Una
poblacion que sea cien por cien A puede evolucionar alejandose
de este estado homogéneo si los genes A mutan en a. Un modelo
del proceso de mutacion considera tanto la tasa de mutacion
proactiva (de A a a) como la de mutacion retroactiva (de a a A).
Cuando la Unica influencia sobre las frecuencias génicas en este
locus son estas dos tasas de mutacion, la poblacion evolucionara
hacia un equilibrio de frecuencias génicas que estard determinado
solo por las tasas de mutacion.

Otra causa posible de evolucion es la migracion. Los migran-
tes pueden moverse a una poblacion o desde una poblacion. La
situacion es similar a la descrita en los modelos de presiones de
mutacion. La tasa de genes entrantes y salientes puede modifi-
car la frecuencia génica de la poblacion hacia un valor de equi-
librio.

La deriva genética al azar puede también alterar las frecuencias
génicas (Kimura, 1983). Consideremos una poblacién haploide
compuesta por 100 individuos, todos ellos en la edad juvenil; en
un determinado locus, el 50 % tiene el gen A y el otro 50 % el a.
Supongamos que estos individuos tienen la misma oportunidad de
supervivencia hasta la edad adulta. ;Significa esto que la frecuen-
cia génica en la edad adulta sera exactamente 50/50? La respuesta
es no. Decir que los individuos A tienen la misma oportunidad de
sobrevivir que los individuos a no significa que tengan que hacerlo
exactamente en igual nimero. Si lanzamos al aire una moneda, hay
igual probabilidad de que salga cara y de que salga cruz. Pero eso
no quiere decir que en 100 lanzamientos haya exactamente 50
caras y 50 cruces. Por lo mismo, los genes de una poblacién
pueden ser selectivamente equivalentes y, aun asi, variar en fre-
cuencia debido al azar.

Mencioné en el Apartado 1.1 que la definicién de evolucion
como cambio en las frecuencias génicas es demasiado restrictiva.
Puede también haber evolucion cuando hay un cambio en la
frecuencia de varias combinaciones de genes. La recombinacion es
un importante proceso que puede hacer que esto suceda. Conside-
remos a un individuo diploide que sea heterozigdtico tanto en el
locus A como en el B. Como se esquematiza en la Figura 1.3, este



Figura 1.3. Un heterozigético doble sufriendo recombinacién por entrecru-
zamiento.

individuo tiene A y B en un cromosoma y a y b en otro. La
recombinacién tiene lugar cuando los dos cromosomas se entrecru-
zan. El resultado es que A y b acaban en el mismo cromosoma, lo
mismo que ocurre con a 'y B.

Supongamos que una poblacion empieza con todos los indivi-
duos homozigoticos para A en el locus A y homozigéticos para B
en el locus B. Entonces tiene lugar una mutacion en el locus A;
una copia de a hace aparicion. Después de esto, en otro organismo
se produce una mutacion en el locus B, lo cual introduce una
copia de b. Las tres configuraciones organismicas presentes ahora
en la poblacién se muestran en la Figura 1.4.

Estos tres tipos de individuos se cruzan posteriormente entre
si, formando cada uno gametos para ello. Adviértase que sola-
mente hay tres tipos de gametos en la poblacion; los gametos
pueden ser AB, aB o Ab. Sin recombinacién, no habrd ningin
gameto ab (lo que significa que ni a ni b pueden alcanzar una
representacion del cien por cien en la poblacion). La recombina-
cidn es un proceso importante porque puede enriguecer el rango
de variacion. La mutacién produce nuevos genes aislados; la re-
combinacién produce nuevas combinaciones de genes en el mismo
cromosoma.

Las causas que acabamos de enumerar no tienen por qué
ocurrir necesariamente solas. Dentro de una determinada pobla-
cién, la seleccion, mutacion, migracion, recombinacion, sistema



Comienzo 1" mutacion

2.” mutacién Tipos de gametos (sin recombinaciones)

FIGURA 1.4. Formacion de gametos sin recombinacién. Adviértase que ninguno
de los gametos contiene al mismo tiempo a y h.

de apareamiento y deriva pueden contribuir simultdneamente a
los cambios de frecuencia que acaben resultando. Los modelos
simples de evolucion describen lo que sucede cuando una de
estas fuerzas actua por si sola. Los modelos mas complicados
describen como actdan simultineamente dos o mas de estas
fuerzas. Puesto que las poblaciones del mundo real estan someti-
das a una multiplicidad de causas, complicar un modelo toman-
do en consideracion més variables es una forma de hacer el
modelo maés realista.

Ademas de identificar las consecuencias que estas causas de
la evolucion pueden tener en la composicion de una poblacién,
la biologia evolucionista también describe qué es lo que puede



hacer que esas causas lleguen a existir. Las mutaciones pueden
ser causa de evolucion, pero ;qué es lo que causa la mutacién?
Actualmente conocemos bastante acerca de como los agentes
mutagenos del entorno (por ejemplo, la radiacién solar) pueden
producir mutaciones. Ademés de conocer las consecuencias de
la mutacién, tenemos también una cierta comprensién de sus
origenes.

La misma comprension de los dos aspectos la tenemos tam-
bién con respecto a otras causas de evolucién. Un genético de
poblaciones puede describir qué ocurrira con la frecuencia de un
gen en un locus cuando individuos con diferentes genotipos
varian con respecto a sus habilidades para sobrevivir y reprodu-
cirse. Los modelos de este tipo describen las consecuencias de las
diferencias de eficacia. Otra cuestion distinta son las fuentes de
seleccién: ccuando favorecera la seleccion natural una variante
sobre otra?

Ya he citado el modelo de Fisher sobre la evolucion de la
proporcién de sexos, que describe como la combinacion de hijos
e hijas producidos por una pareja parental afecta al éxito repro-
ductivo de la pareja. Este modelo describe como las diferencias
fenotipicas entre los organismos pueden generar diferencias de
eficacia. Otro ejemplo se refiere al contraste entre organismos
especialistas y organismos generalistas. Estos Gltimos se buscan la
vida de varias formas distintas; los especialistas estdn mas limita-
dos en lo que hacen, aunque muchas veces son mejores, dentro de
su especialidad, que los generalistas. Intuitivamente, a un organis-
mo que viva en un medio heterogéneo le ird mejor como generalis-
ta, mientras que otro que viva en un medio homogéneo hard mejor
en especializarse. Estamos describiendo aqui como las relaciones
entre organismo y medio pueden llevar a la seleccién natural a
favorecer ciertas variantes con respecto a otras. Ideas como ésta
describen los origenes de las diferencias selectivas.

En suma, los modelos de la teoria de la evoluciéon describen
tanto los origenes como las consecuencias de las diferentes causas
de la evolucion. Esta division de tareas entre los dos cometidos
tedricos se muestra en la Figura 1.5.

Los genéticos de poblaciones a menudo explicitan las leyes
consecuentes de la evolucion. Una vez que se han especificado las
magnitudes de las diferentes causas, un modelo de genética de



Evolucién

Leyes del origen Leyes de las consecuencias

FIGURA 1.5. Los modelos en biologia evolucionista proporcionan tanto leyes del
origen como leyes de las consecuencias de las causas de la evolucion.

poblaciones permite computar las consecuencias evolutivas. No
forma parte de tales modelos el decir por qué un genotipo es mas
eficaz que otro o por qué existe una diferencia entre las tasas de
mutacioén proactiva y retroactiva en un determinado locus. La
ecologia evolucionista, por otra parte, se orienta con frecuencia a
formular modelos evolucionistas concernientes a los origenes de
las presiones evolutivas.

Como se sefiald en el apartado anterior, la razén principal
para construir modelos evolucionistas acerca de las causas posi-
bles de la evolucion es la de aplicarlos al mundo real. Lo que
gueremos es saber no sélo qué puede causar evolucion, sino qué
es lo que la ha causado de hecho. Esto podemos formularlo en
forma de pregunta acerca de un rasgo determinado en una espe-
cie determinada («;Por qué tienen los osos polares la piel blan-
ca?). También podemos formularlo como pregunta acerca de
varias especies, inquiriendo por qué esas especies difieren entre
si («;Por qué los rinocerontes indios tienen un cuerno, y los
africanos dos?»).

Uno de los asuntos méas controvertidos en la actual teoria de la
evolucion se refiere a la importancia de la seleccién natural como
causa de evolucion. Es evidente que la seleccion es una causa
posible; la cuestién es: ;Qué importancia ha tenido en el curso real
de la evolucion? Muchos bi6logos evolucionistas automaticamente
buscan explicaciones en términos de seleccion natural; pero otros
piensan que la importancia de la selecciéon natural se ha exagera-
do, y que el argumento que respalda muchas de las explicaciones
seleccionistas es poco sélido. Este debate en tomo al adaptacionis-
mo se discutird en el Capitulo 5.



1.6. Los dominios de la biologia y de la fisica

La fisica trata acerca de todos y cada uno de los objetos que
estdn hechos de materia. La biologia se ocupa de objetos que estan
vivos. Y la psicologia versa sobre aquellos objetos que poseen
mente. Aungue tales afirmaciones necesitan ser matizadas, todas
ellas son, a grandes rasgos, precisas. Cada una de ellas describe el
dominio de la ciencia en cuestion. Cada una de ellas nos dice qué
clase de objetos debemos considerar cuando queremos decidir si
una generalizacién propuesta en fisica, biologia o psicologia es
correcta.

¢Como se relacionan entre si esos dominios? Comencemos por
la relacion entre la biologia y la fisica. La Figura 1.6(a) ilustra dos
propuestas. La primera, a la que denominaré fisicalismo, afirma
que todos los seres vivos son objetos fisicos. Si se toma un organis-
mo, no importa cuan complejo, y se divide en sus constituyentes,
lo Gnico que se encontrard es materia y s6lo materia. Los objetos
vivos estan hechos de los mismos ingredientes basicos que los
no vivos. La diferencia estd en como se unen esos ingredientes
bésicos.

El vitalismo, al menos en algunas de sus formulaciones, recha-
za esta vision fisicalista. Afirma que los seres vivos estan vivos
porque contienen un ingrediente inmaterial: un élan vital (término
de Henri Bergson) o una entelequia (el término aristotélico utiliza-
do por Hans Driesch). El vitalismo mantiene, por consiguiente,
que algunos de los objetos del mundo no son puramente fisicos.

Segun el vitalismo, dos objetos podrian ser fisicamente idénti-
cos aun cuando uno de ellos estuviese vivo y el otro no. El
primero contendria el ingrediente inmaterial que da la vida, y el
segundo, no. Los fisicalistas se burlan de esto. Ellos sostienen
que si dos objetos son fisicamente idénticos, deben tener las
mismas propiedades bioldgicas: o bien ambos estan vivos, o bien
no lo estd ninguno de los dos (sobre este punto volveré en el
Apartado 3.5).

Tomarse en serio el vitalismo resulta més facil cuando la cien-
cia ignora qué hay detras de los procesos biol6gicos. Por ejemplo,
antes de que se conocieran las bases fisicas de la respiracion, era
posible sugerir que los organismos son capaces de respirar solo
porque estdn animados por un principio vital inmaterial. De forma
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FIGURA 1.6. (a) EI fisicalismo mantiene que todos los objetos vivos estan hechos
de materia y nada mas, mientras que el vitalismo afirma que los objetos vivos
contienen una sustancia inmaterial, un élan vital, (b) En filosofia de la mente,
fisicalistas y dualistas estdn en desacuerdo con respecto a si la mente esta hecha de
una sustancia inmaterial.

parecida, antes de que la biologia molecular explicara tantas cosas
acerca de las bases fisicas de la herencia, era posible defender
teorias vitalistas acerca de como influyen los padres en las caracte-
risticas de sus hijos. El progreso de la ciencia ha convertido en



rotundamente no plausibles tales pretensiones acerca de la respira-
cion y la herencia.

Pero todavia quedan problemas por resolver en biologia. El
campo del desarrollo (ontogenia) esta lleno de preguntas que adn
no tienen respuesta. (Como puede un embrion unicelular produ-
cir un organismo en el que hay distintos tipos de células especiali-
zadas? ;Como se organizan esos tipos de células en sistemas de
organos? Por ahora, no hay disponible ninguna explicacion fisica-
lista adecuada, asi que ¢por qué no avanzar una propuesta vitalista
acerca de los procesos ontogenéticos? Lo importante es darse
cuenta de que el vitalismo no se convierte en plausible s6lo porque
actualmente carezcamos de una explicacion fisica. Para hacer
plausible el vitalismo debe plantearse una linea de defensa maés
directa.

Hay otra caracteristica especial de los objetos vivos que merece
la pena ser considerada. Los organismos son sistemas dirigidos-
a-meta (teleoldgicos); actuan asi para fomentar sus fines de super-
vivencia y reproduccién. ;Nos obliga esta observacion a postular
la existencia de un ingrediente inmaterial en los seres vivos que los
dirija hacia lo que necesitan? Como veremos en el Apartado 3.7, la
teoria de la seleccion natural nos permite formular una explica-
cion de este hecho acerca de los organismos que no necesita del
vitalismo.

El vitalismo no goza de buena reputacion entre los bidlogos
actuales porque nunca se ha construido ningiin argumento posi-
tivo fuerte a su favor. Por afiadidura, el progreso de la ciencia
ha incrementado enormemente nuestro conocimiento de las bases
fisicas de los procesos de la vida. Pensar que los objetos vivos
no son mas que paquetes estructurados de materia es una hi-
pltesis de trabajo sensata (que podria acaso terminar siendo
equivocada).

Existe un interesante paralelismo entre el asunto del vitalismo
y la cuestion de la filosofia de la mente conocida como el proble-
ma mente/cuerpo [Figura 1.6(b)]. ;Como esté relacionado el do-
minio de la psicologia, que incluye objetos con mente, con el
dominio de la fisica? El fisicalismo sostiene que todos y cada uno
de los objetos que poseen propiedades psicoldgicas son objetos
fisicos. El dualismo mente/cuerpo, por el contrario, defiende que
la mente es una sustancia inmaterial, distinta del cuerpo.



En el siglo XVII, René Descartes construyd unos cuantos argu-
mentos ingeniosos a favor del dualismo. Este no es el lugar para
revisarlos, pero quisiera sefialar que Descartes no fundamento su
argumento en el hecho de que la fisica de su tiempo no pudiera
explicar la mente en todos sus aspectos, sino que intentd propor-
cionar un argumento positivo sobre la distincién entre la mente y
el cuerpo.

La dificultad principal para el dualismo ha sido explicar las
interacciones aparentemente causales que existen entre lo mental y
lo fisico. Por ejemplo, tomar aspirinas hace que desaparezcan los
dolores de cabeza, y las creencias y deseos de la gente pueden
poner su cuerpo en movimiento. Si la mente es inmaterial, no
ocupa espacio. Pero si carece de localizacién espacial, ;como
puede entonces estar conectada causalmente con el cuerpo? Cuan-
do dos eventos estan relacionados causalmente, normalmente es-
peramos que haya una sefial fisica que pase de uno al otro. ;Cémo
puede una sefial fisica emerger de la mente o llegar a ella si ésta no
esta en ningdn lugar?

Debido a las dificultades de esta clase, los dualistas han aban-
donado algunas veces la idea de que la mente y el cuerpo interac-
tdan causalmente. Intentan défender que la toma de aspirinas va
seguida de una disminucion de los dolores de cabeza aun cuando
ningun proceso causal los relacione. Pero esta posicion de replie-
gue plantea ella misma una dificultad. Sin relaciones causales, las
muchas regularidades que conectan mente y cuerpo parecen ser
coincidencias cosmicas. Ciertamente, es preferible conseguir expli-
car tales regularidades como resultado de relaciones causales. El
fisicalismo es capaz de dar sentido a esas conexiones causales; el
dualismo nunca ha sido capaz de ello. Asi como este punto favore-
ce al fisicalismo con respecto al problema mente/cuerpo, también
lo apoya en relacion con el vitalismo en la biologia.

1.7. Explicaciones bioldgicas y explicaciones fisicas

Adoptar un enfoque fisicalista del dominio de la biologia signi-
fica simplemente que uno acepta la idea de que las cosas vivientes
son objetos fisicos. Es importante hacer notar que esta tesis no
dice cudl es la relacion entre las explicaciones bioldgicas y las



explicaciones en fisica. Aun cuando los objetos vivos estén hechos
de materia y nada mas, sigue existiendo el hecho de que el vocabu-
lario de la biologia es radicalmente diferente del de la fisica. Los
fisicos hablan de particulas elementales, espacio-tiempo y estados
mecanico-cuanticos; los bidlogos evolucionistas hablan de filoge-
nias, ecosistemas y coeficientes de endorreproduccion. Aun cuan-
do el dominio de la biologia cae dentro del dominio de la fisica, el
vocabulario de una y otra presentan un solapamiento muy escaso.
Las explicaciones en biologia se producen en el vocabulario distin-
tivo de la biologia; las explicaciones de la fisica utilizan el vocabu-
lario distintivo de la fisica. La cuestién es como encajan estas dos
clases de explicaciones.

Esta bastante claro que la fisica explica ciertos hechos que no
poseen una explicacion bioldgica. Por ejemplo, la biologia no tiene
nada significativo para contribuir a nuestra comprensién de por
gué los planetas se mueven en orbitas elipticas. Pero permitasenos
considerar la relacién de la biologia con la fisica desde el otro
lado: ¢es verdad que todo hecho explicado por la biologia puede
también ser explicado por la fisica? Esta es una de las formas de
preguntarse si la biologia se reduce a la fisica.

Si se dice que todo en biologia puede ser explicado por la fisica,
¢significa esto que puede en principio o que puede en la practica?
La «explicabilidad en principio» significa que una fisica ideal-
mente completa seria capaz de explicar todos los fenémenos bio-
l6gicos. «Explicabilidad en la préctica» quiere decir que podemos
explicar todos los fendbmenos bioldgicos con la fisica de que ac-
tualmente disponemos.

¢Cémo podria aplicarse la fisica actual a los problemas de la
biologia? Es evidente que hay muchas areas de la biologia con
respecto a las que no tenemos idea de cdmo hacer esto; ya he
mencionado dos de ellas, la evolucion del sexo y el campo del
desarrollo ontogenético. Aungque no hay razén alguna para dudar
de que estos fendmenos sean consistentes con nuestras mejores
teorias fisicas actuales, nadie tiene la mas ligera idea de como
podria usarse aqui la fisica.

Incluso con respecto a fendmenos que son bien conocidos
bioldgicamente, los cientificos apenas se han molestado en deter-
minar como podria utilizarse la fisica para proporcionar explica-
ciones. El argumento de la proporcidn de sexos de Fisher consti-



tuye de nuevo un ejemplo Gtil. Aunque este modelo nos permite
entender por qué la proporcion de sexos es 1:1 en ciertas pobla-
ciones, no dice nada en absoluto acerca de la naturaleza de la
materia de la cual estan compuestos los organismos, Una vez mas,
no hay razon para negar que el modelo de Fisher sea consistente
con la fisica actualmente aceptada; pero saber cdbmo podria usarse
la fisica moderna para explicar lo que el modelo de Fisher nos
permite explicar es algo completamente oscuro.

Traslademos entonces la cuestion al &mbito de la «reductibili-
dad en principio». Una vez que entendamos la evolucion del
sexo (o cualquier otro fenémeno) dentro del marco de la teoria
evolucionista (jsuponiendo que fuera asi!), una vez que posea-
mos un conjunto adecuado de teorias fisicas, y una vez que
sepamos cOmo conectar esas teorias fisicas y bioldgicas, ;podre-
mos entonces explicar la evolucion del sexo desde el punto de
vista de la fisica?

Existen varios condicionales en esta cuestion. Y adviértase que
aun cuando la respuesta a la pregunta fuese afirmativa, eso no
diria mucho sobre como llevar a cabo la investigacion de hecho.
Aun cuando la biologia fuese en principio reductible a la fisica,
ello no significaria que la mejor manera de hacer avanzar nuestro
conocimiento actual de los problemas biol6gicos fuese pensando
en quarks y espacio-tiempo. Tal vez una ciencia mas completa
fuese capaz de unificar biologia y fisica, pero tal afirmacion acerca
de un futuro hipotético no dice nada sobre como debemos condu-
cir nuestras investigaciones en el presente.

Asi pues, la tesis de la «reductibilidad en principio» no parece
tener muchas consecuencias metodoldgicas directas para la practi-
ca cientifica actual. No obstante, posee un cierto interés filosofico
por cuanto nos gustaria entender como se engranan los objetivos
de las diferentes ciencias. Discutiré mas a fondo este problema en
el Apartado 3.5.

Sugerencias para futuras lecturas
Maynard-Smith (1977) y Futuyma (1986) son dos buenas in-

troducciones a la biologia evolucionista. Ruse (1973), Hull (1974)
y Rosenberg (1985) constituyen introducciones Utiles a la filosofia



de la biologia, y Ruse (1988b) ofrece un excelente elenco biblio-
grafico de trabajos recientes en este campo. Williams (1973) desa-
rrolla una aproximacion axiomatica a la estructura de la teoria de
la evolucion, discutida en Sober (1984a). Beatty (1981, 1987),
Lloyd (1988) y Thompson (1988) defienden que la perspectiva
semantica de las teorias cientificas ayuda a iluminar la estructura
de la teoria de la evolucion; Ereshefsky (1991a) critica la perspec-
tiva semantica.



Capitulo 2
CREACIONISMO

2.1. El peligro del anacronismo

Para entender la historia de una idea debemos evitar proyectar
hacia el pasado nuestro modo actual de entender. Es un error
asumir que una idea que ahora consideramos inaceptable nun-
ca pudo formar parte de una ciencia genuina en sus primeros
momentos.

Consideremos, por ejemplo, la afirmacién de que la freno-
logia es una seudociencia. Si bien es cierto que yo dudaria de
la seriedad de alguien que creyese en la frenologia hoy en dia,
el hecho es que constituyé un programa serio de investigacion
en el siglo XIX. Ese programa estaba guiado por tres dogmas
fundamentales. En primer lugar, los frenélogos sostenian que
caracteristicas psicoldgicas especificas estan localizadas en regio-
nes especificas del cerebro. En segundo lugar, defendian que
cuanto méas se posea de un talento o tendencia psicolédgica deter-
minada, mayor serd la parte correspondiente del cerebro. En
tercer lugar, mantenian que las protuberancias y depresiones
del craneo reflejan los contornos del cerebro. Dadas estas tres
ideas, defendian que seria posible descubrir las caracteristicas
mentales de las personas a través de la medida de la forma del
créneo.



Entre los frendlogos existian desacuerdos acerca de qué carac-
teristicas mentales debian considerarse como fundamentales y
acerca de donde se localizaban dichas caracteristicas. ;Constituye
un rasgo el miedo a las serpientes, o es la caracteristica més
general del miedo la que tiene realidad neuroldgica? Si es el miedo
el rasgo a considerar, ;a qué detalle de la forma del cerebro
corresponde? Los frendlogos progresaron poco en relacion con
estos problemas. Se hicieron diversas versiones de la frenologia,
pero ninguna de ellas consiguié una confirmacion empirica seria.
Transcurrido un cierto tiempo, el programa de investigacion que-
dé encallado. Y eventualmente parecié razonable abandonarlo, ya
que no se habian conseguido progresos.

Los actuales cientificos del cerebro, al mirar hacia atras a la
frenologia, podrian verse tentados a considerar las mediciones del
crdneo como una seudociencia. El punto que quiero subrayar es
gue lo que es verdad ahora no lo era entonces', hoy en dia dispone-
mos de pruebas contundentes en contra al menos de los dogmas
segundo Yy tercero del programa de investigacion de la frenologia.
Pero ello no significa que los individuos que trabajaban en ese
campo no estuvieran haciendo ciencia. Sus ideas eran falsas, pero
seria un anacronismo esperar que ellos conocieran lo que nosotros
conocemos hoy.

Supongamos que un grupo de gente defendiese ahora las ideas
frenoldgicas, ignorando las numerosas pruebas de que actual-
mente disponemos en contra de las teorias frenoldgicas e insistien-
do dogméticamente en que las protuberancias de la cabeza revelan
realmente como es la mente de una persona. ¢Serian seudociencia
las ideas de ese grupo? Aqui debemos ir con cuidado. Debemos
diferenciar entre la gente y las proposiciones que defiende. Esos
frenodlogos actuales estarian siendo testarudos. Estarian compor-
tandose de un modo que podria denominarse acientifico. Pero eso
no quiere decir que las proposiciones defendidas no fuesen cien-
tificas. Esas personas estarian adoptando una teoria que ha sido
refutada por numerosas pruebas cientificas. Pero las proposiciones
serian cientificas en el sentido de que son sometibles a pruebas
cientificas.

Lo Unico que digo es que la gente se conduce de modo
acientifico cuando se niega a considerar las pruebas relevantes. Lo
cual no significa que los cientificos nunca se comporten obstinada-



mente. Puesto que son personas, pueden también ejemplificar
todos los errores a los que estan sujetos los no cientificos. Los
cientificos estan obligados a evitar ser obstinados; otra cuestion es
si lo consiguen o no.

Una cosa es decir que una persona se conduce acientifica-
mente y otra bastante diferente decir que la teoria que esa persona
defiende no constituye en absoluto una proposicion cientifica. De
hecho, una persona puede comportarse obstinadamente en rela-
cion con proposiciones que son perfectamente cientificas. Por
ejemplo, la proposicion de que la Tierra es plana es una proposi-
cion cientifica. Puede ser sometida a prueba por medios cientifi-
cos, que es por lo que tenemos derecho a considerarla como falsa.
Pero los defensores de la idea de que la Tierra es plana no se
conducen cientificamente cuando aceptan dogméaticamente esa
proposicion perfectamente comprobable, a pesar de que existen
incontables datos en su contra.

Estas consideraciones acerca de los frendélogos y los que de-
fienden que la Tierra es plana van dirigidas a montar el escenario
para algunas de las principales conclusiones a las que llegaré con
respecto al creacionismo. Los creacionistas sostienen que las espe-
cies fueron creadas separadamente por Dios. Las especies no estan
genealdgicamente relacionadas, ni tampoco han evolucionado a
partir de antepasados comunes bajo la influencia de la seleccion
natural. (Es el creacionismo una teoria cientifica? Si lo es, ¢por
qué los cientificos no consiguen tomarsela en serio? Los creacio-
nistas afirman que los cientificos no logran tener la mente abierta
cuando descartan la hipotesis del disefio inteligente. ;Son enton-
ces los bi6logos evolucionistas culpables de terquedad acientifica?

Los creacionistas plantean estas preguntas porque tienen obje-
tivos politicos. Desean que se reduzca o elimine la ensefianza de la
evolucion en los cursos de biologia de la escuela superior, y que se
ensefie en las escuelas publicas la historia biblica de la creacién.
Como cuestion estratégica, se dan cuenta de que no pueden admi-
tir que sus puntos de vista son de naturaleza religiosa. Hacerlo
frustraria sus ambiciones, puesto que la Constitucion de los Esta-
dos Unidos adopta una separacién de principio entre Iglesia y
Estado que los tribunales han apoyado. Para evitar este problema,
han inventado el término «creacionismo cientifico». Los creacio-
nistas cientificos intentan defender el creacionismo apelando a



pruebas, no a la autoridad de la Biblia. Si la suya es una teoria
cientifica tan bien fundamentada como el evolucionismo, entonces
los creacionistas pueden defender que las dos teorias merecen
«igual tiempo».

El parrafo anterior intenta describir los motivos que tienen los
creacionistas. Sin embargo, no quiero concentrarme en los moti-
vos de los creacionistas ni de los evolucionistas. Estoy interesado
en la légica de las posiciones que defienden, no en los motivos que
tengan para defenderlas. Me concentraré en las proposiciones, no
en las personas.

Considero que algunas de las hipotesis del creacionismo son
contrastables. Esta teoria es como las doctrinas de la frenologia y
como la idea de que la Tierra es plana. Si esto es correcto,
entonces la razon para mantener el creacionismo fuera de las
escuelas publicas no es que las teorias creacionistas sean Religion
(con R mayuscula), en tanto que los cursos de biologia estén
dedicados a la Ciencia (con C mayuscula). Mas bien es que el
creacionismo es similar a otras teorias desacreditadas que no
merecen un lugar central en la ensefianza de la biologia. Exclui-
mos las ideas de los frendlogos y de los que sostienen que la
Tierra es plana no porque las ideas sean acientificas, sino porque
han sido refutadas cientificamente. «lgual tiempo» es mas de lo
gue el creacionismo merece.

En todo caso, yo no pienso que el creacionismo deba ser
barrido de la historia del pensamiento evolucionista; no es un
tema que no deba mencionarse en la educacién cientifica. Para
comprender la potencia del pensamiento evolucionista es impor-
tante conocer cémo surgio histéricamente la teoria de la evolu-
cion. El creacionismo era una idea influyente con la que la teoria
de la evolucion tuvo que competir. Debe ensefiarse creacionismo,
pero no porque constituya un candidato plausible a la verdad, sino
gue debe describirse para que sus fallos queden patentes.

Lo que ahora se entiende por el término «creacionismo» son
los restos fosilizados de lo que una vez fue una viva tradicion
intelectual. En mi opinidn, los libros y articulos que actualmente
producen los creacionistas no constituyen contribuciones serias al
pensamiento. Sin embargo, ello no es aplicable a los escritos de los
antiguos defensores del creacionismo. Antes de la época de Darwin,
algunos de los mejores y maés brillantes fil6sofos y cientificos



fei;

defendian que la adaptabilidad de los organismos sélo podia en-
tenderse a través de la hipotesis de que los organismos son el
producto de un disefio inteligente. Esta linea de razonamiento
—el argumento del disefio— merece ser considerada como un
objeto de verdadera belleza intelectual. No se trata de la fantasia
de unos chiflados, sino que es fruto del genio creativo.

En este punto debo recordar al lector los peligros del pensa-
miento anacrénico. Para aquellos que dudan de la seriedad inte-
lectual del creacionismo contemporaneo resulta tentador pensar
que esa teoria nunca constituy6 una propuesta seria. Los evolucio-
nistas ven a los creacionistas actuales como suministradores de
una seudociencia y, a partir de ahi, llegan muchas veces a la
conclusion de que el creacionismo siempre ha sido opuesto a una
vision cientifica del mundo.

Para comprender la potencia que una vez tuvo el argumento
del disefio es esencial olvidar por el momento la familiar idea
moderna de que los modos cientifico y religioso de pensamiento
mantienen entre si una oposicién fundamental. Actualmente es
bastante comin que la gente que se toma en serio la religién
insista en que las convicciones religiosas estan basadas en la fe, y
no en la razon. Pero esta oposicién es totalmente ajena a la
tradicion de la teologia racional, que buscaba colocar la convic-
cion religiosa en una posicion racional. Fue desde dentro de esta
tradicion desde donde se escribid gran parte de lo mejor de la
filosofia occidental. El argumento del disefio se concebia como un
«argumento cientifico». Lo que quiero decir con la expresion
entrecomillada va a quedar claro enseguida.

2.2, El reloj de Paley y el principio de verosimilitud

En la Summa Teoldgica, Santo Tomas de Aquino (1224-1274)
presentaba cinco vias para probar la existencia de Dios. La quinta
era el argumento del disefio. La version de Santo Tomas del
argumento del disefio elaboraba ideas ya expresadas por Platén y
Aristoteles. Pero, a pesar de toda su larga historia, el verdadero
apogeo del argumento del disefio llegd mas tarde. Principalmente
en Gran Bretafia, y desde la época de la revolucién cientifica hasta
la publicacién de EIl origen de las especies de Darwin (1859), el



argumento del disefio goz6 de una vida vigorosa. Un buen numero
de pensadores con talento lo desarrollaron, encontrando nuevos
detalles que podian encajar en su marco general.

Actualmente muchos filésofos consideran los Dialogos sobre la
religion natural de David Hume (1779) como una linea divisoria
en la carrera de este argumento. Antes de Hume, era posible que
gente seria resultase persuadida por el argumento, pero, después
de la furiosa embestida del corrosivo escepticismo de Hume, el
argumento qued6 deshecho en ruinas y asi permanecio ya para
siempre.

Los bidlogos interesados en la historia de esta idea adoptan a
menudo una perspectiva diferente (Dawkins, 1986), considerando
como linea divisoria la publicacién de EIl origen de las especies de
Darwin. Por primera vez estaba sobre la mesa una explicacion
plausible y no teista de la adaptacién. Después de Darwin, ya no
habia necesidad de invocar un disefio inteligente para explicar la
adaptabilidad de los organismos.

Evidentemente, los creacionistas adoptan una tercera perspec-
tiva en torno a esta cuestion historica. Niegan que el argumento
haya muerto, ni a manos de Hume ni de Darwin, puesto que ellos
piensan que aun hoy esta vivo y en buen estado.

La cuestion sobre la historia del argumento del disefio puede
plantearse de dos maneras. La primera es socioldgica: ,cudndo (si
es que ocurrid alguna vez) se volvié la opinién culta en contra del
argumento del disefio? Respecto a esta pregunta, estd bastante
claro que los Dialogos de Hume no supusieron una detencion para
el argumento. En los afios que transcurrieron entre la publicacién
postuma de Hume y la aparicion de EI origen de las especies, el
argumento fomentd un negocio doméstico. Aparecid una serie de
voliumenes bajo el titulo de Tratados Bridgeivater, en los que algu-
nos de los mejores fildsofos y cientificos de Gran Bretafia se
tomaban muy en serio el argumento del disefio.

Pero este hecho sociol6gico deja sin respuesta la segunda pre-
gunta histérica que podemos plantearnos acerca del argumento
del disefio. (Cuéndo (si es que tal cosa sucedié alguna vez) se
demostré que el argumento era fatalmente defectuoso? Muchos
filésofos actuales piensan que Hume asest6 el golpe mortal. Desde
su punto de vista, las ideas presentes en los Tratados Bridgeivater
no eran ya sino muertos vivientes; se estaba apuntalando y exhi-



hiendo el argumento clel disefio, pese a que éste ya habia entrado
en el rigor mortis.

Consideraré algunas de las criticas de Hume al argumento del
disefio en el siguiente apartado. Por ahora s6lo pretendo estable-
cer la légica del argumento. La version del mismo que voy a
discutir es la planteada por William Paley en su Teologia natural
(1805).

El argumento del disefio pretende ser, segin quienes lo pro-
pugnan, la inferencia de la mejor explicacion (una «abducciény,
segln la terminologia de C. S. Peirce). Acerca de los objetos vivos
existen dos hechos fundamentales que reclaman una explicacion.
Los organismos son complejos y estan bien adaptados. Su comple-
jidad no consiste en un revoltijo de partes descoordinadas; por el
contrario, cuando examinamos las partes con el mayor cuidado,
nos darnos cuenta de cdmo las distintas partes contribuyen al buen
funcionamiento del organismo como totalidad.

Paley considera dos explicaciones posibles a estas observacio-
nes. La primera es que los organismos fueron creados por un
disefiador inteligente. Dios es un ingeniero que construye organis-
mos de tal forma que se adeclen bien a las distintas tareas de la
vida con las que han de enfrentarse. La segunda explicacién posi-
ble es que fuerzas fisicas aleatorias actuasen sobre pedazos de
materia convirtiéndolos en objetos vivos. El objetivo de Paley es
demostrar que la primera explicacion es mucho més plausible que
la segunda.

Para convencernos de que la hipotesis del disefio tiene mejores
apoyos que la hipdtesis de la aleatoriedad, Paley construyé una
analogia. Suponga que va usted caminando por un brezal y en-
cuentra un reloj. Usted abre la tapa del reloj y observa que es
complejo y que sus partes estan conectadas de tal modo que el
reloj como totalidad es adecuado para la tarea de medir el tiempo.
¢Como podria usted explicar la existencia y caracteristicas de este
objeto?

Una posibilidad es que el reloj sea el producto de un disefio
inteligente; es complejo y adaptado a la tarea de medir el tiempo
porque un relojero lo hizo de esa forma. La otra posibilidad es que
procesos fisicos aleatorios, actuando sobre un trozo de metal,
hayan producido el reloj. La lluvia, el viento y la luz, actuando
sobre un trozo de materia, la convierten en reloj.



¢Cual de las dos explicaciones sobre la existencia y caracte-
risticas del reloj es més plausible? Paley afirma que la hipétesis del
disefio estd mucho mejor fundamentada por las caracteristicas
observables del reloj. Entonces le dice al lector: Si usted esta de
acuerdo con esta valoraciéon de las dos hipdtesis acerca del reloj,
entonces establecera una conclusion similar acerca de la compleji-
dad y adaptabilidad de los objetos vivos. En ambos casos, la
hipotesis del disefio es mucho mas plausible que la hipotesis de la
aleatoriedad.

He interpretado a Paley como constructor de dos argumentos
—uno relativo al reloj y el otro a los objetos vivos; él sostiene que
el segundo argumento es al menos tan fuerte como el primero. El
argumento del disefio, desarrollado de esta forma, es un argumen-
to acerca de dos argumentos.

Consideremos con algo més de detalle como funciona cada uno
de los dos argumentos. Ambos tienen en comun algo importante,
aun cuando sus objetos respectivos —Ilos relojes y los organis-
mos— sean diferentes. Los dos argumentos hacen uso del Princi-
pio de verosimilitud (Edwards, 1972). Consideremos un enunciado
cuya veracidad conocemos por observacion; vamos a denominar-
lo O. Consideremos ahora dos explicaciones posibles de la veraci-
dad de O (Hj y H2. El Principio de Verosimilitud dice lo siguien-
te:

O favorece fuertemente a H{ sobre H, si y sdlo si HI asigna a O
una probabilidad que es mucho mayor que la probabilidad que
H2 asigna a O.

En la notacion de la teoria de la probabilidad, el principio dice:

O favorece fuertemente a HI sobre H, si y so6lo si
P(0/Hj)»P (0/H 2. ‘

La expresion «P(0/H¢j» representa la verosimilitud que tiene
la hipotesis HI a la luz de la observacion O. No debe confundirse
esta cantidad con la probabilidad de H, a la luz de O. No ha de
confundirse P(0/H}) con P(H/0). Aunque las expresiones «es
verosimil» y «es probable» se usan indistintamente en el habla
comun, yo utilizo esos términos, siguiendo a R. A. Fisher, con
significados bastante diferentes.



¢Como pueden ser diferentes P(OZH) y P(H/0)? ¢Por qué
tanta ceremonia para distinguir entre la verosimilitud y la probabi-
lidad de una hip6tesis? Consideremos el ejemplo siguiente. Usted
y yo nos hallamos una noche sentados en una cabafia y oimos un
alboroto en el desvan. Nos preguntamos qué puede estar produ-
ciendo ese alboroto. Yo sugiero que la explicacién es que hay
duendes en el desvan y estan jugando a los bolos. Usted descarta
esta explicacion por implausible.

Pongamos que O es la observacién «hay alboroto en el des-
van». Llamemos H a la hipotesis «hay duendes en el desvan y
estan jugando a los bolos». Espero que usted vea que P(0/H) es
muy alta, pero que P{H/0) no es alta en absoluto. Si realmente
hubiera duendes jugando a los bolos arriba, esperariamos oir
alboroto. Pero el mero hecho de que oigamos alboroto no hace
muy probable que haya duendes jugando a los bolos. La hipotesis
délos duendes tiene una alta verosimilitud, pero una baja probabi-
lidad, dados los ruidos escuchados.

Este ejemplo, ademés de convencerles a ustedes de que la
verosimilitud y la probabilidad de un enunciado son cosas diferen-
tes, deberia también convencerles de que en la plausibilidad de un
concepto intervienen otras cosas ademas de su verosimilitud. La
hipétesis de los duendes tiene una verosimilitud muy alta; de
hecho, seria defendible que ninguna otra explicacion para el albo-
roto en el desvan podria tener una verosimilitud mayor. Pero, a
pesar de todo, la hipétesis de los duendes no es muy plausible.
Esto sirve para aclarar lo que el Principio de Verosimilitud preten-
de caracterizar y lo que no.

Este principio simplemente dice si las observaciones bajo con-
sideracion favorecen una hip6tesis mas que otra. No nos dice que
creamos en la que estd mejor apoyada por el conjunto de datos
que se estan considerando. De hecho, en un determinado caso, se
podria rechazar el creer en cualquiera de las hipétesis, aun cuando
se admitiera que las observaciones favorecen a una frente a la otra.
El Principio de Verosimilitud no pretende decirnos cuéntos datos
son suficientes para una creencia. Simplemente proporciona un
dispositivo para evaluar el significado de los datos disponibles.

Otro asunto al que no afecta el Principio de Verosimilitud es el
alcance de la informacién que hay detras de las observaciones
disponibles. En el caso de los duendes, sabemos mucho maés



acerca del mundo de lo que est4 codificado en la proposicion O.
La hipdtesis de los duendes tiene una alta verosimilitud, en rela-
cién con O, pero nosotros consideramos dicha hipdtesis como
antecedentemente implausible. La plausibilidad general de una
hipotesis estd en funcion tanto de su verosimilitud en relacién con
las observaciones presentes como de su plausibilidad antecedente.
El Principio de Verosimilitud no dice que la més verosimil de dos
hipotesis (en relacion con alguna observacion que se esté conside-
rando) sea la hipotesis con una mayor plausibilidad general (en
relacién con todo lo demés que uno sabe).

Asi pues, el Principio de Verosimilitud tiene unas pretensiones
bastante modestas. No nos dice qué creer, y no nos dice cuél de
las hipotesis en competencia es, en general, mas plausible. Senci-
Ilamente nos dice como interpretar una determinada observacion.
Si la primera hipétesis nos dice que cabe esperar O, en tanto que
la segunda nos dice que seria casi un milagro que O fuese verda-
dera, entonces O favorece la primera hipdtesis sobre la segunda.

Ahora volvamos al argumento de Paley. He dicho antes que su
argumento supone comparar dos argumentos diferentes: el prime-
ro, relativo a un reloj, y el segundo, a objetos vivos. Podemos
representar los enunciados incluidos en el argumento del reloj
como sigue:

A: EIl reloj es complejo y adecuado para la tarea de medir el
tiempo.

R,: El reloj es producto de un disefio inteligente.

R2 El reloj es producto de procesos fisicos aleatorios.

Paley afirma que P(A/R])»P{A/R2). A continuacion dice que
la misma pauta de andlisis es aplicable al siguiente triplete de
enunciados:

B: Los objetos vivos son complejos y adecuados para la tarea
de sobrevivir y reproducirse.

Vp Los objetos vivos son producto de un disefio inteligente.

V2. Los objetos vivos son producto de procesos fisicos alea-
torios.

Paley defiende que si se esta de acuerdo con él en lo relativo al
reloj, también debe estarse de acuerdo en que P(B/Vi)»P(B/V 2.



Aungue los objetos de referencia de los dos argumentos son dife-
rentes, la logica es la misma. Ambos son inferencias de la me-
jor explicacion, en la que el Principio de Verosimilitud se usa
para determinar qué hipdtesis resulta mas apoyada por las obser-
vaciones.

2.3. La critica de Hume

Hume no pensaba en el argumento del disefio de la misma
manera que yo lo he presentado. Para él el argumento no es una
inferencia de la mejor explicacién, sino que es un argumento por
analogia, o argumento inductivo. Esta concepcién alternativa del
argumento introduce una gran diferencia. Las criticas de Hume
son muy potentes si es que el argumento tiene el caracter que él le
atribuye. Pero si el argumento es, tal y como mantengo yo, una
inferencia de la mejor explicacion, entonces las criticas de Hume
pierden por completo su mordiente.

Aunque Paley escribia después de que Hume hubiera muerto,
resulta bastante sencillo reformular el argumento de Paley para
ajustarlo al patron que, segin Hume, siguen todos los argumentos
del disefio. Para Hume, el argumento descansa en una analogia
entre los objetos vivos y los artefactos:

Los relojes son producto de un disefio inteligente.
Los relojes y los organismos son semejantes.

Los organismos son producto de un diseno inteligente.

He dibujado una doble linea entre las premisas y la conclusion
de este argumento para indicar que se supone que las premisas
hacen probable o altamente plausible la conclusion; el argumento
no pretende ser deductivamente valido. (La validez deductiva sig-
nifica que las premisas, en caso de ser ciertas, garantizan comple-
tamente que la conclusion ha de ser cierta.)

Si el argumento del disefio es un argumento por analogia,
debemos preguntar con qué fuerza las premisas apoyan la conclu-
sion. ¢Hacen que la conclusion sea enormemente plausible, o sélo
la apoyan de una forma débil? Hume dice que los argumentos



analogicos son més fuertes o mas débiles en funcion de lo seme-
jantes que sean los objetos. Para ilustrar este punto nos pide que
comparemos los dos siguientes argumentos analégicos:

En los seres humanos, la sangre circula.
Los seres humanos y los perros son semejantes.

En los perros, la sangre circula.

En los seres humanos, la sangre circula.
Los seres humanos y las plantas son semejantes.

En las plantas, la sangre circula.

El primer argumento, segin Hume, es mucho maés fuerte que
el segundo porque los seres humanos son mucho més semejantes a
los perros que a las plantas.

Podemos representar esta teoria acerca de qué hace maés fuer-
tes 0 més débiles los argumentos analdgicos del modo siguiente. El
objeto r es el referente, es decir, el objeto acerca del cual se
pretende establecer una conclusién. El objeto a es el anélogo, del
cual ya sabemos que posee la propiedad P:

El objeto a posee la propiedad P.

El objeto a y el objeto r son semejantes en grado n.
n _____

El objeto r posee la propiedad P.

En este esqueleto argumental, n aparece dos veces. Por una
parte, mide el grado de semejanza general entre a y r; aqui n—0
significa que no hay propiedades en comun entre los dos objetos, y
n—1 que ambos poseen las mismas propiedades. Por otra parte, la
variable n también mide la fuerza con que las premisas apoyan la
conclusion; aqui también n (como el concepto mismo de probabi-
lidad) puede tomar valores entre 0 y 1, ambos inclusive. Cuanto
més semejantes sean el analogo y el referente, mas fuertemente
apoyan las premisas la conclusion.

Hume sostiene que esta teoria, bastante plausible, acerca de la
légica de los argumentos analdgicos tiene importantes consecuen-
cias para el argumento del disefio. Para ver con qué fuerza apoyan



las premisas la conclusién del argumento del disefio debemos
preguntarnos en qué medida son semejantes realmente los relojes
y los organismos. Basta una breve reflexion para ver que son muy
desemejantes. Los relojes estdn hechos de vidrio y metal; no respi-
ran, crecen, excretan, metabolizan ni se reproducen. La lista po-
dria continuar. De hecho, es dificil pensar en dos cosas que sean
mas desemejantes que un organismo y un reloj. La consecuencia
inmediata, evidentemente, es que el argumento del disefio es un
argumento analdgico muy débil. Es absurdo inferir que los orga-
nismos poseen una determinada propiedad por el mero hecho de
que la posean los relojes.

Aungue la critica de Hume seria devastadora si el argumento
del disefio fuese un argumento por analogia, yo no veo ninguna
razon por la que el argumento del disefio deba construirse de ese
modo. El argumento de Paley acerca de los organismos se sostiene
por si mismo, con independencia de si los relojes y los organismos
resultan ser semejantes o no. El sentido que tiene hablar de relojes
es ayudar al lector a darse cuenta de que el argumento sobre los
organismos es convincente.

Para poner las cosas en su lugar, consideremos una tercera apli-
cacion del Principio de Verosimilitud. Supongamos que lanzamos
una moneda mil veces y anotamos en cada tirada si sale cara o cruz.
Registramos los resultados de la observacion bajo el enunciado O
y lo usamos para discriminar entre dos hipétesis en competencia:

O: Salieron 803 caras y 197 cruces.

Hp La moneda esté trucada hacia las caras: la probabilidad de
gue salga cara al lanzar la moneda es de 0,8.

H2 La moneda es buena: la probabilidad de que salga cara al
lanzar la moneda es de 0,3.

El Principio de Verosimilitud nos dice que las observaciones
favorecen mucho mas gue H2 Los datos apuntan hacia una de
las hipdtesis y se alejan de la otra. Esta es una idea comin que uno
podria escuchar en una clase de estadistica. Es bastante irrelevante
para esta linea de razonamiento preguntarse si la moneda es simi-
lar a un organismo o a un reloj o a cualquier otra cosa. La
verosimilitud se sostiene por si misma; la analogia es irrelevante.

Paso ahora a la segunda critica de Hume sobre el argumento
del disefio, que no corre mejor suerte que la primera. Hume



afirma que una inferencia hecha a partir de un efecto observado y
relativa a su supuesta causa debe estar basada en la induccién.
Supongamos que observamos que Sally tiene una erupcién en el
brazo. Inferimos de ello que ha estado en contacto con hiedra
venenosa. Hume insiste en que esta inferencia del efecto a la causa
es razonable solamente si estd basada en el conocimiento previo de
que esas erupciones suelen ser causadas por la exposicion a una
hiedra venenosa.

¢Qué es lo que determina si tal argumento inductivo es mas
fuerte o més débil? Si hemos examinado tan sélo unos pocos casos
de erupciones y hemos observado que la mayor parte de ellos
estan causados por la exposicion a una hiedra venenosa, entonces
es una inferencia bastante débil concluir que la erupcion de Sally
fue producida por la exposicion a una hiedra venenosa. Por el
contrario, si hemos examinado un gran namero de erupciones y
encontrado que una hiedra venenosa fue la causa de todas ellas,
entonces tendriamos una base mucho maés sélida para afirmar que
la erupcion de Sally se debe a la hiedra venenosa.

La idea de Hume corresponde a la idea moderna de que el
tamafio de la muestra es un factor importante para determinar si
una inferencia es fuerte o débil. Hume piensa que esta considera-
cion posee implicaciones devastadoras cuando se aplica al argu-
mento del disefio. Defiende que si queremos tener buenas razones
para pensar que los organismos de nuestro mundo son producto
de un disefio inteligente, deberiamos haber inspeccionado un
montén de otros mundos y observado alli disefiadores inteligentes
produciendo organismos. Pero ;cuantos de esos mundos hemos
observado? La respuesta es: ni siquiera uno. Por tanto, el argu-
mento inductivo es todo lo débil que puede ser; el tamafio de su
muestra es cero.

Una vez mas, es importante ver que una inferencia de la mejor
explicacion no tiene que obedecer necesariamente las reglas que
estipula Hume. Por ejemplo, consideremos la sugerencia de Alva-
rez et al. (1980) de que la extincion masiva que tuvo lugar al final
del periodo cretacico fue causada por un gran meteorito que
chocé contra la Tierra, produciendo una gigantesca nube de pol-
vo. Si bien hay un amplio margen para dudar de la plausibilidad
de tal afirmacion (véase Jablonski, 1984, para una discusion),
resulta bastante irrelevante el que nunca hayamos observado cho-



ques de meteoritos que hayan producido extinciones masivas «en
otros mundos». La inferencia de la mejor explicacion es diferente
de un argumento inductivo por muestreo.

Hume hizo otras criticas al argumento del disefio, pero no les
va mucho mejor que a las dos que he tratado aqui. Parte del
problema es que Hume no disponia de una explicacion alternativa
seria de los fendmenos que discutia. No es imposible que el
argumento del disefio sea refutable sin que tenga que proponerse
otra cosa para ocupar su lugar. Por ejemplo, podria suceder eso si
la hipdtesis del disefiador inteligente fuera incoherente o contra-
dictoria en si misma. Pero yo no veo tal defecto en el argumento.

No me sorprende que gente inteligente haya defendido con
fuerza la hipotesis del disefio cuando la Unica alternativa de que
disponian eran los procesos fisicos aleatorios. Pero Darwin alterd
por completo el paisaje dialéctico de este problema. Su hipotesis
de la evolucion por seleccion natural constituye una tercera posi-
bilidad; la seleccion natural no necesita de ningan disefio inteli-
gente, ni tampoco es propiamente un «proceso fisico aleatorio».
Las consideraciones sobre la verosimilitud apoyan el disefio por
encima de la aleatoriedad, pero todavia esta por ver si la verosimi-
litud favorece al disefio més que a la evolucién por seleccién
natural.

2.4. Por qué la seleccion natural
no es un proceso aleatorio

La seleccion natural tiene lugar cuando se produce una varia-
cion heredable en eficacia. La eficacia de un organismo es su
capacidad para sobrevivir y reproducirse, que se representa en
términos de probabilidades. Por ejemplo, supongamos que los
organismos de una poblacion difieren en su capacidad de sobrevivir
desde el huevo hasta la edad adulta. Esto quiere decir que distintos
organismos tienen distintas probabilidades de supervivencia.

Dado que la eficacia se representa en términos de probabilida-
des, hay un cierto margen en el que el azar desempefia un papel en
la evolucion por seleccion natural. Pero si el azar cumple un papel,
¢no significa ya que la seleccion natural es un proceso aleatorio? Y
si la seleccion natural es un proceso aleatorio, ¢cémo es que puede



constituir una forma de explicacion diferente de las alternativas
que Paley consider6 en su argumento del disefio?

Si un proceso es aleatorio, entonces diferentes posibilidades
tienen las mismas (o aproximadamente las mismas) probabilida-
des. Una loteria sin truco supone extracciones aleatorias de una
urna; todas las bolas tienen la misma oportunidad de ganar. Pero
cuando las distintas posibilidades tienen probabilidades absoluta-
mente desiguales, el proceso no es un proceso aleatorio. Si yo
fumo, tomo comidas con mucha grasa y no hago ejercicio, mi
probabilidad de una vida larga puede ser menor que la suya si
usted no tiene esos vicios. En este caso determinar quién de
nosotros vive y quién muere no se guia por el azar.

La seleccion natural exige probabilidades i/eriguales y, por esta
razén, no es un proceso aleatorio. La aleatoriedad se hace presente
en la teoria de la evolucion cuando se considera la hipdtesis de la
neutralidad. Si los alelos presentes en un locus en una poblacion
son iguales (o aproximadamente iguales) en eficacia, entonces las
frecuencias génicas cambian debido a una deriva genética aleato-
ria, no debido a la seleccion natural. La aleatoriedad es un asunto
importante en la teoria de la evolucion, pero no forma parte del
proceso de seleccion natural.

Los creacionistas describen a veces la seleccion natural como
«aleatoria» cuando la comparan con un tornado soplando sobre
un campo de chatarra. El tornado reorganiza «aleatoriamente» las
piezas de chatarra. Es enormemente improbable que esta actividad
«aleatoria» consiga reunir las piezas para formar un automovil que
funcione. Los creacionistas piensan que esto mismo es aplicable a
la seleccion natural: como es «aleatoria», no puede crear orden a
partir del desorden. -

Es posible revestir esta linea de pensamiento con la apariencia
de la precision matematica. Consideremos los billones de formas
en que podrian juntarse las piezas de una chatarreria. Tan solo
una fracciéon diminuta de esas multiples combinaciones daria lugar
a un automdvil que funcionase. Por tanto, es seguro que un
tornado no producird ese resultado. Adviértase como este argu-
mento conecta con la definicion de aleatoriedad que dimos antes.
Implicita en el argumento esté la idea de que cada organizacion de
las partes es tan probable como cualquier otra. Dado este supues-
to, realmente se sigue la conclusion. Sin embargo, es un error



pensar que la seleccion natural es un proceso en el que todos los
resultados posibles poseen la misma probabilidad.

El proceso de la seleccion natural tiene dos componentes.
Primero, debe producirse variacién en la poblacion; después, una
vez que esa variacién tiene lugar, la seleccion natural puede empe-
zar a trabajar, modificando las frecuencias de las variantes presen-
tes. Los evolucionistas utilizan a veces la palabra «aleatorio» para
describir el proceso de mutacion, pero en un sentido ligeramente
distinto del que yo acabo de describir. Se dice que las mutaciones
son «aleatorias» en el sentido de que no surgen porque vayan a ser
beneficiosas para los organismos en los que ocurren. Puede haber
razones fisicas —Ia radiacion, por ejemplo— por las que un deter-
minado mutagen tenga una probabilidad de producir una determi-
nada mutacion mayor que la de producir otras. «<Mutacion al azar»
no significa que los diferentes mutantes sean equiprobables.

El hecho de que el proceso de mutacién-seleccién tenga dos
partes tiene una importante relacién con la analogia creacionista
del tornado soplando sobre la chatarreria. Lo expone de una
forma muy vivida Richard Dasvkins (1986) en su libro EIl relojero
ciego. Imaginemos un dispositivo del tipo de una cerradura con
combinacién. Estd integrado por una serie de discos colocados
unos junto a otros. En el canto de cada disco aparecen las veinti-
siete letras del alfabeto. Los discos pueden girar independiente-
mente unos de otros, de modo que puedan aparecer distintas
secuencias de letras en un visor.

¢Cuéntas combinaciones de letras distintas pueden aparecer en
el visor? Hay 27 posibilidades en cada disco y 19 discos en total.
Por tanto, hay 2719 secuencias posibles distintas. Una de ellas es
MEPARECEESUNMAPACHE. Si los discos giran independientemente
unos de otros y si cada entrada de un disco tiene la misma
oportunidad de aparecer en el visor, entonces la probabilidad de
que aparezca MEPARECEESUNMAPACHE después de girar todos los
discos es de 1/2719 que es realmente un nimero muy pequefio. Si
el proceso es efectivamente aleatorio, en el sentido que acabamos
de describir, entonces es enormemente improbable que pudiera
producir el mensaje ordenado citado, aun cuando se hicieran girar
los discos repetidamente. Incluso con un billon de giros de todos
los discos, la probabilidad de acertar con el mensaje seguiria
siendo extraordinariamente pequefia.



Consideremos ahora un tipo de proceso diferente. lgual que
antes, se hacen girar los discos, que no tienen trampa alguna; cada
una de las 27 posibilidades tiene la misma oportunidad de apa-
recer en el visor de cada disco. Pero ahora imaginemos que un
disco se paraliza cuando su letra en el visor corresponde a la del
mensaje. El resto de los discos que no coinciden con el men-
saje se vuelven a girar al azar y el proceso se repite. ;Cudl es
ahora la probabilidad de que los discos muestren el mensaje
MEPARECEESUNMAPACHE después de, pongamos, cincuenta repe-
ticiones?

La respuesta es que podemos esperar la aparicion del mensaje
tras un numero sorprendentemente bajo de repeticiones; del pro-
ceso. Evidentemente, si todos nosotros tuviéramos uno de estos
dispositivos y nos pusiésemos a realizar el experimento, unos
lograrian el mensaje buscado antes que otros. El caso es que cabe
calcular el nimero medio de realizaciones del proceso necesarias
para obtener MEPARECEESUNMAPACHE y dicho ndmero no es en
absoluto demasiado grande.

Aunque la analogia entre este proceso y el proceso de muta-
cion-seleccién no sea perfecta en todos los puntos, sirve para
ilustrar una importante caracteristica de como procede la evolu-
cién por seleccion natural. La variacion se genera con independen-
cia de si «se corresponde con el objetivo» (/.<?., de si es ventajosa
para el organismo). Pero la retencion (seleccion de entre las varian-
tes que tienen lugar) es otro asunto. Algunas variantes poseen
mayor poder de permanencia que otras.

El viento que sopla sobre un campo de chatarra esta bastante
cerca de un proceso aleatorio. Como también lo esta el giro
repetido de los discos del mecanismo que hemos descrito. Pero el
proceso de mutacion-seleccion difiere crucialmente de ambos. La
variacién se genera al azar, pero la seleccién de variaciones no es
aleatoria.

2.5. Dos clases de semejanza
He defendido que la hipotesis del disefio es mas verosimil que

la de procesos naturales aleatorios, cuando se pide a cada una de
ellas que explique por qué los organismos son complejos y estan



bien adaptados. La tarea que nos resta ahora es la de comparar la
hipdtesis del disefio con la de la evolucion por seleccion natural.
De nuevo, la herramienta de analisis que me propongo usar es el
Principio de Verosimilitud.

Hay un aspecto crucial en el que han «cambiado» las observa-
ciones que requieren explicacion desde la época de Paley. Paley
subrayaba la perfeccion adaptativa de la naturaleza. Pensaba que
cada detalle de los objetos vivos estd para lo mejor. Paley no
estaba solo a este respecto. Aproximadamente un siglo antes, el
filésofo y cientifico Gottfried Leibniz (1646-1716) defendia que
Dios habia traido a la existencia el mejor de los mundos posibles.
Voltaire, en cambio, satirizaba sobre esta idea tan optimista en su
comedia Candido a través del personaje del doctor Pangloss, que
va por el mundo dando traspiés, pero encontrando ingenuamente
la perfeccion en cada detalle.

Darwin inicia la ruptura con esta tradicién perfeccionista, y los
evolucionistas modernos han seguido su camino. Rechazan la idea
de que la adaptacion sea perfecta y defienden, en lugar de eso, que
la adaptacion es suficientemente buena, aungue casi siempre sea,
de hecho, imperfecta. Méas especificamente, lo que predice la
seleccion natural es que el més eficaz de los rasgos presentes en
una poblacion se ird haciendo mas comudn. El resultado no es el
mejor de todos los mundos concebibles, pero si la mejor de las
variaciones disponibles en un determinado momento.

La seleccion natural es un «habilidoso chapucero» (Jacob,
1977). Los organismos no estan disefiados desde cero por un
ingeniero de talento, sino que los organismos actuales poseen
rasgos que son modificaciones de rasgos que ya se encontraban en
sus antepasados. Este contraste entre la hipotesis de la evolucion
por seleccién natural y la hipotesis del disefio es de la maxima
importancia. Ambas teorias hacen predicciones bastante distintas
acerca del mundo de los seres vivos.

Consideremos el hecho de que los organismos de varias espe-
cies presentan con frecuencia diferencias estructurales entre partes
gue realizan la misma funcion. Las alas de las aves, murciélagos e
insectos facilitan el vuelo. Pero un examen detenido de esas «alas»
revela que difieren en humerosos aspectos que poco o nada tienen
gue ver con las exigencias del vuelo. Si las alas hubiesen sido
disefladas por un ingeniero inteligente con el fin de que adaptaran



Optimamente al organismo para el vuelo, resultaria muy dificil
explicar esas diferencias. Por el contrario, se hacen comprensibles
de inmediato si se acepta la hipotesis de que cada uno de esos
grupos desciende de antepasados carentes de alas. El ala del ave es
similar a las extremidades delanteras de sus antepasados sin alas.
El ala del murciélago es también similar a las extremidades delan-
teras de sus antepasados sin alas. Las alas no han sido disefiadas
desde cero, sino que constituyen modificaciones de estructuras
presentes en los antepasados. Como la selecciéon natural es un
habilidoso chapucero, los organismos conservan caracteristicas
que revelan sus origenes.

Otra linea argumental semejante se apoya en los 6rganos vesti-
giales. Los fetos humanos desarrollan hendiduras branquiales que
maés tarde pierden. Los embriones de ballenas y osos hormigueros
echan dientes que se reabsorben en la mandibula antes del naci-
miento. Rasgos como éstos carecen por completo de utilidad para
el organismo. Es un enigma descubrir por qué un disefiador inteli-
gente habria de incluirlos en la secuencia evolutiva solo para
suprimirlos de nuevo poco tiempo después. Pero tales vestigios
dejan de ser un misterio en cuanto uno advierte que tanto los seres
humanos como las ballenas y los 0sos hormigueros tienen antepa-
sados en los que esos rasgos se mantenian después del nacimiento
y tenian una funcion. Las hendiduras branquiales perdieron su
ventaja en algun lugar de la descendencia que llega hasta nosotros;
asi que fueron suprimidas del fenotipo adulto. Su presencia en el
embrion no era perjudicial, asi que el rasgo ha permanecido en
el embrién.

Pero los rasgos vestigiales también se pueden encontrar en
organismos adultos. ;Por qué es tan semejante la columna verte-
bral humana a la de los grandes monos antropomorfos? La forma
de esta columna es muy inadecuada para el caminar erguido, tiene
mas sentido en un organismo que camine a cuatro patas. Un
ingeniero que pretendiera equipar a los monos y a los seres huma-
nos con lo que necesita cada uno no habria dotado de la misma
estructura a ambos (suponiendo, claro esta, que el ingeniero tuvie-
se buenas intenciones y no desease fomentar el dolor de espalda).
Pero si los humanos descienden de antepasados que eran grandes
monos antropomorfos, entonces la semejanza ya no sorprende en
absoluto. La condicion de los antepasados fue modificada para



permitir a los humanos caminar erguidos, aunque la modificacion
no resultara perfecta en todos los aspectos.

Gould (1980b) cuenta una historia parecida acerca del «pul-
gar» del panda. Los pandas son vegetarianos y su principal alimen-
to es el bambu. El panda pela el bamba deslizando la rama entre
su zarpa y un espolon de hueso (un «pulgar») que le sobresale de
la mufieca. Este dispositivo para preparar el alimento es bastante
poco eficaz; un ingeniero lo habria hecho mejor con facilidad.
Pero el pulgar del panda es notoriamente similar a los pulgares de
los 0sos carnivoros. ;Por qué son tan parecidos los pulgares, si los
pandas y los otros 0sos tienen exigencias dietéticas tan diferentes?
Una vez mas, la semejanza cobra sentido como vestigio de la
historia, no como producto de un disefio 6ptimo. Los pandas
descienden de 0sos carnivoros, asi que sus pulgares son modifica-
ciones de una condicién presente en sus antepasados.

Los evolucionistas mantienen que los hechos acerca de la dis-
tribucion biogeogréfica constituyen un tercer tipo de observacion
que apoya la evolucion por seleccion natural més que la hipdtesis
del disefio. Por todo el mundo hay peces ciegos que viven en
cavernas sin luz. EI medio fisico en esas cuevas es llamativamente
similar. Si Dios hubiera construido organismos para adecuarlos al
medio en que habitan y les hubiera dotado de un disefio que los
hiciera éptimamente adecuados a sus formas de vida, ;por qué
entonces hay tantos aspectos en los que esos peces ciegos difieren
entre si? La explicacién es que los distintos peces ciegos descien-
den de distintas especies de peces con vision, que habitualmente
vivian cerca unos de otros. Una vez maés, lo que no tiene sentido
desde el punto de vista de un disefio 6ptimo se hace comprensible
rapidamente en tanto que vestigio del pasado evolutivo.

Los tipos de rasgos que acabamos de describir son bastante
comunes. No es infrecuente que los bidlogos se encuentren con
rasgos que carecen de explicacion en términos adaptativos: tal
situacion es, sin duda, corriente. Si éste fuera un libro de biologia
o un tratado amplio acerca de las pruebas a favor de la evolucién y
en contra del creacionismo (para lo cual, véase Futuyma, 1982,
y Kitcher, 1982a) tendria que recopilar mas datos del tipo del que
acabo de comentar. Pero como éste es un texto de filosofia, deseo
centrarme en la ldgica de los argumentos mas que en los detalles
empiricos.



Espero que haya quedado claro como estos argumentos hacen
uso del Principio de Verosimilitud. Se cita alguna observacion (O)
y se consideran a la luz de la misma la hipétesis del disefio (D) y la
hipotesis de la evolucion por seleccion natural (E). Se enuncia la
afirmacion de que seria muy sorprendente que la hipdtesis del
disefio resultase verdadera, mientras que lo seria bastante poco el
que resultase correcta la hipdtesis de la evolucion por seleccién
natural. La observacion favorece claramente a la evolucion sobre
el disefio porque P(0/E)»P{0/D).

Hasta ahora he citado ejemplos de semejanzas entre especies que
constituyen pruebas de la existencia de antepasados comunes. Pero
hay otras semejanzas que no tienen este estatuto. Tanto los seres
humanos como los grandes monos antropomorfos son capaces de
extraer energia de su medio; ademas, ambos son capaces de reprodu-
cirse. Pero estas semejanzas no constituyen pruebas fuertes de paren-
tesco, puesto que es.de esperar que los organismos sean capaces de
hacer esas cosas aun cuando no estén relacionados genealdgicamente.
Ciertas semejanzas favorecen la hipotesis del antepasado comun;
otras no discriminan entre esa hipdtesis y la hip6tesis de los origenes
distintos. ;Qué es lo que distingue un tipo de semejanzas del otro?

Al responder a los retos del creacionismo, los bidlogos se en-
cuentran muchas veces teniendo que explicar por qué la seleccion
natural es una fuerza muy potente. Si se les pregunta como puede
haber evolucionado por seleccion natural el ojo de mi vertebrado,
los bidlogos intentan mostrar cdbmo una secuencia de modificacio-
nes graduales ha podido transformar un 6rgano sensible a la luz en
esa adaptacion similar a una camara que utilizamos para ver. Es
facil malinterpretar tales lineas de razonamiento y concluir que la
seleccion natural se inclina a hacer justamente lo mismo que haria
un ingeniero superinteligente. Si las consideraciones de la ingenieria
sugieren que un dispositivo para ver debe tener una lente que
enfoque la luz que recibe, entonces cabe esperar que la seleccion
natural haya producido una lente que haga precisamente eso.

Tales afirmaciones de la potencia de la seleccion natural corren
el riesgo de oscurecer la mejor prueba que hay de la otra mitad de
la teoria bipartita de Darwin (la hipotesis del arbol de la vida).
Darwin reconoce esta importante propiedad de su teoria en el
siguiente pasaje, tomado del Origen (pag. 165 de la traduccion
castellana, 1963, vol. 2):

Mrg”nE*-Jy gg



«Segun la teoria que defiendo de que los caracteres tienen importancia verda-
dera para la clasificacion solamente mientras revelen la descendencia, podemos
comprender con toda claridad por qué razén carecen casi de valor para el siste-
matico. las peculiaridades analdgicas o adaptables, no obstante ser de la mayor
importancia para el bien y la felicidad del individuo: porque los animales que
pertenecen a dos lineas de descendencia totalmente distintas pueden adaptarse con
facilidad a condiciones semejantes; pero tales semejanzas no revelan, antes bien,
tienden a ocultarla, su relacion de consanguinidad con sus propias lineas de linaje,
de genealogia.»

Los caracteres adaptativos son buenos para el organismo, pero
las semejanzas adaptativas que manifiestan los organismos son
malas para el sisteméatico que pretenda reconstruir la genealogia de
las especies implicadas. Si dos especies comparten un rasgo que
tiene una base adaptativa evidente, tal semejanza serd «practica-
mente invalida» para defender la idea de que ambas especies
tienen un antepasado comun.

He formulado la hipotesis del arbol de la vida bajo la forma de
un enunciado muy fuerte (;.e., l6gicamente ambicioso). Afirma
gue todos los organismos que existen actualmente en la Tierra
estdn relacionados geneal6gicamente. Pero ;por qué aceptar la
hipotesis del arbol de la vida bajo esta forma fuerte? ;Por qué no
pensar, por ejemplo, que los animales estan relacionados entre si,
y que las plantas lo estan entre ellas, pero que animales y plantas
no poseen antepasados comunes?

Uno de los conjuntos de pruebas que tipicamente se usan
para responder a esta pregunta es la (casi) universalidad del
coédigo genético. No se trata del hecho de que toda la vida en la
Tierra esté basada en el ADN/ARN, sino que concierne al modo
como las cadenas de ADN se usan para construir los aminoéci-
dos, que son los bloques de construccién de las proteinas (y a
partir de ellas, de desarrollos evolutivos a mayor escala). EI ARN
mensajero consiste en secuencias de cuatro nucleotidos (Adeni-
na, Citosina, Guanina y Uracilo). Distintos tripletes de nucledti-
dos (codones) codifican diferentes aminoécidos. Por ejemplo,
cédigos UUU para la fenilalanina, cddigos AUA para la isoleuci-
na y cédigos GCU para la alanina. Con algunas excepciones
menores, todos los seres vivos usan el mismo cddigo. Esto se
interpreta como prueba de que toda la vida en la Tierra esta
relacionada.



Los bidlogos creen que el codigo es arbitrario —no hay ningu-
na razon funcional por la que un determinado coddn deba codifi-
car un aminoacido y no otro (Crick, 1968). Adviértase cémo la
arbitrariedad del codigo desempefia un papel crucial en este argu-
mento de verosimilitud. Si el codigo es arbitrario, entonces el
hecho de que sea universal favorece la hipotesis de que todas las
formas de la vida comparten un origen comun. Pero si el cédigo
no es arbitrario, entonces el argumento cambia. Si el codigo ge-
nético que observamos resultara ser la Unica posibilidad fisica (o la
mas funcional), seria de esperar que todos los seres vivos lo usa-
ran, aun cuando se hubieran originado por separado.

Consideremos una analogia entre el problema de reconstruir la
evolucion bioldgica y el de reconstruir la evolucion de las culturas.
¢Por qué piensan los historiadores de la Linguistica que las distin-
tas lenguas humanas estan relacionadas entre si? ;Por qué no
pensar que cada una surgié con independencia de todas las de-
mas? No se trata sélo de que las lenguas muestren toda una serie
de semejanzas. Es verdad que hay ciertas semejanzas entre idiomas
que serian esperables aun cuando éstos tuvieran origenes distintos.
Por ejemplo, el hecho de que el frances, el italiano y el castellano
tengan nombres no constituye una prueba fuerte de que estén
relacionados entre si. Los nombres tienen una utilidad funcional
evidente. Pero, sin embargo, el hecho de que estas lenguas asignen
nombres similares a los nameros si constituye una prueba con-
tundente:

Francés Italiano Castellano
1 un uno uno
2 deux due dos
3 trois tre tres
4 quatre quattro cuatro
5 cing cinque cinco

Sin duda, resulta posible que cada lengua haya desarrollado
independientemente nombres similares para los nameros. Pero es
mucho maés plausible suponer que la semejanza se debe al hecho
de que todas esas lenguas tienen un antepasado comun (el latin).
Una vez maés, la razon por la cual esta semejanza constituye una
prueba tan fuerte de la existencia de un antepasado comun es que



los nombres para los nameros estén elegidos arbitrariamente. La
semejanza arbitraria, no la semejanza adaptativa, proporciona
pruebas fuertes de una relacion genealGgica.

2.6. El problema de la equivalencia predictiva

¢Por qué pensaba Paley que la existencia de Dios es una
explicacion tan plausible de las caracteristicas de las formas de la
vida? La respuesta a esta pregunta tiene dos partes. El pensaba
que los organismos estan perfectamente adaptados a la vida que
llevan. Y también pensaba que Dios es un ser perfectamente
benévolo, cognoscible y poderoso. Estas concepciones de Dios y la
vida encajan como la mano en el guante: cambiese una, pero no la
otra, y el ajuste entre la hipotesis del disefio y las observaciones se
deteriora. Eso es lo que sucede cuando la biologia contemporanea
corrige lo que Paley tomd como observaciones. Si las especies
estan /«perfectamente adaptadas —si muchos de sus rasgos son
improvisados e incluso indtiles—, entonces postular el Dios inge-
niero que Paley imaginaba pierde gran parte de su plausibilidad.

En este apartado me propongo explorar una segunda clase de
modificacion que podria hacerse a la hipotesis del disefio de Paley
y a su concepcidn de los datos observaddnales. Supongamos que
modificamos nuestra idea de como seria Dios si existiera. Hay
muchas formas de hacerlo y ciertamente no voy a tratar de revisar-
las todas. Pero hay dos modificaciones que merecen considerarse
si queremos entender la logica del problema planteado por el
debate entre creacionismo y evolucion.

Una posible modificacién de la idea de Paley acerca de Dios
seria dejar a Dios a un lado con respecto al problema del origen
de las especies. Supongamos que Dios cred el universo y después
se sentd y dejé que las leyes fisicas actuaran por si mismas. Esta
version del teismo no entra en conflicto con la hipdtesis de la
evolucién por selecciéon natural. Evidentemente, su plausibilidad
es cosa aparte. Debemos preguntarnos si hay alguna razén para
pensar que ese tipo de ser realmente exista. Explorar esa cuestion
nos alejaria del argumento del disefio y nos llevaria a asuntos
filos6ficos méas generales. Lo importante aqui es que esta version
del teismo no es una hipdtesis competidora cuando lo que se esta



intentando es averiguar si es plausible la teoria de la evolucién por
seleccion natural. La teoria de la evolucion no compite con esta
version del teismo méas de lo que compite con la teoria de la
relatividad especial; estas teorias tratan de fendmenos completa-
mente diferentes.

El otro cambio que deseo considerar acerca de la concepcién
de Dios que tiene Paley parece cortar de raiz los argumentos de
verosimilitud descritos en el apartado anterior. Consideremos la
hipétesis de que Dios cre6 cada especie por separado, pero lo
hizo de un modo que nos confunde, al hacernos pensar que las
especies han evolucionado por seleccién natural. Esta hipotesis
de un Dios «tramposo» presenta discrepancias con la hipotesis
de la evolucion por seleccion natural. Ambas hipétesis hacen las
mismas predicciones acerca de lo que observamos en el mundo
de los seres vivos. Como ambas son predictivamente equivalentes,
no puede utilizarse argumento de verosimilitud alguno para de-
mostrar que las observaciones favorecen a una de ellas por
encima de la otra. Al cambiar nuestra concepcion de Dios, del
benévolo ingeniero imaginado por Paley al tramposo que acaba-
mos de mencionar, hemos rescatado la hipotesis del disefio de la
desconfirmacion. ;Significa esto que la hipotesis del disefio esta
viva y con buena salud, y que la hipdtesis de la evolucion por
seleccion natural no esta fuertemente fundamentada por los datos
gue conocemaos?

Permitasenos esquematizar este problema con el fin de hacer
explicita su l6gica. Vamos a considerar la verosimilitud de dos
hipotesis relativas a una observacion:

O: Los organismos estan “perfectamente adaptados a su
medio.

Dp Las especies fueron creadas por separado por un Dios
superinteligente, benévolo y omnipotente.

Ep Las especies han evolucionado a partir de antepasados
comunes por el proceso de seleccion natural.

Las observaciones favorecen la hipotesis de la evolucién (E)
sobre la hipdtesis del disefio de Paley (Dp); P(0/EJ»P (0/D).
Pero ahora consideremos una nueva version de la hipotesis del
disefio:



D,: Las especies fueron creadas por separado por un Dios que
las hizo parecidas a como serian si hubieran evolucionado
a partir de antepasados comunes por el proceso de selec-
cion natural.

Esta hipotesis del tramposo es una carta marcada. Dty Evson
predictivamente equivalentes; cualquier cosa que la evolucion por
seleccion natural prediga acerca de la imperfeccién de los organis-
mos lo predice también la hipotesis del Dios tramposo. Por tanto,
estas hipotesis tienen igual verosimilitud; P{0/E) = P{0/D). La
cuestion que debemos considerar es si este hecho ha de debi-
litar nuestra confianza en que la hipdtesis de la evolucidon sea
verdadera.

Cuando explicaba el Principio de Verosimilitud en el Aparta-
do 2.2, subrayaba que una hipotesis con alta verosimilitud podia
ser, de todas formas, bastante implausible. Por ejemplo, la hi-
potesis de que haya duendes jugando a los bolos en el desvan tiene
una verosimilitud muy alta, en relacion con el alboroto que oimos,
pero eso no significa que el alboroto nos diga que la hipotesis de
los duendes sea probablemente correcta. En este caso, disponemos
de razones antecedentes para considerar la existencia de duendes
como algo muy implausible. Debido a esto, los ruidos del desvan
no nos convencen, ni deberian convencernos, de que arriba haya
realmente duendes jugando a los bolos.

¢Podemos ofrecer un argumento similar en contra de la
hipotesis del tramposo, Dj? Aungue esta hipotesis tenga la misma
verosimilitud que la de evolucién por seleccion natural, ¢hay otras
razones por las cuales debamos descartarla como implausible? D;
encierra una concepcion bastante inusual de cémo seria Dios si
existiera. (Podemos defender que es bastante implausible que
Dios, en caso de existir, fuera un tramposo? Tal vez debamos ir
tan lejos como para insistir en que Dios es por definicion perfecta-
mente benévolo, cognoscible y poderoso.

A mi modo de ver, esta sugerencia no resulta demasiado per-
suasiva. Cierto que no es corriente considerar a Dios como un
tramposo, pero ello no es razon para pensar que no lo sea. Es mas,
yo no creo que la definicion del concepto de Dios pueda usarse
para dejar zanjada esta cuestion. Las distintas religiones conciben
a Dios de diferentes modos, y denota estrechez de miras el suponer



gue Dios tenga que ser precisamente como lo entiende una de las
tradiciones religiosas. No veo, por tanto, contradiccion en la idea
de Dios como tramposo.

Una segunda critica que podria hacerse de la hip6tesis Dt es
gue es imposible de poner a prueba. Lo que sugiero es que el
problema con D, no es que los datos la hagan implausible, sino
gue no hay modo de averiguar si es plausible. Examinaremos esta
sugerencia con mas detalle en el siguiente apartado. Por ahora, la
cuestion es que existe una cierta simetria entre la hipotesis de la
evolucion y la hipétesis del tramposo. Si se afirma que la hipotesis
del tramposo no es comprobable, ;no estaria también en el mismo
caso la hipdtesis de la evolucién? Después de todo, ambas teorias
hacen las mismas predicciones.

El problema al que nos enfrentamos deriva del hecho de que el
Principio de Verosimilitud es un principio comparativo. Somete-
mos a prueba una hipdtesis al ponerla a prueba contra una 0 més
hipétesis competidoras. Las observaciones favorecen Evsobre D ,
pero no favorecen Evsobre Dr En lo tocante a la verosimilitud, la
hipétesis de la evolucién y la del tramposo corren la misma suerte.

Aunque la verosimilitud no discrimina entre estas dos hipé-
tesis, mi sugerencia es que no hay razén para dudar de la verdad
de la teoria de la evolucion. La equivalencia predictiva de Evy Dt
no demuestra ningun defecto especial en Ev. Tomemos alguna de
las creencias perfectamente plausibles que usted tenga acerca del
mundo. Pues bien, puede construirse una alternativa tramposa
para esa creencia plausible, tal que ambas sean predictivamente
equivalentes.

Consideremos, por ejemplo, la creencia que usted tiene ahora
mismo de que se encuentra frente a una pagina impresa. ;Por qué
piensa usted que eso es cierto? La prueba de que dispone para esa
creencia proviene de experiencias visuales y (quizas) téctiles que
estd teniendo ahora mismo. Esa prueba favorece claramente la
hipotesis de que hay una pagina impresa frente a usted, en compa-
racion con la hipotesis de que aqui hay un bate de béisbol,
pongamos por caso. Es decir, P(O/P&gina)» P (0/fiB), donde

O: Sus experiencias sensoriales actuales.
Pagina: Llay una pagina impresa frente a usted.
BB: Hay un bate de béisbol frente a usted.



Es de sentido comun pensar que las experiencias que usted
esta teniendo ahora mismo le proporcionan una razon fuerte para
pensar que P&gina es cierta, pero muy poco fundamento para pen-
sar que BB lo sea. El Principio de Verosimilitud describe por qué
tiene sentido esto.

Pero permitasenos ahora introducir una carta marcada (inspi-
rada en el demonio maligno de las Meditaciones de Descartes). Se
trata de la hipdtesis del tramposo:

Truco: No hay ninguna pagina impresa frente a usted, pero un
Dios tramposo estd haciendo que usted tenga precisa-
mente las mismas experiencias que tendria si hubiera
una pagina impresa frente a usted.

Aungque la verosimilitud favorece a Pagina sobre BB, no favore-
ce a Pagina sobre Truco. La razén es que Pégina y Truco son
predictivamente equivalentes.

¢Como interpreta usted el hecho de que Pagina no sea mas
verosimil que Truco? Tal vez piense usted que podria reunir
algunas consideraciones para explicar por qué Pagina es mas plau-
sible que Truco aun cuando ambas hipotesis sean predictivamente
equivalentes. O tal vez sea usted escéptico en cuanto a la posibili-
dad de hacerlo. No pretendo plantear cuél de estas dos actitudes
es defendible. Para mi, la cuestion es sefialar una semejanza es-
tructural entre las tres explicaciones de sus impresiones visuales
actuales y las tres explicaciones que discutiamos antes sobre la
imperfeccion adaptativa de los organismos.

Incluso las creencias que usted considera como obviamente
verdaderas (como la de que hay una pagina impresa frente a usted
en este momento) pueden confrontarse con el problema de la
equivalencia predictiva. P4gina es algo que usted puede considerar
claramente correcto, pero es dificil ver como discriminar entre ella
y Truco. El hecho de que la hipoétesis de la evolucion por seleccion
natural se enfrente al mismo problema no demuestra, por tanto,
que haya algo especialmente débil o dudoso en ella.

He considerado dos posibles versiones que podria adoptar la
hipotesis del disefio. Ambas afirman que las especies fueron crea-
das separadamente por Dios; y difieren en la idea de cémo seria
Dios si existiera. EI Dios de Paley es un ser perfeccionista; el Dios
tramposo oculta su obra. Hay, por supuesto, més de dos concep-



dones posibles de como podria ser el Dios disefiador de organis-
mos. Eso significa que hay muchas mas versiones de la hipotesis
del disefio que las dos que yo he considerado aqui.

La version de Paley de la hipdtesis del disefio se ve minada por
lo que observamos en la naturaleza. No puede decirse lo mismo
con respecto a la version tramposa de la hipdtesis del disefio. He
defendido que si usted cree que tiene frente a si una péagina
impresa y rechaza la explicacion tramposa de las experiencias
visuales que estd teniendo en este momento, tampoco deberia
tomarse en serio la version tramposa de la hipétesis del disefio.
Sigue existiendo, no obstante, la posibilidad de que haya alguna
otra version de la hipétesis del disefio que difiera de la hip6tesis
de la evolucion y, al mismo tiempo, constituya una explicacion
més verosimil de lo que observamos. Por lo que yo sé, nadie ha
elaborado una version de tales caracteristicas de la hipdtesis del
disefio, pero eso no quiere decir que nadie vaya a hacerlo.

2.7. (Es acientifica la hipotesis del disefio?

Al discutir la version de Paley del argumento del disefio, he
insistido en que puede ser sometida a comprobacion como cual-
quier hipotesis cientifica, y en que, cuando eso se lleva a cabo, la
hipotesis resulta deficiente. Al argumentar de este modo estoy
siguiendo el camino trazado por muchos bidlogos, que han puesto
especial cuidado en indicar cobmo la hipotesis de la evolucion por
seleccién natural hace predicciones que difieren drasticamente de
las que se derivan de la hipotesis del disefio {i.e., de la version de
la hipdtesis del disefio que ellos consideran).

Al mismo tiempo, y a menudo en el mismo libro, algunos
bidlogos y filésofos han adoptado una forma de ataque bastante
diferente, al defender que el creacionismo no es una hipdtesis
cientifica porque es imposible de comprobar. Debe quedar claro
que esta linea de critica no es compatible con los argumentos de
verosimilitud que yo he revisado. Si el creacionismo no puede ser
probado, entonces ;qué estd uno haciendo cuando subraya la
imperfeccion de la naturaleza? Seguramente no es posible poner a
prueba una hipoétesis y descubrir que resulta deficiente, cuando en
realidad es incontrastable.
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La acusacion de no-contrastabilidad se elabora muchas veces
apelando a las posiciones de Karl Popper (1959, 1963), quien de-
fendia que la falsabilidad constituye la piedra de toque de un
enunciado cientifico. En este apartado voy a discutir las ideas de
Popper. Mi objetivo es presentar criticas a su posicion, asi como
alcanzar una cierta valoracion mas amplia de los méritos de la
contrastabilidad como criterio apropiado para el discurso cientifico.

Como punto preliminar, recordemos una distincion que se
discuti6 al comienzo de este capitulo. Cuando vamos a considerar
si algo es cientifico, debemos tener muy claro si estamos hablando
de gente o de proposiciones. Si alguien se comporta dogmatica-
mente, negdndose a atender a las pruebas pertinentes, esa persona
estd adoptando una actitud acientifica. Pero de ahi no se sigue que
la proposicion que la persona cree sea acientifica. Los que defien-
den que la Tierra es plana pueden adoptar una actitud bastante
acientifica con respecto a la proposicion La Tierra es plana, pero
de ahi no se desprende que la proposicion sea acientifica —i.e.,
gue no pueda ser sometida a comprobacion.

La relevancia de este punto para la controversia en torno al
creacionismo es bastante obvia. Los creacionistas distorsionan a
menudo los hallazgos cientificos. Sacan a relucir una y otra vez los
mismos argumentos gastados, aun cuando éstos hayan sido ya
refutados en repetidas ocasiones. Y lo hacen sin reconocer que
esos argumentos se han rebatido sobre bases cientificas. Me pare-
ce que no caben muchas dudas acerca de que la mayor parte de
los creacionistas se han comportado de un modo manifiestamente
acientifico. No obstante, de ello no se sigue que las teorias creacio-
nistas sean acientificas. Si es que lo son, debemos encontrar algun
otro argumento que asi lo demuestre.

La idea basica de Popper es que las ideas cientificas son
falsables; éstas se juegan el cuello, mientras que las ideas acientifi-
cas, no. Diciéndolo menos metaféricamente, las proposiciones
cientificas hacen predicciones que pueden comprobarse mediante
observaciones. Hacen afirmaciones sobre el mundo, las cuales, al
menos en principio, son capaces de entrar en conflicto con lo que
observamos. Las ideas acientificas, por el contrario, son compati-
bles con todas las posibles observaciones. No importa lo que
observemos, siempre podemos mantener nuestra creencia en una
proposicién acientifica.



No confundamos falsabilidad con falsedad real. Muchas pro-
posiciones verdaderas son falsables. De hecho, una proposicion
cientifica debe correr el riesgo de la refutacion. Pero si realmente
resulta refutada, ya no podemos conservarla en el conjunto de
nuestras creencias. De acuerdo con Popper, nuestras creencias
deben ser falsables, no falsas.

Popper piensa que las proposiciones que expresan conviccio-
nes religiosas acerca de Dios son infalsables. Si uno piensa que
Dios cred el mundo viviente, puede aferrarse a esa creencia con
independencia de lo que observe. Si uno empieza a pensar en Dios
como lo hace Paley, la observacion de que las adaptaciones son
imperfectas puede llevarle a cambiar de idea. Pero, en lugar de
abandonar la opiniéon de que Dios cre6 el mundo, puede modifi-
car la idea de lo que Dios queria hacer. De hecho, con indepen-
dencia de lo que uno observe en la naturaleza, puede formularse
una u otra version del teismo que sea compatible con las observa-
ciones. El teismo es, por consiguiente, infalsable.

Popper piensa también que la teoria psicoanalitica de Freud es
infalsable. Independientemente de lo que diga el paciente, el psi-
coanalista puede interpretar el comportamiento de aquél de un
modo que sea compatible con las ideas psicoanaliticas. Si el
paciente admite que odia a su padre, eso confirma la idea freu-
diana del complejo de Edipo; si lo niega, eso demuestra que
estd reprimiendo sus fantasias edipicas porque son demasiado
amenazadoras.

Popper tiene la misma pobre opinién del marxismo. Suceda lo
gue suceda en las sociedades capitalistas, el marxista siempre
puede interpretar los acontecimientos de tal modo que sean com-
patibles con la teoria marxista. Si una sociedad capitalista se ve
acosada por la crisis fiscal, eso demuestra que el capitalismo se
estd derrumbando bajo el peso de sus propias contradicciones
internas. Pero si la sociedad no experimenta sacudidas, debe de
ser que la clase trabajadora todavia esta por movilizar, o que la
tasa de beneficios aun no ha caido lo suficiente.

De hecho, en algin momento, Popper también pensé que la
teoria de la evolucion no era una teoria genuinamente cientifica,
sino un «programa de investigacion metafisico» (Popper, 1974).
Una vez més, la idea es que el evolucionista convencido puede
interpretar las observaciones de modo que sean consistentes con la



teoria de la evolucion, sean las que sean dichas observaciones.
Popper cambié de idea al respecto posteriormente.

Adviértase que en los cuatro parrafos anteriores he ilustrado
las ideas de Popper hablando de la gente. He dicho que el teista
convencido, el psicoanalista convencido, el marxista convencido y
el evolucionista convencido pueden interpretar lo que observan de
tal suerte que les sea posible seguir aferrdndose a su teoria favori-
ta. En este momento ya debe haber quedado claro que esto, per se,
no demuestra nada acerca de las proposiciones que figuran en las
teorias. Las personas suficientemente dogmaéticas pueden aferrarse
a la proposicién que sea, pero ello no nos dice si la proposicion en
cuestion es contrastable. Debemos ahora dejar atras esta formula-
cion informal de la idea de Popper, y pasar a examinar cuél es su
criterio para que una proposicion sea falsable.

El criterio de falsabilidad de Popper requiere que podamos
seleccionar una clase especial de enunciados y denominarlos enun-
ciados de observacion. Se dice entonces que una proposicion es
falsable precisamente cuando estd relacionada de un modo espe-
cial con los enunciados de observacion:

La proposicion P es falsable si, y solo si, P implica deductiva-
mente al menos un enunciado de observacion, O.

Las proposiciones falsables hacen predicciones acerca de lo
gue puede ser comprobado observacionalmente; esta idea se hace
més precisa por la idea de que hay una relacion de implicacion
deductiva entre la proposicién P y algin informe observacional O.

Un problema de la propuesta de Popper es que exige que la
distinciéon entre enunciados de observacion y otros enunciados sea
precisa. ;Como puede conseguirse esto? Si un enunciado de ob-
servacion fuera algo que una persona pudiera comprobar sin saber
nada acerca del mundo, entonces probablemente no habria enun-
ciados de observacion. Para comprobar el enunciado «El pollo
estd muerto», uno debe saber qué es un pollo y qué es la muerte.
Este problema se expresa a veces diciendo que la observacion esta
cargada de teoria. Cualquier afirmaciéon que haga la gente acerca
de lo que observa dependerd para su justificacion de la posesion
de informacién previa.

Popper aborda este problema diciendo que lo que uno consi-
dere como un enunciado de observacion es una cuestion de con-



vencion. Pero esta solucion dificilmente nos va a ayudar a decidir,
ante un caso problemaético, si un enunciado es falsable. Si uno
adopta la convencion de que «Dios es el creador del universo» es
un enunciado de observacion, entonces el teismo se convierte en
una posicion falsable. Para que el criterio de Popper tenga algun
mordiente, debe haber una forma no arbitraria de distinguir los
enunciados de observacion del resto. Hasta la fecha, nadie ha
conseguido hacer tal cosa de un modo satisfactorio.

Los problemas con el criterio de falsabilidad de Popper son
méas profundos. En primer lugar, estd el llamado problema del
enganche. Supongamos que una proposicion C es falsable. De ello
se sigue inmediatamente que la conjuncion de C con cualquier
otra proposicién N es también falsable. Es decir, si C hace predic-
ciones que pueden ser comprobadas mediante observacion, tam-
bién serd asi para la conjunciéon C&N. Esto constituye una dificul-
tad para la propuesta de Popper, puesto que, con dicha propuesta,
él pretendia separar las proposiciones no cientificas N de las
proposiciones propiamente cientificas C. Presumiblemente, si N
no es cientificamente respetable, tampoco lo sera C&N. El criterio
de falsabilidad no cumple este plausible requerimiento.

Otro problema de la propuesta de Popper es que presenta
unas peculiares implicaciones acerca de la relaciéon entre una pro-
posicién y su negacién. Consideremos un enunciado de la forma
«Todos los A son B». Popper considera falsable este enunciado
porque podria ser falsado mediante la observacién de un solo A
que no fuese B. Pero ahora consideremos la negacion de la genera-
lizacion, o sea, el enunciado que dice «Existe un objeto que es al
mismo tiempo A y no-B». Este enunciado no es falsable; ningun
objeto o0 conjunto finito de objetos observados puede falsar esta
pretension de existencia. Asi pues, la generalizacion es falsable,
pero su negacion no lo es. Pero esto es muy extrafio: presumible-
mente, cuando un enunciado es «cientifico», también lo sera su
negacion. Esto sugiere que la falsabilidad no es un buen criterio
de lo que es cientifico,

Otro problema méas de la propuesta de Popper es que la
mayoria de los enunciados tedricos de una ciencia no hacen, por si
mismos, predicciones acerca de lo que puede comprobarse obser-
vacionalmente. Las teorias solo hacen predicciones contrastables
cuando se conjugan con supuestos auxiliares. Tipicamente, T no



implica deductivamente O, sino que es T&A lo que implica de-
ductivamente O (siendo T una teoria, O un enunciado de observa-
cion y A un conjunto de supuestos auxiliares). A esta idea se la
denomina en ocasiones Tesis de Duhem, por Pierre Duhem (1861-
1916), fisico, historiador y filésofo de la ciencia, quien advirtio
esta pauta omnipresente en las teorias fisicas.

He aqui un ejemplo que ilustra la tesis de Duhem. Considere-
mos la hipotesis antes mencionada de que la extincion cretacica
fue causada por un meteoro que colisiond con la Tierra. Alvarez
etal. (1980) defienden que la presencia del metal iridio en varios
depdsitos geoldgicos constituye una prueba consistente a favor de
esta hipdtesis. La cuestion es que la hipotesis del meteoro, por si
misma, no dice nada de ddonde deberia encontrarse iridio. El
argumento requiere algunos supuestos mas, como, por ejemplo,
que las concentraciones de iridio son maés altas en los meteoros
que en la Tierra, y que los depdsitos del impacto de un meteoro
deberan encontrarse en determinados estratos geoldgicos. Por tan-
to, la hipotesis del meteoro predice lo que observamos sélo cuan-
do la complementamos con supuestos adicionales.

El Gltimo problema de la propuesta de Popper es que implica
gue los enunciados de probabilidad en la ciencia son infalsables.
Consideremos el enunciado de que una moneda es normal, esto
es, que la probabilidad de que salga «cara» al lanzarla es de 0,5.
¢Qué puede deducirse a partir de este enunciado acerca del com-
portamiento observable de la moneda? ;Puede uno deducir que
saldrd «cara» exactamente cinco veces y «cruz» otras cinco, Si
efectuamos diez lanzamientos de la moneda? No. La hipdtesis de
que la moneda es normal es légicamente compatible con todos los
resultados posibles: es posible que salga «cara» las diez veces, que
salga «cara» nueve veces y «cruz» una, etc. Los enunciados de
probabilidad no son falsables, en el sentido de Popper.

Esto no significa que los enunciados de probabilidad no sean
contrastables, en algun sentido razonable de esa palabra. Ya he-
mos discutido el Principio de Verosimilitud, que desempefia un
papel crucial a la hora de evaluar como afectan las observaciones a
las hipdtesis alternativas. De hecho, algo parecido al Principio de
Verosimilitud es lo que Popper mismo adopté cuando reconocié
que los enunciados de probabilidad no son falsables. Esta objecion
al criterio de falsabilidad la anticipé el propio Popper.



Cuadro 2.1. La asimetria de Popper

Popper (1959, 1963) mantenia que hay una asimetria entre falsacion y
verificacion. Sostenia que es posible demostrar que una teoria es falsa, pero
imposible demostrar que es verdadera. Sea T una teoria y O un enunciado
de observacion deducible de T. Si la observacion predicha resulta ser falsa,
podemos deducir que la teoria es falsa; pero si el enunciado de observacion
predicho resulta ser verdadero, no podemos deducir validamente que la
teoria también lo sea. Popper defendia que hay una asimetria entre falsa-
cion y verificacion porque uno de los siguientes argumentos, pero no el
otro, es deductivamente valido:

Falsacion Verificacion

Si T, entonces 0 Si T, entonces 0

no-O 0

no-T T

deductivamente valido deductivamente invalido

Popper se sirvio de la diferencia entre estos dos argumentos para apoyar
un tipo de escepticismo. El sostenia que es imposible saber si una teoria es
verdadera; la ciencia so6lo puede decimos que una teoria es falsa (0 que aln
esta por refutar).

Si representamos el papel que cumplen los supuestos auxiliares (A) en la
comprobacion (tesis de Duhem), la simetria puede restablecerse:

Falsacion Verificacion

Si T&A, entonces 0 Si T&A, entonces 0
no-O 0

no-T T

deductivamente invalido deductivamente invalido

Si la prediccion resulta ser falsa, sélo podemos deducir que hay algo
equivocado en la conjuncién T &A; queda por determinar si el culpable es
T o es A (0 ambos).

Puede restablecerse un vestigio de la asimetria de Popper si incluimos la
premisa de que los supuestos auxiliares (A) son verdaderos:

Falsacion Verificacion

Si T&A, entonces 0 Si T&A, entonces 0
A A

no-0 0

no-T T

deductivamente valido deductivamente invalido



Aunque parece que ahora tenemos una diferencia entre verificacion y
falsacién, es importante advertir que el argumento que falsa T exige que
estemos en condiciones de afirmar que los supuestos auxiliares A son
verdaderos. Los supuestos auxiliares a menudo son muy teéricos; si no
podemos verificar A, tampoco podremos falsar T usando el argumento
deductivamente valido que acabamos de describir.

En el Gltimo par de argumentos, uno es deductivamente valido y el otro
no. Pero eso no dice nada en apoyo de la tesis de la asimetria de Popper. De
hecho, deberiamos sacar justamente la conclusion contraria: el argumento
de la izquierda sugiere que si no podemos verificar enunciados teoricos,
entonces tampoco podemos falsarios.

Un problema de la tesis de la asimetria de Popper es que iguala lo que
puede conocerse con lo que puede deducirse validamente a partir de enuncia-
dos de observacion. Pero muchas veces la ciencia hace uso de argumentos no
deductivos, en los que la conclusion se dice que esta hecha plausible o que
esta bien apoyada por las premisas. En tales argumentos, las premisas no
garantizan en absoluto que la conclusién sea verdadera. Tal vez si rechaza-
mos el deductivismo popperiano podamos defender una explicacién de la
inferencia cientifica en la cual las teorias puedan ser confirmadas y descon-
firmadas. Esto estableceria una tesis de simetria bastante ajena a la perspec-
tiva de Popper.

¢Donde deja esto la cuestion de si es contrastable el crea-

cionismo? Si el criterio de Popper no es un criterio plausible para
evaluar a la propia ciencia, tampoco debe usarse para evaluar el
creacionismo. Puede que «Dios existe» no implique deductiva-

mente, por si mismo, ningun enunciado de observacion. Pero eso

mismo es cierto respecto a muchas teorias cientificas. Mas aun,

una vez que «Dios existe» se conjuga con supuestos auxiliares,

puede resultar que la conjuncion se resuelva en predicciones com-
probables por observacion. Y a medida que variamos los supues-

tos auxiliares, la hipétesis teista hace predicciones diferentes acer-

ca de las observaciones.

Podemos esquematizar este punto de la manera siguiente.

Consideremos estos tres enunciados:

D: Dios cred por separado todos los seres vivos.

A 1 Si Dios hubiera creado por separado todos los seres vivos,

los habria hecho perfectamente adaptados a su medio.



A,: Si Dios hubiera creado por separado todos los seres vivos,
los habria hecho como si fueran producto de la evolucion
por seleccién natural.

D, por si mismo, no implica ningln enunciado de observacion.
Pero la conjuncién D & Ap posee numerosas implicaciones obser-
vacionales; y lo mismo es cierto de D&A,. Por esta razén, pudimos
afirmar que la teoria de Paley, D&Ap, resulta poco apoyada por
los datos, pero que la conjuncion D&A, estd en consonancia con
la teoria de la evolucidn, con respecto a lo que predice acerca de la
adaptabilidad de los organismos.

El concepto de falsabilidad de Popper no resulta de gran
ayuda aqui; asi que dejémoslo a un lado. ;Hay alguna explicacion
plausible de la contrastabilidad cientifica que podamos usar para
evaluar si el creacionismo es contrastable?

Permitasenos tomar en serio la idea de que los enunciados
tedricos solo pueden ponerse en contacto con los fendmenos ob-
servables a través de la mediacion de supuestos auxiliares. La
pregunta que surge a continuacion es como han de elegirse esos
supuestos. Un objetivo cientifico adecuado seria que tales su-
puestos auxiliares debieran estar sometidos a comprobacién inde-
pendiente.

Consideremos, por ejemplo, un problema al que podria en-
frentarse Sherlock Holmes. Holmes llega a la escena del crimen y
observa varias pistas. Alli esta la victima del asesinato, muerta por
una bala. En los alrededores se hallan varias huellas de pisadas y
ceniza de cigarro puro. Holmes trata de averiguar quién es el
asesino. Una posibilidad es que el culpable sea Moriarty. ;Cémo
podria Holmes determinar si esta hipétesis resulta apoyada por las
pruebas de que se dispone?

Obviamente, no puede observar directamente el crimen, pues-
to que éste ya pasd. Lo que puede hacer es someter a prueba la
hipotesis M viendo lo que M predice acerca de las pistas que ha
observado:

M: Moriarty es el asesino.

O: La victima fallecié a causa de una bala, y habia grandes
huellas de pisadas y ceniza de un puro «El Supremo» en la
escena del crimen.



CUADRO 2.2. La virtud de la vulnerabilidad

El criterio de falsabilidad de Popper tenia como objetivo precisar la idea
de que las hipdtesis cientificas debian ser vulnerables a la comprobacion
observacional. El criterio de falsabilidad, como hemos visto, resulta insatis-
factorio. Pero esto deja abiertas las cuestiones de si una hipotesis cientifica
debe ser vulnerable a las observaciones, y de como ha de caracterizarse esta
idea de la «vulnerabilidad».

En vista de ello, la vulnerabilidad aparece como un defecto, no como
una virtud. ;Por qué es deseable que la hipdtesis en que creemos sea
refutable? (No seria mas segura la ciencia si fuera /«vulnerable a la descon-
firmacion empirica?

1 El Principio de Verosimilitud ayuda a responder a estas preguntas. Una
consecuencia de este principio es que si O favorece H1sobre H2 entonces
no-O favorecera H2 sobre Hv Esto es porque si P(0/H1)>P (0/H 2), enton-
ces Pino-O/H,) < P(no-0/H2).

Queremos que nuestras creencias estén sustentadas por datos observa-
cionales. Para que esto sea posible, deben ser vulnerables; deben ser posi-
bles observaciones contrarias a ellas. Esta exigencia no es un vestigio del
denostado criterio de falsabilidad, sino que surge del propio Principio de
Verosimilitud.

Adviértase que M, por si misma, no hace predicciones acerca
de si O ha de ser verdadera. Lo que se necesita es méas informa-
cion. Considérense dos conjuntos posibles de supuestos auxiliares:

Aj. Las armas preferidas de Moriarty son las armas de fuego,
sus pies son grandes y fuma puros «EIl Supremoy.

A2 Las armas que Moriarty prefiere son las armas blancas, sus
pies son pequefios y no fuma.

Nétese que la conjuncion M &Alpredice que O serd verdade-
ra, mientras que la conjuncion M&A?2 predice que no lo serd.
Distintos supuestos auxiliares hacen que la hipotesis M haga pre-
dicciones diferentes en torno a las observaciones.

El siguiente paso de Holmes sera averiguar si es verdadero Ay
0 A2. No debe aceptarlo sobre la base de la fe, sino que ha de
buscar méas pruebas que ayuden a dirimir la cuestion. Supongamos
que, por alguna razén, Holmes no puede saber qué conjunto de
supuestos auxiliares es cierto. En tal caso, su investigacion sobre
Moriarty quedard interrumpida.



A mi juicio, el creacionismo se enfrenta a un problema similar,
La hipétesis de que Dios cred por separado las criaturas vivas es
sometible a comprobacion s6lo cuando se conjuga con supuestos
auxiliares. Pero ;como saber en qué supuestos auxiliares creer?
Paley veia a Dios de una manera; otros creacionistas pueden
preferir una idea de Dios diferente. Las distintas religiones conci-
ben a Dios de distintos modos. Y también hay concepciones de
Dios (como la del Dios tramposo a la que aludiamos antes) que
seguramente no forman parte de ninguna de las religiones mayori-
tarias. ;Como elegir? El hecho de que algunas de estas concepcio-
nes de Dios sean familiares y otras decididamente extrafias no es
una buena base para la eleccién. Lo que uno desea son pruebas de
gue una de ellas es verdadera y el resto, falsas. Sin prueba alguna
de esta clase, el proyecto de someter a comprobacién la hipdtesis
de que Dios cre6 por separado las especies que pueblan el mundo
gueda interrumpido.

No estoy afirmando que nadie vaya a ser nunca capaz de
formular un argumento que demuestre qué hipotesis sobre Dios es
correcta. No afirmo ser omnisciente. Pero, hasta la fecha, no me
parece que esta cuestién se haya resuelto satisfactoriamente. Tal
vez un dia el creacionismo se formule de tal modo que los supues-
tos auxiliares que adopte tengan pruebas independientes que los
sustenten. Lo que si afirmo es que ningln creacionista ha conse-
guido hacerlo, por ahora.

Permitaseme resumir como mi valoracion difiere del analisis
apuntado por Popper. Una critica popperiana del creacionismo
diria que la teoria no hace predicciones. Yo no creo que esta
critica sea correcta, puesto que hay numerosas versiones del crea-
cionismo —Ila hipdétesis de Paley y la del Dios tramposo, por
mencionar solo dos de ellas— que hacen precisamente eso. Mi
objecion es mas bien que no hay pruebas que nos permitan elegir
entre varias hipotesis auxiliares candidatas.

Otra diferencia entre mi posicién y la de Popper es que la suya
es mucho mas ambiciosa. El pensaba que las propiedades légicas
de un enunciado establecen, de una vez por todas, si es sometible
a comprobacién. Mi conclusién es méas provisional. Hasta ahora,
no se ha construido ningln argumento que permita saber qué
supuestos auxiliares deben adoptarse. Puede que esto cambie,
pero hasta que tal cosa ocurra, el creacionismo no es comprobable.



El creacionismo, segin he subrayado, es una doctrina flexible.
Puede desarrollarse de muchas maneras diferentes. Ahora mismo,
el grupo que mas ruido estd haciendo son los creacionistas de la
Tierra joven, que defienden posiciones sobre la geologia que en-
tran en conflicto con buena parte de la fisica. Pero también hay
creacionistas que admiten que la Tierra es bastante antigua y que
la evolucion por seleccion natural ha sido muy importante en la
historia de la vida; no obstante, mantienen que Dios ha interveni-
do ocasionalmente en momentos cruciales de la historia de la vida.
Y, por supuesto, hay muchas otras formas posibles que el creacio-
nismo podria adoptar, aparte de las que cuentan, de hecho, con
seguidores aqui y alla.

A este respecto, el creacionismo es como otros ismos. El mar-
xismo y el freudismo, por mencionar dos de los ejemplos que
Popper elige para su critica, pueden desarrollarse de varias mane-
ras. Algunas de sus formulaciones concretas han entrado en con-
flicto con lo que observamos; otras, no. Cuando una formulacion
determinada resulta refutada por las pruebas, puede construirse
otra en su lugar.

Este fendmeno no es ajeno a la ciencia, sino que forma parte
del proyecto que la ciencia en marcha persigue. Mencioné al
principio de este capitulo que la frenologia fue un programa de
investigacion eventualmente abandonado. En el Capitulo 5 nos
ocuparemos del adaptacionismo, que es un programa de investiga-
cion influyente y al mismo tiempo controvertido en el seno de
la teoria evolucionista actual. Su programa hace hincapié en la
importancia de la seleccion natural para explicar los rasgos fe-
notipicos que observamos. Ciertas explicaciones adaptacionistas
de rasgos concretos en poblaciones especificas pueden resultar
equivocadas, pero eso no va a impedir que los adaptacionistas
sigan intentando dar con nuevas explicaciones, también adaptacio-
nistas, de dichos rasgos. Ni tiene por qué. El adaptacionismo es
una idea que sélo puede evaluarse a largo plazo, después de que se
hayan propuesto y sometido a prueba numerosas explicaciones
especificas.

Tras haber sefialado semejanzas entre el creacionismo y los
ismos que inspiran la investigacion cientifica, deseo hacer notar una
diferencia: seria una distorsién opinar del creacionismo que es un
programa de investigacion, porque en realidad los creacionistas no



investigan en absoluto. Lo que hacen principalmente es inventar
argumentos tramposos dirigidos a convencer a los ingenuos y des-
concertar a los incautos. Estoy hablando ahora de personas, no de
proposiciones. La teoria de la creacion puede considerarse como
una idea que puede evaluarse a largo plazo comprobando si es
capaz de resolver problemas que no puedan abordar otros progra-
mas de investigacion rivales. La teoria puede adoptar muchas ver-
siones; solo si exploramos un buen numero de ellas podremos llegar
a una buena valoracién de la plausibilidad de la teoria. Un Unico
conjunto de observaciones puede impugnar una version del creacio-
nismo, pero, para dar a la idea una verdadera compensacion por sus
esfuerzos, se deben explorar otras versiones.

Si entendemos el creacionismo como una doctrina flexible que
puede formularse de diversas formas, ;como vamos a evaluarlo?
Los logros a largo plazo del «creacionismo cientifico» han sido
pobres. La frenologia quedd eventualmente abandonada; aunque
inicialmente parecia prometedora, a la larga no consiguié progre-
sar. El creacionismo no ha corrido mejor suerte; de hecho, mucho
peor. Estuvo en su apogeo con Paley, pero desde entonces la idea
se ha desplazado hasta los limites del pensamiento serio, y mas
alld. Tal vez ya ha pasado el tiempo suficiente como para que nos
decidamos a arrojarla al basurero de la historia.

2.8. La incompletitud de la ciencia

Los creacionistas tienen a su disposicidn unos cuantos argu-
mentos que siguen sacando a relucir, pese al hecho de que los
cientificos han respondido a ellos de forma competente en repeti-
das ocasiones. Muchos de ellos tienen un interés filos6fico muy
escaso; se apoyan en una mala comprension de las ideas cientifi-
cas, que no seria dificil de corregir. Por ejemplo, los creacionistas
se quejan de las técnicas que se utilizan para datar los fésiles y los
estratos geoldgicos en los que se encuentran. También mantienen
que la Segunda Ley de la Termodindmica demuestra que los
procesos naturales no pueden generar orden a partir del desorden.
El lector interesado puede consultar Futuyma (1982) y Kitcher
(1982a), en los que encontrard explicaciones de donde se equivo-
can los creacionistas.



Pero hay otra clase de argumentos que presentan una pecu-
liar fisonomia filoséfica y que son los que confieren al creacionis-
Mo su permanente atractivo. Este argumento comienza con el
hecho de que hay muchos aspectos de la vida que la biologia
evolucionista no puede explicar. El origen de la vida, por ejem-
plo, sigue siendo un area activa de investigacion cientifica. Antes
mencioné la evolucion del sexo como un importante problema
sin resolver. También sefialé que la comprension bioldgica del
desarrollo —de cémo un huevo fertilizado se desarrolla hasta
convertirse en un organismo diferenciado— dista mucho de ser
completa. La ciencia se ve bombardeada por la ignorancia. ;No
supone esto una oportunidad para aprovechar las explicaciones
creacionistas?

Los cientificos no creen que tengan ya todas las respuestas.
Por eso contindan investigando. Por su parte, los creacionistas
disponen de una explicacion «todo terreno» para cualquier obser-
vacion que se tercie. El origen de la vida, la distribucion de las
formas de reproduccion y todo lo demés puede explicarse median-
te una hipotesis de cinco palabras: «Es la voluntad de Dios.»

Nos enfrentamos aqui a un rompecabezas distinto de log
que planteaba la explicacion de la adaptacion de Paley y I
hipotesis del Dios tramposo. La hipdtesis de Paley tiene una
verosimilitud menor que la hipotesis de la evolucion por selec-
cion natural; la hipdtesis del tramposo tiene la misma verosimili-
tud que la de la evolucion, pues es un paréasito de ésta. Pero en el
caso que ahora nos ocupa no hay ninguna hipdétesis naturalista
que podamos plantear para las observaciones de interés. La ex-
plicacion teista es el unicojuego de la ciudad. Si «Es la voluntad
de Dios» fuera cierta, explicaria los fendmenos que antes men-
ciondbamos. Ninguna alternativa naturalista puede presentarse
como rival.

Cuando introduje el Principio de Verosimilitud, hice hincapié
en que, para determinar la plausibilidad de una hipdtesis, ha de
intervenir algo mas que su verosimilitud. Si hubiera duendes ju-
gando a los bolos en el desvan, eso explicaria por qué se oyen
ruidos. Tal vez no se nos ocurra ninguna otra explicacion, pero
ello no nos obliga a creer en los duendes. Una respuesta alternati-
va es admitir que, por ahora, no tenemos explicacion plausible de
los ruidos que oimos.



Los creacionistas intentan convertir la actual incompletitud del
conocimiento cientifico en puntos a su favor. Paley pensaba que el
hecho de la adaptacion no podia ser explicado por los procesos
naturales conocidos, sino que requeria la hipotesis de alguna dei-
dad benévola. Los creacionistas actuales disponen de un surtido
propio de argumentos favoritos, algunos de los cuales ciertamente
atafien a fenébmenos para los que la ciencia actual no tiene explica-
cion. Cabe esperar que los creacionistas, en el futuro, elijan otro
conjunto diferente de fenémenos, puesto que muchos de los pro-
blemas que actualmente dejan perpleja a la ciencia probablemente
se resolveran en el futuro.

Cuando los creacionistas usan la incompletitud actual de la
teoria de la evolucion para defender su posicién, deberia pregun-
tarseles lo siguiente: ;Por qué piensan ustedes que nunca se va a
elaborar una explicacién cientifica del fenédmeno en cuestién?
Nuestra ignorancia actual no prueba que sea verdadera ninguna
explicacidn, ya sea creacionista o de otro tipo. El hecho de que, de
momento, no comprendamos una serie de hechos en torno a la
vida no es razén para pensar que Dios haya intervenido en la
historia de la vida.

Al mismo tiempo, los éxitos pasados de la explicacion cientifi-
ca sugieren que lo que ahora es inexplicable puede eventualmente
ser llevado al &mbito de la comprensién cientifica. Se han conse-
guido ya avances significativos en la comprension del origen de la
vida, la evolucién del sexo y los procesos de la ontogenia. Quedan
muchas preguntas por responder. ;Puede la ciencia hacer el traba-
jo? No es totalmente descabellado pensar que puede. Los logros
pasados de la ciencia proporcionan razones para el optimismo;
nada de eso puede decirse con respecto a los logros pasados de la
«ciencia de la creacion».

Inicié este capitulo urgiendo a no confundir las proposiciones
del creacionismo Y la teoria de la evolucién actuales con las perso-
nas que las defienden. A este par de términos voy a afiadir un
tercero: he dicho algo sobre las tradiciones de investigacion a las
que pertenecen el creacionismo y la biologia evolucionista. Toda
indagacion exige la puesta a prueba y la modificacion de las
teorias. Los evolucionistas cambian de idea con respecto a hipote-
sis concretas y siguen siendo evolucionistas; el marco general de
las ideas evolucionistas deja un amplio margen al refinamiento y al



debate. También el creacionismo admite muchas versiones, que
pueden diferir en sus puntos fuertes y débiles. Una tradicion de
investigacion encierra un enfoque general para un conjunto de
problemas a los que trata de enfrentarse haciendo uso de una serie
de técnicas caracteristicas. Las tradiciones de investigacion se po-
nen a prueba a largo plazo comprobando si progresan (Laudan,
1977; Laicatos, 1978): ;se resuelven los problemas, o van y vienen
las teorias sin aportar ganancias claras al conocimiento? Es impor-
tarse darse cuenta de que el creacionismo es deficiente no sélo en
sus teorias actuales, sino también en sus logros histdricos pasados:
sus teorias actuales no tienen éxito y sus consecuciones pasadas
vistas a largo plazo han sido lagubres. No es sorprendente que los
biélogos hayan llegado a considerar la «ciencia de la creacién»
como una contradiccion in terminis.

Sugerencias para futuras lecturas

Futuyma (1982) y Kitcher (1982a) defienden la teoria de la
evolucién vy critican el creacionismo; Gish (1979) y Morris (1974)
hacen lo contrario. Ruse (1988a) contiene Utiles ensayos filosofi-
cos, histéricos y cientificos. Numbers (1992) ofrece una estimulan-
te historia del creacionismo en Estados Unidos.






Capitulo 3
EFICACIA

Una poblacién evoluciona por seleccion natural cuando con-
tiene una variacion en eficacia que sea heredable (Apartado 1.3).
En este capitulo profundizaremos mas en el concepto de eficacia.
¢Qué papel matemético desempefia en los modelos de selecciéon?
Puesto que utiliza el concepto de probabilidad, debemos pregun-
tarnos cémo ha de entenderse dicho concepto. Y, ,como se rela-
ciona la eficacia de un organismo con las propiedades fisicas que
poseen el organismo y su medio? Por ultimo, dado que el concep-
to de eficacia estd estrechamente relacionado con conceptos como
ventaja, adaptacion y funcion, debemos establecer las conexiones
entre ellos.

3.1. Un ciclo vital idealizado

La seleccion natural es causa de la evolucion de una poblacion
de organismos al actuar sobre una o ambas partes del ciclo vital de
los organismos. Los organismos crecen a partir del estado de
huevo (zigotos) hasta la edad adulta; después se reproducen,
creando la siguiente generacion de zigotos. Los organismos pue-
den tener distintas probabilidades de alcanzar la edad adulta, v,
una vez que la han alcanzado, pueden gozar de distintos grados de



éxito reproductivo. La seleccién natural tiene lugar cuando los
organismos difieren en su viabilidad y también cuando difieren en
fertilidad.

Consideremos un caso sencillo de seleccion sobre la viabilidad.
Supongamos que todo organismo de una poblacidn posee el rasgo
A o el rasgo B. En la etapa zigotica de una determinada genera-
cién, esos rasgos ocurren con las frecuencias p y q (siendo
p + g= 1). Los individuos tienen distinta probabilidad de sobrevi-
vir hasta la edad adulta, en funcion de si poseen A o B. Llamemos
a esas probabilidades wxy w2 Adviértase que wxy U2 Nno necesa-
riamente suman 1 Puede ser que los individuos A tengan una
probabilidad de supervivencia de 0,9 y los individuos B una pro-
babilidad de 0,8. ;Como pueden usarse las frecuencias zigéticas y
la eficacia de los dos rasgos para calcular la frecuencia que ten-
drén los rasgos en la edad adulta? En la tabla siguiente se repre-
senta la relacion algebraica simple entre las frecuencias antes y
después de la seleccion:

Rasgos
zl B
Frecuencias zigdticas (antes
de la seleccion) P q
Eficacias WX w2
Frecuencias adultas (después
de la seleccion) pwxw qw fw

La cantidad ib (léase «m-barra») es la eficacia media de los
organismos de la poblacion; w=pw]+ gw2. Esta cantidad se intro-
duce para asegurar que las frecuencias después de la seleccién
sumen 1, adviértase que pivfw+ gw2ib= 1

Una consecuencia de esta representacion algebraica de la efica-
cia es que lafrecuencia de los rasgos méas eficaces aumenta y la de
los menos eficaces disminuye. Si wx>iv2, entonces pwXw>p. Esto
debe ser cierto, dado que piv¥w>p exactamente cuando wxiv, lo
que se simplifica en wx>pwx+ qw2 que sera cierto si wx>w 2

Este sencillo modelo de la seleccién de la viabilidad describe lo
que sucede en la poblacion durante una Unica generacion. ;Cuéles
son las consecuencias a largo plazo de este tipo de seleccion?



Supongamos que los adultos A y B tienen el mismo numero de
descendientes, y que los zigotos resultantes estdn sujetos a la
misma seleccion de la viabilidad que experimentaron sus progeni-
tores. Las sucesivas generaciones estaran sometidas asi a la misma
presion selectiva. Dados estos supuestos, la mayor viabilidad de
los individuos A lleva a que A aumente de frecuencia hasta alcan-
zar eventualmente el cien por cien (fijacion).

En este ejemplo hay viabilidad diferencial, pero no fertilidad
diferencial. El tipo contrario de proceso de seleccion es también
posible. Imaginemos que los individuos A y B tienen la misma
probabilidad de alcanzar la edad adulta, pero que un tipo de
adultos tiende a tener més descendencia que el otro. Si los or-
ganismos se reproducen monoparentalmente, podemos usar el
formalismo que acabamos de exponer, pero necesitamos reinter-
pretar las eficacias. Cuando la seleccion actla sobre la viabilidad,
las eficacias son probabilidades de supervivencia. Las probabilida-
des son numeros entre 0 y 1. Pero cuando hay seleccion de la
fertilidad, la eficacia es el nimero esperado de descendientes. Estas
eficacias no necesariamente estaran entre 0y 1

¢Queé significa «esperado»? Si se lanza diez veces una moneda
no trucada, ;cuantas veces saldra «cara»? Es obvio que no tiene
por qué salir «cara» exactamente cinco veces. Pero supongamos
gue llevamos a cabo la experiencia en repetidas ocasiones y calcu-
lamos el nimero medio de «caras» obtenido en diferentes tiradas
de diez lanzamientos cada una. Esa media define el valor mate-
maético esperado.

Muchas veces, el valor esperado de una cantidad no es el valor
gue uno espera obtener en una experiencia concreta. EI nimero
esperado de hijos en una familia norteamericana es actualmente de
2,1, pero ninguna pareja espera tener exactamente 2,1 hijos. El
valor esperado es 2,1 s6lo en el sentido de que ésa es la media.

Un organismo que se reproduzca monoparentalmente tiene
distintas probabilidades de producir diferente nimero de descen-
dientes. Supongamos que pj es la probabilidad de que un progeni-
tor tenga exactamente i crias (z= 0, 1, 2, ...). El nimero esperado
de crias de ese organismo viene dado por la suma Ezp;.

Supongamos que los organismos A y 13 se reproducen unipa-
rentalmente, siendo ely €2 respectivamente, el nimero esperado
de crias. Asumo que las crias siempre se parecen a sus progenito-



res. Si los adultos mueren después de reproducirse, entonces la
seleccion de la fertilidad modificara las frecuencias de la poblacion
de la siguiente manera:

Rasgos
A B
Frecuencias adultas (antes
de la seleccion) p 4
Eficacias e2
Frecuencias zigdticas (después
de la seleccion) pexw ge2w

La seleccion de la fertilidad actua en la transicion de adulto a
zigoto, no en la transicién de zigoto a adulto.

El sencillo modelo que acabo de exponer tendria que ser
objeto de varios ajustes si los organismos se reprodujesen ;z'paren-
talmente. Por ahora podemos ahorrarnos esas complicaciones para
pasar a considerar el papel matematico que desempefia el concep-
to de eficacia en los dos modelos descritos. Tanto si la seleccion
actla sobre la viabilidad como si lo hace sobre la fertilidad, la
eficacia describe cémo se espera que cambie la frecuencia de los
rasgos.

Aun cuando hayamos dividido en dos el ciclo vital y distingui-
do, por consiguiente, la seleccion de la viabilidad y de la fertilidad,
es perfectamente posible que ambos tipos de seleccion influyan en
la evolucion de un rasgo. Esto sucedera cuando el rasgo afecte
tanto a la viabilidad como a la fertilidad. Cuando esto ocurra, los
dos tipos de seleccion pueden entrar en conflicto.

El término «seleccion sexual» se suele aplicar a la evolucién de
rasgos que aumentan la fertilidad, pero reducen la viabilidad.
Consideremos la cola del pavo real. Poseer una cola grande y
vistosa hace que el pavo resulte més atractivo para las hembras,
por lo que los machos con colas mas vistosas tienden a tener mas
descendencia. Por otra parte, la cola grande y llamativa hace a los
pavos méas vulnerables ante los predadores, por lo que, desde el
punto de vista estricto de la viabilidad, seria mejor no tenerla.

Un modelo de este proceso tendria que considerar machos
con colas vistosas (V) y machos con colas sencillas (5). V tiene



menor viabilidad que S; por tanto, en el periodo del ciclo vital
gue va desde el zigoto hasta el adulto, V disminuye de frecuen-
cia. Pero V tiene mayor fertilidad que S, de modo que en el
periodo del ciclo vital que va desde una generacion adulta hasta
la siguiente generacion de zigotos, V aumenta de frecuencia.
¢Cuéles son las consecuencias a largo plazo de este conflicto?
Todo depende de la magnitud de la eficacia. Una cola vistosa es
una buena noticia (para la fertilidad) y una mala noticia (para la
viabilidad); una cola simplona es un compromiso en sentido
contrario. La cuestion es: ;qué rasgo es superior en general?
Aparentemente, las ventajas reproductivas de la cola vistosa com-
pensan con creces el coste pagado en viabilidad. Esto es una
consecuencia de la biologia concreta del organismo en cuestion.
No hay una regla a priori que diga que la fertilidad importa mas
gue la viabilidad.

3.2. La interpretacion de la probabilidad

Consideremos un lenguaje en el que se expresan varias propo-
siciones, A, B, etc. Podemos definir una medida referente a esas
proposiciones, a la que llamaremos P(). Esta medida transforma
las proposiciones en nameros. P() es una medida de probabilidad
exactamente cuando se satisfacen las siguientes condiciones por
parte de cualquiera de las proposiciones A y B:

0<P04)<1.
P(A) = 1, si A debe ser verdadera.
Si A y B son incompatibles, entonces P(A o B) =PG4) + P(B).

Estos son los axiomas de probabilidad de Kolmogorov (1933).

Con frecuencia aplicamos el concepto de probabilidad a ejem-
plos en los que hacemos uso de conocimientos previos. Por ejem-
plo, al extraer cartas de una baraja normal, decimos que P (la carta
€S una pica, 0 un corazén, o un diamante, o un trébol) = 1. Tam-
bién decimos que P (la carta es una pica o un corazén) =P (la
carta es una pica) + P (la carta es un corazén). Podriamos repre-
sentar este hecho acerca de la probabilidad hablando de PM), que
quiere decir que las probabilidades estan asignadas segin los
supuestos especificados por un modelo M.



El concepto matematico de probabilidad puede interpretarse
de diferentes formas. Voy a describir algunos de los principales
candidatos disponibles (Eells, 1984), para indicar después como
inciden en el problema de interpretar los conceptos de probabili-
dad que usa la teoria de la evolucion.

La frecuencia real de un suceso en una poblacidn de sucesos es
una de las posibles interpretaciones que pueden hacerse de la
probabilidad. Supongamos que lanzamos una moneda cien veces.
En cada tirada puede salir «cara» o «cruz». Sea Ca la proposicién
de que sale «cara» en ciertas tiradas seleccionadas arbitrariamente.
P(Ca) puede interpretarse como la frecuencia real de «caras» en
los 100 lanzamientos. Con esta interpretacion se satisfacen todos
los axiomas anteriores. P(Ca) esta entre 0 y 1, ambos inclusive, y
P{Ca o0 —Ca)= P(Ca) + P{—Ca) = 1 La interpretacién de la pro-
babilidad en términos de frecuencia real es una interpretacion
objetiva; interpreta la probabilidad en términos de la frecuencia
con que ocurre realmente un suceso en una determinada pobla-
cion de sucesos.

Hay otra interpretacion alternativa que tiene caracter subjetivo.
Podemos hablar de cuanta certeza o confianza podemos tener en
la verdad de una determinada proposicion. Este concepto no sélo
describe algo psicolégico, sino que también posee fuerza normati-
va. Describe cudl debe ser nuestro grado de creencia.

De nuevo, sea Ca la proposicién de que sale «cara» al lanzar la
moneda. El grado de creencia que debemos tener en esta proposi-
cion debe situarse en algun valor entre 0 y 1. Podemos tener la
méxima confianza en que o bien saldra «cara» o bien no. Y el
grado de creencia que asignemos a que salga «cara» y «cruz» en el
mismo lanzamiento debe ser 0. El grado de creencia puede inter-
pretarse de modo que satisfaga los axiomas de Kolmogorov.

Muchos filésofos piensan que la ciencia utiliza una nocion de
probabilidad que no esta representada ni en la idea de la frecuen-
cia relativa real ni en la interpretacion subjetiva en términos de
grados de creencia. Decimos que una moneda no trucada tiene
una probabilidad de 0,5 de caer de «cara», aun cuando sea lanza-
da un naimero concreto de veces (0 incluso si no se lanza ninguna
vez). De modo similar, un rasgo en una poblaciéon puede tener una
eficacia de viabilidad de 0,5 aun cuando su magnitud estimada no
se interrumpa exactamente en la mitad del periodo que va desde el



huevo al adulto. Y decimos que la probabilidad de que los padres
heterozigéticos produzcan descendientes heterozigéticos es de 0,5
aun cuando sepamos que algunos de los emparejamientos arrojan
frecuencias de heterozig6ticos que difieren de 0,5. Si queremos
describir una propiedad objetiva de estos sistemas, no estare-
mos hablando de grados de creencia, ni tampoco de frecuencias
reales. ;Qué pueden entonces significar esos enunciados de pro-
babilidad?

Una tercera interpretacion de la probabilidad dice que la pro-
babilidad de un suceso es su frecuencia relativa hipotética. Una
moneda sin truco no tiene por qué producir exactamente la mitad
de «caras» y la mitad de «cruces» al ser lanzada un nimero finito
de veces. Pero si nos pusiéramos a lanzar la moneda una y otra
vez, sin limite, la frecuencia de «caras» tenderia al 0,5. Un valor de
probabilidad de x no supone una frecuencia real igual a x, pero lo
gue si supone es que, en una hipotética secuencia infinita de
lanzamientos, la frecuencia tendera al valor de x.

Tanto la interpretacion de la probabilidad en términos de
frecuencia real como la interpretacion en términos de grado de
creencia dicen que podemos definir la probabilidad en términos de
otra cosa. Si no sabemos bien lo que pueda significar la probabili-
dad, podemos aclarar el concepto refiriéndolo a otra cosa que
suponemos menos oscura. Sin embargo, un examen mas detenido
de la interpretacion de la probabilidad como frecuencia relativa
hipotética muestra que tal interpretacion no proporciona esa clari-
ficacion. Porque dicha interpretacién, cuando no exagerada, es
realmente circular.

Para ver por qué, consideremos el hecho de que una serie
infinita de lanzamientos de una moneda no trucada no tiene que
tender hacia una frecuencia relativa de 0,5. Si puede salir «cara»
en todos los lanzamientos de un total de diez, también puede
seguir saliendo «cara» en todos los lanzamientos hasta el infinito.
Naturalmente, la probabilidad de que salga siempre «cara» en un
namero infinito de lanzamientos es muy pequefia. De hecho, la
probabilidad de que eso ocurra tiende a cero a medida que
aumenta sin limite el nimero de lanzamientos. Pero esto mismo es
verdad para cualquier secuencia concreta de resultados; por ejem-
plo, la alternancia cara-cruz-cara-cruz-cara-cruz tiende a cero a
medida que aumenta el namero de ensayos. Con un nimero



infinito de lanzamientos, cualquier secuencia tiene una probabili-
dad de ocurrencia de cero; sin embargo, ocurrird de hecho una de
las secuencias. Por esta razén no podemos establecer una igualdad
entre una probabilidad de cero y la idea de imposibilidad, ni entre
una probabilidad de uno y la idea de necesidad; es por esto por lo
que una moneda no trucada no tenderd necesariamente a una
frecuencia relativa del 50 % de «caras».

Si la frecuencia de «caras» no tiene que tender a la verdadera
probabilidad de que la moneda caiga de cara, ;cémo se rela-
cionan entonces estos dos conceptos? La Ley de los Grandes
Numeros (que acabo de enunciar informalmente) proporciona la
respuesta:

P(sale «cara» / lanzamiento de la moneda) = 0,5
si y sélo si

P(la frecuencia de «caras»= 0,5+ e/ la moneda se lanza n veces)
tiende a la medida que n tiende a infinito.

Aqui e es un numero todo lo pequefio que se quiera. La
probabilidad de que la desviacién de 0,5 sea e aumenta a medida
que crece el numero de tiradas.

Adviértase que el concepto de probabilidad aparece a ambos
lados de este enunciado del tipo «si-y-sélo-si». La interpretaciéon
de la probabilidad como frecuencia relativa hipotética no es
realmente una interpretacion en absoluto, si es que una inter-
pretacion ha de ofrecer una explicacion no circular acerca de
cémo deben entenderse los enunciados de probabilidad (Skyrms,
1980).

La altima interpretacion de la probabilidad que voy a tratar ha
gozado de una popularidad considerable, aun cuando adolezca de
un defecto similar. Se trata de la interpretacion de la probabilidad
como propension. La propension es una disposicion probabilis-
ta, por lo que comenzaré examinando la idea de propiedad dispo-
sicional.

Las propiedades disposicionales se designan con palabras que
llevan el sufijo «-ble». La solubilidad, por ejemplo, es una disposi-
cion. Puede definirse de la siguiente manera:

X es soluble si y sélo si, sometiendo X a inmersion bajo
condiciones normales, X se disuelve.



Esta definicion asegura que un objeto es soluble exactamente
cuando un determinado enunciado del tipo «si/entonces» es ver-
dadero acerca de ese objeto. Notese que la definicion permite la
posibilidad de que una sustancia soluble pueda no disolverse
nunca; después de todo, puede que nunca sea sometida a inmer-
sion. Adviértase también que la definicion menciona «condiciones
normales»; sumergir en agua un objeto soluble en agua no causara
su disolucion si el objeto esta cubierto de cera. Acabo de describir
la solubilidad como —por asi decirlo— una disposicion «determi-
nista». De acuerdo con la definicion, sustancias solubles no son
simplemente aquellas que probablemente se disuelven cuando se
sumergen del modo adecuado; son sustancias que deben disolver-
se cuando se sumergen.

La interpretacion de la probabilidad como propension ofrece
una explicacion similar de los enunciados probabilisticos si/enton-
ces. Supongamos que la probabilidad de que salga cara cuando
tiramos la moneda sea de 0,5. (Qué es lo que convierte este
enunciado en verdadero? La sugerencia es que los enunciados
probabilisticos si/entonces son verdaderos porque los objetos po-
seen un tipo especial de propiedad disposicional llamada propen-
sién. Si un terron de azucar se disuelve cuando se sumerge, el
terron de azucar tiene la propiedad disposicional de la solubilidad;
de igual modo, si una moneda tiene una probabilidad de 0,5 de
caer de cara al tirarla, se dird que la moneda tiene una propension
de una cierta fuerza a caer de cara cuando se la tira.

La interpretacion en términos de propensidn recalca la analo-
gia entre disposiciones deterministas y propensiones probabilistas.
Hay dos modos de descubrir si un objeto es soluble. El modo maés
obvio es sumergirlo en agua y ver si se disuelve. Pero también es
posible una segunda via de indagacion. Las sustancias solubles lo
son debido a su constitucion fisica. En principio, podriamos exa-
minar la estructura fisica de un terron de azucar y descubrir que
es soluble en agua sin haber tenido que disolverlo en agua. Por
tanto, una propiedad disposicional tiene un comportamiento aso-
ciado y una base fisica. Podemos descubrir si un objeto posee una
determinada propiedad disposicional explorando cualquiera de
los dos.

Esto mismo es cierto respecto a las propensiones probabilistas.
Tenemos dos maneras de descubrir si una moneda es «imparcial».



Podemos lanzarla un cierto nimero de veces y obtener pruebas
que son relevantes. O podemos examinar la estructura fisica de la
moneda y averiguar si estd bien equilibrada. En otras palabras, las
propensiones probabilistas de un objeto pueden investigarse exa-
minando su comportamiento o también su estructura fisica.

A pesar de esta oportuna analogia entre propensiones probabi-
listas y disposiciones en una direccion particular, todavia hay
margen para dudar de lo adecuado de la interpretacion de la
probabilidad como propensién. Por una parte, la explicacion no
es lo suficientemente general (Salmén, 1984, pag. 203, atribuye
este punto a Paul Humphreys). Cuando decimos que una sustan-
cia soluble esta dispuesta a disolverse cuando es sumergida, quere-
mos decir que sumergirla causaria su disolucion. El enunciado
si/entonces («si fuera sumergida, entonces se disolveria») describe
una relacion causa-efecto. Sin embargo, hay muchos enunciados
de probabilidad que no describen relaciéon causal alguna. Es cierto
que podemos hablar de la probabilidad de que una cria sea hete-
rozigotica si sus progenitores son heterozigéticos. En este caso, los
genotipos parentales causan el genotipo de la descendencia. Pero
también podemos hablar de la relacién contraria: la probabilidad
de que los padres de un individuo sean heterozigéticos, dado que
el individuo sea él mismo heterozigético. El genotipo de los des-
cendientes no causa el genotipo de los progenitores. S6lo algunas
veces se cumple que una probabilidad condicional de la forma
P(A/B) describa la tendencia causal de B a producir A.

El problema fundamental, no obstante, es que la «propensién»
parece ser poco méas que un nombre para el concepto de probabi-
lidad que estamos tratando de elucidar. En la obra de Moliere El
enfermo imaginario, un curandero charlatan anuncia que es capaz
de explicar por qué el opio duerme a la gente. La explicacion,
segiin aquél, es que el opio posee una propiedad particular, que él
denomina virtus dormitiva («virtud dormitiva»). La intencion de
Moliere era ridiculizar esa explicacion vacia. El charlatan no ha
explicado por qué el opio hace dormir a la gente, puesto que
atribuir una virtud dormitiva al opio no es mas que una simple
reexposicion del hecho de que tomar opio te hace dormir. Pienso
que la interpretacion de la probabilidad como propensién se en-
frenta a un problema similar. No tenemos forma de entender la
«propension de una moneda a caer de cara» a menos que ya



sepamos lo que significa asignarle una probabilidad de caer de
cara. Una interpretacion de la probabilidad que sea digna de tal
nombre debe explicar el concepto de probabilidad en términos
gue podamos entender aun cuando no conozcamos previamente
qué es la probabilidad. La interpretacion como propension no lo
consigue.

Nos enfrentamos ahora a una especie de dilema. Las dos
interpretaciones coherentes de la probabilidad mencionadas hasta
aqui son la frecuencia real relativa y el grado de creencia subjetivo.
Si pensamos que los conceptos de probabilidad en la ciencia
describen hechos objetivos acerca de la naturaleza, que no son
interpretables como frecuencias reales, me parece que tenemos
problemas. Si rechazamos la interpretacién en términos de fre-
cuencia real, ;qué podria significar el decir que una moneda tiene
una probabilidad objetiva de 0,5 de caer de cara?

Una solucién posible a este dilema es negar que las probabili-
dades sean objetivas. Esta es la idea que Darwin expresa de pasada
en el Origen (pag. 201 de la traduccion castellana, 1963, vol. 1),
cuando explica lo que estd queriendo decir al afirmar que las
variedades nuevas surgen «por azar». «Esta —nos dice— es, ob-
viamente, una expresion totalmente incorrecta, pero sirve para
reconocer abiertamente nuestra ignorancia sobre la causa de cada
variacion concreta.» Uno podria asumir la perspectiva de que
hablar de probabilidad es siempre sencillamente una forma de
describir nuestra ignorancia; describe el grado de creencia que
tenemos al enfrentarnos a informacién incompleta. De acuerdo
con esta idea, hablamos sobre lo que probablemente va a ocurrir
s6lo porque no disponemos de suficiente informacion para prede-
cir lo que ocurrird de verdad.

Darwin no podia saber que la fisica del siglo XX iba a bloguear
una interpretacion de la probabilidad que fuese cien por cien
subjetivista. De acuerdo con la mecanica cuéntica, el azar es una
caracteristica objetiva de los sistemas naturales. Aun cuando cono-
ciesemos todo lo relevante, seguiriamos sin poder predecir con
certeza el comportamiento futuro de los sistemas descritos por esa
teoria fisica.

Si éste fuera un texto de filosofia de la fisica podriamos con-
cluir que la interpretacion subjetiva de la probabilidad no es
adecuada como explicacion de los conceptos probabilistas desple-



gados por la ciencia en cuestion. Pero el hecho de que el azar
sea una cuestion objetiva en la mecénica cuéntica no nos dice
nada sobre su significado en la teoria de la evolucién. Tal vez,
como dijo Darwin, deberiamos interpretar los conceptos probabi-
listas en teoria de la evolucion como expresiones de ignorancia y
nada mas.

No obstante, antes de abrazar la interpretacion subjetiva, de-
bemos poner sobre el tapete una alternativa més. Puede ser que la
probabilidad describa caracteristicas objetivas del mundo, pero
que no pueda ser definida de forma no circular. Esto podria
denominarse teoria objetivista no tedrica de la probabilidad. Cuan-
do observamos que una moneda produce una cierta frecuencia
real de «caras» en una serie de tiradas, postulamos que la moneda
tiene una determinada probabilidad fija de caer de cara. Esta
probabilidad no puede definirse en términos de frecuencia real ni
de ningun otro modo que no sea circular, pero ello no significa
que esté completamente desconectada de hechos no probabilistas
acerca del mundo. El Principio de Verosimilitud (Apartado 2.2)
describe como las frecuencias relativas observadas proporcionan
datos para evaluar hipotesis acerca de probabilidades. Y la Ley de
los Grandes NUmeros también nos ayuda a formular observacio-
nes gque atafien a las hipotesis referidas a probabilidades. Aumen-
tando el tamafio de la muestra podemos incrementar nuestra
confianza en que nuestra estimacion de la probabilidad sea correc-
ta (0 sea, exacta en un determinado grado).

La idea de que la probabilidad pueda definirse de forma no
circular no es més plausible que la idea de que un término de una
teoria cientifica pueda definirse en lenguaje puramente observa-
cional. La temperatura de un objeto no queda correctamente defi-
nida por lo que puede leerse en el termdmetro. Ni tampoco que-
da definida correctamente la inteligencia por lo que mide un test
de CI. Ambas «definiciones» ignoran el hecho de que los instru-
mentos de medida pueden ser inadecuados. Un termdmetro puede
proporcionar datos acerca de la temperatura, y un test de ClI
puede proporcionar datos sobre la inteligencia. De modo similar,
las frecuencias reales proporcionan datos acerca de las probabili-
dades. No confundamos la relacién de definicién con la relacion
de comprobacion; X puede constituir un dato acerca de Y aun
cuando X no defina lo que es Y.



Un empirista (0 un operacionalista) rigido consideraria esta
autonomia relativa de la teoria con respecto a la observacion como
un defecto de la teoria. Sin embargo, yo sugeriria que esta relacion
de la teoria con la observacidn no debe molestarnos, dado que
todavia somos capaces de poner a prueba las teorias apelando a
observaciones. De igual modo, un empirista rigido se sentird mo-
lesto por el hecho de que a veces utilicemos un concepto objetivo
de probabilidad que no puede definirse en términos puramente
observacionales. El problema no estd en nuestro uso de la proba-
bilidad, sino en los escrapulos del empirista.

Hasta aqui mi argumento ha sido que no debemos rechazar la
idea de que la probabilidad es una propiedad irreductible y objeti-
va sobre la base simplemente de que es irreductible. Pero eso no
demuestra que debamos aceptar tal concepto. La interpretacion
subjetivista todavia esta disponible, si no en la mecanica cuantica,
si al menos en la mayor parte del resto de la ciencia. Cuando
describimos la eficacia de un individuo o la posibilidad de muta-
cion de un gen, jpor qué asignamos numeros distintos de 1 6 0?
El subjetivista argumentara que nuestra Unica razén es que carece-
mos de informacién relevante. Si sabemos que el individuo morira
antes de alcanzar la edad adulta, su eficacia (viabilidad) es O; si
sabemos que llegara a ser adulto, entonces su eficacia es 1. Si
asignamos eficacias intermedias, dira el subjetivista, es porque no
sabemos lo que va a ocurrir. La probabilidad es una mera forma
de caracterizar nuestra ignorancia.

Si usdramos probabilidades s6lo porque deseamos hacer pre-
dicciones, entonces el subjetivista se anotaria un tanto. Pero hay
otra razon para usar probabilidades. Tiene que ver con el objetivo
de alcanzar generalizaciones significativas.

Consideremos las parejas que se aparean en una poblacion
donde ambos padres sean heterozigdticos. Esos pares parentales
producirdn distintas frecuencias de descendientes heterozig6ti-
cos. Aunque todas obedecen al mecanismo mendeliano habitual,
las parejas apareadas difieren entre si en varios aspectos, los
cuales dan cuenta de la distinta frecuencia de descendientes
heterozigoticos. Podriamos describir de una en una las distintas
parejas apareadas y confeccionar una lista con las constelaciones
Unicas de influencias causales que actlan en cada una de ellas.
Pero otra estrategia seria la de intentar aislar lo que tienen en



coman esos pares parentales. Eso es lo que hacemos cuando
describimos a cada uno de ellos como participante en un proceso
mendeliano en el que P (los descendientes son Aa / los padres
son Aa y Aa) = 0,5.

Es importante darse cuenta de que este simple enunciado de
probabilidad podria usarse para describir los pares parentales de
la poblacion aun cuando poseyésemos informacion detallada sobre
losfactores causales Unicos que afectan a cada uno de ellos. La razén
de que usemos la probabilidad en este caso no es que seamos
ignorantes; no lo somos. Disponemos de méas informacion acerca
de los detalles idiosincrasicos de cada pareja apareada. Ello seria
relevante para la tarea de predecir, pero no necesariamente para la
de describir explicativamente.

Levins (1966) propone una analogia entre los modelos biolégi-
cos y los mapas. Una de las cosas que sefiala es que un buen mapa
no tiene por qué representar todos y cada uno de los objetos del
terreno. La proliferacion de detalles de un mapa exhaustivo (si tal
cosa fuera posible) no haria sino oscurecer aquellos patrones que
pretendiésemos destacar. Un buen mapa representa ciertos obje-
tos, pero no otros. (Por supuesto, son nuestros intereses los que
determinan qué objetos es interesante representar.) De igual mo-
do, un buen modelo de un proceso bioldgico no tiene que incluir
todos los detalles de todos los organismos. Si lo que se quiere es
aislar pautas generales, abstraeremos las particularidades que dis-
tinguen unos objetos de otros.

Cuando decimos que los padres heterozig6ticos tienen descen-
dientes heterozigdticos con una probabilidad de 0,5, estamos
enunciando una afirmacion muy general que va mas alla de lo que
realmente hayamos observado en alguna muestra finita de padres
heterozigdticos y sus descendientes. No es que nuestra descripcion
de la muestra sea falsa. Por el contrario, asignamos una probabili-
dad de 0,5 porque entendemos que lo que observamos de hecho
forma parte de una clase de sistemas mucho més amplia y general.
Cuando hablamos de «apareamientos entre heterozigdticos», tene-
mos en mente una clase de sucesos que puede concretarse en
numerosos ejemplos. Cuando asignamos una probabilidad a las
distintas descendencias que este tipo de apareamientos pueden
producir, estamos tratando de decir algo acerca de lo que todos
los ejemplos de esa clase de sucesos tienen en comun. No veo



razén alguna por la que tales enunciados no puedan describir
cuestiones objetivas de hecho.

Dejemos ya la cuestion general de si la probabilidad puede
entenderse como propiedad objetiva e irreductible, y pasemos a
considerar el papel de la probabilidad en la teoria de la evolucién.
A mi juicio, la interpretacion de la probabilidad como propension
proporciona una explicacion util del concepto de eficacia. La
eficacia es analoga a la solubilidad. EI Unico problema de la
interpretacion como propensién es que no constituye una inter-
pretacion no circular. Decir que la eficacia de un organismo es su
propensién a sobrevivir y tener éxito reproductivo es cierto pero
bastante poco esclarecedor.

He mencionado ya que la eficacia (viabilidad) de un rasgo no
tiene por qué coincidir necesariamente con la frecuencia real de
individuos en posesion de ese rasgo que sobreviven hasta la edad
adulta. Otra forma de ver esta cuestion es considerar el hecho de
que la deriva genética aleatoria puede causar cambios en la frecuen-
cia cuando no hay variacion de eficacia. Si dos genes, Aya, tienen
la misma eficacia, su frecuencia puede hacer un desplazamiento al
azar. Con el tiempo suficiente, uno u otro llegaran a ser fijos. Si la
eficacia de un rasgo se definiera como la frecuencia real de indivi-
duos con ese rasgo que sobreviven, tendriamos que describir la
deriva como un proceso en el cual los genes difieren en eficacia. Los
evolucionistas no aceptan esta implicacion; no interpretan el con-
cepto probabilista de eficacia en términos de frecuencias reales.

En el apartado anterior he descrito un formato sencillo para
hacer un modelo de seleccion de la viabilidad y la fertilidad. Dije
gue esos modelos pueden entenderse usando una sencilla regla
empirica: Los rasgos mas eficaces incrementan su frecuencia, y los
menos eficaces la reducen. Ahora, a la luz de la presente discusion
sobre el significado de la eficacia, debo matizar esta regla empiri-
ca. Los que antes describimos eran modelos en los cuales imagi-
nabamos que la seleccion natural es la Unica causa que afecta a la
frecuencia de los rasgos. Las eficacias determinan la trayectoria de
la poblacion en esta condicion idealizada, pero no en otras.

¢Cuéntas veces es la seleccion natural el Gnico factor que actla
en una poblacion? Esta pregunta tiene una sencilla respuesta:
nunca. Las poblaciones siempre tienen un tamafo finito, lo que
significa que la eficacia de un rasgo més su frecuencia inicial no



determinan de un modo absoluto su frecuencia tras la seleccion.
La Ley de los Grandes NUmeros es pertinente aqui: cuanto mayor
sea la poblacion, més probable es que un rasgo cuya frecuencia
antes de la seleccion sea p y cuya viabilidad sea w1l tenga, tras la
seleccién, la frecuencia siguiente: pw”/w+e (para cualquier valor
pequefio de e).

Los genéticos de poblaciones suelen decir que los modelos que
representan cdmo actla la seleccién natural cuando no estd pre-
sente ninguna otra fuerza evolutiva asumen un «tamafio de pobla-
cion infinito». Esta idealizacion nos proporciona certeza {i.e., asig-
narles una probabilidad de 1) respecto a las predicciones que
hacemos sobre la evolucion del rasgo basadas solo en la eficacia y
frecuencia del rasgo.

Si las poblaciones nunca son infinitamente grandes, ;a qué
conduce la consideracidon de tales modelos, obviamente falsos? Su
sentido es que si las poblaciones son grandes (aunque finitas), se
puede estar «casi seguro» de que las predicciones del modelo
serdn correctas. Lanzada diez veces, una moneda sin trucar tiene
bastantes oportunidades de no producir entre 4 y 6 «caras», pero
no tiene practicamente ninguna de salirse del rango de entre
40.000 y 60.000 «caras» si se lanza 100.000 veces. Con una mues-
tra amplia, las predicciones calculadas para una poblacion infinita
son suficientemente cercanas.

Todo modelo implica simplificaciones. Son muchas las fuerzas
evolutivas que inciden simultaneamente sobre una poblacion. El
evolucionista selecciona algunas de ellas para incluirlas en una
representacion matematica. Las otras se ignoran. El modelo per-
mite predecir lo que va a suceder o asignar probabilidades a
distintos resultados posibles. Todos esos modelos encierran im-
plicitamente una clausula ceteris paribus. Esa clausula no significa
que todos los factores no tratados en el modelo tengan igual
importancia, sino que tienen una importancia cero. La expresion
latina seria més adecuada si fuera ceteris absentibus (Joseph, 1980).
Los modelos pueden ser utiles aun siendo incompletos cuando los
factores que ignoran tienen efectos pequefios. Esto quiere decir
que un modelo evolucionista no es defectuoso sélo porque deje
fuera algo. Por el contrario, la cuestion relevante es si un factor
que fue ignorado en el modelo habria cambiado sustancialmente las
predicciones del mismo, en caso de haber sido tenido en cuenta.



3.3. Dos formas de descubrir la eficacia

Segln enuncia la interpretacion de la eficacia como propen-
sion (Mills y Beatty, 1979), hay dos formas de descubrir la eficacia
de los rasgos de una poblacidon. Aunque la eficacia de un rasgo no
se defina por su grado real de supervivencia y éxito reproductivo,
el examen de esas frecuencias reales proporciona datos sobre la
eficacia de los rasgos. Si los individuos con el rasgo A sobreviven
hasta la edad adulta més que los individuos que poseen el rasgo B,
ello es prueba de que A es més eficaz que B. La inferencia de las
eficacias a partir de las frecuencias reales esta mediada por el
Principio de Verosimilitud (Apartado 2.2). Si observamos que los
individuos A sobreviven a los individuos B, esta observacién
aumenta su probabilidad en mayor medida si se supone que A s
mas eficaz que B, que si se supone gque B es mas eficaz que A, o
que las eficacias son iguales.

Hay otra forma de descubrir la eficacia, aparte de observar
las frecuencias reales. Recordemos que podemos averiguar si un
objeto es soluble sin tener que sumergirlo en agua, pues pode-
mos examinar su composicion fisica. Si disponemos de una teoria
que nos diga qué propiedades fisicas hacen que un objeto sea
soluble en agua, podremos decir si un objeto es soluble, aunque
lo mantengamos seco. De igual modo, podremos formular juicios
acerca de la eficacia de un organismo examinando su composi-
cion fisica.

Este segundo acercamiento a la eficacia puede provenir del
sentido comdn cientifico y también de una compleja teorizacion.
Cuando advertimos que las cebras son cazadas por los predadores,
se hace plausible pensar que una velocidad de carrera mas rapida
hace una cebra maés eficaz. No es necesario ningin modelo mate-
maético maravilloso para ver el sentido de esta idea. Pensamos en la
cebra como méaquina y nos preguntamos como podria equiparla
un ingeniero para una mejor supervivencia y un mayor éxito
reproductivo. Aunque las ideas sobre la eficacia que derivan de
estas concepciones puedan ser erréneas, parece innegable que son
capaces de generar conjeturas plausibles sobre qué rasgos seran
maés eficaces que otros.

El mismo proceso de pensamiento se produce en un nivel mas
sofisticado cuando usamos modelos matemaéticos. Una vez que



entendemos el argumento de Fisher de la proporcién sexual
(Apartado 1.4), vemos que, en ciertos tipos de poblaciones, una
ventaja en eficacia recae en un padre que produzca sélo descen-
dientes del sexo minoritario. Este juicio lo basamos en un modelo,
no en la observacién empirica de la cantidad de nietos que una
serie de padres logra tener.

En el Apartado 1.6 mencioné que cada una de las causas de la
evolucion puede entenderse tanto en términos de sus consecuen-
cias como en términos de sus origenes. La seleccién natural acaece
cuando hay variacién en eficacia. Esta variacion puede tener la
consecuencia de que aumente la frecuencia de algunos rasgos y
disminuya la de otros. Ademas, la variacion en eficacia que tiene
lugar dentro de una poblacidon tendrd su origen en el complejo
entramado de relaciones que conectan a los organismos con su
medio y con otros organismos. Como la eficacia de los rasgos tiene
su origen y sus consecuencias, podemos descubrir la eficacia de las
dos maneras descritas.

Idealmente, podemos emprender ambas formas de investi-
gacién de modo simultdneo. La poblacion presenta variacion vy,
por tanto, podemos medir diferencias de viabilidad y fertili-
dad. Tal vez podamos también tratar de averiguar qué hay en el
medio que induzca las diferencias de eficacia mediante la mani-
pulacion experimental de la relacién organismo/medio. El estu-
dio de Kettlewell sobre el melanismo industrial de la mariposa
moteada, Biston betularia, por ejemplo, encierra ambas lineas de
investigacion. Kettlewell se propuso medir si las mariposas oscu-
ras tienen tasas de mortalidad mayores que las claras. Ademas,
manipulé también el medio, con el fin de descubrir si las ma-
riposas oscuras que se posan en arboles oscuros son menos
vulnerables a la predacién que las mariposas claras que se posan
en los mismos arboles; de forma simétrica, investigo si las mari-
posas claras en arboles no oscurecidos por la polucion evitan a
los predadores con mas éxito que las oscuras en esos mismos
arboles. Esta doble linea de investigacion condujo a dos con-
clusiones: 1) Las mariposas oscuras son mas eficaces que las
claras en zonas con polucién, pero lo contrario es verdad en el
caso de zonas sin polucién; y 2) esas diferencias de eficacia son
debidas al hecho de que las mariposas de tono parecido al de
los arboles donde se posan son menos visibles para los preda-



dores. Lo que pretendo sefialar no es que la investigacion de
Kettlewell fuera impecable, sino que intent6 captar las diferen-
cias de eficacia atendiendo tanto a las consecuencias como al
origen.

Este es el caso ideal; en la practica, los evolucionistas se en-
frentan muchas veces a problemas que no pueden abordarse de
este modo. Por ejemplo, supongamos que se esta estudiando un
rasgo gque es universal en la poblacion de interés. Se puede sospe-
char que dicho rasgo ha evolucionado porque la seleccion natural
lo ha favorecido por encima de otras alternativas que estaban
presentes en alguna poblacion ancestral. El problema es que las
otras variantes que estaban presentes entre los antepasados ya no
existen. El gran tamafio del cerebro del ser humano tal vez tenga
una explicacion selectiva, pero ;cuéles fueron las alternativas con-
cretas con las que tuvo que competir? ;Como era el medio en el
gue tuvo lugar esa competicion? No es que sea imposible respon-
der a estas preguntas, pero puede resultar muy dificil hacerlo.
Podriamos decir que Kettlewell lo tuvo facil porque la variacién
todavia existia y el medio pertinente era el que de hecho pudo
observar. Los investigadores que se orientan mas hacia el pasado
no suelen ser tan afortunados.

El problema que acabamos de mencionar surge del hecho de
gue la seleccion tiende a destruir la variacion sobre la que actla
(esta afirmacion se hard mas precisa en el Apartado 5.2). Esto
plantea una dificultad epistemoldgica, puesto que necesitamos co-
nocer la variacién ancestral si queremos reconstruir la historia de
un proceso de seleccién. Por asi decirlo, la seleccién tiende a tapar
sus propias huellas.

He hecho hincapié en la dificultad de imaginar cuales pudie-
ron ser las variantes con las cuales hubo de competir un determi-
nado rasgo. Pero incluso cuando el abanico de variaciones puede
verse directamente, todavia puede resultar dificil determinar de
dénde proceden las diferencias de eficacia. Dobzhansky descubrid
en repetidas ocasiones diferencias de eficacia en varias inversiones
cromosomicas en Drosophila. Las consecuencias fenotipicas de
estas inversiones eran dificiles de identificar, como también lo era
muchas veces averiguar por qué una inversién era mas eficaz que
otra. Los rasgos no siempre llevan su significado adaptativo pren-
dido en la solapa.



3.4. El problema de la tautologia

Herbert Spencer describid la teoria de Darwin con la frase «la
supervivencia de los mas eficaces». Desde entonces, este pequefio
eslogan ha sido utilizado por distintos personajes para atacar el
estatuto cientifico de la teoria de la evolucion: ;Quién sobrevive?
Los mas eficaces. (Y quiénes son los mas eficaces? Los que sobre-
viven. La idea es que la teoria de la evolucion es incontrastable
porque la eficacia se define en términos de supervivencia real.
Dada esta definicion, es imposible que no sea verdad que los
organismos que observamos en la actualidad hayan sobrevivido
porque eran los mas eficaces. Se dice que la teoria es una «tautolo-
gia» y, por consiguiente, sin alcance empirico en absoluto. Los
creacionistas (p. €j., Morris, 1974) han insistido en esta acusacion,
pero no han sido los Unicos. La critica es lo suficientemente
persistente como para que merezca la pena examinar por qué es
una critica equivocada.

Antes de pasar a ello, debemos aclarar el término «tautologia».
El primer aspecto importante es que lo Gnico que son tautologias
son las proposiciones. No todas las proposiciones son tautologias,
pero todas las tautologias son proposiciones. Una proposicion es
lo que se expresa mediante una oracion declarativa en un lenguaje
determinado; puede ser verdadera o falsa. Pero adviértase que la
frase «la supervivencia de los més eficaces» no es una oracién
declarativa. Si quisiéramos evaluar si «la supervivencia de los més
eficaces» es una tautologia, primero deberiamos saber exacta-
mente qué proposicién deseamos examinar.

¢QUué es lo que convierte en tautologia una proposicion? Los
I6gicos aplican este término a una clase especial de verdades
I6gicas simples. «Esta lloviendo o no esta lloviendo» es una tauto-
logia porque tiene la forma P o no-P. La definicion de los términos
I6gicos «o» y «no» es suficiente para garantizar que la proposicion
es verdadera; no necesitamos atender al vocabulario no légico de
la oracion (p. )., «lloviendo»). La oracién «esta lloviendo o no
estd lloviendo» es verdadera por la misma razon que lo es «los
cerdos existen o los cerdos no existen». No tiene nada que ver con
la lluvia ni con los cerdos.

El término «tautologia» se aplica en ocasiones a un ambito més
amplio. Consideremos la oracion «para todo X, si x es soltero,



entonces x es no-casado» (0, méas coloquialmente, «todos los solte-
ros son no-casados»). El significado de los términos l6gicos de esta
oracion no es suficiente para garantizar que sea verdadera. Los
términos légicos son «todos» y «si/entonces». Su significado no es
suficiente; ademas, es necesario conocer el significado de los
términos no légicos («solteros» y «no-casados»). La verdad de la
oracion entrecomillada se sigue de la definicion de los términos
que contiene. Los filésofos llaman a estas oraciones analiticas. Los
enunciados cuya verdad o falsedad no se establece por el significa-
do de los términos que contienen se denominan sintéticos.

La acusacion de que «supervivencia de los mas eficaces» es
una «tautologia» podria formularse, pues, como la afirmacion de
que cierta proposicion es analitica. Pero ;de qué proposicion
estamos hablando? Tal vez la proposicion a considerar sea la
siguiente:

Los rasgos que se encuentran en las poblaciones actuales estan
presentes porque estas poblaciones descienden de poblaciones
ancestrales en las que dichos rasgos eran los mas eficaces de
entre las variantes disponibles.

Adviértase, lo primero de todo, que este enunciado no es una
tautologia; no es una verdad légica que las poblaciones actuales
desciendan de poblaciones ancestrales. Esta implicacién de ese
enunciado es bastante cierta, pero no es una tautologia. En segun-
do lugar, el enunciado, tomado en su totalidad, es falso. Un rasgo
que actualmente sea fijo en una determinada poblacién puede
haber alcanzado la fijacion por varias razones distintas. La selec-
cion natural es una posible causa, pero también lo son la deriva
genética aleatoria, la mutacion y la migracion.

Dicho sea de paso, es curioso que algunos argumentos creacio-
nistas describan la teoria de la evolucién como 1) incontrastable,
2) desconfirmada empiricamente y 3) una tautologia. Dejando esta
confusién a un lado, la cuestion principal es que el enunciado
propuesto mas arriba no es una tautologia y, en cualquier caso, no
forma parte de la teoria de la evolucion. Lejos de ser una verdad
analitica, es una falsedad sintética.

Al afirmar que el enunciado no forma parte de la teoria de la
evolucion, no estoy diciendo que la teoria no contenga tautologias.
Tal vez la siguiente sea una util definicion de eficacia:



El rasgo X es més eficaz que el rasgo Y si y sélo si X tiene una
probabilidad de supervivencia mayor y/o una mayor expectati-
va de éxito reproductivo que Y.

Hay margen para hacer objeciones de poca monta con respec-
to a la adecuacion de este enunciado, pero, sutilezas aparte, es una
definicion de eficacia razonablemente buena.

El hecho de que la teoria de la evolucién contenga esta tautolo-
gia no demuestra que la teoria entera sea una tautologia. No
confundamos la parte con el todo. Lo que quiza resulte maés
absurdo del «problema de la tautologia» es el haber asumido que
el estatuto de la teoria entera depende del veredicto relativo a una
pequefa proposicion (Kitcher, 1982a; Sober, 1984b).

Las dos proposiciones principales de la teoria de la evolucion de
Darwin son hipdtesis historicas (Apartado 1.4). La idea de que todas
las formas de la vida estdn relacionadas y la de que la seleccién
natural es la causa principal de la diversidad de las mismas consti-
tuyen afirmaciones acerca de un objeto particular (la vida en la
Tierra) y acerca de como ese objeto ha llegado a tener sus caracte-
risticas actuales. Esta bastante claro que ninguna de estas dos
hipdtesis puede deducirse solo a partir de definiciones. Ninguna es
analitica. La teoria bipartita de Darwin no es una tautologia.

Traslademos nuestra atencion a otra clase de enunciados de la
teoria de la evolucion y consideremos los enunciados generales
«sifentonces» que ofrecen los modelos de los procesos evolutivos.
¢Son enunciados empiricos o verdades definicionales? En fisica, las
leyes generales, como la Ley de la Gravitacion de Newton o la Teo-
ria Especial de la Relatividad son empiricas. Por el contrario, muchas
de las leyes generales de la biologia evolucionista (los enunciados
«si/ entonces» proporcionados por modelos matematicos) parece que
son no empiricos. O sea, a menudo, una vez que ha quedado cuidado-
samente establecido un modelo evolucionista, resulta ser una verdad
matematica (no empirica). He discutido en el Apartado 1.5 esta
cuestion respecto al argumento de la proporcion sexual de Fisher.

Consideremos ahora otro ejemplo. La Ley de ITardy-Weinberg
ha recibido a veces la tosca formulacion siguiente:

Si existen genes p A y genes ga en algun locus de una pobla-
cion, entonces las frecuencias de los tres genotipos AA, Aa y aa
serdn p2 2pq y q2 respectivamente.



CUADRO 3.1. Quine sobre la verdad a priori

;Cémo podemos decir si un enunciado que nos sorprende por obvio es
una verdad definicional? Podemos examinar el enunciado y pensar que
ninguna observacién podria probablemente valer contra él. Pero quizas esto
solo refleje una falta de imaginacion por nuestra parte, no el hecho de que
el enunciado sea realmente a priori (/.<?, justificable previa o independiente-
mente de la experiencia).

La tesis de Duhem debe conducir a que nos tomemos en serio este pro-
blema. Consideremos qué significa decir que H no es una aseveracién empiri-
ca si aceptamos la idea de que las hipotesis tienen consecuencias empiricas
solo cuando se conjugan con supuestos auxiliares. Estamos diciendo que
nunca sera razonable para nosotros aceptar supuestos auxiliares A que pudie-
ran afiadirse a H, de tal modo que H&A hiciera predicciones que no se sigan
de A solo. Esto exige una especie de omnisciencia acerca del futuro de la
ciencia, cosa que la historia de la ciencia nos ha ensefiado que no poseemos.

Immanuel Kant pensaba que la geometria euclidiana y la tesis*del
deterninismo son verdaderas a priori. Pensaba que ninguna observacion
podia valer contra ninguna de ellas. Pero en nuestro siglo se ha descubierto
que la geometria euclidiana, cuando se conjuga con una teoria fisica inde-
pendientemente plausible, hace predicciones que resultan ser falsas. De
igual modo, el determinismo lleva a predicciones falsas cuando se conjuga
con una teoria fundamental plausible. Lo primero deriva de la teoria de la
relatividad; lo segundo, de la mecanica cuantica. Kant no previo estos
nuevos desarrollos tedricos.

Basandose, en parte, en ejemplos como éstos, Quine (1952, 1960) ha
llegado a la conclusion de que no hay verdades a priori (0 analiticas). No
voy a discutir aqui esta conclusion radical. Mi objetivo, mas modesto, es
hacer ver que debemos ser prudentes al afirmar que tal o cual proposicidon
es una tautologia. ;Como podernos asegurar que algo que parece ser una
verdad definicional lo es realmente?

La idea es que se pueden calcular las frecuencias de diferentes
genotipos de los organismos a partir de las frecuencias de los
gametos que los producen. La siguiente tabla suele darse como
explicacion de por qué es cierta la Ley de Hardy-Weinberg:

Madre
P g
A a
P A P2 pg

4 @& pg g2



El enunciado que aqui se pretende expresar requiere ciertas
precisiones. Tenemos que asumir que hay apareamiento al azar y
que las frecuencias de los alelos son las mismas en los dos sexos.
Tenemos que asumir ademas que las frecuencias de los gametos
estan adecuadamente tomadas antes de la fertilizacion, y que los
hijos son censados inmediatamente después de la fertilizacion (de
modo que no haya tiempo para que la seleccion nos haga un
regalo). Con una poblacién de tamafio infinito, las frecuencias
genotipicas se siguen de las frecuencias gaméticas.

Dadas todas estas condiciones, la Ley de Hardy-Weinberg
parece tener el mismo estatuto que la siguiente proposicion, relati-
va al lanzamiento de monedas:

Si lanzamos independientemente dos monedas, en cada una
de las cuales hay una probabilidad p de que salga cara y q de
gue salga cruz, entonces la probabilidad de obtener dos ca-
ras, una cara y una cruz y dos cruces son p2 2pq Yy g2
respectivamente.

Esta proposicion sobre el lanzamiento de monedas es una
verdad matematica; es una consecuencia de los términos mate-
maéticos que contiene. El enunciado se sigue de los axiomas de la
probabilidad y de la definicion de «independencia probabilisti-
ca». Lo mismo es aplicable a la Ley de Hardy-Weinberg. Las
observaciones son bastante innecesarias para verificar cualquier
proposicién.

Si hacemos un uso suficientemente vago del término «tautolo-
gia» (de modo que pueda abarcar las verdades matematicas), en-
tonces muchas de las generalizaciones de la teoria de la evolucion
son tautologias. Mé&s aun, parece que hemos encontrado una dife-
rencia entre la fisica y la biologia. Las leyes fisicas son, con
frecuencia, empiricas, pero los modelos generales de la teoria de la
evolucion tipicamente no lo son.

Para los positivistas l6gicos, la fisica era la ciencia paradigmati-
ca; para ellos, fisica queria decir principalmente mecanica newto-
niana, teoria de la relatividad y mecénica cuéntica. Por supuesto,
estos tres cuerpos tedricos contienen de hecho leyes empiricas.
So6lo habia que dar un pequefio salto desde estos ejemplos para
Ilegar a la tesis general de que una teoria cientifica es un conjunto
de leyes empiricas.



Esta vision de la ciencia coloca a la teoria de la evolucion ante
un doble peligro. En primer lugar, las teorias no pueden consistir
en hipdtesis histéricas; por tanto, hablar de la «teoria» de la
evolucion de Darwin es darle un nombre equivocado. En segundo
lugar, a menudo las partes verdaderamente generales de la teoria
de la evoluciéon no son empiricas.

La palabra «tautologia» tiene una connotacién peyorativa. No
solo significa verdad matematica, sino también un truismo vacio.
Esta implicacion negativa subyace tras la afirmacion de que la
teoria de la evolucion es una «mera» tautologia. Pero nadie parece
desechar la labor de los matematicos por ser «mera tautologia». La
razén es que la matemética puede ser profunda y sus resultados,
no obvios.

La misma cuestion es aplicable en gran medida a la construc-
cion de modelos en teoria de la evolucion. Tal vez el argumento de
la proporcidn sexual de Fisher, construido como un enunciado
«si/entonces», sea una verdad matematica. Aun asi, estd muy lejos
de ser trivial. Y no fue obvio hasta que Fisher formul6 el argumen-
to. Gracias a sus intuiciones, podemos ahora encontrar obvio lo
gue antes estaba bastante poco claro.

El culto a la fisica y una equivocada concepcion de las mate-
maticas como empresa trivial podrian llevar a rechazar la cons-
truccion de modelos en biologia evolucionista por no ser genui-
namente «cientificos»: los modelos no son empiricos, sino
«mera» matematica. Pero ¢por qué dejarse seducir por este
doble error? «Ciencia» deberia usarse como un término que
abarcase todas las ciencias. Si es que hay méas de un tipo de
ciencia —si las ciencias difieren unas de otras en aspectos de
interés—, debemos reconocer el hecho y entenderlo. No tiene
sentido negarle la etiqueta de «ciencia» a la biologia evolucio-
nista sélo porque no sea exactamente como la fisica. Por supues-
to que la teoria contiene «tautologias» (verdades matematicas),
pero cualquier teoria las tiene. Algunas de esas «tautologias»
constituyen interesantes e importantes guias para nuestra com-
prension del mundo de la vida. Por otro lado, hay mas cosas
en la ciencia que sus modelos mateméticos generales. Las
hipotesis histéricas describen propiedades de los objetos particu-
lares que se encuentran en el arbol de la vida. Y esas hipotesis
son empiricas.



3.5.  Superveniencia

Las propiedades fisicas de un organismo y del medio en el que
habita determinan lo eficaz que es ese organismo. Pero la eficacia
de un organismo —Io viable o fértil que sea— no determina c6mo
deben ser sus propiedades fisicas. Esta relacion asimétrica entre
las propiedades fisicas del organismo en su medio y la eficacia del
organismo en su medio significa que la eficacia superviene a partir
de las propiedades fisicas (Rosenberg, 1978, 1985).

Otra forma de formular la tesis de la superveniencia es la si-
guiente: si dos organismos son idénticos en sus propiedades fisicas
y viven en medios fisicamente idénticos, entonces deben tener la
misma eficacia. Pero el hecho de que dos organismos tengan la
misma probabilidad de supervivencia o el mismo nimero de crias
esperadas no implica que sus medios deban ser fisicamente idénti-
cos. Una cucaracha y una cebra difieren en numerosos aspectos,
pero puede resultar que ambas tengan una probabilidad de 0,83
de sobrevivir hasta hacerse adultas.

La idea de la superveniencia puede definirse de un modo més
general. Un conjunto de propiedades P superviene a partir de otro
conjunto de propiedades Q precisamente cuando las propiedades
Q de un objeto determinan cudles son sus propiedades P, pero no
a la inversa. Si P superviene a partir de Q, entonces hay una
correspondencia de uno-a-muchos de P a O (Kim, 1978).

El hecho de que la eficacia supervenga a partir de las propie-
dades fisicas sugiere una tesis mas general: Todas las propiedades
bioldgicas supervienen a partir de las propiedadesfisicas. Y esta tesis
sobre las propiedades que investiga la biologia sugiere otra tesis aun
mas general: Todas las propiedades investigadas por otras ciencias
distintas de lafisica supervienen a partir de propiedades fisicas. Esta
tesis de superveniencia asigna a la fisica un estatuto especial entre
todas las ciencias. Afirma que el vocabulario de las propiedades
fisicas proporciona la descripcion mas fina de los objetos paticula-
res que pueblan el mundo.

En el Apartado 1.6 presenté una tesis a la que denominé
fisicalismo, que dice que todo objeto es un objeto fisico. De
acuerdo con el fisicalismo, el dominio de la psicologia y la biologia
son los objetos fisicos que tienen mente y que estan vivos, respecti-
vamente. La fisica pretende caracterizar lo que todos los objetos



fisicos tienen en comun; su dominio incluye los dominios de otras
ciencias.

El concepto de superveniencia constituye una herramienta util
para hacer méas preciso el fisicalismo. Para ver por qué lo es
debemos considerar qué quiere decir que un objeto es «fisico».
No significa simplemente que algunas de sus propiedades sean
fisicas; después de todo, aungque un organismo tenga un alma o un
élan vital inmaterial, sigue pudiendo tener masa y temperatura. Ni
significa tampoco que todas sus propiedades sean fisicas. Es con-
sistente con el fisicalismo que un organismo pueda tener un deter-
minado valor de eficacia y ser un amante de la muasica, aun cuando
tales propiedades no las discuta la fisica.

Entonces, ;qué puede estar queriendo decir el fisicalista cuan-
do afirma que todos los objetos son «objetos fisicos»? Lo que yo
sugiero es esto: Decir que un organismo es un objeto fisico es decir
gue todas sus propiedades supervienen a partir de sus propiedades
fisicas. EI concepto de superveniencia ofrece una interpretacion
maés precisa de aquello que el fisicalismo afirma.

Una cuestion planteada en el Apartado 1.6 en torno a la tesis
del fisicalismo era si la fisica, en principio, es capaz de explicarlo
todo. Ahora que tenemos ante nosotros la tesis de la supervenien-
cia podemos indagar un poco mas en esta cuestion.

Supongamos que advertimos que dos inversiones cromosomi-
cas cambian de frecuencia en una poblacion de Drosophila en el
transcurso de un afio. Una investigacion revela que esos cambios
se deben a la seleccion. Descubrimos que un tipo posee una
viabilidad mucho mayor que el otro y, por consiguiente, explica-
mos el cambio de frecuencia diciendo que uno de los tipos tiene
un valor de eficacia mucho mayor que el otro.

Nos preguntamos a continuacion por las bases fisicas de esta
diferencia de eficacia. Descubrimos que una de las inversiones
cromosomicas produce un térax méas grueso, lo cual aisla mejor a
la mosca contra las bajas temperaturas reinantes. Una vez obtenida
esta caracterizacion fisica, ya no necesitamos usar la palabra «efi-
cacia» para explicar por qué ha cambiado la frecuencia de los
rasgos. El concepto de eficacia nos condujo a nuestra explicacion
inicial, pero los detalles fisicos ofrecen una explicacion mas pro-
funda. Eso no significa que la primera explicacion fuera total-
mente no-explicativa. La eficacia no es la idea vacia de una virtud



dormitiva. La cuestion es que, aunque la eficacia sea explicativa,
parece ser una reserva de terreno para una explicacion mas pro-
funda que prescinde del concepto de eficacia. En lugar de decir
que una de las inversiones cromosomicas tiene una eficacia mayor
gue la otra, podemos decir que la primera produce un térax mas
grueso que la otra y que esta diferencia explica por qué un tipo de
mosca sobrevive mejor que el otro.

Este ejemplo sugiere una afirmacion general acerca de la rela-
cién de la eficacia con las propiedades fisicas de un organismo.
Supongamos que E es el conjunto de eficacias que caracterizan a
los organismos de una determinada poblacién, y M(E), el conjunto
de propiedades fisicas de aquellos organismos en los que supervie-
ne E. La afirmaciéon que podemos considerar ahora es que M(E)
explica lo que explica E. Esta tesis puede generalizarse. Sea B las
propiedades bioldgicas que caracterizan a los organismos de una
poblacién, y M{B), las propiedades fisicas a partir de las que
supervienen dichas propiedades bioldgicas. Podemos considerar la
tesis de que M(B) explica lo que explica B. La tesis aln maés
general que esto sugiere es la de que existe una explicacion fisica
para cualquier fendmeno explicado por otras ciencias distintas de la
fisica.

¢Hace la tesis de la superveniencia que esta otra tesis acerca de
la explicacion sea mas plausible? Si las propiedades bioldgicas
supervienen a partir de las propiedades fisicas, ¢se sigue de ello
que las propiedades fisicas pueden explicar cualquier cosa que
expliquen las propiedades biol6gicas? Putnam (1975) ha defendi-
do que la respuesta es que no. Consideremos un ejemplo muy
simple. Supongamos que tenemos un tablero con un agujero re-
dondo de 6 pulgadas de didmetro. Intentamos pasar por el agujero
una clavija cuadrada de 6 pulgadas de lado y no lo conseguimos.
¢Como hemos de explicar el hecho de que la clavija no pase por el
agujero? Putnam dice que el tamafio y la forma del agujero y de la
clavija proporcionan la explicacién obvia. Llamémoslas macropro-
piedades del sistema. Otra alternativa seria caracterizar la posicion
y otras propiedades de cada uno de los atomos de la clavija y del
tablero. ¢Explican estas micropropiedades por qué la clavija no
pasa por el agujero?

Las macropropiedades supervienen a partir de las micropro-
piedades. La posicion de los atomos del tablero y la clavija deter-



minan las macroformas y tamafos, pero no a la inversa. Si las
macropropiedades explican por qué no pasa la clavija por el aguje-
ro, ¢explican también ese hecho las micropropiedades? Putnam
dice que no. La lista exhaustiva de micropropiedades aporta una
gran cantidad de informacion irrelevante. La posicién exacta de
cada 4&tomo no importa: la microhistoria no es explicativa, segin
Putnam, porque se refiere a hechos que no son esenciales.

La propuesta de Putnam tiene la consecuencia bastante gene-
ral de que si las propiedades X supervienen a partir de las propie-
dades Y, entonces las propiedades Y nunca explicaran lo que
explican las propiedades X. Si la eficacia explica el cambio de
frecuencia del rasgo en la poblacién de Drosophila, entonces el
térax més grueso no lo explica. Ciertamente, esta conclusion resul-
ta llamativa aqui.

El argumento de Putnam descansa en el supuesto siguiente: si
C no es necesario para la ocurrencia de E, entonces C no es
relevante para explicar E. Putnam dice que la posicién de los
atomos es explicativamente irrelevante sobre la base de que la
clavija tampoco habria pasado por el agujero aunque la organiza-
cion de los atomos hubiera sido algo distinta. Pero seguramente es
una equivocacion ponerle esa constriccion al concepto de explica-
cion. La explicacion de la muerte de Moriarty es que Holmes le
dispard. Cierto que Holmes podria haber usado un arma distinta,
y que Moriarty también habria muerto si otro hubiera ejecutado la
accion. Para que Moriarty muriera, no era necesario que Holmes
disparase el arma, pero, con todo, decir que Holmes apretd el
gatillo es una explicacion perfectamente satisfactoria de la muerte
de Moriarty.

Lo que parece plausible es que la enormemente larga lista de
atomos individuales y sus propiedades constituye una explicacion
innecesariamente prolija de por qué la clavija no puede pasar por
el agujero. Una explicacion repleta de detalles aburridos sigue
siendo una explicacion, aunque una explicacion inferior. Asi pues,
tal vez debiéramos reformular la tesis de Putnam; la idea no es que
las microexplicaciones no sean explicativas, sino que son explica-
ciones pobres.

El problema de esta sugerencia es que las microhistorias si
ofrecen muchas veces una mayor clarificacion. Por ejemplo, mi
dolor de cabeza desaparece porque tomo aspirina. No es un ejerci-



ci6 inatil describir cémo acttan las moléculas de la aspirina sobre
distintas partes de mi cuerpo. Las microexplicaciones hacen mu-
chas veces un buen trabajo al explicar lo que también explican las
macroexplicaciones.

La fisica posee un dominio que engloba los campos de la
psicologia y la biologia. Ademas, es, cuando menos, defendible
afirmar que todo evento que tenga una explicacion biol6gica o
psicoldgica también tiene una explicacion fisica. Naturalmente,
muchas veces nos resultara imposible enunciar la explicacion fisi-
ca, tal vez debido a nuestra ignorancia o a que poner por escrito la
explicacion fisica llevaria demasiada tinta.

Esta conclusion tentativa presenta a la biologia como una
disciplina que no parece tener problemas explicativos que pueda
Ilamar propios. En principio, la fisica es capaz de explicar cual-
quier acontecimiento que la biologia aspire a explicar, aunque, en
la practica, lo limitado de nuestro conocimiento pueda impedirnos
enunciar la explicacion fisica. La autonomia de la biologia parece
depender, por tanto, de nuestra ignorancia acerca del mundo. La
razén por la que tenemos ciencias separadas no es la existencia de
distintos problemas explicativos a abordar. Més bien la division
del trabajo entre las ciencias es simplemente una estrategia de
conveniencia: nos resulta mas facil afrontar distintos problemas si
utilizamos diferentes vocabularios.

Aunque no considero que esta conclusién constituya una
afrenta a la dignidad de la biologia como disciplina, hay otra
manera de pensar la relacion de la biologia con la fisica. Hasta
ahora me he centrado en el problema de explicar eventos aislados.
Cambia la frecuencia de los rasgos en una poblacién de Drosophila
y queremos saber por qué. Pero la ciencia tiene otro objetivo,
aparte de la explicacion de acontecimientos aislados. Las diferen-
tes ciencias también buscan construir marcos descriptivos que
caractericen lo que tienen en comun distintos acontecimientos
aislados. Ademas de explicar acontecimientos aislados, también
queremos describir pautas generales.

Es aqui donde el vocabulario de las propiedades supervinien-
tes hace una contribucion irreductible. Consideremos el ejemplo
con el que comenzabamos este apartado —el concepto de eficacia.
Los modelos de seleccion natural describen como cambia una
poblacion en respuesta a la variacion de eficacia que contiene. Por



ejemplo, el denominado teorema fundamental de la seleccion natu-
ral de Fisher (1930) sosdene que la tasa de evolucion de una
poblacion (cuando la seleccion natural es la Unica fuerza en ac-
cion) es igual a la varianza (genética aditiva) de la eficacia. Esta
generalizacion comprende la evolucion de las orquideas, las igua-
nas y los seres humanos. Estas distintas poblaciones difieren en
incontables aspectos fisicos. Si sélo describiésemos las caracteristi-
cas fisicas, tendriamos que contar una historia diferente acerca de
la evolucion de cada una de ellas. Pero, cuando abstraemos esas
diferencias fisicas, podemos ver que hay algo que tienen en comun
esas distintas poblaciones. La generalizacion de Fisher acerca de la
seleccion natural no puede reducirse a hechos fisicos sobre los
objetos vivos precisamente porque la eficacia superviene a partir
de esos hechos fisicos.

Lo mismo puede decirse de muchas otras generalizaciones en
biologia. Por ejemplo, las ecuaciones de Lotka-Volterra en ecolo-
gia describen como el nimero de organismos predadores y el de
organismos predados estdn relacionados dindmicamente. Estas
ecuaciones son aplicables a cualquier par de poblaciones en las
gue los organismos de una predan a los organismos de la otra.
¢Qué es esta relacion de predacion? Los leones predan a los
antilopes; la atrapamoscas de Venus caza moscas. ;Qué es lo que
tiene un ledn en comun con una planta carnivora que los convierte
a ambos en predadores? No es en virtud de ninguna semejanza
fisica por lo que estos dos organismos se cuentan como predado-
res. Es verdad que los leones cazan y comen antilopes, y las plantas
carnivoras cazan y comen moscas. Pero los detalles fisicos de lo
gue significa cazar y comer en estos dos casos difieren notable-
mente. Las categorias bioldgicas nos permiten reconocer semejan-
zas entre sistemas fisicamente distintos.

Asi pues, ;qué respuesta podemos dar a la pregunta de si la
fisica puede explicar todo lo que puede explicar la biologia? En
primer lugar, tenemos que dividir la pregunta en dos: 1) Cuando
hay una explicacion bioldgica de por qué ocurre un determinado
evento particular, ;hay también una explicacion fisica? 2) Cuando
hay una explicacion bioldgica de qué tienen en comin varios even-
tos particulares, ¢hay también una explicacion fisica? Tal vez la
respuesta a 1) sea si; por lo que se refiere a 2), la respuesta que yo
daria es que no. Puede ser que todo acontecimiento aislado tenga



una explicacién fisica, pero eso no quiere decir que todo patrén
de acontecimientos pueda caracterizarse con el vocabulario de la
fisica (Sober, 1984b).

3.6. Ventaja y eficacia

A menudo usamos los términos «eficacia» y «ventaja» como
intercambiables. Decimos que es ventajoso para las cebras el co-
rrer deprisa (mas que despacio) cuando son atacadas por predado-
res. Decimos también que las cebras rapidas son méas eficaces que
las lentas. Aunque haya una circunstancia especial en la cual estos
dos términos sean equivalentes, por lo general no lo son.

Para ver el porqué consideremos una poblacién en la que la
seleccion actle sobre dos caracteristicas a la vez. Supongamos que
una poblacion de cebras experimenta selecciéon de la velocidad en
la carrera y seleccion de la resistencia a la enfermedad. Por razo-
nes de simplicidad, imaginemos que los organismos de esa pobla-
cion pueden ser rapidos o lentos, y resistentes a la enfermedad o
vulnerables a ella.

En principio, hay cuatro combinaciones de rasgos que podria
poseer un organismo; se muestran en la siguiente tabla de doble
entrada. Las entradas representan la eficacia de cada combinacién.
Los valores absolutos no importan; atendamos sélo a las desigual-
dades que implican.

Enfermedad
Resistente Vulnerable
Rapido 4 3
Lento 2 1

La mejor combinacién de rasgos es ser rapido en la carrera y
ser resistente a la enfermedad; la peor, ser lento en la carrera y ser
vulnerable a la enfermedad. ;Como hemos de valorar las dos
combinaciones intermedias? Supongamos que la enfermedad en
cuestion es lo sufientemente rara y que los predadores son lo



Cuadro 3.2. Reduccién

Los cientificos hablan a veces de «reduccionismo» y de «reducir» una
teoria (o proceso o fendmeno) a otra. Los filésofos han escrito mucho
acerca de como han de entenderse estas ideas (una revision en Wimsatt,
1979).

Una lectura de lo que significa el reduccionismo viene sugerida por el
texto principal. Puede que «X se reduce a Y» signifique que Y puede
explicar todo lo que pueda explicar X, pero no a la inversa. Hay una
objecién simple a esta sugerencia. Presumiblemente X&Z podran explicar
todo lo que explique X, pero lo contrario no es verdad. No obstante,
ciertamente es una trivializacion del concepto de reduccion el decir que X
se reduce a la conjuncion X&Z, cuando X y Z son teorias escasamente
relacionadas.

Otro punto de partida relacionado ha sido la idea de que reduccion
significa deduccion. Reducir la teoria X a la teoria Y es deducir X a partir
de Y. La primera complicacién surge cuando nos damos cuenta de que
las dos teorias pueden tener vocabularios diferentes. En este caso, la
deduccidn exige que la teoria reductora Y sea complementada con prin-
cipios-puente P que muestren como se relacionan los dos vocabularios.
La propuesta es que X se reduce a Y cuando X puede deducirse de
Y&P.

Un problema con el que se enfrenta esta propuesta es que los cientificos
hablan muchas veces de reducir una teoria a otra, aun cuando la teoria
reducida sea, en el mejor de los casos, una aproximaciéon. Por ejemplo, es
frecuente la interpretacion de que la Ley de Mendel de la segregacion
independiente dice que dos genotipos cualesquiera son estadisticamente
independientes. Esta afirmacion general no es cierta cuando los genes en
cuestion estan en el mismo par de cromosomas. Si la ley de Mendel es falsa,
no puede deducirse a partir de proposiciones verdaderas de ninguna clase.
Aun asi, hablamos de reducir la teoria de Mendel a la teoria cromosémica
de la herencia. En consecuencia, se ha sugerido que en la reduccion
deducimos una versién «corregida» de la teoria que se reduce (Schaffner,
1976). El problema es especificar qué significa «corregida». ;Cuél es la
diferencia entre reducir una teoria a otra y refutar una teoria por otra (Hull,
1976)?

El término «reduccionismo» se usa en un sentido bastante diferente,
cuando se aplica a programas de investigacion. Supongase que un progra-
ma de investigacion asume que un determinado fendmeno esta influido
por los factores causales C,, C2 .... C,. Se anuncia entonces un nuevo
programa que intenta demostrar que algunas de esas n variables son
prescindibles. ElI nuevo programa sera denominado, sin duda, reduccionis-
ta. Mas que postular n causas, se dirige a demostrar que el nimero de
variables independientes relevantes puede reducirse. El adaptacionismo
(Capitulo 5) y la sociobiologia (Capitulo 7) han sido calificados como
reduccionistas en este sentido.



suficientemente comunes como para que sea mejor ser rapido en
carrera y vulnerable a la enfermedad que lento y resistente a ésta.
Este es el orden de eficacia representado en la tabla.

Adviértase que ser rapido en la carrera es ventajoso. Con
independencia de si se es resistente o vulnerable a la enfermedad,
es mejor ser rapido que lento (4>2 y 3> 1). El mismo razona-
miento implica que ser resistente a la enfermedad es ventajoso.
Independientemente de si se es rapido o lento en carrera, €s mejor
ser resistente a la enfermedad que vulnerable aella (4>3 y 2> 1).

¢Qué sucederd en la poblacion si la seleccion natural actla
simultaneamente sobre la variacion en velocidad de carrera y en
resistencia a la enfermedad? Si nos valemos de la regla segun la
cual los rasgos més eficaces se hacen mas frecuentes y los menos
eficaces menos frecuentes, ;podemos concluir que la més eficaz de
las cuatro combinaciones evolucionard hacia la fijacion?

La respuesta serd negativa si hay una fuerte correlacion entre
correr rapido y ser vulnerable a la enfermedad. Por razones de
simplicidad, imaginemos que todo organismo de la poblacién se
sitia o bien en la parte superior derecha, o bien en la inferior
izquierda de la tabla anterior. La seleccion natural tiene ahora dos
combinaciones de rasgos sobre las que actuar, no cuatro. De ser
asi, rapido y vulnerable evolucionard y lento y resistente saldra de
escena. El resultado final es que la frecuencia de un rasgo desven-
tajoso (ser vulnerable a la enfermedad) aumenta y la de un rasgo
ventajoso (ser resistente a la enfermedad) disminuye.

No hay nada equivocado en la regla de que los rasgos mas
eficaces se hacen mas frecuentes y los menos eficaces menos
frecuentes. (Por supuesto, debe recordarse que el uso de esta regla
exige suponer que la seleccién natural es la Unica fuerza en accién
y que los rasgos son heredables.) Lo importante es que la regla
dice que los rasgos mas eficaces evolucionan, no que los rasgos
ventajosos siempre lo hagan.

¢Cuél es la eficacia del rasgo de ser rapido? Es un promedio.
Los individuos rapidos en la carrera pueden ser resistentes a la
enfermedad (en cuyo caso tienen una eficacia de 4) o vulnerables a
ella (en cuyo caso tienen una eficacia de 3). Por tanto, la eficacia
de rdpido es una media ponderada que se sitla entre 4 y 3,
reflejando dicha ponderacion la frecuencia con que ocurre el rasgo
en esos dos contextos. De igual modo, la eficacia de lento debe



situarse entre 2 y 1 De esto se sigue que rapido debe de ser més
eficaz que lento.

Pero esto mismo no es aplicable a resistente y ivulnerable. La
eficacia del primer rasgo se situard entre 4 y 2, y la del segundo,
entre 3y 1L Qué rasgo sea el que, de hecho, tenga mayor eficacia
dependera de si este par de rasgos estd correlacionado con otros
rasgos que ejerzan influencia por si mismos.

Si los dos rasgos evolucionan independientemente, entonces los
rasgos ventajosos tendran una mayor eficacia. Ya he demostrado
gue rapido es mas eficaz que lento con independencia de cuanta
correlacion haya entre velocidad de carrera y resistencia a la enfer-
medad. Consideremos ahora cudles serdn las eficacias de la re-
sistencia y la vulnerabilidad a la enfermedad cuando la resistencia
es independiente de la velocidad de carrera. Supongamos que
en la poblacion hay p individuos réapidos y g individuos lentos
{p+ g= 1). Si la velocidad de carrera es independiente de la resis-
tencia a la enfermedad, entonces la eficacia de resistente es
4p+2q, y la de vulnerable, 3p + lg. El rasgo ventajoso es mas
eficaz, si el supuesto de independencia se mantiene.

¢Queé es lo que podria causar la correlacion de caracteres? Una
respuesta es la pleiotropia, que se produce cuando un Unico gen
tiene dos efectos fenotipicos. Si el alelo A causa los fenotipos P:y

y el alelo a causa los fenotipos P2y Q2 en una poblacion de
organismos haploides, entonces Pi y Oj estaran correlacionados.
La correlacion fenotipica es debida al hecho de que los dos fenoti-
pos poseen una causa genética coman.

Rose y Charlesworth (1981) describen un interesante ejemplo
de «pleiotropia antagonica» en la hembra de Drosophila. Las hem-
bras con una alta fecundidad en edad temprana tienden a poner
menos huevos cuando son maés viejas. Existe una correlaciéon entre
alta fecundidad en un estadio del desarrollo y baja fecundidad en
otro. La mosca mas eficaz imaginable, por asi decir, tendria alta
fecundidad en ambos estadios. Pero debido a una correlacion
genéticamente inducida, tal combinacion de caracteres no esta
disponible para que la seleccion actue sobre ella.

Un segundo mecanismo que puede producir correlacién de
caracteres es el ligamiento genético. Imaginemos de nuevo un
organismo haploide en el que el locus-zl y el locus-R estén proxi-
mos en el mismo cromosoma. En cada locus hay dos alelos. El



Cuadro 3.3. Correlacion

Consideremos dos rasgos dicotomicos (si/no). Por ejemplo, supongamos
que los individuos de una poblacion pueden fumar (F) o no fumar, y
desarrollar cancer de pulmén (C) o no. EI fumar esta correlacionado positi-
vamente con el cancer de pulmén precisamente cuando:

P(C/F)>P(C/—F).

Una correlacion positiva quiere decir que la frecuencia del cancer entre
los fumadores supera la frecuencia del cancer entre los no fumadores. En
el caso de la correlacién negativa, inviértase el signo de desigualdad. En el
caso de una correlacion nula (independencia), sustituyase la desigualdad
por igualdad.

Una correlacion positiva no exige que la mayoria de los fumadores
desarrollen cancer. La desigualdad anterior no debe confundirse con:

P(C/F)>P(~C/F).

Si el 10% de los fumadores, pero sélo el 2% de los no fumadores
desarrolla cancer, el fumar y el cancer estan correlacionados positivamente.

La correlacion es una relacién simétrica; si el fumar esta correlacionado
con el cancer, el cancer también lo esta con el fumar. La desigualdad que
define la correlacion positiva puede también expresarse como sigue:

P(F/C)>P(F/ —C).

Una consecuencia de esta simetria es que correlacion y causacion deben
ser diferentes. La causacion no es simétrica; el hecho de que fumar cause
cancer no implica que el cancer cause el fumar.

Es posible que dos rasgos estén correlacionados aun cuando ninguno
sea causa del otro. Esto puede ocurrir cuando ambos son efectos conjuntos
de una causa comun. Una gota en la lectura del barémetro en el dia de hoy
esta correlacionada con una tormenta mafiana, pero ninguna de las dos
cosas es causa de la otra, sino que cada una de ellas es un efecto de las
condiciones meteoroldgicas de hoy.

También es verdad que causa y efecto no tienen por qué estar correlacio-
nados. Supongamos que fumar fomenta los ataques cardiacos, pero que, al
mismo tiempo, fumar esté correlacionado con algin otro factor que tienda a
prevenir los ataques al corazén. Por ejemplo, supongamos que los fumadores
tienden a seguir dietas bajas en colesterol, en tanto que los no fumado-
res tienden a tomar alimentos ricos en colesterol. Si el fumar incrementa
causalmente los ataques cardiacos en la misma medida en que las dietas bajas
en colesterol tienden a prevenirlos, puede resultar que P{A/F)~P(A/~F).
De hecho, si el colesterol bajo previene los ataques cardiacos mas de lo que
los fomenta el fumar, podria resultar que P (A/F)<P (A/ —F). Por tanto, un
factor causal y su efecto pueden estar correlacionados positivamente, negati-
vamente o no estar correlacionados.



Decir que un rasgo es ventajoso evolutivamente equivale a decir que
promueve causalmente la supervivencia y/o el éxito reproductivo. Decir que
un rasgo es mas eficaz que su alternativa equivale a decir que esta correlacio-
nado con la supervivencia y/o el éxito reproductivo. Puesto que causa y
correlacion son diferentes, hay una diferencia entre decir que un rasgo es
ventajoso y decir que es mas eficaz que su alternativa.

ligamiento entre los dos loci implica que el supuesto de indepen-
dencia falla. Con una correlacion perfecta de los alelos (A, a, B, b),
la poblacion contiene sélo dos combinaciones (AB y ab), no cua-
tro. Si cada alelo tiene su propio efecto fenotipico, el resultado
sera una correlacion de caracteres fenotipicos.

El término «supergen» se suele aplicar a un conjunto de
genes fuertemente ligados que contribuyen a un mismo fenotipo
0 a fenotipos relacionados. En muchas plantas, la fertilizacion
cruzada es promovida por un mecanismo denominado «heteros-
tilian. Las plantas adoptan dos formas: las borla tienen estilos
cortos y anteras largas, las alfiler presentan la disposicién inversa.
En la primula (Primula vulgaris), hay ligamiento entre el gen para
el estilo corto y el gen para las anteras largas (Ford, 1971). La
correlacion inducida por el ligamiento se considera ventajosa en
este caso.

En el Capitulo 5 consideraré el significado evolutivo de los
mecanismos a los que me acabo de referir. Por ahora, lo que
pretendo es simplemente describir lo que implican, no comentar
su frecuencia o importancia. La cuestién es ver cémo lo ventajoso
y la eficacia pueden seguir caminos separados. El hecho de que sea
bueno poseer un rasgo (0 mejor que poseer el alternativo) no
significa que ese rasgo posea la eficacia mayor.

Este desacoplamiento de los conceptos de eficacia y ventaja es
una consecuencia inmediata de como se define la eficacia. A los
biélogos no les importa realmente la eficacia de los organismos
individuales —ninguno se tomaria la molestia de desarrollar un
modelo sobre la eficacia del Atin Charlie. Lo que a los bi6logos
les importa es la eficacia de los rasgos. La eficacia de un rasgo es
simplemente la media de las eficacias de los organismos que poseen
ese rasgo. Un determinado rasgo puede encontrarse en muchos



Cuadro 3.4. Auto-stop e inteligencia

Darwin y el codescubtidor de la teoria de la evolucion por seleccion
natural, Alfred Russel Wallace, no estaban de acuerdo sobre los origenes
evolutivos de la inteligencia humana (Gould, 1980b). Wallace mantenia que
la seleccion natural no puede explicar las capacidades mentales que no
proporcionan ningun beneficio practico para la supervivencia o la repro-
duccion. Un ojo agudo es ventajoso para cazar y recolectar, pero ;por qué
habria de favorecer la seleccién natural el talento musical o la capacidad de
inventar nuevas ideas cientificas? Wallace pensaba que la seleccion natural
puede dar cuenta de las habilidades practicas, pero no de las capacidades
superiores.

Darwin, en cambio, defendia que la seleccion natural puede explicar
esas capacidades superiores, aun cuando no fueran Utiles para nuestros
antepasados. Darwin pensaba que las capacidades superiores hacen auto-
stop a las inferiores. Las capacidades que ayudaron a nuestros antepasados a
resolver problemas practicos cruciales para la supervivencia estan correla-
cionadas con las que ahora nos sirven a nosotros para resolver problemas
tedricos y que no tienen consecuencias practicas en absoluto.

¢Cdémo se aplica a esta disputa la distincion entre seleccion de y seleccion
para?

organismos que difieran entre si en numerosos aspectos. Las ce-
bras répidas de nuestro ejemplo pueden ser resistentes a la enfer-
medad o vulnerables a ella; pueden ser buenas en la digestion de
grasas 0 no, y asi sucesivamente. Los organismos rapidos poseen
distintas eficacias; la eficacia del rasgo es la media de esos diferen-
tes valores.

Una consecuencia de esta definicion de la eficacia de un rasgo
es que dos rasgos que se encuentren exactamente en los mismos
organismos deben tener la misma eficacia. Con una correlacion
perfecta, los organismos rapidos son los vulnerables a la enferme-
dad. Si eso es asi, rapido y vulnerable deben tener el mismo valor
de eficacia. Pero a pesar de esta comunidad, ain podemos descri-
bir una diferencia entre los dos rasgos. Los organismos sobreviven
porque son rapidos, a pesar de ser vulnerables a la enfermedad. Es
decir, hay seleccién para ser rapido, pero no hay seleccion para ser
vulnerable a la enfermedad.

Decir que hay seleccién para un rasgo (rapido) y en contra de
otro (lento) es hacer una afirmacién acerca de cémo contribuyen
causalmente esos rasgos a la supervivencia y el éxito reproductivo



del organismo. Por otra parte, decir s6lo que un rasgo es mas
eficaz que otro no es decir nada de por qué los organismos que
poseen el primero tienden a hacerlo mejor que los que poseen el
segundo. Un rasgo puede ser méas eficaz que otro porque confiere
una ventaja o porque estd correlacionado con otro rasgo que es el
gue confiere la ventaja.

Cuando rapido y vulnerable presentan una correlacion perfec-
ta, el proceso de seleccion hard que aumente la frecuencia de esa
combinacidn de rasgos. Durante el proceso, los individuos rapidos
resultan seleccionados. Como los individuos rapidos son los que
son vulnerables a la enfermedad, también es verdad que los indivi-
duos vulnerables son seleccionados. Asi pues, los dos enunciados
son verdaderos: hay seleccion de los individuos réapidos, y hay
seleccion de los individuos vulnerables. No obstante, cuando consi-
deramos por qué ha aumentado la frecuencia de los rasgos, no
podemos citar los dos rasgos de forma intercambiable. Ha habido
seleccion para ser més rapido, pero no la ha habido para ser mas
vulnerable a la enfermedad. La expresion «seleccion para» descri-
be las causas, en tanto que «seleccion de» describe los efectos
(Sober, 1984b).

3.7. La teleologia naturalizada

Los bidlogos hablan de las «funciones» de diversos dispositi-
vos. Por ejemplo, dicen que la funcion del corazén es bombear
sangre. ;Qué puede querer decir esto? Después de todo, el cora-
z6n hace muchas cosas. Bombea sangre, pero también hace ruido
y ocupa espacio en el pecho. ¢Por qué se dice que su funcién es
bombear sangre, y no hacer ruido u ocupar espacio? Para com-
prender las afirmaciones acerca de las funciones, debemos deter-
minar cuél o cuales de los efectos que un dispositivo posee forma
parte de su funcion.

Tal vez el concepto de funciéon se vea mas claro cuando lo
aplicamos a artefactos. No tenemos problemas para discernir la
funcion de un cuchillo porque los cuchillos se crean y se usan con
ciertas intenciones. Las personas fabrican cuchillos para que otras
personas puedan usarlos para cortar. Naturalmente, la gente pue-
de tener otros motivos para fabricar cuchillos (p. ej., obtener



ganancias), y también diferentes propdsitos al usarlos (p. €j., como
simbolo de status). Estas complicaciones hacen posible que un
fabricante de cuchillos diga «La funcion de este cuchillo es acapa-
rar el mercado». Y un rey podria decir «La funcion de este cuchillo
es representar mi autoridad». Pero notese que estos comentarios
tienen algo en comun: digamos que la funcion de un cuchillo es
cortar, ganar dinero o representar autoridad. La afirmacion es
verdadera debido a las intenciones de los agentes humanos.

Esto plantea la pregunta sobre qué puede significar aplicar el
concepto de funcion a objetos que no son producto de la manu-
factura del hombre. Si los organismos fuesen producto de un
disefio inteligente, el corazén podria entenderse de la misma for-
ma que el cuchillo. Hablar de la funcién del corazon seria hablar
de las intenciones que Dios tenia cuando nos dot6 de un corazon.
Pero cuando queremos dar una explicacién puramente naturalista
del mundo de la vida, ;como puede la idea de funcion tener
sentido literal alguno? Tal vez implica un antropomorfismo ina-
ceptable, vestigio de una época pasada en la que los objetos vivos
se pensaban como productos de un disefio inteligente.

Esta sospecha de que la biologia deberia ser purgada de los
conceptos funcionales se ve fomentada por el hecho de que la
revolucion cientifica del siglo xvii elimind la teleologia de la fisica.
La fisica de Aristdteles, como el resto de su vision de la naturaleza,
estaba saturada de teleologia. Aristdteles pensaba que las estrellas,
no menos que los organismos, habian de entenderse como sistemas
dirigidos a un objetivo. Un telos interno llevaba a los objetos pesa-
dos a caer hacia el lugar donde esta el centro de la Tierra. Los
objetos pesados tenian esa funcion. La fisica newtoniana hizo posi-
ble pensar que un meteoro puede simplemente no tener funcion
alguna; se comporta como lo hace debido a su conformidad con la
ley cientifica. Hablar de funciones y objetivos es bastante superfluo.
Puede ser que el progreso en biologia pase por una emancipacion
similar de las nociones funcionales.

Darwin esta adecuadamente considerado como un innovador
que impulsé la causa del materialismo cientifico. Pero su efecto
sobre las ideas teleoldgicas fue bastante diferente del de Newton.
Més que desterrarlas de la biologia, Darwin fue capaz de mostrar
cémo podian hacerse inteligibles desde un marco naturalista. La
teoria de la evolucidon nos permite responder a las dos preguntas



conceptuales sobre la funcién que plantedbamos antes. Otorga
sentido a la idea de que so6lo alguno o algunos de los efectos de un
mecanismo son funciones de dicho mecanismo («la funcion del
corazon es la de bombear sangre, no la de hacer ruido»). La teoria
también muestra como el asignar una funcién a un objeto no exige
ningun antropomorfismo ilicito; no requiere la pretensién de que
los organismos sean artefactos.

Hay una cierta variacion en la utilizacién que hacen los bi6lo-
gos evolucionistas de términos como los de «funcion» o «adapta-
ciony, pero también hay ciertas distinciones clave que son amplia-
mente aceptadas. Lo que es crucial es ver esas distinciones; cémo
las llamemos no importa tanto.

Decir que un rasgo es una «adaptacion» es decir algo no sobre
su utilidad actual, sino sobre su historia. Decir que el corazén de
los mamiferos es (actualmente) una adaptacién para bombear san-
gre es decir que los mamiferos actuales tienen corazén porque
ancestralmente tener un corazén confirié una ventaja en eficacia;
ese rasgo evoluciond porque hubo seleccion para tener un cora-
z0n, y el corazén se ha seleccionado porque bombea sangre. El
corazén hace ruido, pero no es una adaptacién para hacer ruido.
El corazon no evolucion6 porque hiciera ruido, sino que esta
propiedad evolucion6 como resultado incidental; hubo seleccion
de un productor de ruido, pero no seleccion para hacer ruido. Mas
en general, podemos definir el concepto de adaptacion del siguien-
te modo:

La caracteristica ¢ es una adaptacion para realizar la tarea t en
una poblacién, si y solo si los miembros de esa poblacion
poseen c en la actualidad porque, ancestralmente, hubo selec-
cién para poseer ¢y ¢ confirid una ventaja en eficacia porque
realizaba la tarea t

Un rasgo puede ser atil en la actualidad porque realiza la
tarea t, aunque no sea por eso por lo que ha evolucionado. Por
ejemplo, las tortugas de mar usan sus patas delanteras para exca-
var en la arena agujeros donde depositar sus huevos (Lewontin,
1978). Las patas resultan Utiles para esa tarea, pero no son adapta-
ciones para excavar nidos. La razén es que las tortugas de mar
poseian patas mucho antes de que ninguna tortuga saliera del mar
para construir nidos en la playa.



Por el contrario, una adaptacion puede carecer de utilidad en
la actualidad. Supongamos que las alas han evolucionado en
algin linaje porque facilitan el vuelo. Esto significa que las alas
son adaptaciones para el vuelo. EI medio puede cambiar después,
de modo que el vuelo resulte perjudicial —por ejemplo, porque
aparezca un nuevo predador especializado en predacion aérea.
Aun en ese caso, el ala sigue siendo una adaptacién para el
vuelo, aunque en la actualidad el vuelo reduzca la eficacia del
organismao.

De lo anterior se sigue que adaptacion y adaptativo no son
conceptos intercambiables. Un rasgo es adaptativo en la actuali-
dad si proporciona alguna ventaja. Un rasgo es una adaptacion si
existe en la actualidad porque un cierto proceso de seleccién tuvo
lugar en el pasado. Los dos conceptos describen distintos estadios
temporales en la historia del rasgo: como llegd hasta aqui y qué
significado tiene para los organismos que lo poseen en la actuali-
dad. Un rasgo puede ser una adaptacion sin que en la actualidad
sea adaptativo. Y también puede ser adaptativo actualmente sin
ser una adaptacion (por ejemplo, si ha surgido ayer por mutacion).

El concepto de adaptacion se usa a veces de una forma un
poco mas abarcativa. De un rasgo se dice que es una adaptacion
para realizar una determinada tarea, si se ha hecho comun, o ha
seguido siendo comun, porque realiza esa tarea. Aqui, el término
«adaptacién» se aplica tanto a la evolucién inicial como al mante-
nimiento posterior del rasgo.

En la evolucidn, es frecuente que los rasgos que evolucionaron
por una determinada razén alcancen una cooperacion para realizar
alguna otra tarea distinta. Por ejemplo, la uretra del pene evolucio-
né originalmente porque era un conducto para la orina; sélo des-
pués se convirtié en un conducto para el esperma. Tal vez ahora el
rasgo se mantenga por ser un conducto para ambas cosas. Si usa-
mos el concepto de adaptacion en el sentido extenso que acabamos
de describir, entonces esa estructura es una adaptacion para ambas
tareas. Si lo usamos en el sentido més restringido, la uretra del pene
es una adaptacion para una tarea, pero no para la otra.

No voy a tomar partido a propoésito de cuél de las dos defini-
ciones sea «realmente» correcta. Ambas son lo suficientemente
claras; cual adoptemos es una cuestién de conveniencia. Yo voy a
optar por la més restringida. La cuestion importante es que, tanto



en su definicion més restringida como en la méas amplia, la adapta-
cion es un concepto historico. Ya sea cuando describimos por qué
un rasgo se hizo comin o cuando tratamos de por qué se ha
mantenido después en la poblacion, estamos hablando en pasado.
Adaptacién no es lo mismo que utilidad actual.

Ademas de distinguir la idea de que un rasgo es una adaptacién
de la idea de que un rasgo es adaptativo, necesitamos también
establecer una distincion dentro del concepto mismo de adapta-
cion. «Adaptacion» puede referirse a un proceso, pero también
puede referirse a un producto. La evolucion de un ala supone el
proceso de adaptacion; el ala resultante es el producto de ese
proceso. Con respecto al proceso de adaptacién, debemos distin-
guir adaptacion ontogenética de adaptacion filogenética. Un orga-
nismo capaz de aprender es capaz de adaptarse a su medio. Modi-
fica su comportamiento. Un conejo, por ejemplo, puede aprender
dénde viven los zorros y evitar con ello ir a esos lugares. En este
caso, el cambio tiene lugar durante la vida de un organismo. El
organismo cambia su comportamiento y se beneficia de ello.

El proceso de adaptacion que se discute en la teoria de la
evolucion es filogenético, no ontogenético. La coloracién protec-
tora puede evolucionar en una poblacién de conejos porque los
conejos camuflados evitan a los predadores con mas éxito que los
no camuflados. En este proceso de adaptacion no hay ningun
conejo individual que cambie de color, pues los conejos no son
camaleones. Pero la seleccion natural modifica la composicion de
la poblacién.

En el proceso de adaptacion ontogenética es facil saber quién
(0 qué) se estd adaptando. Un conejo determinado cambia su
comportamiento y obtiene un beneficio al hacerlo. Pero en el
proceso de adaptacion filogenética, ¢quién (o0 qué) esta ejerciendo
la adaptaciéon? Cuando evoluciona la coloracion protectora, nin-
gun conejo individual se esta adaptando, puesto que ningin orga-
nismo individual esta cambiando. ¢Diriamos que la poblacion se
estd adaptando porque esté cambiando su composicion? Eso pue-
de resultar engafioso, puesto que las poblaciones a menudo evolu-
cionan por razones gque nada tienen que ver con que los cambios
les beneficien 0 no. Como discutiremos en el Capitulo 4, suele
considerarse que la seleccion natural favorece los rasgos porque
benefician a los organismos, no porque resulten ser beneficiosos



para el grupo. La coloraciéon protectora ha evolucionado (pode-
MOs suponer) porque era buena para los conejos como individuos,
no porque fuera buena para el grupo.

Hasta ahora no he dicho nada sobre como ha de entenderse el
concepto de funcion. Los filésofos que han abordado esta cuestion
se dividen en dos facciones. Los hay que, como Wright (1976),
tratan la funcion bioldgica en el sentido en que yo he caracteriza-
do la adaptacion; para ellos, adscribir una funcion a algin disposi-
tivo equivale a hacer una propuesta acerca de por qué esta presen-
te. Con respecto a los rasgos de los organismos, la asignacion de
funciones hace referencia a la evolucién por seleccion natural. Y
cuando adscribimos una funcién a un artefacto, estariamos descri-
biendo por qué se invent6 o por qué se puso en circulacién. Esta
es la perspectiva etioldgica de las funciones. La asignacion de fun-
ciones constituye una hipétesis acerca de los origenes.

La otra faccion filoséfica rechaza la idea de que la funcion sea
equiparada con la adaptacion. Por ejemplo, Cummins (1975) man-
tiene que adscribir una funcion a un determinado dispositivo no
es hacer una propuesta acerca de por qué estd presente dicho
dispositivo. Una funcion de las patas anteriores de la tortuga de
mar es excavar nidos, aun cuando no sea por eso por lo que las
tortugas tienen patas delanteras. Para Cummins, las patas tienen
esa funcion porque las patas delanteras contribuyen a una mayor
capacidad del organismo.

Una critica planteada en contra de la perspectiva etioldgica es
gue los bidlogos del pasado asignaban con acierto funciones a
distintos 6rganos sin haber oido siquiera hablar de la teoria de la
evolucion. William Harvey se dio cuenta en el siglo xvii de que la
funcién del corazén era bombear sangre. Los antietiologistas sos-
tienen que Harvey estaba haciendo una afirmacién sobre lo que
hace el corazon, no sobre por qué tenemos corazon.

Otra critica a la perspectiva etiolégica es que genera algunas
consecuencias un tanto extravagantes. Boorse (1976) describe a un
hombre que no consigue hacer ejercicio porque estd obeso. Su
obesidad persiste porque no consigue hacer ejercicio. Pero sonaria
raro decir que la funcion de su obesidad es impedirle hacer ejerci-
cio. Esto sugiere que es un error hacer equivalentes las aseveracio-
nes sobre la funcion y las explicaciones de por qué estd presente
un rasgo.



Por otro lado, la teoria de Cummins ha sido criticada como
demasiado permisiva por la adscripcion de funciones que entrafia.
El corazon tiene un peso determinado. Contribuye a la capacidad
general del organismo afiadiendo a la bascula algunas libras. Pero
sonaria extrafio decir que una funcion del corazon es pesar lo que
pesa. EI problema es que, en la teoria de Cummins, parece perder-
se la distincion entre funcion y mero efecto. Todo efecto de un
organo puede contarse como una de sus funciones, si estamos
dispuestos a considerar el modo en que ese efecto influye en el
organismo como totalidad.

Existen otras teorias de la funcién, ademas de las dos ahora
mencionadas, pero no voy a juzgarlas aqui. Tal vez debamos
contemplar el concepto de adaptacion, tal como lo hemos definido
aqui, como la Unica roca firme en todo este movedizo océano
seméantico. Si se entiende que la funcidén significa adaptacion,
queda bastante claro lo que significa el concepto. Si un cientifico o
filosofo utiliza el concepto de funcion en algin otro sentido,
debemos pedirle que nos aclare el concepto. El de funcion no es
un concepto que pueda tomarse en su sentido literal inmediato.

El término «funcidén» esta con frecuencia en boca de los bi6lo-
gos. Pero eso no quiere decir que sea un término tedrico de alguna
teoria cientifica. «Funcion» no es como «coeficiente de seleccidn»
0 «deriva genética al azar». Se utiliza para hablar sobre teorias,
pero no aparece de modo ineliminable en ninguna teoria. Harvey
descubrié algo importante que hace el corazén. Lo que menos
podia sospechar Harvey era que el comportamiento del corazén
fuese producto de la evolucion. En la medida en que podamos
hablar con claridad de las actividades actuales y su relacion con
la historia, nuestro marco descriptivo estard asentado sobre una
base firme.

Una caracteristica interesante de todas las explicaciones filo-
soficas existentes acerca de lo que significa el concepto de funcién
es que son naturalistas. Aunque las teorias varian, todas mantienen
que las pretensiones funcionales son perfectamente compatibles
con la teoria bioldgica actual. Ninguna de ellas requiere que los
sistemas-dirigidos-a-objetivos posean algin ingrediente inmaterial
gue los oriente hacia sus estados finales apropiados. Sea cual sea la
asociacion que la teleologia pueda haber tenido con el vitalismo en
el pasado (Apartado 1.6), no hay razén alguna por la que los



conceptos funcionales no puedan caracterizar a los sistemas que
estdn hechos de materia y nada maés. La razén por la que el
concepto de adaptacion es aplicable a los organismos, pero no a
los meteoros, no es que los objetos vivos contengan ingredientes
inmateriales. La diferencia deriva de las respectivas historias, que
son muy diferentes. Los procesos de seleccion son causa de que
estén presentes ciertas caracteristicas de los objetos porque, en el
pasado, confirieron ventajas de supervivencia y reproductivas.
Otras caracteristicas estan presentes por razones bastante diferen-
tes. Esta distincion puede dar sentido a la idea de que la adscrip-
cion de funciones se aplica a ciertas caracteristicas de los objetos,
pero no a otras.

Sugerencias para futuras lecturas

Rosenberg (1978, 1985), lo mismo que Sober (19844a), discuten
la superveniencia de la eficacia y otros conceptos biolégicos. Mills
y Beatty (1979) defienden la interpretacion de la eficacia como
propension. Ayala (1974) establece Utiles distinciones entre reduc-
cionismo ontoldgico, metodoldgico y epistemoldgico. Brandon
(1978) defiende que el Principio de Seleccion Natural es el princi-
pio central de la biologia evolucionista y que constituye un princi-
pio que no se puede someter a contrastacion, aunque sus €asos
particulares si puedan serlo. Williams (1973) sostiene que el pro-
blema de la tautologia puede resolverse axiomatizando la teoria de
la evolucidn y tratando el concepto de eficacia como un concepto
no definido. Lewontin (1978) y Burian (1983) ofrecen utiles discu-
siones sobre el concepto de adaptacion, y Sober (1984b) describe
un juego de seleccion que ilustra la diferencia entre seleccion de y
seleccién para. Mavr (1974) distingue entre teleologia y teleonomia
y explica como se usa este ultimo concepto en la biologia evo-
lucionista.



Capitulo 4

EL PROBLEMA
DE LAS UNIDADES DE SELECCION

4.1. Jerarquia

Somos organismos. Por esa razén, puede que nos sorprenda lo
poco problematico, e incluso obvio, del hecho de que los genes y
organos tengan la funcién de servir a los organismos en los que se
encuentran. Nos parece natural decir que el corazdon tiene la
funcion de mantener vivo al organismo; describimos la funciéon de
los genes como la de ayudar a construir piezas Utiles del fenotipo
del organismo. Cuando el corazéon o los genes amenazan la vida
del organismo, decimos que han funcionado mal. Invertir este
panorama aparece como un notorio alejamiento de la realidad, la
sustancia de la que estd hecha la ciencia-ficcion. (Por qué no
pensar en los organismos como algo que existe para los 6rganos o
genes gque contienen? ;Existe el corazon para servirnos a nosotros,
0 existimos nosotros para servir a nuestro corazon? ¢Satisfacen los
genes las funciones de los organismos, o0 son los organismos sim-
ples mé&quinas de supervivencia que los genes construyen en su
propio beneficio (Dawkins, 1976)?

Este era el problema al que dio expresion Samuel Butler (el
autor de la novela utépica Erewhon, del siglo xix) cuando dijo que
«una gallina es soélo el procedimiento que tiene un huevo para
hacer otro huevo». ;Tienen los gametos la funcién de producir



organismos, o son los organismos los que tienen la funcion de
producir gametos? ;O acaso es arbitrario imponer una asimetria
funcional al hecho simétrico de que los gametos producen organis-
mos y los organismos producen gametos?

Vamos a darle una formulacion més general a este rompecabe-
zas. Tengamos presente el hecho de que la naturaleza muestra una
jerarquia de organizacion con multiples niveles. Considérese la
secuencia de inclusiones de genes, cromosomas, células, drganos,
organismos, poblaciones locales de miembros de la misma especie
{demos), y comunidades multiespecificas de demos en interaccion.
Si los érganos tienen la funcion de ayudar a los organismos, ¢es
también cierto que los organismos tienen la funcion de ayudar al
grupo al que pertenecen?

Este problema relativo a lafuncién se hace més preciso cuando
se formula en términos del concepto de adaptacion. Elijamos obje-
tos de cualquier nivel de la jerarquia. Consideremos, por ejemplo,
a los organismos. Decir que una propiedad de un organismo es
una adaptacion equivale a decir que ha evolucionado porque ha
habido seleccion para esa propiedad (Apartado 3.7). Atendamos
ahora més de cerca a la cuestion de por qué ha habido seleccion
para ese rasgo. ¢Ha evolucionado la propiedad porque beneficiaba
a los organismos que poseian el rasgo, porque beneficiaba a los
grupos en los que el rasgo se expresaba o porque beneficiaba a
objetos de algin otro nivel? La misma pregunta puede formularse
en relacion con objetos de otros niveles. Los grupos poseen distin-
tas propiedades que han evolucionado a causa de la seleccion
natural. ;Han evolucionado porque ayudaban a los grupos a evitar
la extincién, como consecuencia de lo que era bueno para los
organismos del grupo, o por alguna otra razén?

Estamos ante la cuestidon basica que ha dado en llamarse pro-
blema de las unidades de seleccién. Voy a definir este concepto a
través de dos casos especiales y después, en general:

El organismo es una unidad de seleccion en la evolucion del
rasgo R en el linaje L si y solo si R ha evolucionado en L
porque R conferia un beneficio a los organismos.

El grupo es una unidad de seleccion en la evolucion del rasgo
R en el linaje L si y s6lo si R ha evolucionado en L porque R
conferia un beneficio a los grupos.



X es una unidad de seleccion en la evolucion del rasgo R en el
linaje L si y sdlo si R ha evolucionado en L porque R conferia
un beneficio a los X.

Un rasgo que ha evolucionado porque beneficia a los organis-
mos que lo poseen es una adaptacion organismica; si ha evolucio-
nado porque beneficia a los grupos en los que se encuentra,
entonces es una adaptacion de grupo. El problema de las unidades
de seleccion es determinar qué clase de adaptaciones se encuen-
tran en la naturaleza.

Merecen ser destacadas dos caracteristicas logicas de estas
definiciones. La primera es que la cuestion de las unidades de
seleccion concierne a la historia evolutiva, no a la utilidad actual.
Los grupos pueden poseer en la actualidad diversos rasgos que les
sirven para evitar la extincion, pero otra cuestiébn es que esos
rasgos hayan evolucionado porque tengan ese efecto. Si han evolu-
cionado por alguna otra razon, entonces esos rasgos aportan un
beneficio fortuito al grupo’, no son adaptaciones de grupo. (Este
punto esta relacionado con la distincién establecida en el Aparta-
do 3.7 entre decir que un rasgo es una adaptacion y decir que es
adaptativo.)

El segundo aspecto l6gico es que la definicion permite la
posibilidad de. que distintos rasgos hayan evolucionado por dife-
rentes razones y de que un mismo rasgo haya evolucionado por
varias razones. Puede que algunos rasgos sean adaptaciones orga-
nismicas, mientras que otros sean adaptaciones de grupo. Ademas,
también es posible que un determinado rasgo haya evolucionado
porgue beneficia al mismo tiempo a objetos de niveles distintos de
la organizacion. Esto significa que la pregunta «;Cuél es la unidad
exclusiva de seleccion en toda la evolucion?» puede esconder una
presuposicion falsa. Aun cuando pudiera haber una unidad exclu-
siva de seleccién en todos los procesos de seleccidn acaecidos
alguna vez, no debemos asumir eso en nuestra formulacién del
problema, sino que deberiamos argumentarlo explicitamente.

La cuestion planteada por el rompecabezas de Butler sobre la
gallina y el huevo puede transponerse a la contraposicion entre la
adaptacion de grupo e individual: ¢hay alguna diferencia objetiva
entre decir que un rasgo es una adaptacién de grupo y decir que
es una adaptacion organismica? ;Por qué no es una cuestion de



convencién describir un rasgo como algo que ha evolucionado por
el bien del organismo o por el bien de la especie?

La respuesta a esta pregunta puede darse en una sola palabra:
altruismo. Un rasgo altruista es un rasgo perjudicial para el indivi-
duo que lo posee, pero ventajoso para el grupo. Si el organismo
fuese la Unica unidad de seleccion, entonces la seleccion natural
trabajaria en contra de la evolucion del altruismo. Pero si el grupo
es algunas veces la unidad de seleccidon, entonces la seleccion
natural favorecera en ocasiones los rasgos altruistas. ElI problema
de las unidades de seleccion no puede establecerse por una con-
vencion que lo estipule, ya que las distintas concepciones sobre las
unidades de seleccion hacen predicciones contrarias con respecto
a qué rasgos son los que van a evolucionar por seleccién natural.
La cuestion importante es que puede haber conflictos de intereses
entre los objetos de distintos niveles de la organizacion: lo que es
bueno para el grupo puede no serlo para el organismo.

Para aclarar esta idea, consideremos dos ejemplos de rasgos que,
a primera vista, parecen ser altruistas. Las abejas meliferas se desen-
trafian a si mismas cuando pican a algun extrafio al nido. Sacrifican,
por tanto, su propia vida y ayudan al grupo al que pertenecen. De
forma similar, los cdrvidos suelen emitir gritos de aviso cuando se
aproxima un predador. Este comportamiento coloca en desventaja a
los centinelas; los otros miembros del grupo resultan beneficiados,
mientras que los centinelas atraen la atencion de los predadores
hacia si mismos. Por supuesto, los costes y beneficios pueden no ser
lo que parecen a simple vista. Si al predador le resulta dificil
localizar el grito de alarma o si éste en realidad protege al centinela,
al hacer que el resto de la bandada inicie una actividad frenética,
entonces la conducta del centinela no seria realmente altruista. Pero
si renunciamos a estas complicaciones por el momento, podemos
considerar el aguijon barbado de la abeja y el grito de alarma del
corvido centinela como rasgos que parecen malos para los organis-
mos que los poseen, pero buenos para el grupo.

Al presentar estos rasgos como ejemplos prima facie de al-
truismo, no estoy diciendo que las abejas o los corvidos tengan
motivos psicoldgicos altruistas. ElI concepto evolucionista de al-
truismo se refiere solo a los efectos de eficacia, para el individuo y
para los otros, del comportamiento en cuestion. Asi, las plantas
y los virus pueden ser altruistas, aungue no tengan mente.



Si los organismos compiten contra otros organismos dentro de
los confines de una poblacién, entonces la seleccién natural favo-
recerd a los organismos egoistas mas que a los altruistas. Los
individuos egoistas son «trotamundos que van por libre»; reciben
los beneficios de las donaciones altruistas sin tener que incurrir en
el coste de hacer donaciones ellos mismos. Por otra parte, si los
grupos compiten contra otros grupos y si los grupos de altruistas
lo hacen mejor que los grupos de individuos egoistas, entonces el
altruismo puede evolucionar y mantenerse. Las adaptaciones orga-
nismicas evolucionan por un proceso de seleccién organismica; las
adaptaciones de grupo evolucionan por un proceso de seleccion
de grupo. El problema de las unidades de seleccion, puesto que
concierne a las clases de adaptaciones que se encuentran en la
naturaleza, tiene que ver con las clases de procesos de seleccion
gue han producido los rasgos que observamos.

El problema de las unidades de seleccién nos viene acom-
pafiando desde Darwin. Aunque algunas veces se ha dicho que
Darwin sostenia que los rasgos evolucionan porque son «buenos
para la especie», lo cierto es que casi nunca penso asi la seleccion
natural. Consideremos, por ejemplo, la posicion que adoptd en
su disputa con Wallace acerca de la explicacion apropiada de la
esterilidad de los hibridos (Ruse, 1980). Si los hibridos (el resul-
tado de un apareamiento entre individuos de distinta especie)
son normalmente estériles o inviables, tendria sentido que los
organismos restringieran sus apareamientos a los miembros de su
propia especie. Pero dado que los apareamientos entre especies
ocurren de hecho, ;cémo explicar que la progenie de esos apa-
reamientos sea a menudo estéril? Claramente, el ser estéril no
redunda en beneficio del propio organismo hibrido, ni tampoco
es que los padres obtengan una ventaja al tener hijos incapaces
de reproducirse. Por tanto, ;como explicar la esterilidad de los
hibridos?

Wallace defendia que el rasgo es una adaptacion a nivel de
especie; él sostenia que el hecho de que los hibridos sean estériles
es ventajoso para la especie. De ese modo, la especie no se mezcla
con otra y conserva, por consiguiente, sus propias caracteristicas
distintivas. Para Wallace, la esterilidad de los hibridos ha evolucio-
nado porque es buena para la especie aun a pesar de que el rasgo
no sea bueno para los propios hibridos estériles.



Darwin rechazaba este argumento; preferia la hipétesis de que
la esterilidad de los hibridos no es una adaptaciéon para nada. Es
un resultado incidental (Apartado 3.7), un subproducto de la selec-
cion al actuar ésta dentro de cada una de las especies en cuestion.
En la especie X evoluciona un tipo de fenotipo y en la especie Y
evoluciona otro. En cada caso, los rasgos morfoldgicos, fisioldgicos
y conductuales evolucionan a causa de las ventajas que confieren a
ios organismos. Una consecuencia de los distintos procesos de
evolucion que tienen lugar dentro de cada especie es que los
organismos de las dos especies se hacen bastante diferentes. Eso
significa que los apareamientos entre especies raramente ocurren,
gue raramente producen descendencia viable y que la descenden-
cia producida raramente es fértil. Puede ser que la esterilidad de
los hibridos proporcione un beneficio fortuito a las especies, pero
no es una adaptacion a nivel de la especie.

De entre las muchas explicaciones seleccionistas de Darwin,
practicamente todas despliegan el concepto de seleccion indivi-
dual, no de grupo. No obstante, hay unos cuantos contextos en los
que Darwin abandona la interpretacion individualista de la adap-
tacion. Uno de ellos esté en el Origen del hombre, cuando discute
sobre la moralidad humana. He aqui cémo expone Darwin el pro-
blema (pdg. 183 de la traduccion castellana, 1966, vol. 1):

«Es extremadamente dudoso que fuera mayor la progenie de los padres que
desarrollaron mayor simpatia y bondad o de los mas leales a sus compafieros que la
prole de los egoistas y los falsos pertenecientes a la misma tribu: la persona que
esta dispuesta a sacrificar su vida antes que traicionar a sus amigos —se cuentan
muchas entre los salvajes— no deja descendencia que herede su noble naturaleza;
los hombres mas valientes, dispuestos siempre a entrar en batalla y que en toda
ocasién arriesgan la vida por sus semejantes, mueren en proporcion bastante mas
numerosa que los demas.»

Si el autosacrificio altruista es nocivo para el individuo, aunque
bueno para el grupo, ;como puede evolucionar? Aqui esta la
respuesta de Darwin (pag. 186 de la traduccion castellana):

«No ha de olvidarse que, aunque un excelente nivel de moralidad apenas
otorga ligera ventaja al individuo y a sus hijos sobre los demas individuos de la
misma tribu, el aumento del nimero de hombres dotados de buenas condiciones y
el progreso del nivel de moralidad concede ciertamente inmensa superioridad a
una tribu sobre otra.»



Dentro de cualquier grupo particular, a los individuos altruis-
tas les va peor que a los egoistas, pero a los grupos de individuos
altruistas les va mejor que a los grupos de individuos egoistas. El
altruismo puede evolucionar por selecciéon de grupo.

Otro aspecto en el que Darwin parece apartarse de lo estrecho
y directo de la seleccion individual es cuando discute sobre las
castas estériles en los insectos sociales. Este fue un problema que
preocupdé mucho a Darwin mientras trabajaba en su teoria de la
seleccion natural (Richards, 1987). Esto es lo que dice sobre ello
en El origen de las especies (pag. 315 de la traduccion castellana,
1963, vol. 1):

«Desde luego, aparece dificultoso saber por qué razon se volvieron estériles estos
himenopteros, mas la dificultad no es tanta como la de conocer toda otra modifica-
cion notable de estructura, porque puede demostrarse con cierta facilidad que en el
estado de naturaleza hay insectos y animales articulados que accidentalmente se
convierten en infecundos; y si tales insectos son sociables, y ha sido provechoso a la
comunidad que anualmente naciera determinado namero de sus individuos capacita-
dos para el trabajo, pero indtiles para la procreacion, no comprendo el motivo de
que la seleccion natural no haya podido producir estas circunstancias.»

La esterilidad es desventajosa para el organismo, pero a los
grupos que cuentan con obreras estériles puede irles mejor que a
los grupos que no las tienen.

Tras haber esbozado algunas de las discusiones de Darwin en
torno al problema de las unidades de seleccion, saltamos ahora
unos cincuenta afios hacia adelante, hasta el apogeo de la Sintesis
Moderna. Los genéticos de poblaciones que ayudaron a forjar la
Sintesis Moderna eran bastante escépticos en relaciéon con la evo-
lucion de los caracteres altruistas. Fisher (1930) pensaba que, con
la posible excepcion de la evolucion del sexo, el bien del grupo es
la forma equivocada de pensar por qué han evolucionado las
adaptaciones. Haldane (1932) también tenia sus dudas acerca del
altruismo, lo mismo que Wright (1945). Ninguno de estos autores
sugiri6 que fuera imposible que una caracteristica altruista evolu-
cionara y se mantuviese, pero, en general, su opinion era que las
circunstancias necesarias para que eso suceda se cumplen en la
naturaleza solo en raras ocasiones. La mayor parte de lo que
observamos en la naturaleza, decian, puede entenderse sin los
conceptos de seleccion de grupo y adaptacion de grupo.



Los argumentos elaborados por los genéticos de poblaciones
se basaban en la consideracion de modelos cuantitativos simples.
Sin embargo, durante el mismo periodo hubo varios ec6logos y
naturalistas de campo influyentes que se acercaron al problema
desde un angulo muy distinto. Su detallado examen empirico de
poblaciones naturales los llevé a pensar que habian observado
organismos con caracteristicas altruistas. Tales observaciones, pen-
saban, pedian una explicacién en términos de la idea de seleccion
de grupo. Allee, Emerson, Park, Park y Schmidt (1949, pag. 728)
elaboraron una detallada defensa de la perspectiva segin la cual

«la seleccion natural opera sobre todo el sistema interespecifico, lo que da como
resultado la evolucidn lenta de la integracion y el equilibrio adaptativo. La division
del trabajo, la integracion y la homeostasis caracterizan al organismo y a la pobla-
cion interespecifica supraorganismica. El sistema interespecifico ha hecho también
evolucionar esas caracteristicas del organismo y por ello puede darsele el nombre
de superorganismo ecolégico».

Wynne-Edwards (1962) desarroll6 una linea de argumentacion
similar. Pens6 que muchas poblaciones estables durante largo
tiempo evitan sobreexplotar los recursos alimenticios y evitan tam-
bién la superpoblacion. Si los organismos de una poblacién tienen
demasiados descendientes y reducen dréasticamente las reservas de
alimento, la poblacién se precipitard hacia su propia extincion. El
organismo que se contiene es altruista; reduce su propia eficacia,
pero mejora la de la poblacién.

Esta misma forma de pensar se encuentra en gran parte del
trabajo de la etologia de la época. Por ejemplo, la explicacion de
Lorenz (1966) de por qué los miembros de una misma especie no
luchan hasta la muerte era que se trata de una adaptacion que
existe para preservar la especie. Lorenz suponia que un individuo
totalmente egoista no presentaria esta contencién. Las peleas sim-
bolicas son, por consiguiente, un tipo de altruismo: son buenas
para el grupo, aunque perjudiciales para el individuo.

Es interesante que los que elaboraban modelos cuantitativos y
los naturalistas de campo llegaran tantas veces a respuestas opues-
tas ante la cuestion del altruismo. En la actualidad, sigue ocurrien-
do gue muchos biélogos ven el mundo o bien a través de la lente
de los modelos matematicos, o bien a través de un conocimiento
minucioso de la biologia de algin grupo de organismos. Si los



modelos matematicos predicen que el altruismo raramente existi-
r4, caben dos reacciones posibles. Una es concluir que los modelos
matematicos se equivocan. La otra, afirmar que lo que parece
altruismo en realidad no lo es, pues los modelos deben tomarse en
serio.

Durante el periodo de 1930 a 1962, los dos lados de esta
disputa raramente entraron en contacto. Los genéticos de pobla-
ciones tenian problemas més acuciantes que el altruismo, y los
naturalistas de campo estaban convencidos de que no tenian nin-
guna necesidad especial de desarrollar modelos cuantitativos de
los procesos que postulaban. Todo esto cambidé en 1966, con
la publicacion de Adaptation and Natural Selection, de George
C. Williams. Williams desarrollé sus argumentos en prosa inglesa,
sin una sola ecuacion a la vista. Su principal idea fue que las
hipotesis de la seleccidon de grupo eran resultado de concepciones
poco solidas. No es que la adaptacion de grupo sea implausible
debido a alguna recdndita observacion obtenida recientemente. El
problema no es tanto empirico como conceptual. Hechos simples
y fundamentales relativos a como debe entenderse la seleccion
natural hacen del concepto de adaptacion de grupo un concepto
non grato.

Algunos afios antes de aparecer el libro de Williams, William
Hamilton habia publicado un par de articulos de los que sientan
nuevas bases sobre la evolucion del comportamiento social, en los
cuales se mostraba como el comportamiento cooperativo podia
resultar ventajoso para los individuos que cooperan. Hamilton
(1964) argumentaba que, aungue la donacion supone sacrificar la
eficacia darwiniana del donante, hay otro tipo de eficacia —la
«eficacia inclusiva»— que los organismos pueden incrementar si
hacen donaciones juiciosas. Los articulos de Hamilton se enten-
dieron como la eliminacion de todo apoyo a la idea de que
los comportamientos aparentemente altruistas sean genuinamente
altruistas.

En su libro, Williams (1966) advierte que una proporcién de
sexos sesgada hacia las hembras constituiria una prueba prima
facie de la seleccion y adaptaciéon de grupo. Recordemos del
Apartado 1.4 que el argumento de Fisher predecia una inversion
igual en los dos sexos: si los hijos y las hijas suponen el mismo
coste, deberia producirse igual nimero de machos y de hembras.



Williams se toma en serio el argumento de Fisher; aunque fuera
bueno para el grupo tener més hembras que machos, Williams
piensa que una explicacion puramente en términos del nivel del
individuo predeciria una proporcion igualada de sexos.

Resulta que muchos artropodos presentan una proporcion de
sexos sesgada hacia las hembras. Pero el articulo de Hamilton de
un afo después (1967) defendia que las «proporciones de sexos
extraordinarias» podian entenderse en términos de las ventajas
que suponen para el individuo. Una vez més, lo que podia haber
sido una observacion en favor de la hipétesis de la adaptaciéon de
grupo era reinterpretada como una observacion que no exigia tal
explicacion.

En los afos que siguieron al libro de Williams (1966), varios
bidlogos examinaron una serie de modelos matematicos de la
seleccion de grupo. Lo que querian averiguar era con qué facili-
dad o dificultad evolucionaria y se mantendria un rasgo altruista.
La conclusion a la que llegaron, revisada criticamente en Wade
(1978), fue que el altruismo puede evolucionar s6lo dentro de un
rango relativamente estrecho de valores de unos parametros. No
es que el altruismo sea imposible, sino que —concluian—es relati-
vamente improbable.

Desde entonces la idea de seleccion de grupo se ha resistido a
morir del todo, aunque todavia sigue siendo un concepto que
muchos biélogos no estan dispuestos a considerar. En el libro de
David Wilson (1980) se intenta hacer un modelo de la seleccion de
grupo que tenga realmente aplicacion empirica. Y aquellos que
trabajan dentro de la tradicion de los modelos de seleccion inter-
démica de Sewall Wright (1931) han mantenido viva la idea.
Ademas, varios paleobidlogos han desarrollado la idea de seleccion
de especie, segun la cual los patrones de diversidad entre especies
no pueden explicarse solamente sobre la base de la seleccion
individual, sino que requieren un proceso no aleatorio de distribu-
cion a un nivel superior (Eldredge y Gould, 1972; Stanley, 1979;
Vrba, 1980; discutido en Sober, 1984b, Apartado 9.4).

En lo que queda de este capitulo no voy a tratar de evaluar los
datos empiricos favorables y contrarios a la idea de adaptaciéon de
grupo”, sino que intentaré aclarar qué clase de pregunta empirica
plantea el problema de las unidades de seleccion. Vale la pena
hacer esto porque es demasiado fécil definir el altruismo como «lo



que no puede evolucionar» y el egoismo como «lo que debe
evolucionar». Esto hace que el problema de la adaptacion de
grupo no parezca un problema. A aquellos que se sientan atraidos
por este juego de manos con definiciones les resultara sorprenden-
te que tantos bidlogos inteligentes, desde la época de Darwin hasta
nuestros dias, hayan podido pensar que el problema de las uni-
dades de seleccion tiene entidad biolGgica. Si hay que rechazar
la idea de adaptacion de grupo, debe hacerse por las razones
apropiadas.

La brillante critica de Williams (1966) de la adaptacion de
grupo no era totalmente negativa. Ademés de exponer lo que
rechazaba, también presentaba otra posicion que, en su opinion,
era la correcta. Aunque Williams se consideraba a si mismo como
defensor del darwinismo, no defendia una vuelta a la idea habitual
de Darwin de que el organismo es la unidad de seleccion. Su
argumento es que la unidad de seleccion no es el grupo, pero
tampoco el organismo, sino el «gen meidticamente disociado».
Esta es la idea que después iba a popularizar Dawkins (1976) en
su libro El gen egoista. A la luz de la sugerencia de Williams,
tendriamos que aumentar la lista de posturas alternativas que
pueden adoptarse en relacion con el problema de las unidades de
seleccion. Las opciones no se limitan a el grupo o el organismo;
deberia incluirse también el gen.

Como se dijo antes, el bienestar del grupo puede entrar en
conflicto con el del organismo; cuando esto es asi, utilizamos el
concepto de altruismo para describir la situacion. Voy a sostener
en lo que sigue que los intereses del organismo pueden entrar en
conflicto con los intereses del gen. Lo mismo que los grupos estan
compuestos de organismos, podemos pensar que los organismos
se componen de genes. Los conflictos de intereses son posibles
entre objetos de distintos niveles.

Entro aqui en un territorio controvertido. Todo el mundo
estd de acuerdo en que lo que es bueno para el grupo puede no
serlo para el organismo. Sin embargo, Dawkins (1976) piensa
gue los puntos de vista del gen y del organismo son equivalentes.
Yo voy a defender otra cosa. Pero hay mas aun. Algunos de los
argumentos que Williams y Dawkins esgrimen a favor de la tesis
del seleccionismo génico —el gen es la unidad de seleccion—
tienen una curiosa caracteristica: citan hechos relativos al proce-



so de la evolucién que son bastante compatibles con la seleccion
y la adaptacion de grupo. Si el seleccionismo génico es realmente
incompatible con la seleccién de grupo, entonces un argumento
a favor del primero deberia citar hechos contrarios al segundo.
Como vamos a ver, hay algo gravemente equivocado en esos
argumentos.

Antes de llegar al gen egoista, es conveniente comenzar nues-
tra investigacién alli donde el problema de las unidades de selec-
cién tiene su origen. Debemos ver con mayor claridad cémo
difieren la seleccion y adaptacion de grupo de la seleccion y
adaptacion individual.

4.2. Adaptacién y beneficio fortuito

En el Apartado 3.1 enuncié una sencilla regla empirica para
averiguar cudndo aumentaré la frecuencia de un rasgo. Si la selec-
cion natural es la Unica fuerza que influye en la evolucién de un
rasgo heredable, entonces los rasgos mas eficaces aumentaran de
frecuencia y los menos eficaces disminuiran. Adviértase que este
criterio est4 enunciado en términos de eficacia relativa; se refiere a
qué rasgo es méas eficaz. Ahora voy a explicar por qué esta regla
empirica deja enteramente abierta la cuestion de si la eficacia
media de los organismos de la poblacién aumenta a medida que la
poblacion evoluciona, ha eficacia absoluta no tiene que aumentar
necesariamente bajo seleccion.

Consideremos el sencillo episodio de seleccion que ya hemos
utilizado antes. La seleccion natural favorece a las cebras rapidas
més que a las lentas porque las primeras son mas capaces de
evitar a los predadores. Adoptemos el méas simple de los supues-
tos sobre la herencia: supongamos que las cebras se reproducen
monoparentalmente y que la descendencia siempre se parece a
sus progenitores. Estos supuestos implican que cuando una po-
blacion estd compuesta de cebras lentas y se introduce un muian-
te 0 un migrante rapido, el nuevo rasgo incrementard su frecuen-
cia. Si ignoramos la complicacion de que otras fuerzas (como la
deriva) pueden influir en la evolucion del rasgo, podemos prede-
cir que el rasgo rapido recorrera todo el camino hasta la fijacion
(100%).



Una representacion grafica de este proceso selectivo se presen-
ta en la Figura 4.1. Esta representacion muestra que las eficacias
de los dos rasgos no resultan afectadas por su frecuencia. Los
individuos rapidos tienen una determinada probabilidad de sobre-
vivir hasta la edad adulta (0 un determinado ndmero de descen-
dientes esperado), y los individuos lentos tienen otra eficacia,
menor; las dos eficacias son independientes de la frecuencia.

Réapido

Eficacia W,

Lento

0 % Répido 100

FIGURA 4.1. Los valores de eficacia para rapido y lento son independientes de las
frecuencias de los rasgos en la poblacién. A medida que rapido aumenta de
frecuencia, la eficacia media de los organismos de la poblacién (w) también se
incrementa.

En este proceso de seleccion, mientras rapido esta suplantando
a lento, también es verdad que la eficacia media de los organismos
de la poblacién (z» aumenta. Al final del proceso, todas las cebras
son mas eficaces de lo que eran antes de que se iniciara el proceso.

Si iv mide la eficacia media de una cebra en un grupo, también
es natural considerar que w mide la eficacia del grupo. Un gru-
po de cebras lentas tiene un determinado riesgo de extinguirse



(p. €j., porque todos sus miembros sean devorados por los leones).
Un grupo de cebras répidas tiene menos riesgo de ser destruido.
O sea, el proceso incrementa tanto la eficacia de los individuos del
grupo como la eficacia del grupo mismo.

Aunque ambos son efectos del proceso de seleccion, supdnga-
se que ahora preguntamos por qué el rasgo rapido ha llegado a
fijarse. ¢(Ha evolucionado porque era ventajoso para los organis-
mos que lo poseian o porque era bueno para el grupo en su
conjunto? La respuesta es que la mayor velocidad de carrera ha
evolucionado porque beneficiaba a los organismos. La velocidad
es una adaptacion individual; el hecho de que el grupo sea mejor
so6lo muestra que la mayor velocidad de carrera proporciona al
grupo un beneficio fortuito. Correr deprisa no es una adaptacion
de grupo.

Esta cuestion es de una gran generalidad: cuando los organis-
mos de una poblacion evolucionan bajo la influencia de la selec-
cion individual, lo que determina la evolucion de la poblacion es la
eficacia relativa de los organismos; el efecto sobre la eficacia del
grupo no tiene nada que ver con cémo evoluciona el sistema.

Para ver esto més claro consideremos un ejemplo de Lewontin
(1978). Una poblacion se encuentra al limite de su capacidad de
carga; la amplitud de su censo es todo lo grande que permiten su
juego de caracteres y su medio. Supongamos que se introduce un
mutante que produce el doble de huevos que los fenotipos resi-
dentes. Este rasgo se extenderd hasta llegar a fijarse. Sin embargo,
al final del proceso, la poblacion tendra el mismo censo que tenia
al principio. Antes de la aparicion del nuevo rasgo, los individuos
se reproducian al nivel de reposicion; después de que el nuevo
rasgo haya llegado a ser fijo, prevalece el mismo nivel de producti-
vidad. Este proceso se ilustra en la Figura 4.2. N6tese que w tiene
al final del proceso el mismo valor que tenia al principio.

Como ejemplo final, consideremos los dos rasgos (E y A)
representados en la Figura 4.3. ;Qué sucedera si el rasgo E se
introduce en una poblacién de individuos A? Como E es siempre
maés eficaz que A, la frecuencia de E aumentard hasta llegar a la
fijacion. Pero adviértase que w desciende. Al final del proceso, la
poblacion es peor de lo que era al principio.

Consideremos un ejemplo hipotético. En una determinada po-
blacion hay organismos que contaminan el ambiente y organismos



Eficacia

Figura 4.2. Los valores de eficacia para nuevo y viejo son dependientes de la
frecuencia. A medida que nuevo aumenta de frecuencia, la eficacia media de los
organismos de la poblacién (iv) permanece constante.

que no lo hacen. Supongamos que la contaminacion es mala para
todos, pero dafia mas a los que no contaminan que a los que
contaminan. En estas circunstancias, el rasgo de contaminar
aumentara de frecuencia y eventualmente se hard universal. Du-
rante el proceso, a los organismos de la poblacion les va yendo
cada vez peor; a medida que aumenta el nivel de contaminacién, la
poblacién puede incluso arrastrarse a si misma a la extincion.

Se piensa muchas veces en la seleccion natural como mejorado-
ra; los rasgos mas eficaces sustituyen a los menos eficaces y, al final
del proceso, los organismos son mas eficaces que al principio. En
la Figura 4.3 se muestra que esto no tiene por qué ser necesaria-
mente asi. La seleccion puede mejorar la eficacia media de los
organismos, pero ello no es inevitable.

Los rasgos de la Figura 4.3 se han denominado E y A por una
razon. Esta figura representa dos hechos simples acerca de la
relacion entre el egoismo y el altruismo evolutivos. Tomemos un
conjunto de poblaciones, cada una con su propia mezcla local de



FIGURA 4.3. Los valores de eficacia para E y A son dependientes de la frecuencia.
A medida que E aumenta de frecuencia, la eficacia media de los organismos de la
poblacion (w) disminuye.

organismos egoistas y altruistas. Dentro de cualquier poblacién, los
individuos egoistas son mas eficaces que los altruistas. Pero las
poblaciones altruistas poseen una mayor eficacia que las poblacio-
nes egoistas. Estas dos ideas proporcionan la base para el proceso
en dos niveles que es necesario para que el altruismo evolucione.
Dentro de cada poblacién, la seleccién individual favorece al
egoismo sobre el altruismo. Pero existe competencia entre las po-
blaciones, y eso favorece al altruismo sobre el egoismo. El resultado
final depende de la magnitud de estas dos fuerzas en conflicto.

La representacion del egoismo y el altruismo en la Figura 4.3
supone que altruismo no es lo mismo que conducta de ayuda. Por
ejemplo, el cuidado parental no es altruista cuando los padres que
ayudan a sus hijos son maés eficaces que los padres de ese mismo
grupo que no ayudan a los suyos. No debe olvidarse que la
eficacia de un organismo incluye tanto la supervivencia como la
reproduccion. Puede que los cérvidos centinelas y las abejas cami-
caces sean altruistas, pero los padres que cuidan a sus hijos no lo



son. Para saber si un rasgo es altruista debe compararse su eficacia
con la eficacia de los demés rasgos con los que compite.

4.3. Desacoplamiento de partes y todos

Una caracteristica definitoria del altruismo evolutivo es que los
individuos altruistas son menos eficaces que los individuos
egoistas del mismo grupo. La regla empirica que utilizamos para
determinar la trayectoria de una poblacion es que los rasgos mas
eficaces aumentan de frecuencia y los menos eficaces disminuyen.
Estas dos ideas parecen combinarse en forma de silogismo para
decirnos que el altruismo no puede evolucionar:

Dentro de cualquier grupo, el altruismo es menos eficaz que el
egoismo.
La frecuencia de los rasgos menos eficaces disminuye.

Por tanto, la frecuencia del altruismo disminuira.

Lo que es bastante cierto es que el altruismo no puede evolu-
cionar si el proceso de seleccion tiene lugar dentro de los limites de
un dnico grupo. Pero cuando el sistema que estamos considerando
es un conjunto de grupos, el argumento es falaz. La definicion de
altruismo y la regla empirica no implican que el altruismo deba
disminuir.

Para entender esto debemos romper el dominio de una idea
comun y muy potente, aunque equivocada, acerca de la relacion
entre partes y todos. Nos parece abrumadoramente natural pensar
que lo que es verdad en cada una de las partes automéaticamente es
verdad en el todo. Si el altruismo es menos eficaz que el egoismo
en cada uno de los grupos, ¢no es automaticamente cierto que sera
menos eficaz que el egoismo en el conjunto total de grupos? La
respuesta a esta pregunta es que no.

Para mostrar por qué voy a presentar un ejemplo muy sencillo.
Utilizaré la Figura 4.3 para calcular la eficacia del altruismo y el
egoismo dentro de cada uno de dos grupos y dentro del conjunto
de los dos grupos. Supongamos que dos poblaciones contienen
100 organismos cada una. El grupo 1 tiene un 1% de egoistas. El



grupo 2 tiene el 99 % de egoistas. Las eficacias y el nUmero de
organismos son:

Grupo 1 Grupo 2 Media global
1E; w=14 99E\w = 2 100E; w=2Q2
99/1; m>=3 1/1; w =1 100/1; «;= 2,98

Adviértase que el egoismo es mas eficaz que el altruismo
dentro de cada grupo (4>3 y 2> 1), pero que esta desigualdad se
invierte cuando consideramos las medias globales (2,02 <2,98). Lo
que es verdad en cada una de las partes no es verdad en la
totalidad.

Las cosas se ponen todavia més raras cuando rastreamos la
evolucién de este conjunto de dos grupos a lo largo de una
generacién. Supongamos que los individuos se reproducen mono-
parentalmente, que lo semejante engendra lo semejante y que los
padres mueren después de reproducirse. Esto es lo que sucede
con las frecuencias de los dos rasgos, tanto dentro de cada grupo
como en el conjunto:

Grupo 1 Grupo 2 Conjunto global
Censo parental 1E; 99A 99E; 1/4 100E; 100/4
Frecuencias parentales 1%E; 9%A O %NE; 1%A 50% E; 50 % A
Censo de descendientes 4E; 291A 198E; 1/4 202E; 298/1
Frecuencias de
descendientes 1,3 %E; 98,7 %A 99,5 %E; 0,5%A 40%E£; 60 %/l

La frecuencia del altruismo disminuye dentro de cada grupo,
pero aumenta en el total del conjunto.

Es dificil romper el predominio del esquema de sentido comun
de como han de relacionarse los todos y las partes. Si la frecuencia
de los demdcratas estd disminuyendo en cada uno de los estados
de la Unién, y estd aumentando la de los republicanos, ;no se
sigue de ello que los demdcratas estdn bajando en los Estados
Unidos como totalidad? La respuesta es que no se sigue eso.

El desacoplamiento de las partes y los todos que vemos ilustra-
do en este ejemplo manifiesta una idea mas general, que los
estadisticos denominan paradoja de Simpson. He aqui otro ejem-
plo, esta vez sin relacién con los problemas evolucionistas. Se



suscitd la sospecha de que la Universidad de California en Berke-
ley discriminaba a las mujeres en sus admisiones para la escuela de
graduados (Cartwright, 1979). Las mujeres eran rechazadas con
més frecuencia que los hombres, y la diferencia era lo bastante
grande como para que no pudiera atribuirse al azar. Sin embargo,
cuando se examinaron los departamentos académicos uno por
uno, resulté que las mujeres no eran rechazadas con mayor fre-
cuencia que los hombres. Para ver como son compatibles estas dos
estadisticas, vamos a inventar un ejemplo sencillo, Supongamos
gue 100 hombres (H) y 100 mujeres (M) solicitan su ingreso en
dos departamentos, cada uno de los cuales tiene su propia tasa de
aceptacion (que es la misma para los aspirantes de los dos sexos):

Departamento 1 Departamento 2 Global
NuUmero de aspirantes 90 M; 10H 10 M; 90 H 100 M; 100 H
Porcentaje de admitidos 30 % 60%
NUmero de admitidos 27 M; 3 H 6 M; 54 H 33 M; 57 H

Aungue la tasa de admision para hombres y mujeres es la
misma en cada departamento, las mujeres son menos admitidas en
general. Lo que es verdad dentro de cada departamento no lo es
en la universidad en su conjunto.

La clave de la paradoja de Simpson es la correlacion. En el
primer ejemplo, los altruistas tienden a vivir con altruistas. En
el segundo, las mujeres tienden a presentarse a departamentos con
tasas de aceptacion bajas. Si los dos grupos del primer ejemplo
contuvieran la misma mezcla de altruistas, entonces el altruismo
no podria evolucionar; y si cada departamento académico atrajese
a la misma mezcla de hombres y mujeres aspirantes, las mujeres
serian aceptadas con igual frecuencia que los hombres. Se ofrece
una caracterizacion general de la paradoja de Simpson en el Cua-
dro adjunto.

El ejemplo de evolucion del altruismo con dos grupos no debe
sobreinterpretarse, pues consiste en una instantanea de una sola
generacién. He analizado el sistema después de que hubiera alcan-
zado el 50 % de altruismo, pero no he descrito como pudo haber
evolucionado el altruismo hasta ahi. Después he seguido la pista a
los procesos hasta la siguiente generacion, pero no los he investi-
gado a més largo plazo. Por tanto, el ejemplo no debe tomarse



Cuadro 4.1. La paradoja de Simpson

La paradoja de Simpson surge cuando dos propiedades C y E estan
correlacionadas positivamente dentro de cada una de las subpoblaciones de
un conjunto, Bv B2, B4, pero no lo estdn en la media de todas las
subpoblaciones:

P(E/C&B,)>P{E/~ C&B), para cada i.
P(E/Q*P(E/-C).

Mas en general, la paradoja de Simpson surge cuando >, =, 0< ocurre
en la primera condicion, pero no en la segunda.

En el texto se ofrecen dos ejemplos de la paradoja de Simpson. En el
segundo, las probabilidades de admision a la escuela de graduados pueden
calcularse para cada departamento académico y para el conjunto de la
universidad. ¢(Cual es la probabilidad general de admisidn a la escuela dé
graduados para las mujeres y para los hombres?

El primer ejemplo se refiere a la seleccion de grupo. En ese ejemplo, si
la eficacia se interpreta como probabilidad de supervivencia, las dos condi-
ciones que definen la paradoja de Simpson se cumplen directamente. Pero
el ejemplo se ha desarrollado entendiendo la eficacia como numero de
descendientes esperado. Para ver cdmo constituye, en efecto, un ejemplo de
la paradoja de Simpson, sustituyase P(/) por Esp (/) en la formula anterior.

En el Cuadro 3.3, donde se define el concepto de correlacion, se da un
ejemplo relacionado con el fumar, el colesterol alto y los ataques al corazén.
;Como se aplica la paradoja de Simpson a ese ejemplo?

como una descripcién del proceso completo por el que el al-
truismo puede evolucionar por seleccion de grupo. Mi aportacion
es mas modesta. Este apartado empezaba con un sencillo silogismo
cuya conclusién era que el altruismo no puede evolucionar. Espe-
ro que el ejemplo y la idea de la paradoja de Simpson hayan
mostrado que ese silogismo es falaz. Por definicion, el altruismo es
menos eficaz que el egoismo dentro de cada grupo-, pero si los
semejantes tienden a vivir con los semejantes, puede resultar que
el altruismo tenga una mayor eficacia global que el egoismo. De
ser asi, la frecuencia del altruismo aumentaré.

¢Qué sucedera si seguimos al conjunto de dos grupos durante
un cierto namero de generaciones futuras? Si los dos grupos se
mantienen juntos, el egoismo seguird aumentando de frecuencia
dentro de cada uno de ellos. En el limite, el egoismo alcanzara la
fijacion dentro de cada grupo, por lo que la frecuencia global del



altruismo descenderd hasta cero. Cada grupo experimenta lo que
Dawkins (1976) llama subversion desde dentro.

Para que el altruismo evolucione, los grupos no deben mante-
nerse juntos indefinidamente. Deben ser diferentes en su tasa de
extincion y colonizacién. Asi pues, imaginemos que los grupos se
fragmentan en pequefios propéagulos que siguen fundando nuevas
colonias, una vez que la poblacién de padres ha alcanzado un
determinado censo. Los grupos altruistas creceran mas deprisa, de
modo que fundaran colonias mas a menudo y se extinguirdn
menos a menudo que los grupos de individuos egoistas.

Debemos afiadir dos elementos mas para ver como el altruismo
puede evolucionar por seleccion de grupo. Debemos considerar,
en primer lugar, como un grupo parental influye en la combina-
cion de individuos altruistas y egoistas que se encuentra en las
colonias de descendientes que dicho grupo fundd. Supongamos
gue una poblacion de padres dispersa propagulos cuando alcanza
un censo de 1.000 organismos. Consideremos una poblacion de
ese tamafio que resulte tener el 90 % de altruistas. Si la poblacién
parental divide el grupo en 100 propagulos descendientes de 10
organismos cada uno, ;cuél serd la combinacién de altruismo y
egoismo en esos pequefios propéagulos?

Para que el altruismo evolucione, las colonias hijas no deben
parecerse a sus padres exactamente. Si todas las colonias hijas
inician su andadura con un 90 % de altruismo, al llegar el momen-
to en que ellas mismas alcancen un censo de 1.000, el porcentaje
de altruismo ya habra disminuido. El resultado sera una especie de
trinquete, con la frecuencia del altruismo disminuyendo en cada
generacion. Lo que se necesita, por el contrario, es un proceso de
muestreo que permita que algunas de las colonias hijas provenien-
tes de una con el 90 % empiecen su vida con mas del 90 % de
altruismo, en tanto que otras comiencen su andadura con una
frecuencia menor.

El otro requisito crucial es el tiempo. Supongamos que los
individuos egoistas son suficientemente mas eficaces que los al-
truistas, tanto como para que cualquier poblacion, independiente-
mente de su composicion inicial, alcance el 100 % de egoismo al
cabo de 20 generaciones. De ser esto asi, entonces el altruismo no
podria evolucionar si los grupos fundan nuevas colonias cada 90
generaciones de organismos. La fase de colonizacion del proceso



llegaria demasiado tarde. Para que el altruismo evolucione, la
parte del proceso donde se produce la seleccién de grupo debe
tener lugar a la tasa aproximada en que los organismos individua-
les mueren y se reproducen.

4.4, Pistas falsas

Espero que el apartado anterior haya proporcionado una idea
intuitiva del tipo de consideraciones que son relevantes para la
cuestion de si el altruismo puede evolucionar. Si la evolucion tiene
lugar dentro de los confines de una sola poblacién, no hay varia-
cion entre los grupos y, por tanto, no puede haber tampoco
seleccion de grupo. Cuando hay variacién entre grupos, pero éstos
se extinguen y fundan colonias muy lentamente, la fase de selec-
cion de grupo del proceso puede ser demasiado débil para contra-
rrestar la expansion del egoismo dentro de cada grupo. Por el
contrario, si los grupos varian en su combinacién de egoismo y
altruismo, y si mueren y se reproducen aproximadamente en la
misma escala temporal con la que mueren y se reproducen los
organismos, entonces el altruismo puede ser capaz de evolucionar.
Resumiré las consideraciones relevantes en el siguiente eslogan: La
estructura de la poblacion es esencial.

Este enfoque del problema de las unidades de seleccion posee
implicaciones para varios argumentos que se han ofrecido en la
literatura. Veremos que estos argumentos sacan a colacion consi-
deraciones que son completamente irrelevantes para decidir si los
rasgos evolucionan porque son buenos para el grupo.

El primero de esos argumentos afirma que la unidad de selec-
cion es el gen, y no el grupo, puesto que el gen es la unidad de
herencia. Dawkins (1976, pag. 29 de la traduccion castellana,
1979) presenta este argumento, que se encuentra también en Wi-
lliams (1966); Dawkins lleg6 incluso tan lejos como para definir
el gen de un modo tal que éste se convierte en la unidad de
seleccion.

Dawkins (1976, pag. 11) afirma también que la idea del gen
egoista esta «prefigurada» en la idea de la continuidad del plasma
germinal, de August Weismann. Weismann se oponia a la idea
lamarckiana de la herencia de caracteristicas adquiridas. Por ejem-



pio, aunque una jirafa madre logre aumentar la longitud de su
cuello estirdndolo, eso no haré posible que su descendencia consi-
ga tener el cuello méas largo sin necesidad de estirarlo. La doctrina
de Weismann se ilustra en la Figura 4.4. Los padres influyen en su
descendencia por medio de los genes que les transmiten; esos
genes no resultan modificados por los fenotipos que los padres
adquirieran durante su propia vida.

Fenotipos parentales Fenotipos de la prole

Genotipos parentales — ------------------ » Genotipos de la prole

FIGURA 4.4. EI weismannismo afirma que los fenotipos adquiridos durante el
tiempo de vida de un padre no modifican los genes que reciben los descendientes.

La disputa sobre la adaptacion de grupo nada tiene que ver
con el problema de si es cierto el mendelismo o el weismannismo.
Aceptar que el gen es la unidad de herencia y que las posiciones
lamarckianas sobre la relacién entre genotipo y fenotipo son
erréneas no dice nada acerca de si las adaptaciones de grupo son
comunes, escasas 0 inexistentes.

Williams y Dawkins también defienden que el seleccionismo
génico es correcto apoyandose en que todos los procesos de selec-
cién pueden «representarse» en términos de los genes y sus pro-
piedades. La premisa de este argumento puede interpretarse de tal
modo que resulte verdadera, pero de ahi no se sigue nada sobre la
existencia de adaptaciones de grupo. Si definimos la evolucién
como cambio en las frecuencias génicas, tiene que ser cierto que,
cuando la evoluciéon es causada por seleccion natural, algunos
genes seran més eficaces que otros. En este sentido, siempre es
posible hablar de la evolucién por seleccion natural en términos
de frecuencias de alelos y eficacias de alelos.

Estas cuestiones pueden resumirse considerando la Figura 4.3.
Antes la he interpretado como una descripcion de las relaciones
entre dos fenotipos (altruismo y egoismo), pero, con la misma
facilidad, podria haber dicho que A y E son dos alelos que existen
en un locus de un organismo haploide. Podemos usar la figura



para describir las eficacias y frecuencias de los dos genes, tanto
dentro de cada grupo como en el conjunto de los dos grupos.
Nada nos impide entender esos genes para el altruismo y el
egoismo como obedientes a las reglas habituales mendelianas y
weismannianas. Tal descripcion génica es ciertamente posible,
pero no elimina la posibilidad de que la seleccién de grupo esté
causando la evolucion de adaptaciones de grupo.

Williams (1966) y Dawkins (1976) también sostienen que el
gen aislado es la unidad de seleccion porque los genes tienen una
longevidad que no poseen los complejos de genes, los organismos
ni los fenotipos. El fenotipo de Socrates s6lo ocurrié una vez, pero
sus genes individuales fueron pasando a lo largo de generaciones
(en forma de copias). Una vez mas, el asunto es que la longevidad
de los genes no socava la idea de la seleccién de grupo. Aun
cuando «los genes sean para siempre», queda abierta la cuestion
de si los genes altruistas evolucionan por seleccion de grupo.

Todos estos argumentos a favor del seleccionismo génico
tienen un defecto comuan. Se valen de hechos acerca de la evolu-
cién que son ciertos tanto si tiene lugar la seleccion de grupo como
si no. Esto significa que los defensores del seleccionismo génico
se enfrentan a un dilema. Si lo Unico que quieren decir con su
postura es que el mendelismo es verdad, o que el weismannismo
es verdad, o que la evolucion puede describirse en términos de lo
que pasa con los genes, entonces su posicion es trivial. Se presen-
ta disfrazada de alternativa a la idea de seleccion de grupo, pero
en realidad no es tal (puesto que el mendelismo, el weismannis-
mo y las descripciones del nivel génico son bastante compatibles
con la seleccion de grupo). Por otro lado, si la idea del gen
egoista compite realmente con la idea de selecciébn de grupo,
entonces estos argumentos deberian dejarse de lado como non
sequitur.

Otro argumento espurio acerca del problema de las unidades
de seleccion se refiere a la cadena causal que conduce desde el
genotipo de un organismo a su fenotipo y a su supervivencia y
reproduccion:

Genotipo del Fenotipo del Supervivencia y reproduccion
organismo organismo del organismo



Mayr (1963, pag. 199 de la traduccion castellana, 1968) y
Gould (1980b, pag. 95 de la traduccion castellana, 1983) han
hecho hincapié en que la seleccion natural actla «directamente»
sobre el fenotipo del organismo y sélo «indirectamente» sobre sus
genes.

Gould defiende que esta asimetria muestra que el gen no es la
unidad de seleccion. Pero, de hecho, Williams (1966) y Dawkins
(1976) realmente adoptan la idea representada en esta cadena
causal. Especialmente para Dawkins, los genes son las causas mas
profundas de lo que sucede en la evolucién; ellos conciben
maquinas de supervivencia (i.e., organismos) que estan construi-
das para promover los intereses de los genes que ellas mismas
contienen.

La cadena causal que acabamos de describir no desacredita el
seleccionismo génico, pero tampoco muestra que sea correcto. De
nuevo, los seleccionistas de grupo pueden aceptar la idea de que
los genes que estan dentro de un organismo son la causa de que el
organismo sea altruista o egoista, y de que el fenotipo del organis-
mo influya en su eficacia. Por supuesto, estas concesiones no
deberian ser utilizadas para negar la relevancia del entorno en
cada nivel. El fenotipo del organismo se ve influido tanto por su
genotipo como por su medio. Y su eficacia se ve influida tanto por
su fenotipo como por el medio en el que habita. En cualquier
caso, esta cadena causal no dice nada sobre si las adaptaciones de
grupo (y los genes que las codifican) han evolucionado por selec-
cién de grupo.

Otro argumento que presentan Williams (1966) y Dawkins
(1976) recurre a la idea de que las hipdtesis de seleccion de nivel
inferior son mas parsimoniosas que las hipotesis de seleccion de
grupo. Williams est4 aqui recurriendo a la méaxima metodol6gica
denominada navaja de Ockham\ si dos explicaciones pueden cada
una explicar las observaciones de que se dispone, debemos prefe-
rir aguella que postule menos entidades o procesos o que haga el
menor numero de supuestos independientes. Las teorias parsimo-
niosas son «tacafias» en lo que afirman. Williams argumenta que
esta consideracion metodoldgica general proporciona una razon
para rechazar la hipétesis de seleccion de grupo, siempre que
pueda construirse una explicacién en términos de seleccion indi-
vidual.



Williams usa este tipo de argumento en su discusion de por
qué los bueyes almizcleros «forman un corro defensivo» cuando
son atacados por predadores: cuando les atacan los lobos, los
machos forman un circulo, mientras que las hembras y las crias
se resguardan en su interior. La conducta de los machos es,
cuando menos, un ejemplo de altruismo prima facie, ya que los
machos protegen a individuos que no son de su propia progenie.
Una hip6tesis de seleccidon de grupo podria intentar explicar esta
conducta afirmando que a los grupos que forman corro les va
mejor en la lucha por la existencia que a aquellos grupos que no
lo hacen.

Williams construye una hipdtesis alternativa, que no recurre a
la ventaja del grupo. Cada organismo desarrolla una estrategia
conductual que maximiza su ventaja egoista. Cuando se enfrenta a
una amenaza, el organismo o bien huye, o bien se queda en su
sitio. Lo que redunda en interés del organismo es huir cuando el
atacante es grande y amenazador, pero luchar si el atacante es mas
pequefio y menos peligroso. Williams postula que los lobos que
atacan a los bueyes almizcleros resultan grandes y amenazadores
para las hembras y las crias, pero les parecen mas pequefios y
menos peligrosos a los machos adultos. Y sugiere que es por esto
por lo que los individuos actian de modo diferente. Cada uno
actta en su propio interés; la conducta del grupo de formar
corro es exactamente una «suma estadistica de estas adaptaciones
individuales».

Después de describir estas dos posibles explicaciones de
por qué forman corro los bueyes almizcleros, Williams afirma
que deberiamos favorecer la explicaciéon dada en términos de
seleccién individual, puesto que es mas parsimoniosa. La cues-
tion, para €él, no es simplemente que la hipotesis de la se-
leccion individual sea mas facil de comprender o de poner a
prueba, sino que deberiamos adoptar como un signo de ver-
dad la mayor parsimonia de la hipdtesis del nivel inferior de
seleccion.

Quiza haya algo digno de tenerse en cuenta en la idea de que
las hipotesis de seleccién de grupo son més complicadas que las
hipotesis de seleccion individual. Si un rasgo es comun dentro de
una poblacién y lo interpretamos como un ejemplo de altruismo,
entonces tenemos gque pensar en un proceso de dos niveles, en el



cual la seleccion intragrupo y la seleccion intergrupo actlan en
direcciones opuestas. Por otro lado, si interpretamos el rasgo
como un ejemplo de egoismo, sélo necesitamos describir un pro-
ceso simple de seleccion que ocurre dentro de los limites de una
tinica poblacién. Sin embargo, si damos por sentado que las
hipotesis de seleccion individual son mas parsimoniosas en este
sentido, debemos indagar por qué la parsimonia habria de ser
relevante para decidir si lo que pensamos es verdad.

Los filésofos de la ciencia han pensado mucho sobre la cues-
tion. Popper (1959) argumenta que las hipotesis mas simples son
més falsables; Quine (1966) defiende que las hip6tesis méas simples
son mas probables. Estas y otras propuestas aparecen resumidas
en Hesse (1969). Es caracteristico de estos enfoques filoséficos el
buscar una justificacion global para usar la simplicidad como guia
de lo que debemos creer.

Mi punto de vista es que la justificacion del uso de la parsimo-
nia (o la simplicidad; uso estos términos de modo intercambiable)
para ayudar a decidir qué creer depende de supuestos que son
especificos del problema de inferencia que tengamos entre manos
(Sober, 1988, 1990a). Es decir, no creo que pueda existir una
justificacion global de la navaja de Ockham. Mi enfoque de este
problema filosofico es de tipo local.

En el contexto del problema de las unidades de seleccion, la
cuestion bésica es si las circunstancias requeridas para que la
seleccion de grupo permita que el altruismo evolucione ocurren
comunmente o raramente. Si uno cree que el tipo de estructura de
poblacion que se necesita para que evolucione el altruismo se da
raramente en la naturaleza, entonces uno deberia ser escéptico
respecto a la sugerencia de que la conducta del buey almizclero
sea un ejemplo de altruismo. Pero si uno piensa que las condicio-
nes se satisfacen con frecuencia o que probablemente estan ejem-
plificadas en este caso (aunque en general sea raro), entonces
tendra sentido adoptar seriamente la hipotesis de seleccion de
grupo. El modo de decidir esta cuestion no es invocar maximas
metodoldgicas generales, sino hacer biologia.

No hay razones a priori para preferir hipotesis de nivel infe-
rior de seleccion sobre las de nivel superior. La preferencia no es
una consecuencia directa de la «l6gica» o del «<método cientifi-
co», sino que depende de hipotesis bioldgicas especificas que



deben hacerse explicitas, de tal modo que sus credenciales pue-
dan evaluarse. En el Apartado 6.6 volveremos a esta cuestién
acerca del papel de las consideraciones de la parsimonia en las
inferencias cientificas.

Es interesante comparar estos diversos argumentos contra la
seleccion de grupo con el punto de vista adoptado por Fisher
(1930), Elaldane (1932) y Wright (1945). Ninguno de ellos defen-
dia que la seleccion de grupo fuera una forma de argumentacion
despreciable que ningun bidlogo riguroso debiera tocar ni con
pinzas. Fisher se tomo6 en serio la idea de que la reproduccion
sexual podria deber su prevalencia a las ventajas que confiere al
grupo. Y Wright creia que su modelo de seleccién interdémica
proporcionaba la estructura poblacional dentro de la cual el al-
truismo podia evolucionar. Por supuesto, ninguno de estos autores
hubiera aceptado invocaciones acriticas al «bien de la especie».
Para ellos, la adaptacion de grupo era una hipotesis cientifica que
tenia que ser juzgada por sus méritos bioldgicos. Por el contrario,
gran parte de la popularizacion del libro de Williams (1966) y
del de Dawkins (1976) se ha debido a que arrojaban a las tinie-
blas exteriores el concepto de adaptacion de grupo. Williams da
por sentado que hay al menos un caso bien documentado de
seleccion de grupo (que seré discutido en el apartado siguiente). Y
como ya se ha advertido, él afirma que la proporcion sexual
sesgada hacia las hembras seria una prueba prima facie de la
adaptacion de grupo. Sin embargo, el tono dominante en su
libro es que la adaptacién de grupo es un tipo de pensamiento
chapucero. El libro de Dawkins expresa esta actitud en su forma
mas pura.

En el Capitulo 2 he recalcado la importancia de no confundir
las propiedades de una proposicion con los rasgos de la gente que
defiende dicha proposicion. Los seleccionistas de grupo han sido a
veces acriticos en sus hipotesis domésticas; sin embargo, esto no
muestra que las propias hipétesis sean simplemente confusiones
gue cualquier pensador de cabeza preclara pueda considerar como
errores obvios. Tal vez el exceso de chapuza en el seleccionismo
de grupo haya producido un aluvién de argumentos chapuceros
contra la seleccion de grupo. Sea como fuere, no hay razén para
gue aceptemos ni confirmaciones ingenuas ni criticas falaces a la
adaptacion de grupo.



45. Ejemplos

En el apartado anterior he criticado el retorcimiento de aque-
llos argumentos que intentan demostrar que el gen es una y la
Unica unidad de seleccion. Incluso cuando estos argumentos son
rechazados, se mantiene el problema de si la tesis del gen egoista
es correcta. ElI hecho de que un argumento sea defectuoso no
significa que su conclusion sea falsa.

Mi punto de vista particular es que la idea del «gen egoista» es
una buena descripcion de ciertos rasgos, aun cuando no sea una
buena descripcion de todos ellos. En este apartado voy a describir
algunos ejemplos biolégicos que ayudan a establecer el alcance y
limites de las tres posibilidades que hemos considerado. El objeti-
vo es aclarar como se relacionan los conceptos de adaptacion
génica, adaptacion organismica y adaptacion de grupo.

Un ejemplo muy bueno de un gen egoista lo proporciona el
proceso conocido como desviacion meidtica. En primer lugar, ex-
plicaré lo que significa desviacion mei6tica cuando ocurre sin
complicaciones; después introduciré algunas complicaciones.

Los individuos que son heterozigéticos Aa producen normal-
mente la mitad de sus gametos con A y la otra mitad con a. Este es
un «claro» proceso mendeliano. Sin embargo, existen alelos que
arrastran mas de la cuota que estrictamente les corresponde de los
gametos que provienen de heterozig6ticos. Se les denomina genes
desviadores o genes distorsionadores de la segregacion. Se han en-
contrado ejemplos en el raton doméstico, Mus musculus, y en
Drosophila. Consideremos las consecuencias de la desviacion
meidtica cuando no tiene efectos sobre la supervivencia y la repro-
duccion de los organismos en los que ocurre.

Supongamos que los tres genotipos tienen las mismas probabi-
lidades de alcanzar la edad adulta y de producir el mismo nimero
de descendientes. A pesar de ello, la frecuencia (p) del gen desvia-
dor (D) y la frecuencia (g) del gen normal (N) cambiaran tal como
muestra la siguiente tabla:

DD DN NN
Frecuencias adultas P2 2pq
Porcentaje de gametos D 100 % 05+d 0%
Frecuencia de gametos D P2 pq+ 2pqd 0

Frecuencia de gametos N 0 pg—2pqd d2



Cuadro 4.2. ADN basura

Gran parte del genoma parece no tener funcion organismica. Aparente-
mente, estas amplias regiones de «<ADN basura» no codifican nada; no
cumplen ningan papel en la construccién del fenotipo del organismo. Si
pensamos que la seleccion sélo hace evolucionar aquellas adaptaciones que
benefician al organismo en que se dan, la existencia de ADN basura resulta
muy sorprendente. Desde el punto de vista del organismo, es un bagaje
inatil; impone un coste energético sin proporcionar ningun beneficio en
compensacion. Sin embargo, si tomamos en serio la idea de que los genes
pueden ser seleccionados a pesar de sus efectos sobre el organismo, el
fendmeno ya no es tan sorprendente. Algunos genes son mejores que otros
en diseminar copias de si mismos a través del genoma. La existencia de
ADN basura altamente repetitivo puede ser el resultado de este proceso
genético (Doolittle y Sapienza, 1980; Orgel y Crick, 1980). Exactamente lo
mismo que ocurre con la desviacion meiotica: lo que es bueno para el gen
puede entrar en conflicto con lo que es bueno para el organismo.

Aqui, d mide el grado de distorsion. Adviértase que en los
adultos, la frecuencia del gen D es p2+pq~p, pero que en los ga-
metos es p2+pq + 2pqd=p + 2pqd. Esto significa que la frecuencia
del gen D serd mayor en la siguiente generacion que en la previa.
Cuando el proceso vuelve a producirse en la generacion de des-
cendientes, la frecuencia de D vuelve a aumentar. En el limite, D
se extiende hasta fijarse.

¢Con qué frecuencia ocurre realmente el tipo de proceso des-
crito por este modelo? La respuesta es que no lo sabemos. Si un
gen distorsionador recorre todo el camino hasta fijarse, ya no
podremos en absoluto descubrir que se trata de un gen distorsio-
nador. Para descubrirlo tendremos que buscar el gen en heterozi-
gbticos y ver qué frecuencia de gametos producen éstos.

Adviértase que el gen D evoluciona por razones que no tienen
nada que ver con los efectos de su eficacia sobre el organismo al
que pertenece. Tal como ya se menciond, podemos suponer que
los organismos de la poblacion tienen idéntica viabilidad y fertili-
dad. El gen desviador evoluciona simplemente porque hace més
copias de si mismo que el gen contra el que compite.

He advertido previamente que Dawkins (1976, pag. ix) piensa
que «hay dos modos de concebir la seleccion natural, el punto de
vista del gen y el del individuo. Si se entienden adecuadamente,



son equivalentes». La forma pura del proceso de desviacion
meidtica muestra que esto no es correcto. Si los genes evolucionan
solamente porque son buenos para el organismo en que se en-
cuentran, entonces D no aumentaria su frecuencia en el modelo
que acabamos de ofrecer. Por otro lado, el gen desviador es un
ejemplo excelente de gen egoista propiamente dicho. Su evolucién
requiere que abandonemos un punto de vista estrictamente orga-
nismico.

Al introducir la idea de un gen desviador, he dicho que existen
ejemplos bien documentados en diversas especies. Pero, ademas,
he sefialado que en el modelo que acabo de ofrecer el gen desvia-
dor alcanzard la fijacion, y que por ello seremos incapaces de
documentar el hecho de que el gen que tenemos ante nosotros es
naturalmente un gen desviador. ;Qué pasa entonces? La respuesta
es que los genes desviadores de los que tenemos conocimiento en
la naturaleza son méas complicados de lo que sugiere el modelo.
Ademas de afectar a la tasa de segregacion, influyen también en la
viabilidad y la fertilidad de los organismos. En estos casos reales,
existe seleccion organismica contra D porque los homozig6ticos
DD son estériles 0 mueren antes de alcanzar la edad reproductora.

Se necesita un modelo méas complejo para describir estos casos
reales, un modelo que describa los efectos de dos tipos de selec-
cion. Primero, en el nivel de la formacion de los gametos, la
seleccion favorece a D y actua contra N. Sin embargo, en el nivel
organismico, la seleccion favorece a N y actta contra D. El resulta-
do serd un compromiso. D no se extiende hasta la fijacion, pero
tampoco es eliminado de escena. Mas bien, la poblacién evolucio-
na hasta un polimorfismo estable.

Este proceso de seleccion en dos partes encierra dos unida-
des de seleccion. N ayuda a los organismos y D los perjudica.
Pero también es verdad que D ayuda a los cromosomas en que se
asienta y N los perjudica (dejando que sean vulnerables a los
genes desviadores). En este caso, un punto de vista estrictamente
organismico entra en conflicto con el punto de vista del gen
egoista. Si las adaptaciones evolucionan sélo cuando son ventajo-
sas para los organismos que las poseen, no habria genes desvia-
dores. De igual manera que puede haber conflictos de intereses
entre el grupo y el organismo, también puede haberlos entre el
organismo y el gen.



Vuelvo ahora a aquel ejemplo que Williams (1966) acepta
como un caso documentado de seleccion de grupo en la naturale-
za: el de la investigacion de Lewontin y Dunn (1960) sobre el
alelo-/ en el raton doméstico. El interés de este ejemplo no es que
Lewontin y Dunn hayan conseguido los detalles bioldgicos exacta-
mente adecuados; més bien, la cuestion es ver el alcance de la idea
de seleccion de grupo y como podria desarrollarse un argumento
en favor de su existencia.

El alelo-/ es un gen desviador que convierte en estériles a los
machos homozig6ticos. Lewontin y Dunn elaboraron un modelo
como el que acabamos de esbozar y dedujeron una prediccion
acerca de la frecuencia que deberia tener el alelo-/. Descubrieron
que la frecuencia observada queda por debajo del valor predicho.
Para explicar esta observacion, tuvieron que postular una tercera
fuerza que influye sobre la frecuencia del gen; y fue aqui donde
recurrieron al concepto de seleccion de grupo. Los ratones do-
meésticos viven en pequefios demos locales. Si todos los machos de
un demo son homozigéticos para el alelo-/ no pueden reproducir-
se y entonces el demo se extingue. No sélo sus copias de / son
puestas fuera de circulacion, sino que ademas las hembras del
grupo, que también tienen copias del alelo-/, dejan igualmente de
reproducirse.

En el proceso que postulan Lewontin y Dunn ocurren a la vez
tres tipos de seleccidn. Hay seleccién de gametos, seleccién contra
los machos que son homozig6ticos, y seleccién contra los grupos
en los cuales todos los machos son homozigéticos para /. El
primero de estos procesos favorece al alelo-/; el segundo vy el
tercero actlan en contra de él.

En este ejemplo, la seleccion de grupo y la organismica acttan
en la misma direccidn; ambas tienden a reducir la frecuencia de /.
Quisiera ahora describir un ejemplo plausible en el cual la selec-
cion organismica y la de grupo se oponen una a la otra. Esto
proporcionara un ejemplo de la evolucion de un rasgo altruista. El
caso que voy a describir es la evolucién de la no virulencia en el
virus mixoma, discutida por Lewontin (1970). Una vez mas, la
cuestion no es que todavia se siga pensando que los detalles
biol6gicos son exactamente como los describié Lewontin. Mas
bien el objetivo es ilustrar qué significan los conceptos de selec-
cion de grupo y de adaptacién de grupo.



El virus mixoma se introdujo en Australia para reducir la
poblacién de conejos. Después de varios afios, se observé que
habian tenido lugar dos cambios, en los conejos y en el virus. En
primer lugar, los conejos habian aumentado su resistencia a la
enfermedad. En segundo lugar, la virulencia del virus habia dismi-
nuido. El primero de estos cambios tiene una explicacion obvia en
términos de seleccién individual. Pero, ;como explicar el segun-
do? El virus se transmite de un conejo a otro a través de una
mosca que sblo pica a conejos vivos. Esto significa que un virus
muy virulento probablemente mataria a su huésped antes de que
apareciese otra mosca y lo llevara a otro conejo. Una cepa menos
virulenta mantendria vivos a sus huéspedes durante mas tiempo,
teniendo asi més oportunidades de expansion.

Lewontin (1970) dice que este proceso implica seleccion de
grupo. ¢Por qué? La idea es que los conejos infectados contienen
distintas cepas del virus, de las que las mas virulentas replican mas
rapidamente que las menos virulentas. Si esto es correcto, enton-
ces los virus de menor virulencia son altruistas. Tienen menos
éxito reproductivo que los virus de mayor virulencia del mismo
grupo. Sin embargo, a los grupos de virus que tienen menor
virulencia les va mejor que a los grupos de virus de virulencia
mayor. Esto satisface las dos condiciones que definen el concepto
de altruismo, representado en la Figura 4.3.

Es facil caer en el error de describir este ejemplo de tal modo
gue la menor virulencia deje de parecer un ejemplo de altruismo.
Después de todo, los virus de mayor virulencia matan rapidamente
a sus huéspedes, pero los de menor virulencia, no. ;No es ventajo-
SO para un virus no matar a su huésped? Esto hace que la menor
virulencia parezca mas bien un tipo de egoismo.

Para ver qué es lo que estd equivocado en este razonamiento
debemos tomarnos en serio la distincion establecida en el Aparta-
do 4.3 entre lo que ocurre dentro de cada grupo y lo que es verdad
como promedio en el conjunto de los grupos. La menor virulencia
evoluciona por seleccion natural; esto significa que la menor viru-
lencia es, por término medio, mas eficaz que la mayor virulencia.
Pero esto no dice nada sobre si el rasgo es altruista (a menos que
se defina el altruismo como lo que no puede evolucionar). Para
decidir esta Gltima cuestion, debemos considerar qué sucede dentro
de los grupos (i.e., los conejos) en los que estdn presentes cepas de



distinta virulencia. Si los virus de menor virulencia replican mas
lentamente que las cepas més virulentas, la menor virulencia es
una forma de altruismo.

4.6. Correlacion, coste y beneficio

Una de las mas sorprendentes cuestiones conceptuales en el
problema de las unidades de seleccidon es el estatuto de la seleccion
de parentesco (Hamilton, 1964). Muchos bi6logos insisten en que
la seleccién de parentesco no es un caso de seleccion de grupo;
segun ellos, ayudar a los emparentados es conceptualmente equi-
parable al cuidado parental, y éste es algo que puede entenderse
como una adaptacion estrictamente organismica. De todos modos,
para otros bidlogos, lo natural es ver la seleccion de parentesco
como un caso de seleccion de grupo en la que los individuos
implicados estan emparentados.

En este apartado voy a presentar un criterio sencillo para
determinar cuando evolucionaré el altruismo. Tiene que ver con el
caso en que los individuos de una poblacion se emparejan y
después interactian de algin modo que afecta a su eficacia. Va-
mos a ver como resulta afectado este criterio de evolucion del
altruismo cuando afiadimos el supuesto de que los individuos
emparejados estan relacionados entre si (p. €j., si son hermanos
completos). Aunque esta linea de razonamiento podria interpre-
tarse como una demostracion de que la seleccion de parentesco es
en realidad un caso especial de seleccion de grupo, no es ése mi
objetivo principal. La clave para la evolucion del altruismo es la
estructura de la poblacion. Es importante entender como encaja la
seleccion de parentesco en este formato més general.

Una ventaja més de este proceder es que también podremos
discutir el significado de los enfoques basados en la teoria de
juegos para la evolucion de la reciprocidad (Maynard Smith,
1982; Axelrod, 1984). La reciprocidad es un tipo de altruismo
condicional. Es util ser capaz de entender la reciprocidad dentro
de un contexto mas general. Y finalmente, merece la pena com-
pletar la descripcion cualitativa de cuando evolucionara el al-
truismo que dimos en el Apartado 4.3 con algo un poco mas
cuantitativo.

date



Supongamos que los individuos de una poblacién son o bien
altruistas (A), o bien egoistas (E). Los altruistas hacen donacién a
otros de un beneficio b, incurriendo con ello en un coste c para si
mismos. Los individuos egoistas no hacen tales donaciones. Los
individuos de cualquier tipo recibiran donaciones si viven con
altruistas. El altruismo evolucionara cuando los individuos altruis-
tas sean, por término medio, méas eficaces que los egoistas. Vere-
mos que el criterio para que w{A) >w(E) depende de dos cantida-
des: la correlacion entre los individuos en interaccion y la ratio
coste/beneficio. La primera cantidad, como se advertird, depende
de las reglas que siga la poblacion y que son las que determinan
quién interactta con quién.

Supongamos que una poblacion estd compuesta por n indivi-
duos altruistas y un cierto numero de egoistas. Supongamos que
cada altruista hace donacion de un beneficio b a cada uno de los
demés individuos de la poblacion. En tal caso, las eficacias de los
dos rasgos son:

iV{A) = (x~c) + {n—)b w(E)—x + nb

En estas expresiones, x es «la eficacia de base». Cuando los
individuos altruistas reducen su eficacia en c unidades, se trata de
una reduccién con respecto a la eficacia que tendrian si no hubie-
ran hecho la donacion. En ambas expresiones, el primer sumando
describe el efecto que ejerce sobre el individuo su propio fenotipo;
y el segundo, el efecto que tienen sobre el individuo los comporta-
mientos de los demas. El éalgebra elemental muestra que

(1) Si todos interactian con todos, entonces w(E)>w(A) si
y s6lo si c+ b >0.

Esto significa que si la donacion confiere al receptor un benefi-
cio genuino (>> 0) y le supone al donante un coste genuino
(c>0), entonces el altruismo no podra evolucionar.

Ahora introduzcamos una cierta estructura de poblacién. Pon-
gamos que los individuos se emparejan; el emparejamiento puede
ser al azar, o bien puede haber una tendencia a que los individuos
similares se emparejen entre si. Los individuos emparejados inter-
actuan entonces de un modo que afecta a sus eficacias. En esa in-
teraccion, la eficacia de un individuo resulta influida tanto por su



propio fenotipo como por el fenotipo del individuo con el que se
empareja. Los pagos para los jugadores de las filas son como sigue:

El individuo se empareja con

A E
o x—c+b X—c
El individuo es
E x+b X

Cuando los individuos egoistas se emparejan entre si, cada uno
recibe la eficacia de base x. Cuando los altruistas se emparejan con
egoistas, los altruistas sufren el coste (c) de la donacion, de modo
que su eficacia se reduce a x~c; los individuos egoistas, por su
parte, reciben el beneficio (b) que les otorgan sus asociados, pero
no incurren ellos mismos en el coste de la donacion. Asi, los
egoistas que se emparejan con altruistas tienen una eficacia de
x+ b. Por dltimo, debemos considerar la eficacia que tienen los
altruistas cuando se emparejan entre si. En este caso, los altruistas
pagan el coste de la donacidon, pero también reciben un beneficio
por la donacién de sus asociados; por tanto, los altruistas empare-
jados con altruistas tienen una eficacia de x~c + h.

Adviértase que, siempre que un altruista se empareja con un
egoista, al altruista le va peor que al egoista Y%o—c<x + b, sobre el
supuesto de que b+ c>0). Sin embargo, ahora veremos que este
hecho no establece si el altruismo en general es menos eficaz que
el egoismo cuando los individuos interactian después de formar
parejas. Una poblacion con esta estructura difiere de un modo
fundamental de la organizacion no estructurada descrita en el
enunciado (1), en la que todos interactian con todos.

Dados los pagos que acabamos de describir, las eficacias de A
y E quedan como sigue:

2) W(A) = (x~c+b)P(A/A) + (x-c)P(E/A)
W(E) = (x+ b)P(A/E)+ (X)P(E/E)
Aqui, P(E/A) es la probabilidad de que un individuo del par
sea E, dado que el otro es A. Un célculo simple muestra que

(3) Cuando los individuos interactian por parejas, W{A) > w(E)
si y sélo si P(A/A) —P(A/E) >c/b.



Cuadro 4.3. EI Dilema del Prisionero

Un juego (de una tirada) llamado Dilema del Prisionero fue utilizado
por primera vez por los cientificos sociales para caracterizar un problema
sobre la deliberacién racional. Dos jugadores deben decidir por separado
comportarse de forma altruista o egoista durante su Unico encuentro. Cada
uno de ellos decide qué hacer con independencia de lo que decida el otro.
La matriz de doble entrada que figura en el texto describe los pagos que
recibe un jugador.

Si b, c>0, el egoismo es la estrategia dominante; eso significa que es
mejor para uno ser egoista, con independencia de lo que haga el otro
jugador. La misma conclusidn es aplicable para el oponente. El resultado de
la deliberacion racional es que ambos jugadores deciden comportarse de
forma egoista, de modo que al final a los dos les va peor de lo que les
hubiera ido si ambos hubieran decidido comportarse de forma altruista.

El Dilema del Prisionero presenta un cuadro algo pesimista de lo que
puede producir la deliberaciéon racional. Muestra como la gente puede
deliberar racionalmente y con plena informacién sobre las consecuencias, Y,
aun asi, acabar peor de lo que podria haber acabado si hubiera sido
irracional.

De forma analoga, la funcion de eficacia representada en la Figura 4.5
presenta un cuadro pesimista de lo que la seleccién natural puede producir.
Muestra cdmo un rasgo mas eficaz puede desplazar a otro que lo es menos y
como, a pesar de ello, los individuos pueden ser al final menos eficaces de lo
que eran antes de iniciarse el proceso.

Distinto del Dilema del Prisionero de una tirada es el Dilema del
Prisionero Reiterado, en el que los jugadores interactlan varias veces. En
cada ronda, los participantes deciden si van a actuar de forma altruista o
egoista. Una estrategia es una regla que le dice al jugador qué hacer en cada
jugada: ser siempre altruista y ser siempre egoista son dos estrategias incondi-
cionales, pero hay muchas estrategias en las cuales la jugada esta condicio-
nada a la historia anterior del juego. En el Dilema del Prisionero Reiterado,
la estrategia que es racional seguir depende de la estrategia que haya
seguido el otro jugador. No cabe utilizar ningin argumento de predominio
para seleccionar una estrategia.

P(A/A) —P(A/E) es una cantidad estadistica familiar; se trata
de la correlacion de los individuos en interaccion emparejados
(véase el Cuadro 3.3, para la definicién de correlacion).

Si los grupos se forman al azar, entonces P(A/A) = P(A/E) =
= P(A) vy la desigualdad se reduce a 0>c/h. Esto significa que si
hay un coste genuino para el donante y un beneficio genuino para
el receptor, el altruismo no puede evolucionar cuando las parejas
se forman al azar. En el extremo opuesto esté el caso en el cual los



afines siempre se asocian entre si. Si P(A/A)= 1y P(A/E) =0, el
criterio se convierte en b>c. En este caso el altruismo evoluciona-
ra exactamente cuando el beneficio para el receptor sobrepase al
coste para el donante.

Cuando el comportamiento altruista supone una determinada
ratio coste/beneficio, el enunciado (3) describe cuénta correlacion
tiene que haber entre los individuos en interaccion para que ese
comportamiento evolucione. Cuanto mas costosa sea la donacién
(para un determinado beneficio), més dificil sera que el rasgo
evolucione. Y si el coste supera al beneficio, c/b sera mayor que 1
Puesto que las correlaciones tienen como valor maximo la unidad,
es imposible que evolucione esta especie de hiperaltruismo, como
lo podriamos denominar. Pocos de nosotros estariamos dispuestos
a morir para hacer sonreir a alguien. Si nuestro comportamiento
estuviera bajo el control del tipo de proceso de seleccidn descrito
en el enunciado (3) (un supuesto controvertido, por decirlo suave-
mente; véase Capitulo 7), nuestra negativa a comprometernos en
una conducta hiperaltruista seria perfectamente comprensible.

Hasta aqui hemos descubierto que el altruismo puede conse-
guir evolucionar cuando las poblaciones se subdividen en parejas
en interaccion en las cuales los individuos implicados tienden a ser
semejantes. ;Qué es lo que podria hacer que los altruistas se
emparejaran con otros altruistas? Una posibilidad es que los indi-
viduos emparentados estén constituidos en grupos. Esta es la idea
basica de la teoria de la seleccion de parentesco de Hamilton
(1964). Cuando los grupos se componen de individuos emparenta-
dos, el altruismo puede evolucionar porque (0 en la medida en
que) los parientes sean semejantes entre si.

El enunciado (3) describe el criterio general para que el al-
truismo evolucione cuando la poblacion esta estructurada por
parejas. Ahora voy a explorar el caso especial en el cual las parejas
sean hermanos completos. La desigualdad de Hamilton (1964)
expresa que el altruismo evolucionara exactamente cuando r>c/b.
La cantidad r es el coeficiente de parentesco de los individuos en
interaccion. Resulta que (dados algunos supuestos simplificadores)
los hermanos completos se caracterizan por r= 1/2. Ahora vamos a
ver que P{A/A) —P{A/E) —1/2 cuando las interacciones son entre
hermanos completos, la poblacién se aparea al azar, y la herencia
se ajusta a un patron simétrico que enuncio a continuacion.



CUADRO 4.4, Selecciéon de parentesco con un gen dominante
para el altruismo

La proposicion (4) plantea un criterio para la evolucién del altruis-
mo que es bastante /«dependiente de la frecuencia. Si cy b son constantes,
o bien el altruismo no puede aumentar porque es escaso, 0 bien recorre
todo el camino hasta llegar a hacerse fijo. Si variamos los supuestos sobre la
herencia, las cosas cambian. En lugar de las reglas fenotipicas simétricas que
ya hemos considerado, supongamos ahora que el altruismo esta codificado
por un Unico gen dominante.

Consideremos una poblacidn diploide en la que los individuos que son
aa o ae son altruistas (i.e., tienen el fenotipo A) y los que son ee son egoistas
(E). Las eficacias de los alelos seran

iv(a) = P(a)w(aa) + P{e) w(ae) = w(A)
w(e) = P{e)w(ee) + P(a)w{ae)=P(e)iL>(E) + P(a)w(A).

Esto significa que w(a)>w(e) si y solo si w(A) >w{E). El gen altruis-
ta (a) evolucionarad exactamente cuando el fenotipo altruista (A) tenga la

eficacia mayor.
De ello se sigue que w(a)>w(e) exactamente cuando P(A/A) —P(A/E)

>c/b. Ahora tenemos que evaluar P(A/A) —P(A/E) cuando las interaccio-
nes se producen entre hermanos completos. El valor de cada término es
dependiente de la frecuencia:

P(A/A)= 1 cuando a sea comun
P(A/A) = 1/2 cuando a sea escaso
P(A/E) = 3/4 cuando a sea com(n
P(A/E)= 0 cuando a sea escaso

P(A/A)~P{A/E)=\/2 cuando el gen a sea escaso, pero P(A/A)
-P(A/E) = 1/4 cuando a sea comun. El criterio para que el altruismo
evolucione es dependiente de la frecuencia.

Este modelo tiene tres soluciones posibles. Si c/b> 1/2, el egoismo
avanzara hacia la fijacion; si 1/2 >c/b> 1/4, los dos rasgos evolucionaran
hacia un polimorfismo estable; si 1/4>c/;, el altruismo avanzara hacia la
fijacion.

Supongamos que los progenitores AxA producen un 100%
de descendientes A, los progenitores A x E producen el 50 % Ay
el 50 % E, y los progenitores Ex E producen el 100 % de descen-
dientes E. Este esquema define lo que se denomina modelo de
herencia sexual haploide. Si p es la frecuencia de A entre los



progenitores, y siendo el apareamiento al azar, los tres tipos de
grupos de hermanos descendientes ocurriran con las frecuencias

P(AA) —p2Epqg/2
P(AE) =pq
P{EE) —g2Ppq/2.

Este alejamiento de las frecuencias de Hardy-Weinberg se
debe al hecho de que los hermanos tienden a parecerse. Ad-
viértase que las frecuencias de A y E entre los hermanos no
difieren de las frecuencias parentales; P{A) = P(AA)+ P(AE)/2
=p y P(E) = P(EE) + P{AE)/2 =q. Estas probabilidades nos per-
miten definir las siguientes probabilidades condicionales:

P(A/A) = P(AA)/P(A) = (p2+ pag/2)/p=p + q/2
P(E/E) = P(EE)/P(E) = (g2+ pqa/2)/q= q+ p/2.

Sustituyendo por estas probabilidades condicionales las del
enunciado (2), obtenemos

wW(A)= (x+ b—0) {p+ a/2) + {x—) (@/2)
W{E) = {x+ D) {p/2) + x{q+p/2).

Por algebra elemental, esto implica que

(4) Cuando las interacciones se producen exclusivamente en-
tre hermanos completos, w(A)>w{E) si y solo si 1/2 >c/b.

Las discusiones informales sobre la desigualdad de Elamilton,
r>c/b, para el caso de los hermanos completos incluyen muchas
veces precisiones tales como que «los hermanos completos compar-
ten la mitad de sus genes». Aungque eso pueda ser verdad en casos
especiales, no lo es en general. En muchas poblaciones, los indivi-
duos son muy semejantes entre si, y los hermanos completos lo son
aun mas (Dawkins, 1979). Ademas, para que el altruismo evolucio-
ne, no importa realmente lo similares que sean globalmente entre si
los hermanos completos. Lo que de verdad importa es la cantidad
P(A/A) —P{A/E), siendo A y E los dos fenotipos (o los genes que
los codifican); el resto del genoma es bastante irrelevante.



En las interacciones tipo pareja que hemos considerado hasta
ahora, los individuos no se emparejan al azar (si el altruismo ha de
evolucionar), e interactian una vezi Ahora voy a examinar una
situacion diferente, en la que los individuos se emparejan al azar,
pero interactlan repetidamente. Las parejas de individuos juegan
al Dilema del Prisionero Reiterado con n rondas. En cada jugada
pueden cooperar (ser altruistas) o desentenderse (ser egoistas).
Los pagos en cada jugada son como se establecié antes. Lo bien
gue un individuo lo haga en este juego de n rondas depende de
la estrategia que elija y de la elegida por el otro individuo de la
pareja.

Una posible estrategia que un individuo podria seguir seria
actuar de forma egoista en todas las jugadas. Esta estrategia incon-
dicional se denomina SIDE («siempre desentenderse»). Los indivi-
duos pueden también seguir otras estrategias mas complejas. Axel-
rod (1984) examina la estrategia conocida como TOMA Y DACA
(TYD). Un individuo que juegue segin TYD cooperara (i.e., sera
altruista) en la primera jugada y después, en la siguiente, hard lo
mismo que su compariero haya hecho en la anterior. Si el oponen-
te coopera, TYD hace lo mismo en la jugada siguiente; si el
oponente se desentiende, TYD se toma la revancha. La de TYD es
una estrategia que implica reciprocidad (Trivers, 1972).

Consideremos una poblaciéon en la que todos jueguen segin
TYD o segun SIDE. Los individuos forman parejas y después
juegan durante n rondas. Los tres tipos de parejas y la secuencia
de jugadas que tienen lugar dentro de cada.uno son los siguientes:

TYD AAA...
TYD AAA...
TYD AEE...
SIDE EEE...
SIDE EEE...
SIDE EEE...

Aun cuando los individuos se emparejen al azar, seguird ha-
biendo un nivel enorme de correlacion entre los comportamientos
altruista y egoista (Michod y Sanderson, 1985; Wilson y Dugatkin,
1991). El comportamiento altruista tropieza con el egoismo sélo



durante la primera ronda de un juego entre alguien que juegue
segiin TYD vy alguien que lo haga segin SIDE.
Ahora podemos definir la eficacia de cada estrategia:

W(TYD) = n(x+ b- ¢)P{TYD/TYD)+ [x~c+(n~ I)x]P(SIDE/TYD)
W(SIDE) = nxP(SIDE/SIDE) + [x+ b+ (n~ I)x]P(TYD/SIDE).

Si las parejas se forman al azar, P(TYD/TYD)=P(TYDA
SIDE) — y P(SIDE/SIDE) = P(SIDE/TYD)=q En este caso,!
w(TYD) >w(SIDE) si y sélo si

n(x+ b—)p+[(x~c) + (n—\)x\g>nxg+ \x+ b+ (n—\)x\p. |

Esto se simplifica en
(5) w(TYD) >w(SIDE) si y sélo si p(« —1) (1—¢/b)>c/b.

Para unos beneficios y costes fijos, el que TYD sea maés eficaz
gue SIDE depende de las frecuencias de las estrategias y de la
duraciéon del juego. Hacer comun TYD (incrementando p) y
aumentar la duracion del juego (incrementando n) favorecen la
evolucién de TYD.

Consideremos un ejemplo. Si x=1, c=1 y b—4, la matriz de
pagos para cada jugada de un juego con n rondas se convierte en:

El individuo se empareja con

A E

o A 4 0
El individuo es

E 5 1

Si hay quince rondas en cada interaccion de pareja (n—15), el
enunciado (5) se convierte en 10(TYD) >w (SIDE) si y sélo si
p> 1/42. Cuando TYD es muy escaso, no puede evolucionar, pero,
una vez que cruza el umbral de p= 1/42, recorre todo el camino
hasta hacerse fijo.

Los pagos para cada estrategia en el juego de 15 rondas pue-
den derivarse de la matriz de pagos anterior, que describe las
consecuencias de cada movimiento:



El individuo se empareja con

TYD SIDE

. TYD 60 14
El individuo es

SIDE 19 15

En la Figura 4.5 se describen las funciones de eficacia de las
dos estrategias. Adviértase que hay un punto de equilibrio (inesta-
ble) en p= 1/42.

Ahora hagamos inventario. Los individuos emparejados pue-
den estar emparentados o no; pueden interactuar una vez o en
repetidas ocasiones. En todas las circunstancias revisadas hasta
aqui, el criterio para que evolucione el altruismo es el mismo. El
grado de asociacion positiva entre los individuos en interaccion y
la ratio coste/beneficio determinan que el altruismo evolucione

0 Nno.

FIGURA 4.5. Las relaciones de eficacia representadas suponen que la poblacién
evolucionara hacia el 100 % de TYD o hacia el 100 % de SIDE, dependiendo de la
frecuencia con la que comience la poblacion. Cada estrategia es evolutivamente

estable.



Cuando un comportamiento altruista se empareja con un com-
portamiento egoista, el efecto inmediato es que al altruista le va
peor. Sin embargo, en este momento ya habra quedado claro que
ese hecho deja abierta la cuestion de si un comportamiento es mas
eficaz que el otro. Como en otros muchos problemas, es importan-
te no confundir la parte con el todo. Cuando existen dos rasgos en
una poblacion y los individuos forman parejas, hay tres tipos de
parejas. Por descontado, cuando un individuo altruista interactta
con uno egoista, el altruista sale peor parado. Pero la eficacia del
altruismo también refleja cémo le va al rasgo en aquellos grupos
en que los dos individuos son altruistas. De modo similar, la
eficacia del egoismo no s6lo esta relacionada con sus triunfos
cuando se empareja con el altruismo, sino también con su compor-
tamiento contraproducente cuando el egoismo se empareja consi-
go mismo. La eficacia de un rasgo es un promedio referido a lo
bien que le resulta en todos los contextos en los que esta presente.
El choque entre altruismo y egoismo dentro de un grupo Unico de
dos individuos es vivido, pero a veces lo que es mas llamativo no
sirve para expresar lo que ocurre en el promedio.

Sugerencias para futuras lecturas

Una buena muestra de trabajos bioldgicos vy filosoficos sobre el
problema de las unidades de seleccion puede encontrarse en Bran-
don y Burian (1984). Wimsatt (1980) defiende que el seleccionis-
mo génico es adecuado como forma de «registro contable» de los
resultados de la evolucion, pero no refleja adecuadamente impor-
tantes caracteristicas del proceso evolutivo; Sober y Lewontin
(1982) desarrollan criticas similares. Williams (1985) defiende lo
gue denomina perspectiva reduccionista del problema de las uni-
dades de seleccion. Sober (1981) establece una relacion entre la
disputa sobre la seleccion de grupo y el problema de las ciencias
sociales relativo al holismo metodoldgico y al individualismo meto-
dol6gico. Sober (1984b) describe un modelo probabilistico de la
causalidad, que utiliza para caracterizar de qué va el problema de
las unidades de seleccién. Lloyd (1988) defiende la propuesta de
Wimsatt. Brandon (1982, 1990) utiliza el concepto probabilistico
de «apantallar» para desarrollar la idea sostenida por Mayr y



Gould de que la seleccion actia «directamente» sobre el fenotipo
del organismo y sélo «indirectamente» sobre sus genes. Las ideas
de Brandon son discutidas por Mitchell (1987) y Sober (1992b).
Cassidy (1978), Waters (1986, 1991) y Sterelny y Kitcher (1988)
desarrollan un enfoque convencionalista acerca del problema de
las unidades de seleccidon, enfoque que se discute en Sober
(1990b). Wilson y Sober (1989) defienden que la contraposicion
entre seleccién de grupo y seleccidn organismica debe entenderse
en paralelo con la contraposicién entre seleccién organismica y
seleccion génica. Hull (1980) defiende que la unidad de seleccion,
independientemente de gque sea un grupo, un organismo o un gen,
debe ser un «individuo»; Sober (1992a) discute esta propuesta.
Hull (1988) generaliza los conceptos de Dawkins (1976) de replica-
dor y vehiculo con el objetivo de proporcionar un marco para
entender el problema de las unidades de seleccién.






Capitulo 5
ADAPTACIONISMO

51. ;Qué es el adaptacionismo?

El adaptacionismo es una tesis acerca de la «potencia» de la
seleccion natural. Aquellos que discuten sobre la veracidad no
dudan de la hipdtesis del arbol de la vida (Apartado 1.4). La
disputa concierne al mecanismo de la evolucion, no al hecho de la
evolucion.

Para comprender sobre qué gira el debate, consideremos un
modelo muy simple de un proceso de seleccion: el que utilicé al
discutir la evolucion de la velocidad de carrera en una poblacion
de cebras (Apartado 4.2). El rasgo rdpido compite contra lento,
y el resultado dltimo es que rapido alcanza la fijacion. En ese
modelo yo simulaba que las cebras se reproducen asexualmente y
gue un descendiente siempre se parece exactamente a su progeni-
tor. También suponia que la velocidad de carrera evoluciona con
independencia de todas las demas caracteristicas; por ejemplo, que
no hay correlacion entre rpido y un caracter perjudicial (como
vulnerabilidad a la enfermedad). Y suponia asimismo que la muta-
cién y la deriva no tienen ningln efecto sobre el proceso de la
evolucion.

Todos esos supuestos son falsos. ;Qué sucederia si hiciésemos
més realista el modelo al tomar en consideracion las complicacio-



nes que acabamos de mencionar? Supongamos que explicitaramos
las influencias genéticas sobre la velocidad y describiéramos cdmo
se transmiten los rasgos parentales a la descendencia en la repro-
duccion sexual. Supongamos que reconociéramos explicitamente
el hecho de que las cebras no viven en poblaciones infinitas y que
la velocidad de carrera puede estar correlacionada con otras carac-
teristicas relevantes para la eficacia de una cebra. Y asi sucesiva-
mente. ;Afectarian esos refinamientos a nuestra prediccion de
cémo evolucionara la velocidad de carrera? Los adaptacionistas se
inclinarian a responder negativamente a esta pregunta. Su idea de
la evolucion de un rasgo mantiene que la seleccion natural es un
determinante tan potente de la evolucién de una poblacién que no
se corre ningun riesgo al ignorar las complicaciones del tipo de las
mencionadas. Si el modelo sencillo predice que rapido aumen-
tard hasta el 100%, la expectativa de los adaptacionistas es que
otro modelo més complicado y realista hara basicamente la misma
prediccion.

Esto mismo es aplicable si trasladamos nuestra atencion a un
modelo de seleccion mas interesante: el modelo de la evolucién de
la proporcion de sexos, de Fisher (Cuadro 1.3). Fisher no tenia
idea de cual es el mecanismo genético que hace posible que un
progenitor influya en la combinacion de hijos e hijas que produce.
El simplemente establecié las consecuencias con respecto a la
eficacia de los distintos fenotipos que quiso considerar. En su
modelo, se asume que el rasgo de la proporcion de sexos evolucio-
na independientemente de otros fenotipos (p. ej., que no hay
correlacion entre la proporcion de sexos que un progenitor produ-
ce y el nimero de descendientes que tiene). Y, por supuesto, se
ignora la deriva genética). Dados estos supuestos simplificadores,
la predicciéon de Fisher fue que la poblacion evolucionaria hasta
un punto en el que habria igual inversion en hijas que en hijos.
¢Qué ocurriria si eliminadsemos estas idealizaciones? Los adapta-
cionistas mantendrén la expectativa de que tomar en considera-
cion otras complicaciones no paga el tiro. La prediccion a la que
da lugar el modelo mas complicado y realista serd la misma, o
aproximadamente la misma, que la que se obtiene con el modelo
més simple en el que el Unico factor considerado es la seleccion.

Los adaptacionistas tienden a esperar que la naturaleza se
ajuste a las predicciones de modelos bien fundados en los que el



Unico factor descrito sea la seleccion natural. Esperan que las
cebras sean rapidas en lugar de lentas (si es que rapido es, de
hecho, el fenotipo maés eficaz). Y esperan que los organismos
reales inviertan por igual en los dos sexos (suponiendo, de nuevo,
gue sea ésa la combinacion que la seleccion natural tiende a
producir).

Evidentemente, un adaptacionista no tiene por qué esperar
necesariamente que todas las poblaciones hagan lo que el modelo
de Fisher dice que deberia hacer. Después de todo, el célculo de
Fisher se basa en el supuesto de que hay un apareamiento al azar
entre la poblacion. Si la poblacion se subdivide en grupos de
hermanos y si el apareamiento se produce estrictamente entre
hermanos, entonces el modelo de Fisher no es aplicable, pero si lo
es el de Hamilton (1967). En este nuevo marco, la prediccion es
que evolucionard una proporcién de sexos sesgada hacia las hem-
bras. Los adaptacionistas se dan perfecta cuenta de que el fenotipo
maés eficaz es algo que depende de los detalles bioldgicos.

Es necesaria otra aclaracion en relacion con la expresion «més
eficaz». Los adaptacionistas pueden esperar que las cebras evolu-
cionen de lento a répido, pero no esperan que desarrollen maqui-
naria armamentistica con la cual contrarrestar los ataques de los
leones (Krebs y Davies, 1981). Cuando los adaptacionistas afirman
que el rasgo més eficaz evolucionard, se refieren al més eficaz de
los rasgos presentes realmente en la poblacion, no al més eficaz
de los rasgos que podamos imaginar.

Aunque los adaptacionistas reconocen que las consecuciones
de la seleccidn estan limitadas por el rango de variacion disponi-
ble, a menudo esperan que dicho rango sea muy rico. Como ya se
explicd en el Apartado 3.6, una correlacién entre un rasgo venta-
joso (como correr mas velozmente) y un rasgo desventajoso (como
ser vulnerable a la enfermedad) puede impedir que evolucione la
combinacion de rasgos que sea mas eficaz. Los adaptacionistas
suelen considerar tales correlaciones como impedimentos tempo-
rales, cuya superacion cabe esperar, dado el poder optimizador de
la seleccion natural.

Vamos a considerar, por ejemplo, el fendémeno de la pleiotropia
antagonica (Apartado 3.6). Sean A y a dos genes en un locus
haploide. Cada alelo tiene dos consecuencias fenotipicas, una mala
y una buena. Supongamos que fuera mejor tener el fenotipo P,



que el P2y el Qj mejor que el Q2 Ahora supongamos gque A causa
tanto Pj como Q2 y que a causa P2y Qt. Dado que el sistema
genético induce una correlacion entre un valor bueno de P y un
valor malo de Q, la combinacion 6ptima, tener al mismo tiempo P,
y Q2 no podra evolucionar.

¢Qué tendria que pasar para que la seleccién natural «supera-
ra» esta barrera pleiotropica hasta el 6éptimo? Dawkins (19823,
pag. 35) dice que «si una mutacion tiene un efecto beneficioso y
otro perjudicial, no hay ninguna razén para que la seleccién no
pueda favorecer genes modificadores que separen los dos efectos
fenotipicos o que reduzcan el efecto del perjudicial y promuevan
el del beneficioso». Un gen m en otro locus podria ser causa de
gue el alelo A produjese tanto Pt como Qj. En tal caso, esa
combinacién de genes {m méas A) y el par de fenotipos ventajosos
que ella genera evolucionarian hacia la fijacion. Segin Dawkins,
no es s6lo que esta situacion sea concebible, sino que es incluso
razonable esperar que los impedimentos pleiotropicos para el
Optimo sean muchas veces superados. Por consiguiente, la selec-
cién natural optimizara respecto de la variacién existente, y es
razonable esperar que la variacion existente sea rica.

De todos modos, ningun adaptacionista afirma que la variacion
sea ilimitadamente rica. Es por eso por lo que las cebras no han
desarrollado maquinaria armamentistica y por lo que los cerdos no
vuelan (Lewontin, 1978; Dawkins, 1982a). Tomemos, por ejemplo,
el caso de pleiotropia antagdnica que descubrieron Rose y Char-
lesworth (1981) (Apartado 3.6). En Drosophila hembra, una alta
fecundidad al comienzo de la vida esta correlacionada con una
baja fecundidad posteriormente. Puede ser biolégicamente impo-
sible que una mutaciéon permita a la mosca de la fruta conseguir
las dos opciones. En otro contexto, Maynard Smith (1978b)
sefialaba que la velocidad de carrera de una cebra puede aumentar
gracias al alargamiento de la pata, pero ello hace que la pata pueda
romperse con mas facilidad. La idea es que hay una constriccion
mecanica sobre el disefio de la pata que impide que la velocidad y
la fuerza puedan optimizarse simultineamente. Los adaptacionis-
tas no estdn obligados a defender que todos los impedimentos
al 6ptimo debidos a correlaciones de caracteristicas puedan ser
superados; cabe la posibilidad de que los genes modificadores pue-
dan disolver ciertas correlaciones, pero no otras.



Una cuestion delicada es la de como caracterizar el rango de
variacion que se supone disponible en una cierta poblacion an-
cestral. Con respecto a esta cuestion, no hay un punto de vista
determinado que sea compartido por todos los adaptacionistas.
El adaptacionismo es una «tendencia» de pensamiento. En la
practica, sus seguidores mantienen con frecuencia que la varia-
cion es menos constrictora de lo que los criticos del adaptacionis-
mo estan dispuestos a mantener. Un adaptacionista extremo sos-
tendra que cada rasgo evoluciona independientemente de todos los
demés. Un antiadaptacionista extremo sostendrd que cada rasgo
esta inmerso en una red de correlaciones que hace que sea imposi-
ble cambiar una parte sin cambiar sistematicamente la totalidad.
Los bidlogos de carne y hueso raramente ocupan ninguno de los
dos extremos. Esto no significa que el contraste entre el adaptacio-
nismo y su antitesis no sea real, sino sélo que no hay un punto
preciso en el continuo donde el adaptacionismo se separe de su
opuesto.

Ahora podemos distinguir tres tesis con respecto a la relevan-
cia de la seleccion natural para explicar por qué los individuos de
una cierta poblacion X poseen un determinado rasgo R (Orzack y
Sober, en prensa):

(U) La seleccion natural ha desempefiado algin papel en la
evolucion de R en el linaje conducente a X.

() La seleccion natural ha sido una causa importante de la
evolucion de R en el linaje conducente a X.

(O) La seleccion natural ha sido la Gnica causa importante de
la evolucion de R en el linaje conducente a X.

Estas tesis se presentan en orden ascendente de fuerza légica;
() supone (U), pero no a la inversa; y (O) supone (1), pero no a la
inversa.

Si (I) es verdadera, entonces una explicacion de la evolucion
del rasgo no puede omitir la seleccion natural; si (O) es verdadera,
entonces una explicacion del rasgo puede ignorar sin temor los
factores no selectivos que puedan haber actuado. El adaptacionis-
mo, tal y como yo entiendo el término, se compromete con algo
aproximado a (O). Para los adaptacionistas, los modelos que se
centran en la seleccion e ignoran el papel de los factores no
selectivos proporcionan explicaciones suficientes.



Después de haber descrito qué es adoptar el adaptacionismo
con respecto a un solo rasgo en un solo linaje, puedo ahora
abordar la cuestion de qué significa el adaptacionismo en general.
Los adaptacionistas suelen circunscribir sus tesis a los caracteres
feotipicos. En general, estan dispuestos a admitir que (O) e inclu-
so (I) pueden ser falsas con respecto a caracteres moleculares
(Maynard Smith, 1978b). Lo cual hace razonable formular el
adaptacionismo del siguiente modo:

Adaptacionismo: La mayoria de los rasgos fenotipicos de la
mayoria de las poblaciones pueden ser explicados por un
modelo en el que se describa la seleccion y se ignoren los
procesos no selectivos.

Esto es una generalizacion de (O).

Generalizaciones similares de (U) y de (I) son también posi-
bles. La forma general de (U) dice que la seleccion natural es
ubicua. Esta afirmacion no es demasiado controvertida. La genera-
lizacion de (I) es un poco maés sustancial. (I) afirma que la selec-
cién natural es una causa importante de la evolucién fenotipica. Si
(I) fuera verdadera en general, seria un error ignorar la seleccion
natural. Sin embargo, el debate sobre el adaptacionismo no se
centra en esta cuestion, sino en la de si, una vez que se ha tomado
en cuenta la selecciéon natural, puede ignorarse todo lo demas. La
forma generalizada de (O) es el corazén del asunto.

El adaptacionismo, tal como yo lo construyo, no exige que el
proceso de seleccion natural maximice la eficacia de los organis-
mos (0 de los genes) de una poblacién. Como vimos en relacion
con el problema del altruismo (Figura 4.3), la seleccion natural
puede reducir la eficacia. El adaptacionismo hace hincapié en la
importancia de la seleccion natural, pero no esta comprometido
con la tesis de que la selecciéon natural siempre mejore el nivel de
adaptacion.

Pueden obtenerse versiones mas fuertes del adaptacionismo si
se sustituyen una o més de las ocurrencias de «la mayoria» por
«todos». El resultado de tales sustituciones seria que el adaptacio-
nismo resulta mas falsable (Apartado 2.7). Si el adaptacionismo
consistiera en la afirmacion de que la seleccion natural es suficien-
te para explicar todos los rasgos fenotipicos de todas las poblacio-
nes, un solo contraejemplo bastaria para refutarlo. Pero pocos



CUADRO 5.1. EI problema de los rinocerontes de dos cuernos

Algunas disputas en torno al adaptacionismo se disuelven en cuanto se
aclara el hecho a explicar. ;Requieren los cuernos de los rinocerontes una
explicacion adaptativa? Eso depende de qué hecho acerca de los cuernos
queramos explicar. ;Queremos explicar por qué todos los rinocerontes tie-
nen cuernos? ;O queremos explicar por qué los rinocerontes de la India
tienen un cuerno, mientras que los africanos tienen dos (Lewontin, 1978)?
Las cosas que requieren explicacién son proposiciones. Un problema expli-
cativo no estad apropiadamente especificado mientras no se formule una
proposicién.

Los dos problemas explicativos se refieren a distintos patrones de varia-
cién. Uno puede querer explicar por qué no hay variaciéon en el nUmero de
cuernos dentro de cada una de las dos especies, o por qué hay variacion en
el nimero de cuernos entre las dos especies. Aun cuando exista una explica-
cion adaptacionista de lo primero, de ello no se sigue que deba haberla
también de lo segundo.

bi6logos estan dispuestos a adoptar esta forma fuerte de la tesis.
La formulacién que estoy sugiriendo, aunque mas dificil de con-
trastar, se halla més cerca de lo que realmente ejercen los bidlogos
actuales.

5.2. (Cémo puede estorbar la genética?

Para que rapido acabe suplantando a lento en nuestra pobla-
cién de cebras, las cebras rapidas deben diferir genéticamente de
las lentas. La variacion fenotipica debe reflejar variacion genética.
¢Qué confianza podemos tener en que, si un rasgo fenotipico
queda sometido a seleccion, haya variacion genética que permita
que el rasgo evolucioneg?

Se ha sugerido algunas veces que es razonable suponer que haya
habido variacién genética ancestral para cualquier rasgo que que-
ramos considerar, dado que los experimentos de seleccion artifi-
cial normalmente tienen éxito para producir cambios en la pobla-
cion. Aunque esto es verdad en general, conviene recordar: 1) que
tales experimentos pueden encerrar una muestra sesgada de rasgos
fenotipicos, y 2) que a veces los experimentos fracasan. Un intere-
sante ejemplo de 2) lo encontramos en los esfuerzos de los criado-



res de animales por cambiar la proporcion de sexos en las vacas
lecheras. La seleccién ha fracasado en repeddas ocasiones al inten-
tar desviar la proporciéon de la unidad; aparentemente, no hay, de
hecho, variacion genética para la proporcion de sexos (Maynard
Smith, 1978a). Podria parecer que una proporcion de sexos de
60:40 no es una enormidad respecto a la proporcién 1:1, pero en
este caso, ninguna variacion genética existente codifica la propor-
cion sesgada de sexos.

Evidentemente, el hecho de que, en la actualidad, no haya
variacion genérica para el rasgo no refuta el argumento de Fisher
de por qué ha evolucionado una proporcion equitativa de sexos.
Después de todo, si el proceso que describid Fisher es la explica-
cion correcta de la proporcién de sexos que observamos entre las
vacas lecheras, podriamos pensar que la variacion genética para la
proporcion de sexos se ha destruido. De todos modos, este ejem-
plo tiene relevancia en relacion con los supuestos adaptacionistas
sobre la heredabilidad. Los adaptacionistas se inclinan a pensar
que, cuando hay un fenotipo que pudiera convertirse en ventajoso,
probablemente surgird alguna combinacién de genes codifica-
dora de ese rasgo alternativo (a través de la mutacién o de la
recombinacion). Aunque este supuesto no siempre es correcto,
sigue abierta la cuestion de si constituye una hipotesis de trabajo
razonable.

Los adaptacionistas esperan que aquellos rasgos que tengan
una influencia significativa sobre la viabilidad o la fertilidad de un
organismo sean 6ptimos. Si las cebras rapidas son mas eficaces que
las lentas, entonces las cebras actuales deberian ser rapidas. Esta
expectativa puede estar equivocada si es que la poblacién ha
experimentado recientemente algn cambio importante en su me-
dio. Si tal cosa ha ocurrido, puede ser que la poblacién no haya
tenido aun el tiempo suficiente para que el fenotipo 6ptimo evolu-
cione. En tal caso, los rasgos observados seran sub6pamos. Puede
que la seleccion natural sea muy potente, pero hasta el mas con-
vencido de los adaptacionistas admitiria que puede quedarse reza-
gada ante un cambio ecoldgico extremadamente rapido (Maynard
Smith, 1982). El surgimiento de variantes nuevas lleva tiempo, como
también se tarda en que esos rasgos se deslicen hasta la fijacion.

En el Capitulo 4 he descrito como la seleccién natural puede
transformar la composicion de una poblacion (Figuras 4.1-4.3).



Consideré s6lo modelos puramente fenotipicos en los que la he-
rencia sigue la regla simple de que los fenotipos semejantes engen-
dran fenotipos semejantes. Nada se dijo entonces de como estan
codificados genéticamente los distintos fenotipos. Ahora quiero
describir coémo pueden influir los detalles genéticos en el poder de
la seleccién natural. Aun cuando ignoremos la mutacidn, la migra-
cion, la deriva y la correlaciéon de caracteristicas fenotipicas, toda-
via sigue siendo posible que el sistema genético impida al fenotipo
optimo evolucionar hacia la fijacién. Para ver como puede ocurrir
esto voy a considerar tres modelos sencillos en los que la seleccion
natural actGa sobre los genotipos en un locus simple diploide. En
estos modelos se consideran solo dos alelos, de manera que hay
tres genotipos posibles en el locus en cuestion.

En la Figura 5.1 se presenta el caso de que la eficacia del
genotipo heterozigdtico se sitle entre las eficacias respectivas de
los dos homozigoticos. Adviértase que la eficacia de los tres geno-
tipos es /«dependiente de la frecuencia. A partir de las eficacias

Eficacia

Figura 5.1. Cuando el heterozigotico es intermedio en eficacia, el alelo A evolu-
ciona hacia la fijacion. En ese punto todos los individuos de la poblacion poseen el
genotipo AA, que es el mas eficaz de los tres genotipos.



genotipicas podemos calcular la eficacia de los dos alelos. Cuan-
do A es muy escaso, casi siempre se da en los heterozigoticos;
cuando A es muy comun, casi siempre ocurre en los homozig6ti-
cos AA. Por tanto, la eficacia de A es dependiente de la frecuen-
cia, aun cuando la eficacia de los genotipos no lo sea. Lo mismo
puede decirse, por supuesto, del alelo a.

Con objeto de hacer el modelo mas concreto, imaginemos que
aa, Aa y AA corresponden, respectivamente, a las velocidades de
carrera lenta, media y rapida en una poblacién de cebras. Es mejor
ser rapido que intermedio, y mejor esto ultimo que lento. En cada
frecuencia genética, A es mas eficaz que a. El resultado es que A
llega a la fijacion; al final del proceso, todos los individuos tienen
el genotipo més eficaz. Todos son AA.

Una situacion radicalmente distinta surge cuando el heterozi-
gbtico es el més eficaz de los tres genotipos (Fig. 5.2). También en
este caso la eficacia de los alelos depende de la frecuencia. Pero el
resultado de que la seleccion favorezca al genotipo méas eficaz no es
gue éste llegue a la fijacién, sino que la poblacion evoluciona hacia

Eficacia

FIGURA 5.2. Cuando los heterozigdticos son mas eficaces que los homozigéticos,
los dos alelos se mantienen estables en la poblaciéon. En este caso, el genotipo mas
eficaz no puede ir hacia la fijacion.



un polimorfismo estable (en p); los dos alelos y los tres genotipos
se mantienen. En este caso, la razon por la que el genotipo mas
eficaz no puede alcanzar la fijacion es que los heterozigéticos no
realizan una «genuina reproduccién». Si el fenotipo 6ptimo esta
codificado por un heterozig6tico, no puede alcanzar la fijacion.
Aqui, la genética del sistema «se convierte en un estorbo»; las
consideraciones puramente fenotipicas podrian llevarnos a esperar
que el fenotipo mas eficaz evolucionase hacia la fijacion, pero eso
no puede suceder.

La dltima configuracion a considerar, en un modelo de un-
locus y dos-alelos, es la inferioridad del heterozigético, representa-
da en la Figura 5.3. En este caso, la frecuencia en equilibrio p es
inestable. Aunque los alelos tienen la misma eficacia en ese punto,
la poblacion no evolucionard hacia esa frecuencia, sino que ira
hacia el 100 % de A, o bien hacia el 100 % de a, dependiendo de
dénde comience.

Eficacia

FIGURA 5.3. Cuando los heterozig6ticos son menos eficaces que los homozigoti-
cos, la poblacion evolucionara hacia el 100 % de A o hacia el 100 % de a,
dependiendo de la frecuencia con la que comience. En este caso es posible que el
genotipo mas eficaz (AA) no consiga alcanzar la fijacion.



Con inferioridad del heterozigdtico, no necesariamente tiene
por qué ser verdad que el genotipo 6ptimo evolucione hacia la
fijacion. Donde desemboque la poblacion es algo que depende de
dénde comience. Si a es el alelo residente, la poblacion no puede
ser «invadida» por un alelo mutante A, puesto que A es menos
eficaz que a cuando A es escaso. Aunque el genotipo AA sea el
mejor, la fijacion de A no siempre es «alcanzable» por los procesos
de seleccion representados en la Figura 5.3.

De los tres modelos sencillos que acabamos de sondear, los
dos ultimos plantearian problemas al adaptacionismo, si fueran
ampliamente aplicables. Si cada genotipo corresponde a un fenoti-
po diferente, podemos preguntar cudndo evolucionara el fenotipo
mas eficaz. El fenotipo maés eficaz no puede evolucionar hacia la
fijacion cuando estd codificado por un heterozigético vy, si éste es
el menos eficaz de los tres genotipos, es posible que la seleccién
natural no consiga llevar hacia la fijacion al genotipo méas eficaz.
S6lo cuando el heterozig6tico es intermedio se cumple que el
fenotipo més eficaz deba ir hacia la fijacion (suponiendo, evidente-
mente, que ninguna otra fuerza contrarreste el efecto de la selec-
cién). Por tanto, la verdad del adaptacionismo depende de la fre-
cuencia con que se den en la naturaleza la superioridad y la
inferioridad heterozigética.

La idea de que pequefios cambios en el genotipo de un orga-
nismo produzcan pequefios cambios en su fenotipo (Lewontin,
1978) es una regla empirica razonable, pero no carente de excep-
ciones. Si un alelo A proporciona «més» de algun fenotipo cuanti-
tativo (como la capacidad de digerir algin nutriente) que el alelo a,
entonces el heterozigotico serd intermedio en su valor fenotipico.
Sin embargo, de ello no se sigue que el heterozigotico sea interme-
dio en eficacia. Puede que los heterozig6ticos tengan un tamafio
intermedio, pero sigue estando abierta la cuestion de si el tama-
fio intermedio es el mejor, intermedio o peor de los tres feno-
tipos que un organismo podria tener. La teoria de la evolucion
no proporciona ningdn argumento de primeros principios
que demuestre que los heterozigo6ticos deban tener una eficacia
intermedia.

No obstante, los genéticos de poblaciones piensan, en general,
que hay suficientes pruebas empiricas para concluir que la
superioridad del heterozigético es una organizacion genética rara



(pero véase Maynard Smith, 1989, pag. 66). Uno de los pocos casos
documentados es el rasgo célula-falciforme en nuestra propia es-
pecie. Los individuos que son homozigéticos para el alelo célula-
falciforme padecen una anemia severa. Los individuos que son
homozigéticos para el otro alelo no sufren anemia, pero son vulne-
rables a la malaria. Los heterozig6ticos no sufren anemia y tienen
una resistencia intensificada a la malaria. Cuando estas poblacio-
nes viven en zonas infectadas de malaria, el alelo célula-falciforme
se mantiene en la poblacion pese a las consecuencias perjudiciales
gue posee. Lo Optimo seria ser resistente a la malaria y no anémi-
co, pero ésta es una configuracion que no puede evolucionar
debido al modo como los genotipos codifican los fenotipos.

Al volver a la cuestion de la inferioridad de los heterozig6ticos,
debemos concluir también que el fendmeno s6lo raramente ha
sido documentado, pero la razén para ello es diferente. Como se
advirtio antes, si el heterozig6tico es inferior, uno u otro de los dos
alelos llegard a fijarse. Esto significa que, una vez que la seleccion
ha seguido su curso, ya no seremos capaces de ver que el alelo en
fijacion ha evolucionado por el proceso de inferioridad heterozi-
gética. Podria argumentarse que si la superioridad heterozigética
existe, deberiamos ser capaces de observarla; no puede decirse lo
mismo de la inferioridad heterozigotica.

Los modelos representados en las Figuras 5.1-5.3 describen
como modificara la seleccion natural a una poblacién cuando
estdn actuando diferentes organizaciones genéticas. Si el adapta-
cionismo dice que los detalles genéticos no «estorban», ;qué signi-
fica eso? No significa que la seleccion pueda producir evolucion
en ausencia de un mecanismo de herencia. Lo que significa es que
los fenotipos més eficaces aumentan en frecuencia y los menos
eficaces disminuyen. Si cada genotipo de las Figuras 5.1-5.3 codifi-
ca un fenotipo diferente, esta simple regla empirica nos dice que el
genotipo més eficaz alcanzard la fijacion. Como ya se advirtio, este
resultado queda garantizado en el primer modelo, pero no en los
otros dos.

Aunqgue los modelos simples que acabamos de considerar ago-
tan las posibilidades para un locus con dos alelos, hay mucho maés
que esto en la genética. En primer lugar, puede haber més de dos
alelos en un locus. En segundo lugar, la eficacia de un organismo
puede verse influida por la combinacién de genes que posee en



més de un locus. En cada uno de estos casos es posible describir
alguna organizacién genética que impida que la selecciéon natural
lleve a la fijacion del fenotipo maés eficaz y otras en las cuales la
genética no «estorbe». El debate acerca del adaptacionismo encie-
rra la cuestion de lo raras o frecuentes que pueden ser estas
distintas organizaciones.

Los adaptacionistas hablan a menudo acerca de que la selec-
cion favorece a un gen para este o aquel fenotipo ventajoso. Esto
puede dar la impresion de que el adaptacionismo esta comprome-
tido con la importancia de estudiar mecanismos genéticos especifi-
cos. Sin embargo, la cuestion de hecho es que el adaptacionismo
es un programa basado en la hipétesis de trabajo de que el mode-
lado fenotipico es relativamente autdnomo. Mantiene que los deta-
lles mendelianos no alterarian demasiado las predicciones hechas
por modelos puramente fenotipicos.

5.3. ¢Es el adaptacionismo imposible de contrastar?

He dedicado cantidad de tinta a enumerar algunos de los
factores que pueden impedir que la selecciéon natural conduzca al
desarrollo del fenotipo mas eficaz. En el corazon del debate acerca
del adaptacionismo esté la cuestion de si tales factores son comu-
nes o raros y lo importantes que son cuando surgen. A la luz de
todo ello es digno de tenerse en cuenta que los bidlogos han
dedicado mucho tiempo a discutir acerca de si el adaptacionismo
es contrastable. Si mi caracterizacion del debate es correcta, la
acusacion de no contrastabilidad es realmente sorprendente. Por
ejemplo, ¢por qué habria de ser imposible descubrir si la pleiotro-
pia antagonica y la superioridad heterozigdtica son comunes o
raras? Y si podemos responder a estas preguntas bioldgicas con-
cretas, ¢por qué ello no podria ayudarnos a establecer la cuestion
de si el adaptacionismo es verdadero?

El adaptacionismo ha sido criticado por ser «demasiado facil».
Supongamos que se inventa una explicacion adaptacionista para
alglin rasgo R en alguna poblacién X y que se descubren pruebas
contra esta explicacion. El adaptacionista comprometido puede
modificar el modelo desacreditado o reemplazarlo por otra expli-
cacion adaptacionista diferente. De hecho, el adaptacionismo pa-



rece ser una doctrina tan flexible que puede ser mantenida con
independencia de los modelos concretos que se inventen para
refutarla. La critica implicita aqui es que el adaptacionismo es
infalsable (Apartado 2.7): la queja no es que el adaptacionismo sea
una doctrina cientifica falsa, sino que no tiene en absoluto alcance
cientifico.

Es bastante curioso que no sean precisamente los criticos del
adaptacionismo quienes hayan afirmado que las investigaciones
empiricas no comprueban las hip6tesis del adaptacionismo. Parker
y Maynard Smith (1990, péag. 27) dicen que, cuando se usa el
enfoque de la optimizacion para enfrentarse con cuestiones como
«;por qué la proporcion sexual es a menudo la unidad?» o «;por
qué las moscas del estiércol copulan durante 36 minutos?», enton-
ces «se asume que la cuestidn tiene una respuesta adaptativa». De
modo similar, Krebs y Davies (1981, pags. 26-27) dejan claro que
una de sus «principales suposiciones es que los animales estan
bien adaptados a su medio». Y continlan: «No estamos intentan-
do comprobar si los animales estan adaptados»; «més bien, la
cuestion que planteamos... es cdmo una conducta particular con-
tribuye a la eficacia inclusiva del animal». De acuerdo tanto con
los criticos como con los defensores, el adaptacionismo parece ser
un presupuesto mas que una hipétesis puesta a prueba.

¢Qué hemos de hacer con la afirmacion de que el adaptacio-
nismo es incontrastable? En primer lugar, debemos tener el cuida-
do de distinguir proposiciones de personas (Apartado 2.7). Quizés
algunos adaptacionAtor hayan sido dogmaticos;, quizd algunos
hayan sido incapaces de considerar la posibilidad de que las expli-
caciones no adaptativas pudieran ser verdaderas. Pero esto, por si
mismo, no dice nada acerca de la contrastabilidad de las proposi-
ciones que se atreven a mantener. Que el adaptaciénismo sea 0 no
contrastable es una cuestion totalmente distinta de cémo actlen
los adaptacionAto.

La siguiente cuestion a advertir en la tesis del adaptacionismo
es que no admite un «experimento crucial». No hay una observa-
cién Unica que pueda refutar la tesis, en el caso de que sea falsa.
La palabra «mayoria» que aparece en la tesis es suficiente para
asegurar que no pueda haber experimento crucial. Ademas, la
tesis tiene pretensiones de existencia: afirma que existe una expli-
cacion selectiva para la mayoria de los rasgos de la mayoria de las



especies. Como se advirtié en el Apartado 2.7, las pretensiones de
existencia no son falsables en el sentido de Popper.

El hecho de que el adaptacionismo no sea falsable en el
sentido de Popper no significa que no sea una afirmacién cien-
tifica. Méas bien significa que hay mas en la ciencia de lo que es
asumido por la filosofia de Popper. El adaptacionismo es como
otros ismos dentro de la ciencia. Como el conductismo y el
mentalismo en la psicologia y el funcionalismo en la antropologia
cultural, el adaptacionismo s6lo es comprobable a la larga. Su
plausibilidad no puede ser decidida con anterioridad a investiga-
ciones detalladas sobre diferentes rasgos en diferentes poblacio-
nes. Por el contrario, los bi6logos que investigan un rasgo espe-
cifico en una poblacién particular estan embarcados en un
proceso en el cual los modelos se desarrollan y se ponen a
prueba ante un cuerpo de datos en aumento. No es absurdo
pensar que, a la larga, alcanzaremos explicaciones bioldgica-
mente bien fundadas sobre diversos rasgos. Si podemos hacer
esto, seremos entonces capaces de examinar ese cuerpo de resul-
tados y decidir con qué frecuencia resultan ser correctas las
explicaciones adaptacionistas. La idea de que debemos decidir si
el adaptacionismo es verdadero antes de empezar el proyecto de
construir y poner a prueba explicaciones adaptacionistas espe-
cificas es poner el carro delante de los bueyes.

Si bien ninguna observacidn aislada establecera si el adaptacio-
nismo es o no verdadero, ello no significa que la tesis no tenga
importancia cientifica. Las generalizaciones acerca de cémo proce-
de normalmente la evolucién tienen un interés cientifico conside-
rable. Por asi decirlo, el adaptacionismo es un enfoque «monista»
del proceso evolutivo. Una alternativa a él es el «pluralismo»,
que mantiene que la evolucion estd producida por una serie de
mecanismos de importancia aproximadamente igual (Gould y
Lewontin, 1979). Si el adaptacionismo estuviera fuera del alcance
de la investigacion cientifica, el pluralismo seria también incon-
trastable.

El adaptacionismo es, primeramente y ante todo, un programa
de investigacion. Sus pretensiones nucleares recibirdn apoyo si las
hipétesis adaptacionistas especificas resultan confirmadas. Si tales
explicaciones fallan una y otra vez, los cientificos eventualmente
empezaran a sospechar que sus supuestos nucleares son defectuo-



sos. La frenologia crecié y mengué siguiendo la misma dindmica
(Apartado 2.1). Solo el tiempo y el trabajo duro diran si el adapta-
cionismo merece el mismo destino (Mitchell y Valone, 1990).

54. EIl argumento a partir de rasgos complejos

He estado argumentando que el adaptacionismo es una con-
clusion posible que uno podria sacar acerca de un rasgo especifico
en una poblacién concreta. También puede generalizarse como
una pretension acerca de rasgos fenotipicos en general a lo largo
de toda la diversidad de la vida. Ya sea uno adaptacionista con
respecto a la proporcion sexual en una poblacién de avispas o lo
sea con respecto a todos los fenotipos de todas las poblaciones, he
defendido que el adaptacionismo no es una premisa utilizable en
las investigaciones que uno lleva a cabo. Sin embargo, es una
conclusién posible que uno podria extraer después de haber desa-
rrollado modelos bioldgicos detallados y haberlos evaluado a la luz
de los datos.

Quiero ahora discutir otra perspectiva muy diferente acerca
del adaptacionismo, aquella que trata de demostrar de una manera
en cierto modo maés a priori que el adaptacionismo es la suposiciéon
adecuada que hay que hacer cuando se examina por primera vez la
biologia de cualquier sistema vivo. En el ensayo de Dawkins
«Universal Darwinism» (1982b) se defiende con contundencia esta
posicion.

Dawkins sugiere que para una estructura compleja como el
ojo de los vertebrados, la hipotesis de la seleccion natural es la
Unica explicacion plausible. Si desechamos las explicaciones teo-
I6gicas y consideramos so6lo los recursos de la teoria de la evolu-
cion contemporénea, la seleccién es una explicacion plausible;
deriva, migracion, presion de mutacién y deméas no lo son. De
acuerdo con Dawkins, la idea de que el ojo es adaptativo no es
una tesis blanda que requiera cantidades de conocimientos biold-
gicos detallados antes de poder ser evaluada. Incluso antes de
gue descubramos los modelos de seleccién y de que los ponga-
mos a prueba en detalle, tenemos un buen respaldo para confiar
en que la seleccion natural es el tipo de explicacion adecuado
gue se busca.



Estoy en gran medida de acuerdo con el argumento de Daw-
kins. Sin embargo, no creo que muestre que el «adaptacionismo»,
en el sentido antes definido, sea correcto. Cuando Dawkins afirma
que la seleccion es, con mucho, la explicacion méas plausible de
tales rasgos complejos, ;qué explicaciones alternativas esta consi-
derando? Es verdad que la deriva por sisola no es una explicacién
plausible del ojo. Lo mismo es cierto para la presion de mutacion
cuando actla por si sola. Si tuviéramos que escoger un factor Unico
de explicacion para el ojo, ese factor Unico seria la seleccion natu-
ral. Sin embargo, la teoria de la evolucion nos permite formular
explicaciones en las cuales se represente mas de una causa. Hay
modelos que describen los efectos combinados de mutacion y
seleccion, de seleccion y deriva, etc. EI hecho de que la seleccion
natural sea la mejor explicacién de-factor-unico no nos dice como
evaluar explicaciones més complicadas.

Ademés, es importante darse cuenta de que «el ojo de los
vertebrados» es una estructura con una gran cantidad de caracte-
risticas. Para explicar la evolucion de tal estructura, uno tendra
que conjugar una gran cantidad de explicaciones de por qué dicha
estructura posee las caracteristicas que tiene. Un aspecto de esta
estructura es que posee un dispositivo (la cérnea) que focaliza la
luz que recibe. Otro es que tiene un iris que adopta una variedad
de colores. Es enteramente concebible que la seleccién natural
pudiera estar fuertemente implicada en la explicacion del primer
aspecto, pero no del segundo.

Con estas distinciones en mente podemos reformular la cuestion
del adaptacionismo respecto al ojo de los vertebrados del siguiente
modo. Como se advirtio en el Apartado 5.1, podrian hacerse tres
afirmaciones acerca de las caracteristicas del ojo. Uno podria
pretender que la seleccion natural ha desempefiado algin papel en
la evolucién de esos rasgos, que la seleccion natural ha desem-
pefiado un importante papel en la evolucion de dichos rasgos, o
que éstos pueden explicarse por modelos en los cuales la seleccién
natural es la Gnica consideracion a tomar en cuenta. Esto se
corresponde con las proposiciones (U), (I) y (O), respectivamente.

Quiza sea plausible aceptar la primera e incluso la segunda de
estas proposiciones antes de haber amasado una gran cantidad de
informacion bioldgica. Este, supongo, es el punto en el que Daw-
kins hace hincapié cuando pretende que no hay alternativa seria a



la hipotesis de que el ojo es «adaptativo». Sin embargo, yo sugeri-
ria que esto no es suficiente para reivindicar la tesis del adaptacio-
nismo. Aun cuando la seleccién natural haya sido importante, ;es
verdad también que la seleccion natural ha ahogado virtualmente
el impacto de todas las demés fuerzas evolutivas? La respuesta no
es en absoluto obvia, sino que requiere la construccién de mode-
los detallados y datos concretos.

Adviértase que yo no construyo el adaptacionismo como la
tesis de que el rasgo en cuestion sea una adaptacion (Aparta-
do 3.7). Si el ojo ha evolucionado porque ha habido seleccion para
tener un ojo, entonces el 0jo es una adaptacién. Pero decir que ha
sucedido esto no es, sin embargo, decir si otros procesos no selec-
tivos han desempefiado también un papel significativo. Una causa
no tiene por qué ser la Unica causa. Incluso si ha habido seleccion
para los ojos, quiza la estructura Optima haya sido incapaz de
evolucionar debido a diversas presiones. Aun cuando sea obvio a
priori que estd implicada la seleccion natural, la cuestion de la
optimacién sigue estando abierta.

55. Si los modelos de optimizacion son demasiado faciles
de producir, hagdmoslos mas dificiles

He hecho hincapié en que no hay nada en la légica del adapta-
cionismo que impida su puesta a prueba. De todos modos, esto no
significa que las hipétesis especificamente adaptacionistas hayan
sido siempre puestas a prueba con el debido rigor. Ni significa
tampoco que sea siempre fécil una comprobacion rigurosa.

Més que avanzar a través de una serie de ejemplos deplorables,
como si se tratara de un fichero de malhechores, quiero describir
algunos casos de buenas explicaciones adaptacionistas. Cuando
digo que estos modelos son «buenos», no quiero decir que sean
intachables ni que proporcionen la Gltima palabra acerca de los
rasgos que describen. Quiero, méas bien, hacer hincapié en que
estos modelos no son triviales, pues proporcionan predicciones
susceptibles de ser puestas a prueba, aunque no tengan por qué
ser finalmente verdaderas.

No hay poco de verdad en la acusacion de que el adaptacio-
nismo es, a veces, «demasiado facil». Esto es especialmente cierto



cuando la caracteristica que se quiere explicar se mantiene en la
vaguedad. Pero los adaptacionistas han encontrado modos Utiles
de agudizar los problemas con los que quieren enfrentarse. Al
hacerlo asi han hecho mas dificil inventar hipotesis que se ade-
cuen a las observaciones. Un problema bien planteado no tiene
por qué ser facil; los adaptacionistas pueden pretender que estan
haciendo progresos cuando plantean y resuelven problemas bien
planteados.

El primer ejemplo a considerar se refiere a las diferencias de
tamario entre los sexos. Supongamos que nos centramos en alguna
especie particular —nosotros mismos, por ejemplo— y que nos
preguntamos por qué los machos son (por término medio) mas
grandes que las hembras. Hay dos hipdtesis que podrian explicar
esta observacion: 1) machos y hembras explotan diferentes recur-
sos alimentarios y esta division del trabajo conduce a diferencias
de tamafio, y 2) los machos son méas grandes que las hembras
debido a la seleccion sexual: las hembras escogen parejas que son
més grandes (o alternativamente, los machos mas grandes tienen
méas éxito en su competencia con otros machos para aparearse).
Con tal cantidad de prehistoria humana envuelta en la oscuridad
puede resultar dificil saber como distinguir entre estas y otras
posibilidades.

El problema se hace méas abordable si incluimos esta especie
particular en un contexto mas amplio. Clutton-Brock y Harvey
(1977) consideraron una serie de grupos de primates que varian en
el grado en el cual los machos son mayores que las hembras. No
encontraron ninguna correlacion entre dimorfismo en el tamafio y
separacion del nicho. Sin embargo, descubrieron que la propor-
cion sexual sociondémica (la proporcion sexual en los grupos repro-
ductores no debe confundirse con la proporcion sexual en la
especie en general) correlaciona positivamente con el grado en el
cual los machos son més grandes que las hembras. En los grupos
monogamos, los machos y las hembras son aproximadamente del
mismo tamafio. En los poliginicos, en los cuales uno o varios
machos se reproducen con diversas hembras, los machos son
mucho mayores que las hembras. Clutton-Brock y Harvey toma-
ron este descubrimiento como apoyo de la hipdtesis de la selec-
cion sexual, ya que esta seleccion seria mas intensa en las especies
que son poliginicas.



la hipotesis de que el ojo es «adaptativo». Sin embargo, yo sugeri-
ria que esto no es suficiente para reivindicar la tesis del adaptacio-
nismo. Aun cuando la selecciéon natural haya sido importante, ;es
verdad también que la seleccion natural ha ahogado virtualmente
el impacto de todas las demas fuerzas evolutivas? La respuesta no
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sucedido esto no es, sin embargo, decir si otros procesos no selec-
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55. Si los modelos de optimizacion son demasiado féciles
de producir, hagdmoslos més dificiles

He hecho hincapié en que no hay nada en la logica del adapta-
cionismo que impida su puesta a prueba. De todos modos, esto no
significa que las hipotesis especificamente adaptacionistas hayan
sido siempre puestas a prueba con el debido rigor. Ni significa
tampoco que sea siempre facil una comprobacion rigurosa.

Més que avanzar a través de una serie de ejemplos deplorables,
como si se tratara de un fichero de malhechores, quiero describir
algunos casos de buenas explicaciones adaptacionistas. Cuando
digo que estos modelos son «buenos», no quiero decir que sean
intachables ni que proporcionen la ultima palabra acerca de los
rasgos que describen. Quiero, méas bien, hacer hincapié en que
estos modelos no son triviales, pues proporcionan predicciones
susceptibles de ser puestas a prueba, aunque no tengan por qué
ser finalmente verdaderas.

No hay poco de verdad en la acusacion de que el adaptacio-
nismo es, a veces, «demasiado facil». Esto es especialmente cierto



cuando la caracteristica que se quiere explicar se mantiene en la
vaguedad. Pero los adaptacionistas han encontrado modos Utiles
de agudizar los problemas con los que quieren enfrentarse. Al
hacerlo asi han hecho mas dificil inventar hip6tesis que se ade-
clen a las observaciones. Un problema bien planteado no tiene
por qué ser facil; los adaptacionistas pueden pretender que estan
haciendo progresos cuando plantean y resuelven problemas bien
planteados.

El primer ejemplo a considerar se refiere a las diferencias de
tamafio entre los sexos. Supongamos que nos centramos en alguna
especie particular —nosotros mismos, por ejemplo— y que nos
preguntamos por qué los machos son (por término medio) Més
grandes que las hembras. Hay dos hipétesis que podrian explicar
esta observacion: 1) machos y hembras explotan diferentes recur-
sos alimentarios y esta division del trabajo conduce a diferencias
de tamafio, y 2) los machos son mas grandes que las hembras
debido a la seleccion sexual: las hembras escogen parejas que son
més grandes (o alternativamente, los machos mas grandes tienen
méas éxito en su competencia con otros machos para aparearse).
Con tal cantidad de prehistoria humana envuelta en la oscuridad
puede resultar dificil saber como distinguir entre estas y otras
posibilidades.

El problema se hace més abordable si incluimos esta especie
particular en un contexto més amplio. Clutton-Brock y Harvey
(1977) consideraron una serie de grupos de primates que varian en
el grado en el cual los machos son mayores que las hembras. No
encontraron ninguna correlacion entre dimorfismo en el tamafio y
separacion del nicho. Sin embargo, descubrieron que la propor-
cién sexual sociondmica (la proporcidn sexual en los grupos repro-
ductores no debe confundirse con la proporcion sexual en la
especie en general) correlaciona positivamente con el grado en el
cual los machos son mas grandes que las hembras. En los grupos
mondgamos, los machos y las hembras son aproximadamente del
mismo tamafio. En los poliginicos, en los cuales uno o varios
machos se reproducen con diversas hembras, los machos son
mucho mayores que las hembras. Clutton-Brock y Harvey toma-
ron este descubrimiento como apoyo de la hipotesis de la selec-
cion sexual, ya que esta seleccion seria més intensa en las especies
que son poliginicas.



Al decir que la correlacién observada sustenta la hipdtesis de la
seleccion sexual, quedan abiertas varias cuestiones. En primer lugar,
los datos revelan una correlacion y la correlacién no garantiza la
causacion (Cuadro 3.3). Quizas pueda desarrollarse alguna otra ex-
plicacion de la correlacion distinta a la hipdtesis que se acaba de
mencionar. Si puede formularse tal alternativa, planteard un nuevo
problema de comprobacion, para la cual se requerirdn nuevos datos.

Aun cuando aceptasemos tentativamente la conclusion de que
la seleccion sexual ha contribuido causalmente al dimorfismo se-
xual en los primates, no habriamos aun identificado qué otros
factores han contribuido a este resultado. La Figura 5.4 muestra
los datos que recogieron Clutton-Brock y Harvey. Si trazamos una
curva suavizada que vaya todo lo cerca posible de los puntos de
estos datos, la linea de regresion que mejor se adecUe tendra una
pendiente positiva. Adviértase que las especies individuales en
absoluto caerdn exactamente en esta curva. ;Por qué hay algunas
especies por encima de la linea, mientras que otras quedan por
debajo? Hay una varianza residual, varianza que la hipdtesis de la
seleccion sexual no explica.
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Figura 5.4. Clutton-Brock y Harvey (1997) encontraron que en especies de
primates existe una asociacion positiva entre el grado en que los machos son
mayores que las hembras y el grado en que las hembras son mas numerosas que los
machos en los grupos reproductores.



Si los datos hubieran mostrado muy poca dispersion en torno a
la linea de regresion, podriamos haber concluido que la seleccion
sexual es la Unica causa importante de dimorfismo sexual en el
tamafio corporal. Pero, de hecho, hay una dispersion considerable,
lo cual sugiere que la seleccién es, en el mejor de los casos, una de
las causas importantes de la distribucion de esta caracteristica.

¢Donde deja esto la cuestion de si el adaptacionismo es la
perspectiva correcta a adoptar respecto a las diferencias de tamafio
entre machos y hembras en los primates? Seria prematuro declarar
la victoria o aceptar la derrota. Después de todo, es posible que la
seleccién natural influya en las diferencias sexuales del tamafio
corporal de una forma que vaya mas alld del impacto de la selec-
cion sexual sobre este rasgo. No podemos concluir a partir de los
datos que (O) sea falsa. Tal conclusion seria correcta si una expli-
cacion plausible no selectiva fuera capaz de dar cuenta de la
varianza residual, pero esto estd por ver. Por otro lado, tampoco
podemos concluir, a partir del éxito de la hipdtesis de la seleccién
sexual, que el adaptacionismo sea la perspectiva adecuada sobre el
dimorfismo sexual en los primates.

Una vez més, debemos ser cuidadosos para no confundir la
cuestion de si hay una explicacion adaptativa del dimorfismo en el
tamafio con la cuestion de si las diferencias de tamafio son
Optimas. La seleccidn sexual es, evidentemente, una parte impor-
tante de la explicacion de los datos, de modo que una explicacion
adaptativa es relevante. Sin embargo, esto no responde a la cues-
tion de si algun factor no selectivo es también importante. Este
ultimo aspecto debe decidirse antes de poder concluir que las
diferencias de tamafio encontradas en una especie diferente son
Optimas.

Este ejemplo ilustra la idea de que el adaptacionismo es una
conclusion que so6lo a la larga seremos capaces de evaluar. Clut-
ton-Brock y Elarvey estudiaron una sola caracteristica en un Unico
grupo: el dimorfismo sexual en el tamafio corporal en primates.
Ahora disponemos de una cierta comprension de este problema,
pero se necesitan mas investigaciones, tanto para comprobar la
hipétesis existente como para explicar aspectos de la variacion
que, por ahora, no comprendemos. A la larga, es posible que
alcancemos un dominio méas completo de este fenémeno. Enton-
ces, y solo entonces, estaremos en condiciones de decir si el punto



de vista correcto que hay que adoptar con respecto a esta caracte-
ristica de los primates es (U), (I) u (O). Y, por supuesto, se trata
simplemente de un rasgo en un grupo. El adaptacionismo es una
tesis de un nivel de generalidad muy alto. La biologia tiene un
largo camino por recorrer antes de poder decidir si el adaptacio-
nismo es verdadero.

El segundo ejemplo de explicacion adaptacionista que quiero
examinar se refiere a una caracteristica en una especie particular.
Se trata de la investigacion de Parker (1978) sobre el tiempo de
copulacion de la mosca del estiércol (Scatophaga stercoraria).
Cuando aparece en el suelo una bofiiga reciente, las moscas del
estiércol la colonizan de inmediato. Los machos compiten por
aparearse. Después de copular con una hembra, un macho dedica-
ra un tiempo a vigilarla. Después se marcha volando en busca de
nuevas hembras. ;Como se explica la conducta de vigilancia del
macho? Las hembras se aparean con mudltiples machos. Parker
descubrié que el segundo macho fertiliza bastantes méas huevos
gue el primero. Lo descubrié radiando a los machos con cobalto.
Aungue el esperma radiado puede fertilizar los huevos, éstos no se
desarrollan. Si un macho radiado copula en primer lugar y un
macho normal copula el segundo, se desarrolla aproximadamente
el 80 % de los huevos. Si el orden de apareamiento se invierte,
s6lo se desarrolla el 20%. Esto demuestra que, después de la
copulacién, el macho tiene un interés reproductivo en evitar que
la hembra se vuelva a aparear.

El problema que Parker se planteaba era explicar la cantidad
de tiempo que pasa copulando la mosca del estiércol. EI valor
observado al respecto es de 36 minutos, como promedio. También
mediante un experimento, Parker descubrié que, al aumentar el
tiempo de copulacién, aumenta el nimero de huevos fertilizados.
Si la copulacién se mantiene durante unos 100 minutos, todos los
huevos quedan fertilizados. Sin embargo, hay un rendimiento de-
creciente respecto al tiempo invertido: el tiempo de copulacion
adicional conlleva un aumento cada vez menor del numero de
huevos fertilizados. La curva que descubri6é Parker aparece dibuja-
da en la Figura 5.5.

Otro factor a considerar es que el tiempo que un macho
dedica a una hembra es tiempo no disponible para otras copulas.
Quizés esto sugiera que los machos deberian copular durante



Figura 5.5. Parker (1978) pretendia explicar el tiempo de copulacion observado
en la mosca del estiércol calculando el tiempo que maximizaria la tasa de fertiliza-
cion de huevos por parte de un macho.

una cantidad de tiempo algo menor de 100 minutos, después de lo
cual deberian buscar una nueva pareja. ;Qué tiempo de copula-
cion seria el 6ptimo?

Parker midié la cantidad de tiempo que los machos dedican a
buscar nuevas parejas y a vigilarlas después de la copulacion.
Descubrié que el promedio de tiempo de busqueda + el de vigilan-
cia es de 156 minutos. Dado que el ciclo total de la conducta
reproductiva de un macho es bdsqueda+ cépula + vigilancia, este
ciclo total durard 156+ ¢ minutos (donde c¢ es la cantidad de
tiempo dedicado a copular). Para encontrar el valor 6ptimo de c
necesitamos descubrir cual es el valor de ¢ que maximice el
ndmero de huevos fertilizados por unidad de tiempo.

Parker represent6 el problema graficamente (Figura 5.5). El
eje x representa el tiempo total dedicado a las tres tareas, y el ejey
representa el nimero de huevos puestos. Para cualquier ¢ que
elijamos, podemos calcular el nUmero de huevos que serdn produ-
cidos. Para descubrir la tasa maxima de huevos fertilizados necesi-
tamos descubrir el tridngulo cuya hipotenusa tenga la pendiente
méas empinada. El extremo superior de esta hipotenusa debe en-
contrarse con la curva que representa la fertilizacibn como una
funcién del tiempo de copulacion. Una vez que descubrimos esta



CUADRO 5.2. EIl problema del méstil de la bandera

El modelo de explicacion nomolégico deductivo de Hempel (1965a)
afirma que podemos explicar por qué una proposicion P es verdadera si
podemos deducir P de una descripcion (/) de condiciones iniciales combi-
nada con una ley L. Bromberger (1996) argumenta que estas condiciones no
son suficientes para explicar P. Consideremos dos ejemplos.

Un mastil de bandera proyecta una sombra. Podemos deducir la longi-
tud de la sombra a partir de la altura del mastil y de la posicién del sol,
combinadas ambas cosas con las leyes que describen como se mueve la luz.
Esta derivacion de la longitud de la sombra explica por qué la sombra tiene
la longitud que tiene.

Supongamos ahora que queremos explicar por qué el mastil de la
bandera tiene la altura que tiene. Podemos deducir la altura del mastil a
partir de la longitud de la sombra y de la posicion del sol, combinadas
ambas cosas con las leyes que describen como se mueve la luz. Sin embargo,
esta derivacion de la altura del mastil no explica por qué el mastil tiene la
altura que tiene.

(Por qué la primera derivacion proporciona una explicacion, pero la
segunda no? ;Cémo es posible que esta cuestion pueda relacionarse con la
explicacion de Parker del tiempo de copulacion de la mosca del estiércol?
;Como se relaciona esto con la diferencia entre causa y correlacion (Cua-
dro 3.3)?

hipotenusa, podernos derivar de ella el valor 6ptimo de c. El valor
Optimo asi derivado es de 41 minutos, lo cual estd bastante cerca
de valor observado, que es de 35 minutos.

La investigacion de Parker ejemplifica el lema que sirve de
titulo a este apartado: Si las explicaciones de optimizacién son dema-
siado faciles de inventar, hagamos més dificil el problema. Es facil
inventar respuestas para preguntas vagas acerca de los machos de
la mosca del estiércol. ;Por qué copulan? Respuesta: para maximi-
zar el éxito reproductivo. No es tan facil explicar por qué copulan
durante 35 minutos y no durante 5 minutos o durante 2 horas. Si un
modelo da respuesta a una pregunta dificil, sera menos facil cons-
truir otro modelo que también se adecue a los hechos.

Seria fécil, pero vacio, decir que el valor observado de 35 mi-
nutos es la solucion éptima a algin problema no especificado. La
investigacion de Parker va mas alld de esta facil afirmacion en dos
aspectos cruciales. En primer lugar, proporciona un criterio de
optimizacion muy especifico: el tiempo de copulacién éptimo es



aquel que maximiza el namero de huevos fertilizados por unidad
de tiempo. En segundo lugar, proporciona un respaldo empirico
independiente para algunos de los elementos cruciales de su expli-
cacion. Mas que estar meramente afirmando que el tiempo de
copulacion estd sujeto a rendimientos decrecientes, Parker midié
exactamente cuél era el rendimiento de la inversion. El criterio de
optimacién, mas ciertas medidas, le permitieron derivar una pre-
diccion especifica acerca de cual es el tiempo de copulacién
optimo. Nos hallamos ante un modelo cuantitativo que pone la
cabeza bajo el hacha.

Sin embargo, hay un problema que deseo plantear acerca del
argumento de Parker. Toda explicacion adaptacionista asume que
el rasgo de interés evoluciona respecto a un trasfondo de rasgos
que ya estaban fijados. Parker asume que el tiempo de copulacién
evoluciona en una poblacion en la cual el tiempo de busque-
da+ vigilancia estaba ya fijado en 156 minutos. Asumiendo que
esto es verdad, él deriva un valor para ¢ que maximiza la tasa de
fertilizacion.

Por lo que yo sé, no hay razén para suponer que el tiempo de
busqueda + vigilancia estuviera fijado en 156 minutos antes de
haber evolucionado el tiempo de copulacién. Quiza el orden tem-
poral fuera justo el contrario, 0 quiza las tres asignaciones de
tiempo evolucionaran simultaneamente.

Si los tres tiempos han coevolucionado, podria haber diferen-
tes compromisos Optimos entre ellos. La seleccion podria, de
algin modo, constrefiir la suma de bisqueda + copulacién + vigi-
lancia, pero dejar abierto, de algin modo, como serian cada uno
de los sumandos. La seleccion seria capaz, entonces, de explicar
por qué la mosca alcanza un conjunto 6ptimo de asignaciones de
tiempo, en vez de uno que fuera no éptimo. Pero la seleccion no
seria capaz de explicar por qué el que ha evolucionado es ese
conjunto éptimo en vez de otro conjunto 6ptimo. Cuando la solu-
cion 6ptima a un problema de disefio no es Unica, la evolucion
neutral puede desempefiar un importante papel en la explicacion
de las caracteristicas que realmente se observan.

Los machos de la mosca del estiércol pasan ahora unos 35
minutos copulando, y pasan ahora unos 156 minutos buscando y
vigilando. Si queremos explicar uno de estos rasgos, debemos
tomar como referencia una poblacion ancestral. Pero, ¢qué carac-



teristicas deberiamos asignar a esa poblacién? Si le asignasemos
todos los otros rasgos que observamos actualmente, estariamos
asumiendo que el rasgo que deseamos explicar ha sido el Gltimo
en evolucionar. Obviamente, este supuesto debe ser apoyado con
pruebas. Asi pues, ¢(de qué modo infieren los bidlogos las condi-
ciones ancestrales de una poblacién? Este problema se conoce en
sisteméatica como problema de la polarizacion de caracteres, y sera
discutido en el Capitulo 6.

En su revision de la teoria de la optimizacién, Parker y Maynard
Smith (1990) afirman que desean «abandonar la idea de que la
teoria de la optimizacion exige bien asumir, bien intentar probar
que los organismos son Gptimos». El ejemplo presente ilustra el
nucleo de esta afirmacion. Parker puso a prueba un modelo de
optimacion comprobando si el valor que él predecia era cercano al
valor observado en la naturaleza. Si los valores son cercanos, uno
tiene la prueba de que el tipo de seleccion descrita en el modelo es
una causa importante (no necesariamente la Unica causa) del ca-
racter en cuestion. Poner a prueba el modelo no requiere asumir
gue la tesis general del adaptacionismo sea verdadera ni que el
rasgo especifico de interés sea, de hecho, 6ptimo.

5.6. Teoria de juegos

En muchos modelos de optimacion, la eficacia de un rasgo no
depende de la frecuencia del mismo. Por ejemplo, en el analisis de
Parker del tiempo de copulacion de la mosca del estiércol, el valor
obtenido de 41 minutos como tiempo 6ptimo de copulaciéon no
requiere de ningun supuesto acerca de si este rasgo es comdn o
raro. Sin embargo, es caracteristico de los modelos de la teoria
evolucionista de juegos que la conducta 6ptima dependa de lo que
hagan otros individujos de la poblacion.

Un ejemplo muy simple de esta relatividad se presento ya en la
discusion del TOMA 'Y DACA (TYD) y del SIDE (siempre desen-
tenderse) en el Apartado 4.6. La Figura 4.5 representa la relacion
de eficacia entre estos dos rasgos. Cuando TYD es comun, este
rasgo es mas eficaz que SIDE. Sin embargo, cuando SIDE esta casi
fijado, SIDE es el rasgo maés eficaz. Dadas estas relaciones (y el
supuesto de que los rasgos mas eficaces aumentan en frecuencia),



la poblacion evoluciona, ya sea hacia el 100 % de SIDE o hacia el
100 % de TYD.

Cada una de estas configuraciones poblacionales es imposible
de invadir. Si la poblacién es 100 % TYD e introducimos algunos
jugadores mutantes SIDE, la poblacion volvera a su configuracion
inicial de 100 % TYD. Lo mismo vale para la configuracion de
100 % SIDE; si afladimos unos pocos TYDeros, la poblacién vol-
verd al 100 % de SIDE. Una configuracion poblacional que es
imposible de invadir se denomina estado evolutivo estable (May-
nard Smith, 1982). Adviértase que la imposibilidad de ser invadido
es relativa a las alternativas que se consideren; el hecho de que
SIDE no pueda invadir una poblacion de TYDeros deja abierta la
posibilidad de que algin otro rasgo pudiera ser capaz de hacerlo.

Un estado evolutivo estable es una propiedad de una pobla-
cién. El concepto mas familiar en teoria de juegos —el de estrate-
gia evolutiva estable (EEE)— es diferente. Una estrategia es la
politica que sigue un individuo y que determina como va a actuar.
Es una propiedad de un individuo. Una estrategia P es una EEE
cuando una poblacion compuesta de 100 % P es imposible de
invadir.

Puede parecer que estoy rizando el rizo en relacion con la
diferencia entre estado y estrategia. Después de todo, en el juego
de TYD frente a SIDE, TYD es una EEE y 100 % de TYD es un
estado evolutivo estable. Sin embargo, para ver que la distincion es
real, consideremos el juego del Halcén y la Paloma.

Los animales se enzarzan frecuentemente en «combates rituali-
zados». Més que luchar hasta la muerte por algdn recurso, los
coespecificos se enzarzan a menudo en exhibiciones o agresiones
limitadas, tras las cuales uno de los contendientes se bate de
repente en retirada. Lorenz (1966) y otros etdlogos pensaban que
esta conducta ha evolucionado por el bien de la especie. Maynard
Smith y Price (1973) investigaron el juego Halcon/Paloma para
mostrar como el retraimiento ante el combate s6lo puede evolu-
cionar por seleccién individual.

¢Qué podria suceder cuando dos contrincantes se encuentran
para competir por un mismo recurso? Supongamos que la fuente
vale 50 unidades de eficacia, de tal manera que, si dos individuos
fueran capaces de establecer quién consigue el recurso sin dafio o
pérdida de tiempo, el ganador podria conseguir 50 y el perdedor



conseguiria 0. Supongamos ademas que el coste de un dafio grave
sea de —100 y que el tiempo perdido debido a una confrontacion
prolongada supusiera un coste de —10.

Debemos considerar ahora qué hacen Halcones y Palomas en
confrontaciones por parejas. Cuando una Paloma se encuentra con
otra Paloma, se enzarzan en un torneo ritual. Ninguno de los
contendientes resulta herido y el azar determina quién de ellos
gana. El ganador consigue el premio (valor +50), pero incurre en
una penalizacién de —10 por el gasto de tiempo. Esto proporcio-
na a la Paloma ganadora en un combate Paloma contra Paloma
una puntuacion de +40. La Paloma perdedora consigue 0 con
una penalizacion por tiempo de “ 10, alcanzando en conjunto una
puntuacién de —10. Dado que una Paloma compitiendo contra
otra Paloma tiene 50/50 posibilidades de ganar, la Paloma consi-
gue (0,5) (40) + (0,5) (—10) = 15 puntos, por término medio.

Consideremos a continuacion lo que sucede cuando se en-
cuentran un Halcén y una Paloma. El Halcon consigue el premio
rapidamente, lo cual le proporciona una ganancia de 50. La Palo-
ma pierde el recurso, pero lo hace muy rapidamente y sin dafios
graves. Asi, su puntuacion en los enfrentamientos contra un Hal-
con es 0.

Por dltimo, debemos considerar Halcén contra Halcon. Un
Halcon tiene 50/50 posibilidades de ganar, en cuyo caso consi-
gue + 50 puntos. Pero hay también una posibilidad igual de
dafio grave, lo cual cuesta —100. Asi, el promedio de ganancia
de un Halcon que compite contra otro Halcdn es (0,5) (50) +
+(0,5) (-100)=-25.

He aqui un resumen de lo que usted ganaria en funciéon de
quién fuera su oponente:

Usted juega contra

Halcén Paloma
Halcén -25 50
Usted es
Paloma 0 15

¢Como podemos usar esta tabla para calcular las ganancias
medias (eficacias) de los dos rasgos? Obviamente, a un Halcén le



va bastante bien cuando compite contra una Paloma, pero muy
mal cuando compite contra otro Halcon. La eficacia de un Halcon
sera un promedio ponderado de los dos resultados, donde la
ponderacion refleja la frecuencia con que los Halcones se encuen-
tran con un tipo de oponente y la frecuencia con que se encuen-
tran con otro.

Las entradas de esta tabla representan los resultados de las
estrategias en los dos casos extremos —cuando la poblacion es
(virtualmente) del 100 % de Halcones y cuando la poblacién
es (virtualmente) del 100 % de Palomas. Los resultados en las
frecuencias intermedias no se presentan en la tabla, pero estan
representados en la Figura 5.6.

Figura 5.6. En la evolucion de Halcén y Paloma, el rasgo escaso tiene ventaja. El
resultado es que la poblacion evoluciona hacia una frecuencia en la que ambas
estrategias estan representadas.

De la Figura 5.6 podemos inferir cual sera el destino altimo de
la poblacién. Si la poblacion comienza con 100 % de Palomas y se
introduce un Halcon mutante, éste lo hara mejor que los residen-
tes, de modo que el rasgo Halcon aumentard de frecuencia. Por
otro lado, si la poblacién contiene 100 % de Halcones y aparece
un mutante Paloma, ésta lo hard mejor que los Halcones residen-



tes, de modo que la «palomeidad» se hara mas comin. La Figu-
ra 5.6 muestra que la ventaja se va haciendo mas escasa, de modo
que el equilibrio estable es un polimorfismo. La poblacién evolu-
cionara hacia una mezcla estable de 7/12avos Halcones y 5/12avos
Palomas;

En este ejemplo, una mezcla de 7:5 Halcones-Palomas es un
estado evolutivo estable. Pero adviértase que ninguna estrategia es
una EEE. Es falso que una poblacion compuesta de 100 % Halco-
nes no pueda ser invadida por Palomas. Y lo mismo respecto al
100 % Palomas. Esto ilustra la diferencia entre describir un estado
evolutivo estable en una poblacion y decir que alguna estrategia de
un individuo es una EEE.

Un juego se define por las estrategias consideradas y los resul-
tados que ellas consiguen. No hay EEE en el juego que acabamos
de describir. Sin embargo, si modificamos las estrategias, podemos
obtener un juego muy parecido al del Halcon contra la Paloma que
tenga una EEE. Supongamos individuos que adopten estrategias
mezcladas. Esto es, un individuo hace de Halcon x % de las veces y
de Paloma (100—x) % de las veces. Ahora tenemos un juego
diferente: en vez de dos estrategias puras (hacer siempre de Hal-
con o hacer siempre de Paloma), tenemos un ndmero infinito de
estrategias mezcladas (definidas por diferentes valores de x).

En este nuevo juego hay una EEE. Es la estrategia mezclada de
hacer de Halcon 7/12avos de las veces y de Paloma los otros
5/12avos de las veces. Si todos adoptan esta estrategia, la pobla-
cion no podré ser invadida por un muiante que adopte una estra-
tegia mezclada diferente.

Los dos juegos que acabamos de describir tienen el mismo
estado evolutivo estable, si hablamos de conductas més que de
individuos. En cada caso el equilibrio estable es una configuracion
de la poblacion en la cual 7/12avos de las conductas son halcone-
ras y 5/12avos son palomeras. En el primer juego, el que encierra
las dos estrategias puras, el estado evolutivo estable no puede ser
alcanzado por ninguna EEE. En el segundo juego, si puede.

Los modelos de teoria de juegos se suelen aplicar a ejemplos
del mundo real determinando si la configuracién poblacional ob-
servada es un estado evolutivo estable (o si alguna estrategia que
se ha observado como una fijacién es una EEE). Cuando la confi-
guracion observada es un estado evolutivo estable, llegamos a la



conclusion de que el modelo es una explicacion plausible de por
qué la poblacién presenta la configuracion que presenta.

Hay varios problemas por resolver antes de que estos modelos
logren explicar las observaciones del mundo real. Ya he dicho que
los modelos de seleccion requieren alguna idea de la variacién
ancestral sobre la que ha actuado la seleccion. Esto exige una
inferencia relativa al pasado de la poblacion, inferencia que puede
resultar dificil cuando la seleccién ha destruido aquella variacion
que existié en el pasado.

Otra dificultad mas es que quien elabore el modelo debe tener
la posibilidad de medir las eficacias de las distintas estrategias que
describa el modelo. Aun cuando uno piense que una determinada
poblacion contiene Halcones y Palomas (y nada mas), hay que
asignar numeros a la matriz de ganancias y pérdidas. En la practi-
ca, esto suele ser dificil de conseguir. Por ejemplo, ;como calcular
el coste en eficacia en el que se incurre por una exhibicion prolon-
gada en un combate ritualizado? So6lo cuando se conocen esos
valores puede calcularse cudl seré la frecuencia de equilibrio de los
dos rasgos.

Es facil caer en la tentacion de quitar importancia a los valores
exactos de eficacia y centrarse en las tendencias cualitativas que
predice el modelo. En el juego del Halcdn y la Paloma, las desi-
gualdades de la matriz de pagos predicen un polimorfismo estable,
con bastante independencia de cudles resulten ser los valores de
eficacia exactos. ;No basta eso para explicar el retraimiento del
combate que observamos en algunas poblaciones naturales? El
problema de este enfoque cualitativo es que hace imposible deter-
minar lo bien que se ajusta el modelo a los datos. Un importante
aspecto positivo de los modelos de optimizacion descritos en el
apartado anterior es que permiten plantear y dar respuesta a
preguntas de tipo cuantitativo. Cuando queremos saber lo bien
adaptados que estan los organismos de una poblacién (en relacién
con algin modelo que nos dice lo que deberian estar haciendo),
no podemos eludir la cuestion de la adecuacion cuantitativa del
modelo a los datos.

Por ejemplo, las eficacias especificadas antes para el Halcon y
la Paloma predicen que la poblacion evolucionard hacia un equili-
brio de 7/12 Halcones y 5/12 Palomas. Pero supongamos que
vamos a la naturaleza y nos encontramos con que las frecuencias



de hecho son 11/12 y 1/12. Algo esta mal, y hay varias alternativas
a considerar. Una es que el modelo sea totalmente correcto en lo
concerniente a la seleccién natural, pero que exista alguna fuerza
no selectiva que haya desempefiado un papel importante. Otra
posibilidad es que el modelo sea totalmente correcto, pero que la
poblacion esté evolucionando adn hacia el equilibrio predicho.
Una tercera posibilidad es que los valores de eficacia del modelo
se hayan especificado incorrectamente y gque, una vez corregidos,
podrian predecir adecuadamente la frecuencia observada. Estas y
otras opciones merecen, sin duda, ser exploradas. Sin embargo,
todas esas cuestiones adicionales serian indetectables si mantu-
vieramos que el modelo s6lo hace la prediccion cualitativa de que
evolucionard un polimorfismo Halcon/Paloma. Los modelos de
teoria de juegos son cuantitativos y merecen ser sometidos a prue-
ba cuantitativamente.

Cuando hablamos de «someter a prueba» un modelo de opti-
macion son varias las proposiciones acerca del modelo que po-
driamos desear investigar. Una de ellas es que el proceso de
seleccion representado en el modelo haya tenido una influencia
importante en el rasgo que se estd estudiando. Esta es la proposi-
cion () descrita antes. Una segunda posibilidad es que el modelo
de optimacion tenga en cuenta todos los factores que han tenido
un impacto claro en el rasgo en cuestion. Esta propuesta mas
fuerte es la proposicion (O). Estemos hablando de dimorfismo
sexual en primates, de tiempo de copulacién en el macho de la
mosca del estiércol o de conducta de combate de alguna especie a
la que se haya aplicado el modelo del Halcon y la Paloma, es
importante mantener estas cuestiones claramente separadas.

Quiero ahora considerar otro asunto que también es relevante
para la puesta a prueba de modelos de teoria evolucionista de
juegos. Es importante recordar que el concepto de EEE describe
lo que los organismos de una poblacidn deben hacer; no se limita
a describir alguna condicion promedio de la poblacion en su
conjunto. Esto es algo que, por lo general, la teoria de juegos tiene
en comun con los modelos de optimacion. Si un modelo de opti-
macion predice que la longitud 6ptima para el ala de un cierto
pajaro es de 6,4 pulgadas, querremos averiguar no sélo la media
de la poblacion, sino también la varianza en torno a esa media.
Los organismos estan adaptados Optimamente si cada uno de ellos



posee alas de longitud cercana a las 6,4 pulgadas. No podemos
concluir que estén adaptados Optimamente a partir del mero he-
cho de que el ala media tenga esa longitud.

Este punto tiene consecuencias importantes cuando la EEE
descrita en un modelo es una estrategia mezclada. Consideremos,
por ejemplo, el estudio de Brockman, Grafen y Dawkins (1979)
sobre la conducta de nidificacién de la avispa excavadora (Sphex
ichneumoneus). La hembra excava una madriguera, la aprovisiona
de saltamontes vivos que ha paralizado, pone un huevo sobre los
saltamontes, y después sella la madriguera. También puede ocurrir
gue la hembra se meta en una madriguera ya existente, en vez de
excavar una ella misma. Si la madriguera esta vacia (abandonada
por su ocupante anterior), sigue adelante. Si esta ocupada por otra
hembra, dedicada en esos momentos al aprovisionamiento, even-
tualmente se encontrardn (cuando ambas regresen a la madrigue-
ra) y luchardn para decidir quién se queda. La hembra media
pasa por este ciclo unas doce veces a lo largo de sus seis semanas
de vida.

Brockman et al. hicieron un modelo de la evolucion de las dos
conductas, Entrar y Excavar. Si la mayor parte de las hembras
Excava, entonces Entrar sera ventajoso, puesto que habrd muchas
madrigueras vacias. Pero si la mayoria Entra, las madrigueras
existentes estaran superpobladas, por lo que Excavar sera ventajo-
so. La eficacia relativa es dependiente de la frecuencia, recayendo
la ventaja en el rasgo méas escaso. Brockman et al. consiguieron
calcular, a partir de sus datos, la eficacia de cada una de las dos
conductas Yy utilizarlas para predecir cual seria el estado evolutivo
estable (la frecuencia de equilibrio en la poblacion).

Un interesante aspecto de este problema es que el estado evolu-
tivo estable puede producirse de varias formas. Una consiste en que
las avispas adopten una u otra de las dos estrategias puras: x %
siempre Excavan, mientras que (100 —) % siempre Entran. Nin-
guna de estas dos estrategias puras es una EEE. Otra manera de
ocurrir las frecuencias de equilibrio en la poblacién es que todos
los individuos adopten la misma estrategia mezclada de Excavar
X% de las veces y Entrar el (100 —x) % restante de las veces. En
este caso, los individuos de la poblacion muestran una EEE.

Por supuesto, la poblacion tiene una tercera forma de alcanzar
las frecuencias de equilibrio de las dos conductas. Distintos indivi-



duos podrian adoptar distintas estrategias mezcladas. (Cuél de
estas tres configuraciones es la 6ptima? En el punto de equilibrio
no hay diferencia: las dos conductas tienen la misma eficacia, de
modo que un organismo con una determinada mezcla de Excavar
y Entrar tendra la misma eficacia que otro organismo con cual-
quier otra mezcla. Pero si los rasgos han sufrido evolucion, no
siempre habrén estado en equilibrio. En el camino hacia el equili-
brio, la EEE siempre habra resultado favorecida por la seleccion,
pero no puede decirse o mismo de otras estrategias alternativas.
Por tanto, el modelo de este proceso no sélo predice cuél va a ser
el estado evolutivo estable, sino también que la poblacién evolu-
cionara hacia una determinada EEE. No sélo predice la mezcla de
Excavar y Entrar encontrada en la poblacién, sino también que
cada individuo mostrara esa mezcla éptima.

Para comprobar esta prediccion, Brockman et al. tuvieron que
hacer un seguimiento de las avispas individuales, pues no podian
limitarse sélo a contar con qué frecuencia ocurrian las dos con-
ductas en la poblacion. Brockman consiguid llevar a cabo esta
empresa tan increiblemente laboriosa. Las avispas de una de las
poblaciones que ella estudié se ajustaban a la prediccion de la
EEE, pero no asi las de otra poblacion. La hipétesis de la optimi-
zacion result6 ser verdadera en un caso, pero no en el otro.

Esta investigacion es ejemplar por la forma como atiende a la
variacion individual. Desgraciadamente, los modelos de EEE rara-
mente se han sometido a prueba de este modo. Orzack y Sober
(en prensa) discuten este punto en relacién con la teoria de la
proporcion de sexos. Con frecuencia, se toman medidas que indi-
can que la media de la poblacion se acerca al valor predicho por el
estado evolutivo estable, llegdndose a la conclusién de que los
organismos estan Optimamente adaptados. En realidad, este punto
es aplicable a los modelos de optimizacion en general. Por ejem-
plo, el estudio de Parker sobre las moscas del estiércol (Aparta-
do 5.5) proporciona tiempos de copulacion medios, pero no da
indicacion alguna de cual es la variacion existente entre los ma-
chos individuales. Los modelos de optimizacién, en general, y los
basados en teoria de juegos, en particular, describen lo que debe-
rian hacer los individuos, y no meramente cudles son las propieda-
des medias que debe presentar la poblacion. Las pruebas deben
atender a las diferencias individuales.



Confio en que, a partir del tratamiento que he hecho del
adaptacionismo, esté claro que los modelos de optimizacién son
importantes en teoria de la evolucion tanto si el adaptacionismo
resulta ser correcto como si no. Dichos modelos predicen qué
caracteristicas van a poseer los organismos cuando la seleccién
natural ha sido la Unica causa importante de la evolucion del
cardcter. Los modelos de este tipo y bioldgicamente bien funda-
mentados son esenciales cuando se quiere someter el adaptacionis-
mo a una comprobacion empirica. Aungue los criticos del adapta-
cionismo suelen pensar que los modelos de optimizacién son
indtiles e irrelevantes, lo cierto es justamente lo contrario. Solo si
averiguamos qué es lo que los organismos deberian hacer en el
caso de estar Optimamente adaptados, podremos descubrir si la
naturaleza se aparta realmente del paradigma adaptacionista.

Sugerencias para futuras lecturas

Los ensayos de Gould y Lewontin (1979) y de Maynard Smith
(1978b) establecieron los pardmetros para el debate posterior
acerca del adaptacionismo. El capitulo 8 de Oster y Wilson (1978)
describe los componentes de un modelo de optimacion e identifica
los errores que pueden surgir en cada uno. Krebs y Davies (1981)
constituye una introduccién Gtil para llevar a cabo el programa de
investigacion del adaptacionismo en ecologia de la conducta. May-
nard Smith (1982) sistematiza los fundamentos del enfoque de la
evolucion basado en la teoria de juegos. Cain (1989) adopta una
forma fuerte de la tesis adaptacionista; Beatty (1980) aporta un
tratamiento filosofico de los modelos de optimizacion; y Horan
(1989) evalua el valor de los datos comparativos y de los modelos
de optimizacion para comprender la adaptacion. Mitchell y Valo-
ne (1990) discuten el asunto de la falsabilidad en relacion con las
ideas de Lakatos (1978) acerca de programas de investigacion
progresivos y degenerativos.



Capitulo 6
SISTEMATICA

Aunque Darwin titulé su libro més influyente EI origen de las
especies por medio de la seleccion natural, a menudo expresd sus
dudas acerca del concepto de especie. Dice asi: «No se ha fijado
todavia una linea clara de demarcacion entre especies y subespe-
cies» (pag. 103 de la traduccion castellana, 1963, vol. 1). A conti-
nuacion hace notar que considera «el término especie como pa-
labra dada arbitrariamente, por razones de conveniencia, a una
serie de individuos que se parecen intimamente unos a otros»
(pag. 104 de la traduccién castellana). Un titulo tal vez menos
elegante, pero més apropiado para el libro de Darwin, hubiera
sido Sobre la irrealidad de las especies tal como lo muestra la
seleccion natural.

Si las especies son irreales, ;como puede una teoria tener
como objetivo el explicar su origen? Ningun libro podria expli-
car el origen de los centauros, por ejemplo, puesto que no exis-
ten. Por supuesto, Darwin pudo quitar importancia a este pro-
blema, y asi lo hizo. Su teoria pretendia explicar la diversidad de
la vida. El resultado del proceso de ramificacion que él describe
es una multitud de organismos que son semejantes en algunos
aspectos y diferentes en otros. La seleccion natural actla sobre
las diferencias entre los organismos y da lugar a diferencias entre
poblaciones. El resultado de este proceso, seglin Darwin, es que



no va a haber un solo modo correcto de clasificar los organismos
en especies.

La sistematica es la rama de la biologia que tiene como objeti-
vo la identificaciobn de especies y su organizacion en taxones
superiores, como los géneros, familias, drdenes y reinos. Podria
parecer que, si las especies son irreales, también lo serdn los
taxones a los que se supone pertenecen las especies. Pero curiosa-
mente no fue ésta la conclusion a la que llegd Darwin. El Unico
diagrama del Origen muestra cémo el proceso de descendencia
con modificacion genera un arbol de la vida. Darwin pensaba que
este proceso de ramificacion filogenético proporciona la base obje-
tiva para la taxonomia:

«Toda verdadera clasificacion es genealdgica; y esa comunidad en la descen-
dencia es el lazo oculto que los naturalistas han estado buscando inconsciente-
mente, y no alguin desconocido plan de creacion, ni el enunciado de proposiciones
generales, ni el mero hecho de poner juntos o separar objetos mas o menos
parecidos» (pag. 158 de la traduccién castellana, 1963, vol. 2).

Estas citas de Darwin plantean una serie de interesantes cues-
tiones. ;Qué es una especie? ;Qué es lo que distingue los grandes
taxones? En cada caso, nos gustaria saber si existe una Unica
definicion correcta o si hay un elemento de convencion en el
criterio que uno adopte.

Un convencionalista extremo, con respecto a una categoria
taxondmica determinada (las especies, por ejemplo), afirmaria
que toda agrupacién de organismos tiene el mismo derecho a
ser considerada como especie. Pocos bidlogos, probablemente
ninguno, estarian dispuestos a adoptar esta posicion extrema.
Seria absurdo colocar a todos los organismos verdes, o a todos
aquellos que pesen menos de 35 libras, dentro de una misma
especie. Pero, si rechazamos esta posicion extrema, sigue pre-
sente el problema de cuanta libertad tenemos en la eleccion de
un concepto de especie. Lo opuesto diametralmente al con-
vencionalismo extremo es el realismo extremo, que afirma que
solamente hay una eleccién correcta del concepto de especie.
Entre estos dos extremos hay posiciones que consisten en dis-
tintas combinaciones de realismo y convencionalismo. ;En qué
lugar de este continuo se encuentra la posicion més defen-
dible?



Con el fin de no provocar un cortocircuito en nuestro examen
sobre la realidad de las especies y los taxones superiores, debemos
distinguir entre el convencionalismo aqui en cuestion y otra tesis
bastante diferente, a la que denominaré convencionalismo semanti-
co trivial. Esta clase de convencionalismo sostiene que depende de
nosotros el significado que queramos asignar a la terminologia que
utilizamos. Por ejemplo, no hay nada inherente a las rocas que nos
obligue a nombrarlas con la palabra «roca» y no con la palabra
«puréx». Esto es cierto para todas las palabras que usamos, in-
cluidas «especies» y «géneros». El convencionalismo semantico es
una tesis universal y, por consiguiente, trivial acerca de como
emparejamos palabras con significados. El convencionalismo es
una tesis que sélo tiene interés filoséfico cuando difiere del con-
vencionalismo semantico trivial.

El convencionalismo ha sido un tema importante en la filosofia
de la fisica, en relacién con el problema de si el espacio es
euclidiano. La teoria newtoniana adopta la perspectiva euclidiana,
pero la relatividad general dice que el espacio (0, mas apropiada-
mente, el espacio-tiempo) es no-euclidiano (i.e., curvo). La cues-
tion es si hay alguna prueba para decidir entre estas dos posiciones
sobre la geometria del espacio. El convencionalismo geométrico
expresa que no puede haber pruebas que indiquen qué geometria
es la verdadera; debemos elegir una sobre la base de la convenien-
cia. Adviértase que esta tesis convencionalista es bastante distinta
de la poco interesante afirmacion del convencionalismo semantico
trivial.

Aunque este ejemplo tomado de la filosofia de la fisica nos
ofrece un paradigma util de lo que afirma el convencionalismo
filosofico, no podemos asumir que la disputa entre realismo y
convencionalismo en sistematica sea una réplica exacta del mismo.
Parece que existe una sutil pero importante diferencia entre los
dos casos. Hay un acuerdo general en que tanto el objetivo
de la geometria euclidiana como el de la no-euclidiana es describir
la geometria del espacio. La cuestion es determinar si una de ellas
lo hace mejor que la otra. Por el contrario, los desacuer-
dos en el seno de la sistematica se sitllan muchas veces a un nivel
maés profundo: a menudo, los sisteméaticos no se ponen de acuer-
do con respecto a cual es el objetivo de la clasificacion. Como
veremos, la tesis de Darwin de que «toda verdadera clasifica-



cién resulta genealdgica» es controvertida. Algunos la rechazan
de plano; otros no se ponen de acuerdo en cuanto a su signi-
ficado.

6.1. La muerte del esencialismo

Una razén por la que la ciencia tiene interés para la filosofia es
que a veces da al traste con categorias de pensamiento heredadas y
las sustituye por otras. Sin ir mas lejos, en este mismo siglo la
teoria de la relatividad y la mecénica cuéntica se establecen como
amonestaciones a las generaciones de filésofos anteriores que atri-
buian a una serie de principios el estatuto de verdades a priori.
Kant no sélo sostenia que el espacio es euclidiano y que el deter-
minismo es verdadero; también pensaba que tales principios son
necesarios para la posibilidad de la experiencia. Defendia que una
teoria fisica sistematica y coherente no puede contradecir esas
doctrinas fundamentales. Puesto que esos principios se usan para
organizar la experiencia, se sigue que ninguna experiencia podria
contradecirlos. La fisica del siglo XX ha mostrado que hay méas en
la ciencia de lo que sofiaba la filosofia de Kant. Lejos de ser
verdaderos y a priori, esos principios han resultado ser empiricos y
falsos. Resulta dificil imaginar un vuelco més decisivo para la
perspectiva kantiana.

En la biologia, los sistematicos tradicionalmente han pensado
gue lo que estaban haciendo era describir las clases fundamentales
de objetos que pueblan el mundo de la vida. Tan arraigada estaba
esta vision que el término bioldgico «especie» ha sido durante
mucho tiempo un sindénimo de «clase». Sin embargo, se ha defen-
dido que la teoria de la evolucion muestra que las especies no son
clases en absoluto, sino que son individuos (Ghiselin, 1974; Hull,
1978).

¢Cudl es la diferencia entre decir que las especies son clases
naturales y decir que son individuos? La distincion fundamental
gue tenemos que establecer es entre una propiedad y los objetos
gue caen bajo esa propiedad. La «cualidad de rojo» no debe
confundirse con las distintas bocas de incendios y manzanas que
ejemplifican esa propiedad. Una clase de cosas es diferente de las
cosas de esa clase.



Una clase puede tener cero, uno, 0 mas miembros. Lo que con-
vierte a esas cosas en miembros de la misma clase es que comparten
las propiedades que definen la clase. Consideremos el ejemplo del
oro. Se trata de una clase de sustancia. Tanto mi anillo de boda
como la cupula de la State House de Boston pertenecen a esa clase
porque ambos estan hechos de &tomos que tienen el nimero atémi-
co 79. Lo importante es que no hay ninguna necesidad de pensar
que mi anillo y la cdpula tengan un antepasado comun o que alguna
vez hayan interactuado causalmente. De hecho, puede haber oro en
galaxias distantes que nunca haya interactuado causalmente con el
oro de la Tierra. Dos individuos pertenecen a la misma clase natural
en virtud de su semejanza, no en virtud de su historia.

El esencialismo es un enfoque filosofico estandar acerca de las
clases naturales. Sostiene que todas las clases naturales pueden
definirse en términos de las propiedades que poseen todos los
miembros de esa clase y solo ellos. Todo oro tiene el namero
atomico 79, y solo el oro tiene ese nimero atomico. También es
verdad que todos los objetos de oro tienen masa, pero tener masa
no es una propiedad Unica del oro. Una clase natural ha de
caracterizarse por una propiedad que sea tanto necesaria como
suficiente para la pertenencia a dicha clase.

Los esencialistas consideran que la siguiente generalizacion
describe la esencia del oro:

Para todo objeto x, X es un espécimen de oro si y sélo si x esta
hecho de 4tomos que tengan el nimero atomico 79.

Para ver por qué esta generalizacion satisface las exigencias
esencialistas, comparémosla con otra. Imaginemos que el universo
(pasado, presente y futuro) sélo contiene un numero finito de
objetos de oro, y que podemos hacer una lista de las localizaciones
espaciotemporales (Lv L2 ..., Ln) que ocupa cada uno de los ob-
jetos de oro. Esto nos permite formular la siguiente generalizacion
sobre el oro:

Para todo objeto x, x es oro si y sélo si x se encuentra en Lxo
L2o0 ... o L,,.

Aunque las dos generalizaciones sean verdad, los esencialistas
considerarian que so6lo la primera especifica la esencia del oro.



Y ello por varias razones. Primera, la esencia del oro debe
estar dada por una generalizacion que sea no accidental. Los obje-
tos de oro no tienen por qué encontrarse exactamente en las
localizaciones listadas, pero si tienen que poseer el nimero atomi-
co 79. Segunda, las esencias deben ser explicativas. EI ndmero
atébmico ayuda a explicar muchas de las otras propiedades que
tienen los objetos de oro, pero las localizaciones no explican
mucho de ninguna cosa. Y por altimo, una definicion esencialista
del oro debe citar una propiedad que sea intrinseca de los objetos
de oro; la citada propiedad no exige que se dé ninguna relacion
entre los objetos de oro.

El esencialismo puede defenderse como una doctrina plausible
acerca de los elementos quimicos. ¢Es también una concepcion
plausible de las especies bioldgicas? Es decir, ;podemos tomar
una especie (el Homo sapiens, por ejemplo) y llenar con ella el
hueco de la siguiente estructura?

Para todo objeto x, x es un miembro de H. sapiens si y s6lo si x
es

Lo que se exige no es sélo una generalizacion verdadera, sino
una generalizacion necesaria y explicativa que especifique las
propiedades intrinsecas que convierten a un objeto en miembro
de H. sapiens. ;Ha de conceptualizarse la naturaleza humana del
mismo modo que el esencialista conceptualiza la naturaleza
del oro?

Ahora podemos examinar la idea de que la teoria de la evolu-
cion refuta el esencialismo en tanto que concepcién acerca de las
especies. Tal pretensién ha sido defendida de muchas formas
(Hull, 1965). Uno de los argumentos es de este tipo:

Las clases naturales son inmutables.
Las especies evolucionan.

Por tanto, las especies no son clases naturales.

¢Queé significa la primera premisa? La idea es que, aunque
los miembros de una clase natural puedan cambiar, la clase misma
posee una naturaleza (una esencia) gque no cambia nunca. Mi
anillo de boda ha cambiado en varios aspectos, pero la naturaleza
del oro ha sido siempre la misma.



Una vez asi aclarada la primera premisa, podemos ver que el
argumento tiene defectos. La transmutacion de los elementos es
posible; un bombardeo de atomos puede transformar (muestras
de) plomo en (muestras de) oro. Sin embargo, ello no socava la
idea de que los elementos quimicos poseen una esencia inmutable.
Del mismo modo, el hecho de que una poblacidn perteneciente a
una especie pueda dar lugar a una poblacion que pertenezca a otra
especie no refuta el esencialismo relativo a las especies. Los esen-
cialistas consideran las especies como categorias perennes ocupa-
das por organismos individuales; la evolucién sélo significa que un
antepasado y sus descendientes pertenecen en ocasiones a catego-
rias distintas.

Otro argumento en contra del esencialismo apela al hecho de
gue la evolucién es un proceso gradual. Si la especie A evoluciona
gradualmente hacia la especie B, ;en qué momento de ese proceso
se ha de dibujar la linea que delimita donde termina A y comienza
B? Cualquier linea serd arbitraria. Se aduce que el esencialismo
exige limites precisos y no arbitrarios entre las clases naturales v,
por consiguiente, la evoluciéon gradual supone un problema para él.

Si bien los defectos de este argumento son menos obvios que
los del anterior, tampoco puede decirse que carezca de problemas.
Lo primero es que el argumento presupone una vision del proceso
de especiacion que ya no es la estdndar. Consideremos un Unico
linaje que se inicia con una serie de caracteres, varios de los cuales
son sustituidos gradualmente por otros alternativos. Al final del
proceso, el linaje difiere notablemente de cémo era al principio. Si
la diferencia es lo suficientemente grande, uno podria verse tenta-
do a considerar la poblacion descendiente como perteneciente a
una especie diferente de aquella a la que pertenecian sus antepasa-
dos. Los cambios como éste, que tienen lugar dentro de un Unico
lingje que sigue existiendo, constituyen ejemplos de anagénesis
(Figura 1.2).

Adviértase que el niUmero de especies existentes en un deter-
minado momento no resulta alterado por la anagénesis. Una espe-
cie existia al inicio del proceso y una, aunque quizad una distinta,
es la que existe al final. Pero la idea del arbol de la vida requiere
gue sea posible que el nimero de especies aumente. Esto introdu-
ce una idea nueva: que la especiacion tiene lugar cuando hay
ramificacion (cladogénesis).



La especiacion alopatrica tiene lugar cuando una barrera geo-
grafica se interpone entre dos poblaciones pertenecientes a la
misma especie. Si las presiones selectivas son diferentes en las dos
poblaciones resultantes, las caracteristicas de ambas pueden irse
haciendo diferentes. Esta divergencia puede llegar a ser tan drasti-
ca que las dos poblaciones resultantes ya no podrian cruzarse aun
cuando la barrera geogréfica desapareciese.

La especiacion simpétrica es también una forma de cladogéne-
sis, sOlo que en este caso los mecanismos que provocan el aisla-
miento evolucionan sin que una barrera geografica separe inicial-
mente a las dos poblaciones. Un ejemplo es el proceso de
poliploidia. Un accidente cromosémico puede causar que la des-
cendencia de una planta tenga doble (o triple o cuadruple)
namero de cromosomas que su progenitor. Si ocurre esto en
varios miembros de la generacion de descendientes, los poliploides
pueden formar una poblacion reproductora que quede aislada de
la de sus progenitores.

Muchos sistematicos actuales rechazan la idea de que la espe-
ciacion pueda tener lugar anagenéticamente. Una especie, como
un organismo, puede modificar sus caracteristicas, pero seguir
siendo numéricamente la misma especie (Ghiselin, 1974; Hull,
1978). Paulatinamente, los sistematicos van abrazando la idea de
gue la especiacion requiere cladogénesis (idea que discutiré mas en
detalle en el siguiente apartado).

Esta conclusiéon socava una de las objeciones que poniamos
antes al esencialismo, la que sostiene que el esencialismo falla
porque la evolucion gradual plantea problemas insalvables acerca
de dénde trazar las lineas de demarcacion. Si la especiacion tuvie-
se lugar anagenéticamente, separar una especie de otra seria impo-
sible. Pero si la especiacion implica cladogénesis, cabe defender
que pueda trazarse una linea suficientemente nitida.

Consideremos un ejemplo de especiacion alopatrica. Un pe-
quefio grupo de conejos queda aislado de la poblacion de sus
progenitores debido al cambio del curso de un rio. La seleccion
hace que esta poblacidn aislada se vaya diferenciando de la pobla-
cion parental; los conejos aislados acaban siendo fundadores de
una nueva especie. Podriamos fechar el nacimiento de la nueva
especie en el momento de la separacién inicial de las dos poblacio-
nes, o en el momento posterior de la fijaciéon de los rasgos que



impiden el cruce reproductivo entre los dos linajes. La cuestion es
que, sea cual sea la propuesta que adoptemos, el punto de corte es
bastante preciso. Con toda seguridad, no hay una fecha exacta
(levada hasta el Gltimo microsegundo) de cuando tuvo lugar tal
acontecimiento, pero tampoco es necesario ese grado de precision.

A la misma conclusion puede llegarse con respecto a los casos
de especiacion simpétrica. Cuando la poliploidia da lugar a una
nueva especie, es posible dar una respuesta satisfactoria a la pre-
gunta de cuando empezd a existir la nueva especie. Nuevamente,
tampoco es necesario precisar el microsegundo exacto. Los acon-
tecimientos, incluidos los acontecimientos de especiacion, se ex-
panden en el tiempo. La Revolucion Americana constituyd el
principio de una nueva nacién; tal acontecimiento puede fecharse
con suficiente precisién, pero no con una precision absoluta.

En general, el esencialismo es una doctrina compatible con
ciertos tipos de vaguedad. El esencialista sostiene que la esencia
del oro es su ndimero atémico. El esencialismo no tendria por qué
ponerse en duda por el hecho de que, en el proceso de la transmu-
tacion de plomo en oro, hubiera etapas en que no pudiera deter-
minarse si la sustancia procesada pertenece a un elemento o al
otro. Sospecho que ningln concepto cientifico es absolutamente
preciso; es decir, para cualquier concepto, es posible describir una
situacion en la que la aplicacién del mismo sea indeterminada. El
esencialismo puede soportar imprecisiones de este tipo.

Para ver por qué el esencialismo es una concepcion equivoca-
da de las especies bioldgicas, debemos examinar la préactica de los
propios sistematicos. A excepcion de los feneticistas (cuya posi-
cion se discutird después), los bidlogos no piensan que las especies
estén definidas en términos de semejanzas fenotipicas ni genéticas.
Los tigres tienen rayas y son carnivoros, pero un tigre mutante que
no presentara esos rasgos seguiria siendo un tigre. Salvo que tenga
lugar un acontecimiento de especiacion, los descendientes de ti-
gres son también tigres, independientemente de cuanto se parez-
can a sus progenitores. Paralelamente, si descubriéramos que otros
planetas poseen formas de vida que surgieron independientemente
de lavida en la Tierra, esos organismos alienigenas serian clasifica-
dos bajo nuevas especies, independientemente de cuanto se pare-
cieran a las formas de la Tierra. Los tigres marcianos no serian
tigres, aun cuando también tuvieran rayas y fueran carnivoros. Las



semejanzas Yy diferencias entre organismos constituyen datos que se
usan para determinar si pertenecen o no a la misma especie, pero
una especie no se define por un conjunto de rasgos. En po-
cas palabras, los bi6logos tratan las especies como entidades his-
toricas (Wiley, 1981). No conceptualizan las especies como clases
naturales.

Si la biologia se hubiera desarrollado de otra manera, tal vez
ahora estuviéramos utilizando el término «especie» para etiquetar
las distintas clases en que pueden ejemplificarse las formas de
vida. La tabla peridédica proporciona una lista de elementos quimi-
cos; la esencia de cada elemento viene dada por su nimero atomi-
co. No hay ninguna razén a priori por la que no pudiera haber una
taxonomia de clases bioldgicas en el sentido estrictamente esencia-
lista. De hecho, algunos evolucionistas se toman en serio la idea de
que la diversidad de la vida consiste en variaciones sobre los temas
qgue proporciona un conjunto de formas fundamentales, o Bau-
pldne (véase, por ejemplo, Gould, 1980a). Las ventajas de esta
idea, enraizada en la tradicion europea de la morfologia ideal,
estdn siendo exploradas en la actualidad. Pero el término «espe-
cie» ha sido ocupado previamente por otra opcion.

No es accidental que «especie» se utilice para referirse a enti-
dades histdricas y no a clases naturales. La lista de los elementos
quimicos puede generarse enumerando los distintos numeros
atoémicos posibles. Esa lista no es un batiburrillo heterogéneo y ad
hoc, sino una consecuencia fundamentada de la teoria atémica. La
situacion con respecto a las especies bioldgicas es bastante diferen-
te. La teoria de la evolucion neo-darwiniana sostiene que la espe-
ciacion es el resultado de una confluencia fortuita de circunstan-
cias bioldgicas y extrabioldgicas. No hay ningun principio teorico
que caracterice cuél debe ser el conjunto de especies posibles. No
es extrafio, pues, que el concepto de especie se haya apartado de
su asociacion con la idea de clases naturales.

El caracter «fortuito» de los productos de la evolucion es una
propuesta especifica del darwinismo; no es inherente a la idea
misma de evolucion. Lamarck pensaba que cada linaje se desplaza
a lo largo de una secuencia de formas preprogramada: la vida
comienza siendo simple y después ya ascendiendo a lo largo de
una escala definida de complejidad. Esta es una hip6tesis evolucio-
nista en la que las diferencias principales no se deben a la casuali-



dad. Dentro del marco lamarckiano, la idea de que las especies
son clases naturales podia haber encontrado un hogar feliz.

Aun cuando las especies no sean clases naturales, podria mere-
cer la pena desarrollar la idea de un sistema bésico de clases
naturales para las formas de la vida dentro de un esquema darwi-
niano amplio. Si visitiramos otra galaxia en la que la vida se las
hubiera arreglado para evolucionar, ;qué formas de vida espera-
riamos encontrar? Si esa galaxia est desconectada causalmente de
la Tierra, no contendrd ninguna de las especies que se encuentran
aqui. Pero quiza seria esperable encontrar criaturas que volasen,
nadasen y caminasen. Tal vez habria criaturas que extrajeran ener-
gia de la estrella méas cercana, y otras que la obtuvieran co-
miéndose a otras criaturas. Lo que acabo de decir es muy esque-
matico; mas adn, ni siquiera estd basado en ninguna teoria, sino
que describe meramente lo que podria ser intuitivamente plausi-
ble. Una teoria de las clases naturales bioldgicas en sentido estricto
ofreceria mas detalles, y lo haria apoyandose en principios, mas
gue en presentimientos.

Este problema puede plantearse sin necesidad de pensar en la
vida en otros sistemas solares. Si la vida sobre la Tierra fuese
destruida y después evolucionase otra vez desde cero, ¢qué pro-
piedades de las formas de vida actuales podriamos esperar ver
repetidas? Gran parte de la historia de la vida es radicalmente
contingente; otras caracteristicas pueden ser mas solidas (Gould,
1989). Los modelos que elaboren esta distincion constituirdn una
parte importante de la biologia tedrica.

6.2. La individualidad y el problema de las especies

El esencialismo sostiene que dos cosas son oro en virtud de que
comparten alguna propiedad intrinseca y explicativa que define qué
es el oro. Aun cuando el esencialismo tenga sentido en tanto que
concepcién de los elementos quimicos, de ello no se sigue necesa-
riamente que debamos adoptar una interpretacion esencialista de
las especies bioldgicas. He sugerido, como alternativa al esencialis-
mo, que las especies son entidades historicas-, esto significa que dos
organismos pertenecen a una misma especie en virtud de su cone-
xién histérica mutua, no en virtud de su semejanza.



En este apartado voy a considerar una propuesta mas en rela-
cion con las especies: la idea de que las especies son individuos.
Como vamos a ver, los individuos son entidades histéricas, pero
no todas las entidades historicas son individuos. Pero antes de
discutir si las especies son individuos, quiero decir algo sobre el
problema filoséfico mas amplio de la individualidad. ;Qué es lo
que convierte a un coche, una nacién, una corporaciéon, o un
organismo en un individuo? En el caso de objetos complejos como
éstos, el problema de la individuacién suele afrontarse preguntan-
do qué es lo que hace que dos cosas sean parte del mismo organis-
mo (o coche, 0 nacion, o ...) individual.

Una caracteristica que tienen en comun todos estos ejemplos
es gue la semejanza no es ni necesaria ni suficiente para que las
dos partes pertenezcan al mismo individuo. Para ver por qué
vamos a centrarnos en los organismos. Consideremos dos gemelos
idénticos, Jed y Fred. Una célula de uno de ellos y una célula del
otro pueden ser genética y fenotipicamente tan semejantes como
gueramos, pero no forman parte del mismo organismo. Y dos
células de Fred pueden diferir tanto fenotipica como genética-
mente (debido a una mutacién, por ejemplo), pero seguiran siendo
partes del mismo individuo.

Si la clave no es la semejanza, ;cual es, entonces? En el caso de
los organismos individuales podemos encontrar un inicio de res-
puesta en el concepto de causalidad. Dos partes del mismo orga-
nismo interactdan causalmente de determinadas maneras. Las
células del cuerpo de Fred se influyen mutuamente; por supuesto,
también puede ser que las células del cuerpo deJed influyan sobre
las de Fred, pero, sin embargo, los tipos de interaccion causal
serian diferentes en cada caso.

La individualidad de los organismos implica una distincion
entre yo y lo otro (entre dentro y fuera). Esta distincion se define
por determinadas relaciones causales. Las partes de un mismo
organismo se influyen mutuamente de un modo que es distinto del
modo como otras entidades externas influyen sobre las partes
del organismo. Esto mismo es aplicable a los objetos que no son
organismos. Por ejemplo, las partes de un coche interactian de
formas caracteristicas. Y las partes de una nacién o de una corpo-
racion también tienen sus formas caracteristicas de influencia cau-
sal intra- e interindividual.



En el caso de organismos grandes, como nosotros mismos, las
partes de un organismo estdn en contiguidad espacial. Si Fred y
Jed estdn uno en cada extremo de una habitacion, las células de
Fred estaran adosadas las unas a las otras, pero no tocaran las de
Jed. Aunque ésta es una disposicion comun para muchos organis-
mos, no define el concepto de individualidad en general. Las
partes de una nacién o de una corporacion no tienen por qué estar
necesariamente en contigliidad espacial. Alaska forma parte de
Estados Unidos en virtud del nexo de interacciones politicas que
une a los 50 estados; el hecho de que Alaska no toque espacial-
mente los 48 estados al sur no es pertinente (Ghiselin, 1987).

Las partes de un organismo estan unidas por relaciones de
dependencia bioldgica mutua. Las células de nuestro cuerpo se
ayudan unas a otras a realizar distintas tareas, y estan unidas por
un destino comun; una enfermedad que dafie la funcion de una de
ellas bien puede impedir también la funciéon de otras. Sin embar-
go, una vez mas, no debemos confundir una peculiaridad de
organismos tales como nosotros mismos con una caracteristica
necesaria de todos los objetos vivos. Los organismos difieren am-
pliamente en el grado de interdependencia funcional que une sus
partes. Por ejemplo, las partes de un tigre estdn interconectadas
mas funcionalmente que las de una hiedra. Cortemos al azar un
20 % de un tigre y éste probablemente morira; cortemos al azar
un 20% de una hiedra y es fécil que ésta siga viviendo. La
individualidad no es una cuestion de todo o nada, sino de grados
(Guyot, 1987; Ereshefsky, 1991b).

Cuando un conjunto de partes muestra poca interdependencia
funcional pueden surgir dudas acerca de si las partes pertenecen a
un mismo organismo. Una colonia de 4lamos temblones conecta-
dos por estolones subterraneos puede verse como un solo organis-
mo (Harper, 1977; Janzen, 1977; Dawkins, 1982a). Pero separar
los estolones no afecta demasiado a la viabilidad de las partes. Por
esta razon nos veriamos tentados a considerar la colonia como un
conjunto de muchos organismos, y no como uno solo. En vez de
seguir buscando una solucién definitiva, tal vez sea mejor que
admitamos que la individuacién de los organismos presenta casos
problematicos. A medida que la interdependencia funcional es
menor, un conjunto de partes va dejando de ser paulatinamente
un individuo. ;Cuando pertenecen las partes a un mismo organis-



mo y cuando son organismos por si mismas? No hay una frontera
precisa.

Hasta aqui me he centrado fundamentalmente en el problema
sincrénico de la individuacién de los organismos. Dado que dos
partes existen durante el mismo periodo de tiempo, ;qué es lo que
las convierte en partes del mismo organismo? Pero también debe-
mos considerar el aspecto diacrénico de este problema. Cuando
dos partes existen durante periodos de tiempo diferentes, ;cuédndo
seran partes del mismo organismo?

Una vez més, podemos comenzar por atenuar la importancia
de las consideraciones basadas en la semejanza. Fred es ahora muy
diferente de cémo era de nifio, pero eso no pone en tela de juicio
la afirmacion de que esos dos estadios temporales son periodos del
mismo individuo. Muchas de las células que tenia antes han desa-
parecido, y algunas de las que ahora posee son genéticamente
diferentes de las que tenia siendo nifio. De hecho, es posible que
el Fred adulto se parezca mas alJed cuando tenia cinco afios que a
si mismo a esa edad. Pero aqui tampoco nos vemos inclinados a
ver al Jed de cinco afios como un estadio anterior del Fred adulto.

Lo mismo que antes, parece que las relaciones causales son
relevantes para el problema. La influencia del Fred de cinco afios
sobre el Fred adulto es distinta de la influencia del Jed de cinco
afios sobre como es Fred en la actualidad. Son los procesos causa-
les de la ontogenia, y no las cuestiones de semejanza, los que unen
un estadio anterior y otro posterior como dos partes del mismo
individuo (Shoemaker, 1984).

En el caso de muchos organismos sexuales, existe una divisoria
bastante precisa entre un organismo y su prole. El organismo
crece durante su propio tiempo de vida; también se reproduce. La
division celular (mitosis) asegura el primero de estos procesos; la
formacion de gametos (meiosis) garantiza el segundo. Una vez que
un descendiente existe, la dependencia fisioldgica de sus padres
disminuye. Es completamente natural fechar el comienzo del nue-
vo organismo en el momento de la uniéon entre el huevo y el
esperma. Por supuesto, la fertilizacion es un proceso que ocurre a
lo largo de un tiempo; solo por el hecho de que seamos tan
grandes y vivamos durante bastante tiempo nos vemos tentados a
describir el «<momento» de la fertilizacion como si fuera instan-
taneo, Tal vez, si examinasemos la fertilizacién en el microscopio,



seriamos incapaces de determinar el momento preciso en que da
comienzo el nuevo organismo.

Lo mismo puede decirse del momento en el que un organismo
deja de estar vivo. La muerte no es instantanea; es un proceso. La
integracion funcional de un organismo puede deteriorarse gra-
dualmente. Hay etapas en el ciclo de un organismo en las que
claramente esta vivo y otras en las que claramente estd muerto.
Entremedias puede haber zonas grises.

Estas consideraciones relativas al nacimiento y a la muerte no
demuestran que sea defectuoso nuestro concepto ordinario de lo
gue es un organismo. Es cierto que el concepto de organismo no
es absolutamente preciso, pero, para la mayoria de los propdsitos,
el origen y fallecimiento de un organismo sexual estan suficiente-
mente bien definidos.

Un interesante hecho acerca de los organismos complejos es
gue el organismo pueda dejar de existir, pero sus partes perma-
nezcan vivas. Consideremos un ejemplo horripilante. Descuartiza-
MOS uUn 0rganismo Yy conservamos sus drganos para trasplantes. Lo
dispersamos, enviando su corazén a un sitio, su piel a otro, etc.
Cada uno de los 6rganos pasa a formar parte de un receptor
diferente. El organismo donante ya no existe, pero no porque sus
partes hayan dejado de existir, sino porque ya no forman un todo
funcionalmente integrado. (Lo mismo es aplicable a nuestro con-
cepto de un coche.)

Cuando consideramos a aquellos que se reproducen asexual-
mente, surgen todavia mas cuestiones relativas a la individuacion
de los organismos. La hidra desprende un brote de si misma, el
cual acaba convirtiéndose en una hidra hija numéricamente distin-
ta. La madre y la hija son dos organismos, no uno. Aungue
genéticamente idénticos, son fisioldgicamente independientes el
uno del otro. Llamemos a la madre Mami y a la hija Nena. Es
natural pensar que Mami sigue existiendo después de haber hecho
brotar a Nena. Ahora consideremos dos estadios en el ciclo de
Mami; tenemos a Mami-antes (= Mami antes del acontecimiento
de desprendimiento del brote) y a Mami-después. ;Por qué consi-
deramos que Mami-antes y Mami-después son dos estadios del
ciclo de un mismo organismo? ;Por qué no decir que Mami-antes
y Nena son partes del mismo organismo y que es Mami-después lo
que constituye un nuevo organismo? Puesto que la reproduccion



es clonica, no hay diferencias genéticas entre los tres estadios. Y
Mami-antes es tan contigua con Nena como lo es con Mami-
después.

La respuesta implica consideraciones acerca del tamafio. Cuan-
do nos enfrentamos al problema de identificar a Mami-antes con
Mami-después o bien con Nena, la identificamos con la pieza de
mayor tamafio. No podemos identificar a Mami-antes con Mami-
después y con Nena porque Mami-después y Nena son organis-
mos distintos. Si identificisemos a Mami-antes con ambas, cae-
riamos en contradiccién. Tendriamos tres objetos, a, d y n, y nos
encontrariamos diciendo que a=d, a=n, y que d”n.

De esta forma de pensar en el problema de la diacronia se sigue
que la fision binaria plantea una interesante dificultad. Si Mami se
divide exactamente por la mitad y cada mitad se desarrolla en una
hidra completa, ;cual de las dos mitades es la continuacion de
Mami? Por la razbn que acabamos de mencionar, no podemos
identificar las dos mitades con Mami-antes. Y puesto que hay una
simetria perfecta entre la mitad izquierda y la derecha, tampoco
podemos justificar la identificacion de Mami-antes con una mitad y
no con la otra. Asi pues, la decision natural es no identificarla con
ninguna de ellas. En caso de fision binaria, el viejo organismo deja
de existir, y ven la luz un par de organismos nuevos.

Una complicacion mas surge cuando partes del viejo organis-
mo se escinden e inmediatamente se destruyen. Cuando una pieza
de Mami se destruye, Mami regenera la pieza perdida y continGia
existiendo. De hecho, si destruimos trozos cada vez mas grandes,
el viejo organismo sigue existiendo si regenera la parte perdida.
Una caracteristica peculiar de nuestro concepto de organismo es
que nuestro juicio sobre si el trozo remanente es una continuacion
del viejo organismo o es un organismo totalmente nuevo depende
de lo que suceda con los trozos grandes que se han escindido. Si
resultan destruidos, el viejo organismo continta existiendo bajo la
forma del pequefio trozo que sobrevive. Pero si el trozo grande
escindido se regenera, entonces la pieza pequefia cuenta como un
organismo enteramente nuevo. (Las hidras son como el ejemplo de
Thomas Hobbes sobre el barco de Teseo.)

Menciono estos problemas para dar una idea de cuén intrinca-
do es nuestro concepto ordinario de organismo permanente. En la
mayor parte de los contextos cotidianos, nos sirve, pero no me



cabe duda de que es fécil imaginar situaciones en las que esta poco
claro cdmo ejercer el concepto. La moraleja, por supuesto, no es
gue debamos rechazar el concepto, sino que hemos de reconocer
que nuestros conceptos no son ldgicamente perfectos. Los concep-
tos, como los propios organismos, se las arreglan razonablemente
bien en sus habitats normales, pero pueden resultar claramente
poco aptos para enfrentarse a circunstancias inusuales.

He defendido que los organismos son individuos por una serie
de hechos sincronicos y diacrénicos. Primero, en un momento
determinado, las partes de un organismo interactian causalmente
de modos caracteristicos. Segundo, las partes existentes en distin-
tos momentos estdn, en su mayoria, relacionadas unas con otras
por una relacién del tipo antepasado/descendiente. Las células
que estdn ahora en nuestro corazén descienden en su mayoria de
otras células que habia en nuestro cuerpo en un momento ante-
rior. (Naturalmente, esto no quiere decir que las células trasplan-
tadas desde otro organismo no puedan llegar a ser parte de nues-
tro cuerpo.) Y por ultimo, debido a la dréstica diferencia entre
crecimiento y reproduccion, el tiempo de vida de un organismo
tiene un principio y un fin razonablemente precisos (Dawkins,
1982a). Tomadas en conjunto, estas consideraciones nos permiten
enfrentarnos a un conjunto de partes y decir si pertenecen a un
mismo organismo que permanece temporalmente.

Ahora hemos de aplicar estas ideas a la cuestion de si las
especies son individuos. Los defensores de esta idea sostienen que
su postura es una interpretacion natural del ampliamente utilizado
concepto de especie bioldgica, de Ernst Mayr. Mayr (1963) sostiene
gue una especie es un grupo de poblaciones que real o potencial-
mente se cruzan entre si y que estan aisladas reproductivamente
de otras poblaciones. Posteriormente, Mayr ha prescindido del
término «potencialmente» (p. ej., Mayr y Ashlock, 1991); ésta es la
version del concepto de especie bioldgica que la tesis de la indivi-
dualidad ha adoptado. Los organismos pertenecientes a una espe-
cie se reproducen entre si, pero raramente —si es que alguna vez
lo hacen— se reproducen con organismos ajenos (Hull, 1978;
Ghiselin, 1987).

Para averiguar si las especies son individuos, considero que lo
mejor es proceder en dos pasos. Inicialmente, voy a considerar la
idea de que una poblacion reproductora es un individuo. Después



consideraré si una especie puede y debe pensarse como una pobla-
cion reproductora.

Utilizaré la expresion «poblacion reproductora» para referirme
a un conjunto de demos locales ligados entre si por vinculos
reproductivos, pero no ligados de ese modo a demos externos al
conjunto. Por ejemplo, la manada de ciervos que vive en un valle
determinado constituye un mismo demo. Dentro de la manada hay
reproduccion. Ademas, esta manada estd ligada reproductiva-
mente a otras manadas debido a la entrada y salida de organismos
individuales. Una poblacion reproductora constituye asi un acervo
de genes cuyas partes se integran por medio de interacciones
reproductivas.

Los distintos criterios de individualidad sefialados antes para
los organismos son también aplicables a las poblaciones reproduc-
toras. La causalidad, y no la semejanza, es la clave de la unidad.
Una poblacién reproductora nace cuando se escinde de una po-
blacién parental, del mismo modo que una hidra hija nace cuando
se escinde de Mami. Una nueva poblacién se forma cuando proge-
nitores y descendientes quedan aislados unos de otros. Aislamien-
to no significa que tenga que haber un espacio entre ellos, sino
que el flujo genético resulte impedido. Lo que hace que progenito-
res y descendientes sean dos individuos en vez de uno solo es que
sean, de hecho, causalmente independientes los unos de los otros.
En el caso de los organismos, hay una frontera fisioldgica entre el
yo y los otros; en el caso de las poblaciones reproductoras, hay
una frontera reproductiva.

¢Cudndo deja de existir una poblacion reproductora? Si nin-
guno de los miembros consigue reproducirse y finalmente muere,
ello es suficiente para que el todo abandone la escena. Pero
supongamos que la unidad reproductora se mantiene, aungue
cambien sus caracteristicas. En tal caso, la poblacién reproductora
sigue existiendo, lo mismo que ocurre con los organismos. El Fred
adulto tiene rasgos diferentes del Fred de cinco afos, pero ambos
son dos estadios del mismo individuo. Las poblaciones reproduc-
toras persisten en el tiempo del mismo modo.

He sefialado antes que un organismo puede dejar de existir
aun cuando todas sus partes permanezcan vivas. Eso era lo que
mostraba el ejemplo del trasplante de érganos. Lo mismo es apli-
cable a la poblacién reproductora. Supongamos que las truchas de



Black Earth Creelc se reproducen entre si, pero no con las truchas
de otros lugares de Wisconsin. Si cogemos las truchas de Black
Earth Creek y las dispersamos hacia otros lugares, la poblacion
reproductora de Black Earth Creek habré dejado de existir. Las
poblaciones reproductoras son, a este respecto, igual que las na-
ciones y los clubes: pueden dejar de existir como entidades distin-
tas aun cuando los organismos que pertenecen a ellas sigan tenien-
do hijos.

Una diferencia aparente entre las poblaciones reproductoras y
los organismos es que los organismos de una poblacion reproduc-
tora son a menudo menos interdependientes funcionalmente de lo
que lo son las células de un organismo. Las células de un tigre
dependen unas de otras mas de lo que dependen unas de otras las
truchas de Black Earth Creek. Pero, con toda seguridad, esto no
distingue a todos los organismos de todas las poblaciones repro-
ductoras. Ya he mencionado que hay muchos organismos (p. €j.,
las plantas de hiedra) cuyas partes son funcionalmente menos
interdependientes que las partes de un tigre. Por el contrario, hay
algunas poblaciones reproductoras cuyos organismos componen-
tes presentan un alto grado de interdependencia funcional. Los
nidos de insectos sociales han recibido el nombre de supraorganis-
mos precisamente por esta razon (Capitulo 4). El grado de indivi-
dualidad de las poblaciones puede ser diferente, lo mismo que
ocurre entre los organismos.

Vamos a considerar con més detalle lo que significa decir que
hay interaccion reproductiva dentro de una poblacion reproducto-
ra. No significa que cada organismo se reproduzca de hecho con
todos los demés en todo momento. Por ejemplo, en las especies
biparentales, la unidad de interaccion reproductiva en un momen-
to determinado es una pareja de apareamiento. Supongamos que
los organismos A y B se aparean al mismo tiempo que lo hacen Cy
D. (Por qué decimos que estos cuatro organismos pertenecen a la
misma poblacion reproductora? La respuesta es doble. Primero, el
proceso de apareamiento es tal que A pudo haberse apareado con
C, y B pudo haberlo hecho con D. Segundo, supongamos que los
descendientes de la primera pareja se aparean con los de la segun-
da. En tal caso, los cuatro organismos iniciales forman parte de la
misma poblacién reproductora en virtud de lo que va a suceder
después (Sober, 1984c; O’Hara, en prensa). Una poblacion repro-



ductora no esta integrada internamente en una escala temporal de
microsegundos, sino en una escala temporal de generaciones.

¢Constituye esto una diferencia entre las partes de los organis-
mos Yy las partes de las poblaciones reproductoras? No de un
modo fundamental. Cuando decimos que las células de un orga-
nismo estan integradas causalmente, eso no significa que cada
célula esté afectando a todas las demés en todo momento. La
integracion funcional no tiene por qué ser tan completa. Lo im-
portante es que exista el potencial para la interaccion y que real-
mente tengan lugar interacciones en una escala temporal apropia-
da para el tipo de individuo que sea el organismo.

En biologia de poblaciones, los organismos tienden a verse
como atomos. Se destacan sus interacciones mutuas y se resta
importancia a sus actividades internas. Cuando un bi6logo de
poblaciones dice que los organismos son individuos, no estad ne-
gando que internamente sean heterogéneos. Desde el punto de
vista de otra ciencia, puede tener sentido considerar a un organis-
mo como una poblacion de células en interaccion. Por lo mismo,
la idea de que las poblaciones reproductoras son individuos no
implica que internamente estén desestructuradas. El que un con-
junto se considere como un individuo o como varios dependera de
los aumentos que tenga la lente que estemos usando.

Tras haber defendido la idea de que las poblaciones reproduc-
toras son individuos, paso ahora al problema de si las especies
pueden considerarse como poblaciones reproductoras. No voy a
intentar dar una respuesta plena a esta cuestion; méas bien me
propongo detallar algunos de los costes y beneficios que entrafia.
Tenemos que identificar de qué modo cambiaria la practica de la
biologia si se adoptara este enfoque.

Lo primero y més claro de todo es que tendriamos que aban-
donar la idea de que existen especies asexuales. Los organismos
asexuales que existen en un momento dado no componen una
poblacion reproductora. Pueden remontarse hasta un antepasado
comun que se parece a todos ellos, pero los organismos existentes
en un determinado momento siguen sus propios caminos. Un
linaje de organismos asexuales constituye una entidad historica,
pero no es un individuo biolégico. Los defensores de la tesis de la
individualidad han adoptado la idea de que no puede haber espe-
cies asexuales (Hull, 1978; Ghiselin, 1987).



Una segunda consecuencia es mas controvertida. Supongamos
que un rio separa a algunos conejos de la poblacion de sus proge-
nitores y que las dos poblaciones permanecen igual, fenotipica y
genéticamente, durante toda su existencia (que, imaginemos, es
muy larga). La tesis de la individualidad afirma que estas poblacio-
nes no pertenecen a la misma especie, puesto que nunca se repro-
ducen, de hecho, entre si. Esta conclusion es contraria a la préactica
de la mayoria de los bi6logos, que requiere que distintas especies
manifiesten caracteristicas distintivas.

¢Hasta donde alcanza la importancia de este problema? Los
defensores de la tesis de la individualidad podrian replicar que si
las dos poblaciones permanecen separadas durante un tiempo
suficientemente largo, sus rasgos acabaran por divergir. De ser asi,
la extrafia consecuencia que acabamos de comentar no surgira en
la practica. Alternativamente, los partidarios de esta tesis podrian
responder mordiendo el anzuelo, al decir que se trata de una
consecuencia sorprendente de su propuesta, la cual, de todos
modos, deberia ser aceptada, puesto que, por lo demas, esta bien
fundamentada tedricamente.

¢Con qué frecuencia surgen de hecho situaciones de este tipo
en la naturaleza? Ehrlich y Raven (1969) sefialan que muchas
especies sexuales comunmente reconocidas como tales tienen sub-
poblaciones entre las cuales no hay intercambio genético. Al eva-
luar esta afirmacién, debemos tener cuidado con la eleccién de la
escala temporal que vamos a usar. Como se ha dicho antes, el
requisito de cruce reproductivo real no exige que éste se dé
durante intervalos de tiempo muy breves. Tal vez Ehrlich y Raven
estén en lo cierto con respecto a lo que sucede en un corto espacio
de tiempo; en tal caso, su observacion no supone una amenaza
para la tesis de la individualidad. Esta tesis solo entra en conflicto
con la préctica que es estdndar en este caso, es decir, cuando las
subpoblaciones de una misma especie estan aisladas reproductiva-
mente en la escala temporal apropiada.

Ehrlich y Raven (1969) y Van Valen (1976) también sefialan
que hay muchas especies cominmente reconocidas que forman de
manera habitual hibridos interespecificos en estado salvaje. Entre
los ejemplos figuran algunas especies de robles de América del
Norte y la Drosophila de Hawaii. (Esta obligada la tesis de la
individualidad a afirmar que estas aplicaciones del concepto de



especie deben ser rechazadas? Yo pienso que no. Consideremos
dos poblaciones, cada una de ellas con sus propios fenotipos y
genotipos distintivos, que viven en diferentes localizaciones. Su-
pongamos que entre las dos hay una zona hibrida razonablemente
bien definida; los organismos hibridos presentan caracteristicas
gue los distinguen de sus progenitores. No veo dificultad alguna
en decir que estamos ante dos poblaciones reproductoras. Resulta
gue se solapan, pero, de todas formas, cada una de ellas conserva
su individualidad. La tesis de la individualidad podria concluir,
entonces, que hay dos especies, y no una.

La idea de que individuos distintos pueden compartir partes
no es del todo descabellada. Consideramos que los «gemelos sia-
meses» son dos organismos, no uno solo. Y es un hecho familiar
gue dos naciones individuales puedan solaparse en sus areas de
control politico. Tras la Segunda Guerra Mundial, Estados Uni-
dos, Francia, Inglaterra y la Unién Soviética controlaron Berlin
conjuntamente. Por un razonamiento paralelo, puede estar justifi-
cado distinguir dos poblaciones reproductoras a pesar de que
exista una zona hibrida entre ellas. En tal caso, la existencia de
zonas hibridas no constituye, por si misma, una objecién a la tesis
de la individualidad.

Otra consecuencia de la tesis de la individualidad es que la
especiacion anagenética queda proscrita. Un linaje que cambie sus
caracteristicas a lo largo del tiempo seguird contando como una
misma poblacion reproductora, lo mismo que el Fred de cinco
afos y el Fred adulto son dos estadios en el ciclo de un mismo
organismo. No esta claro que este rechazo de la especiacion anage-
nética suponga una diferencia tan grande para la practica bioldgi-
ca, puesto que las pruebas relativas al pasado distante de un linaje
nos llegan a menudo en forma de fosiles y, en general, no podemos
decir si un fésil es un antepasado de una poblacion actual o un
pariente cercano. No estd claro si el Australopitecus es nuestro
ancestro o nuestro primo.

He detallado hasta aqui algunos de los cambios conceptuales
que exige la tesis de la individualidad. La cuestion que ahora
tenemos que abordar es si deben adoptarse tales cambios. ¢Consti-
tuyen esas implicaciones objeciones a la propuesta, o son solo
consecuencias sorprendentes a las que deberiamos acomodarnos?
Esta pregunta nos lleva a examinar cudles son las alternativas. Si



rechazamos el concepto de especie bioldgica, ;qué otro concepto
de especie podemos adoptar en su lugar?

El problema de las especies es una cuestion conceptual en la
que hay tres consideraciones que estan potencialmente refiidas. La
solucion propuesta debe ser evaluada por su claridad, por su
fundamento tedrico y por su conservadurismo. Es facil inventar
conceptos de especie que sean perfectamente claros, pero que se
vengan abajo en los otros dos aspectos. Por ejemplo, si agrupamos
a los organismos en funcion de su peso (la especie 1 incluye los
organismos que pesan entre 0 y 1 libras; la especie 2, a los que
pesan entre 1y 2 libras, etc.), surgirdn pocos problemas de demar-
cacion. Pero, desde el punto de vista tedrico, es absurdo agrupar a
los organismos de este modo. Ademas, esta propuesta es total-
mente ortogonal a la préactica bioldgica: constituye una estipula-
cion arbitraria, no un refinamiento de lo que los bidlogos estan
tratando de describir. (Véase Cuadro 1.1)

También es posible que un concepto de especie obtenga bue-
nas calificaciones en los dos primeros aspectos, pero suspenda en
el tercero. Consideremos alguna caracteristica de los organismos
que sea tanto razonablemente clara en su aplicacion como biolégi-
camente importante. Por ejemplo, algunos organismos siempre se
reproducen sexualmente, otros siempre lo hacen asexualmente, y
otros, de las dos formas. Esta tricotomia nos permite dividir el
mundo de la vida. Aunque esta division es al mismo tiempo
(razonablemente) clara e importante, nadie propondria que sélo
hay tres especies. La razon es que esta forma de agrupar y separar
no tiene nada que ver con el uso que los bidlogos han hecho del
concepto de especie.

He apuntado varios aspectos en los que la tesis de que las
especies son poblaciones reproductoras individuales supone cam-
bios para la practica. Aunque la propuesta es bastante conservado-
ra, ciertamente no deja todas las cosas como estaban. También he
sugerido que la propuesta es razonablemente clara y que se centra
en consideraciones bioldgicas que tienen importancia teorica.
Ahora debemos evaluar otras propuestas a la luz de las tres consi-
deraciones mencionadas.

Como se ha dicho antes, Ehrlich y Raven (1969) y Van Valen
(1976) defienden que algunas especies comunmente reconocidas
no quedan individualizadas por consideraciones de flujo genético.



Como alternativa a la propuesta de Mayr, Ehrlich y Raven sugie-
ren que una especie se compone de organismos gue son semejan-
tes entre si en virtud de un régimen de seleccion comdn. Y Van
Valen (1976, péag. 235) propone un concepto de especie ecoldgica-,
«Una especie es un linaje... que ocupa una zona adaptativa mini-
mamente diferente de la de cualquier otro linaje de su rango y
gue evoluciona separadamente de todos los linajes externos a su
rango.»

La principal dificultad que deben afrontar estas propuestas es
que no esta claro cuando se enfrentan dos poblaciones «al mismo»
régimen de seleccion o cuando viven en «la misma» zona adaptati-
va. Los organismos de una misma especie viven en habitats lige-
ramente distintos y se enfrentan a problemas adaptativos ligera-
mente diferentes. Si admitimos que una cierta diversidad en el
habitat es compatible con la pertenencia a una misma especie,
¢donde trazamos la linea? Paralelamente, hay muchas especies
estrechamente relacionadas que ocupan hébitats similares. La dife-
rencia entre variedades subespecificas, especies y taxones superio-
res requiere una clarificacion.

Una objecion bastante diferente al concepto de especie de
Mayr es la que plantean Sokal y Crovello (1970). Estos autores
critican el concepto de Mayr por no ser operativo. Los bi6logos
generalmente basan sus juicios acerca de la pertenencia a una
especie en las caracteristicas fenotipicas de los organismos; mu-
chas veces, los cientificos no observan si los organismos que estu-
dian se reproducen satisfactoriamente unos con otros. Esto resulta
especialmente claro en el caso de los fosiles. Ademaés, Sokal y
Crovello sugieren que el concepto de aislamiento reproductivo
entrafia una «descripcién sesgada», puesto que estd cargado de
teoria; rechazan, por tanto, la propuesta de Mayr y adoptan un
concepto fenético de especie. Este consiste en la idea de que las
especies son grupos de organismos con un alto grado de semejan-
za general.

Una caracteristica llamativa de esta propuesta es que la dife-
rencia entre especies y taxones a niveles inferiores y superiores se
deja sin aclarar. Los organismos de una variedad subespecifica son
més semejantes entre si de lo que lo son los organismos de una
especie, y los organismos de un género serdn menos semejantes
entre si que los de una misma especie. El concepto fenético



sostiene que no hay nada especial en las especies, en comparacion
con estas otras categorias. Por el contrario, el concepto de especie
biolégica mantiene que las especies poseen un estatuto Unico
dentro de la jerarquia taxondmica. Los defensores del concepto de
especie bioldgica pueden considerar que la diferencia entre
géneros y familias es un problema de convencion. Pero las espe-
cies son diferentes: poseen una realidad bioldgica Unica.

Cabe también plantear preguntas relativas al grado en que la
propuesta fenética se aparta de la practica bioldgica estandar. Los
bidlogos consideran comiunmente a los machos y hembras que
procrean juntos como pertenecientes a la misma especie, con
independencia de cudnto se asemejen fenotipicamente. Considere-
mos, por ejemplo, una especie sexual de lagartos y una especie
asexual que descienda de la primera (Ereshefsky, 1992). La espe-
cie asexual se compone de hembras partenogenéticas. Tal vez,
desde el punto de vista de la semejanza general, debiéramos agru-
par juntas a las hembras sexuales y a las asexuales, tratando a
ambas como distintas de los machos. Practicamente ningin bidlo-
go estaria dispuesto a hacerlo asi.

Una cuestion mas que debe plantearse en relacién con el
concepto fenético de especie tiene que ver con la idea misma de la
semejanza general. Pero, dado que esta propuesta sobre el proble-
ma de las especies forma parte de una perspectiva de la sistematica
mucho més amplia, voy a posponer su discusion hasta el apartado
siguiente.

He mencionado sélo algunas de las alternativas propuestas al
concepto de especie bioldgica, y tampoco las he explorado todas
en detalle. Por esta razén, no puedo decir que haya alcanzado
ninguna conclusion definitiva con respecto a qué concepto de
especie adoptar. Solamente he pretendido apuntar algunas de las
cuestiones filoséficas pertinentes.

Por supuesto, la idea de que debamos usar un Unico concepto
de especie en todos los contextos bioldgicos no es algo que deba-
mos asumir dogmaticamente. Tal vez sea correcta alguna forma de
pluralismo (Mishler y Donoghue, 1982; Kitcher, 1984). No hay
que confundir el pluralismo con el convencionalismo, segun el cual
nuestra decisién de qué concepto de especie adoptar para descri-
bir una determinada situacion bioldgica es arbitraria. Los pluralis-
tas mantienen que debemos usar el concepto de especie X en



ciertas situaciones, pero el concepto Y en otras. Lo que sugieren
los convencionalistas es que el que usemos el concepto X o el
concepto Y en una situacion dada es arbitrario.

Para concluir, quiero volver al paralelismo entre el problema
de la individuacion de los organismos y el de la individuacion de
las especies. En nuestra discusion sobre las hidras, los 4lamos, los
tigres y los trasplantes de drganos he descrito varios principios
que parecen regir nuestra forma de usar el concepto de organis-
mo con una duracién temporal. No pretendo haber proporciona-
do un tratamiento completo y adecuado de este problema; la
identidad a lo largo del tiempo es un problema filos6fico comple-
jo, y yo tan s6lo he rozado su superficie. No obstante, merece la
pena recordar que nos parece bastante razonable utilizar el con-
cepto de organismo, aun cuando los filésofos todavia no hayan
proporcionado una teoria completa y adecuada sobre la logica de
ese concepto.

Muchos bidlogos manifiestan una actitud bastante distinta res-
pecto al concepto de especie. La teoria relativa a como usar este
concepto resulta bastante indecisa. Lo que yo pretendo plantear es
si esto debe llevarnos a vacilar en el uso del concepto de especie.
¢Por qué habia de esperar nuestro discurso sobre las especies
hasta que tengamos adecuadamente solucionado el problema de
las especies, cuando nuestro discurso sobre los organismos no ha
tenido que esperar una solucion adecuada para el problema de los
organismos?

¢Forma parte de la respuesta el que nosotros mismos seamos
organismos y que el discurso sobre los organismos nos parezca,
por tanto, bastante natural? Acaso el concepto de «organismo»
forme parte del sentido comun, mientras que el de «especie» sea
un concepto de la teoria bioldgica y deba, por tanto, someterse a
una norma superior. Una tercera posibilidad se relaciona con la
frecuencia con que realmente surgen casos problematicos en nues-
tra experiencia. Aungue nos puede producir confusién el saber si
una colonia de alamos es un organismo 0 son varios, es raro que
nos topemos con enigmas de este tipo. En la préctica, lo normal es
gue podamos aplicar el concepto de organismo sin dificultad, a
pesar de que nuestra teoria sobre ese concepto alin no esté com-
pletamente desarrollada. Vale la pena ponderar hasta qué punto
puede decirse lo mismo respecto al concepto de especie.



Aungue es importante considerar los paralelismos conceptua-
les entre especies y organismos, no quiero eludir una posible
diferencia. Tiene que ver con la cuestion de la interdependencia
funcional de las partes. Si la seleccion natural normalmente favore-
ce caracteristicas que son buenas para el organismo individual,
pero raramente favorece caracteristicas que sean buenas para el
grupo (Capitulo 4), no es ninguna casualidad que nos cueste mas
decidir la individuacion de las especies que la de los organismos.
La seleccion natural ha hecho muchas veces de los organismos
objetos funcionalmente integrados, cuyas partes interactian de
forma que benefician al conjunto. No seria sorprendente que una
seleccion puramente organismica produjese a menudo poblaciones
gue mostrasen un grado de individualidad mucho menor. La evo-
lucion puede ser responsable del hecho de que la frontera entre el
yo y lo otro suela ser clara en el caso de los organismos, pero
resulte mas oscura cuando consideramos las especies. Si la teoria
de Darwin tiene el mérito de haber resuelto el problema del origen
de las especies, entonces el proceso que dicha teoria describe
puede ser el culpable de haber dado lugar a la dificultad concep-
tual que denominamos problema de las especies.

6.3. Tres filosofias sistematicas

Supongamos que tenemos ante nosotros un conjunto de espe-
cies bien definidas. ;Como hemos de organizarias en una clasifica-
cion? En la préctica, este problema exige la formulacion de princi-
pios que digan como organizar las especies jerarquicamente. Las
clasificaciones no jerarquicas no son imposibles. De hecho, fue-
ron defendidas por algunos bidlogos predarwinianos (véase, por
ejemplo, la clasificacion quinaria de William MacLeay, discutida
en Ospovat, 1981); fuera de la biologia, un ejemplo vivo y valido
es la tabla periodica de los elementos. Sin embargo, llama la aten-
cién que, a pesar de las disputas de fundamento tan en boga
dentro de la sistemética, el supuesto de la jerarquia no sea contro-
vertido en absoluto.

¢Qué es una clasificacion jerarquica? Una determinada espe-
cie es miembro de varios taxones superiores. Por ejemplo, el
Homo sapiens pertenece a Mammalia, a Vertebrata y a Animalia.



Cada uno de estos grupos contiene propiamente al inmediata-
mente anterior. Otras especies —por ejemplo, el lagépodo escan-
dinavo Lagopus lagopus— pertenecen a Aves, a Vertebrata y a
Animalia; y éstas también mantienen relaciones parte/todo. Aun-
gue H. sapiens y L. lagopus pertenecen a distintos taxones, tam-
bién hay taxones que los incluyen a ambos. A medida que ascen-
demos en la jerarquia —de las especies a los géneros, familias,
ordenes, y asi hacia arriba— hay una cierta regla que siempre se
cumple. Dos especies pueden pertenecer a distintos taxones de
bajo nivel, pero si eventualmente ambas quedan subsumidas en
algn taxon de nivel superior, permaneran ya unidas en todos los
niveles superiores subsiguientes. Puesto que tanto el ser humano
como el lagbpodo escandinavo son vertebrados, cualquier taxén
por encima de Vertebrata, o bien incluird a ambos, o bien los
excluird a los dos.

En toda clasificacidon jerarquica sélo hay dos relaciones posi-
bles entre un par de taxones: inclusion estricta y exclusion mutua.
Por ejemplo, Aves y Mammalia son mutuamente excluyentes, pero
cada uno de ellos estd contenido dentro de Vertebrata. Lo que no
estd permitido en una organizacion jerarquica es que dos taxones
puedan solaparse parcialmente.

¢Por qué debe ser jerdrquica la clasificacion bioldgica? Si la
evolucion es un proceso de ramificacion, y si la clasificacion debe
reflejar estrictamente ese proceso de ramificacion, ahi tenemos
una respuesta. Pero ambos condicionales requieren una aclara-
cion. La Ligura 6.1 ilustra lo que significa proceso de ramificacion.
Un ancestro, A, da lugar a dos hijos, B y C. Estos dos objetos, a su
vez, producen la descendencia indicada. De entre los descendien-
tes, D tiene dos hijos, G tiene uno y el resto no tiene ninguno. Los
objetos representados podrian ser especies 0 podrian ser organis-
mos asexuales que se reproducen desprendiendo por brote la
progenie.

En esta figura, los nodos representan los objetos cuya relacion
se muestra; las ramas representan la relacion de engendrar. Esta
interpretacion difiere de otra que suele ser habitual en sistematica,
segun la cual las ramas son especies y los nodos acontecimientos
de especiacion. La razon por la que no me gusta la interpretacion
més habitual es que le exige a uno pensar que una especie madre
deja de existir cuando produce hijas. Sin embargo, no hay necesi-




FIGURA 6.1. En un proceso de ramificacion pura, los linajes se separan, pero
nunca se juntan.

dad de suponer esto: lo mismo que un organismo puede continuar
existiendo después de desprender por brote otro organismo-hijo,
también una especie puede seguir existiendo después de despren-
der una especie-hija.

¢Que es lo que define la idea de proceso de ramificacion? Para
cada uno de los objetos de la Figura 6.1, hay un solo camino de
vuelta hacia la raiz del arbol. En otras palabras, cada objeto posee
un unico antepasado inmediato. A medida que avanzamos en el
tiempo, las ramas se separan, pero nunca se juntan.

Esto no es asi para objetos bioldgicos que formen una reticula,
més que un conjunto de ramas (Figura 6.2). Los organismos se-
xuales poseen dos padres. Si dibuja usted su arbol genealdgico,
habrd més de una via antepasado/descendiente desde usted hacia
las generaciones anteriores. De modo similar, cuando la especia-
cién tiene lugar por hibridacion, el patron resultante entrafia tanto
uniones como separaciones.



Figura 6.2. En un proceso reticulado puro, los linajes se juntan, pero nunca se
separan.

¢De qué modo es relevante la diferencia entre estructuras rami-
ficadas y reticulares para el problema de la clasificacion jerarquica?
Hay una forma sencilla de definir qué es lo que cuenta como
unidad taxondmica, utilizando la idea de estructura de ramifica-
cion. Antes de verlo, debemos definir el concepto de monofilia-.

Un grupo monofilético es un grupo compuesto por un antepa-
sado y toda su descendencia.

Este concepto puede aplicarse a la estructura ramificada de la
Figura 6.1 a través de lo que yo denomino el método del corte.
Tracemos un corte en una rama cualquiera. Los nodos inmedia-
tamente por encima de él componen un grupo monofilético: B,
D, E, F, I yJ componen un grupo monofilético, lo mismo que D,
lyl-

Y Un hecho importante acerca de la monofilia es que el comple-
mento de un grupo monofilético no es, él mismo, un grupo mono-
filético; si «sustraemos» D, | y J de los taxones indicados, las
especies restantes no constituyen un grupo formado por un ante-
pasado y toda su descendencia. Otra consecuencia del concepto es
que los grupos monofiléticos en una estructura ramificada pueden
mantener entre si una u otra de dos relaciones, pero no una
tercera. O bien son mutuamente excluyentes, o bien uno esta
contenido en el otro; no pueden solaparse parcialmente. En pocas
palabras, el conjunto de todos los grupos monofiléticos definidos en
una estructura ramificada constituye una clasificacion jerarquica.



CUADRO 6.1. La monofilia y el problema de las especies

Si el criterio de realidad taxonomica es la monofilia, ;puede usarse esta
idea cladistica para saldar el problema de las especies? Tal vez las especies,
lo mismo que los taxones supraespecificos, deban ser monofiléticas.

El problema de esta propuesta surge del hecho de que las especies son a
veces antepasados de otras especies. Las especies ancestrales pertenecen a
grupos monofiléticos, pero ellas mismas no pueden ser grupos monofiléti-
cos. EI método del corte no puede aislar una especie ancestral de las otras
especies de un arbol. Aunque el requisito de monofilia claramente tiene
sentido con respecto a los taxones supraespecificos, no es un requisito
apropiado en el caso del concepto de especie. Esta consideracion va en
contra del concepto filogenético de especie (Mishler y Donoghue, 1982).

El método del corte también define los grupos monofiléticos
dentro de una estructura reticular como la representada en la
Figura 6.2. Sin embargo, en este caso, los grupos pueden solaparse
parcialmente. El método del corte propone que G yJ componen
un grupo monofilético, pero también H y] forman otro. El requi-
sito de monofilia no genera una clasificacion jerarquica en tales
€asos.

Esto no significa que no pueda haber clasificaciones jerarqui-
cas para aquellas especies que llegan a existir por hibridacién. Lo
que quiere decir es que el requisito de monofilia no es suficiente
para generar tal tipo de clasificacion. Se necesita algin otro princi-
pio organizador.

Acabo de describir una condicion de suficiencia para que una
clasificacion sea jerarquica. Si los objetos considerados forman
una estructura ramificada y si los taxones tienen que ser monofi-
léticos, entonces la clasificacion seré jerarquica. Esta es la filosofia
taxondmica cladistica, que tiene su origen en el trabajo de Willi
Elennig (1965, 1966). Ahora me propongo explicar las otras dos
filosofias taxondmicas que han sido tomadas en serio por parte de
los bidlogos. Estas también consideran la clasificacion jerarquica
como el objetivo de la sistemética, pero intentan fundamentar la
jerarquia en conceptualizaciones bastante diferentes.

El feneticismo define los taxones por la semejanza general entre
sus miembros. Los organismos se agrupan en especies siguiendo
un criterio de parecido, las especies se agrupan en géneros por el



mismo proceso, etc. El enfoque «de abajo hacia arriba» del feneti-
cismo con respecto a los agrupamientos por semejanza garantiza
que la clasificacion resultante sea jerarquica.

Antes de considerar la adecuacion de la fenética, cosa que haré
en el apartado siguiente, es preciso que veamos de qué modo
pueden entrar en conflicto los principios fenéticos y los cladis-
ticos. La semejanza general no siempre refleja relaciones de mo-
nofilia.

Hay dos circunstancias en las que estos conceptos pueden
entrar en desacuerdo; se ilustran en la Figura 6.3. En el patrén (a),
las aves divergieron de sus ancestros, mientras que los cocodrilos y
los lagartos fueron més conservadores, manteniendo muchas de las
caracteristicas de su antepasado comun. El resultado es que los
lagartos y los cocodrilos son mas semejantes entre si que cualquie-
ra de ellos con respecto a las aves. No obstante, cocodrilos y aves
tienen un antepasado comun que no es ancestro de los lagartos. El
agrupamiento fenético seria (Lagartos, Cocodrilos) Aves; el agru-
pamiento cladistico seria (Cocodrilos, Aves) Lagartos. EI método
del corte reine Cocodrilos + Aves, no Lagartos + Cocodrilos, como
grupo monofilético.

Lobos Lobos Topos

FIGURA 6.3. (a) Aunque Aves y Cocodrilos estan relacionados mas estrechamente
entre si de lo que lo estd cada uno de ellos con Lagartos, Lagartos y Cocodrilos son
mas semejantes entre si que cada uno de ellos con respecto a Aves, (b) Aunque
Topos y Lobos placentarios estan relacionados mas estrechamente entre si de lo que
lo estd cada uno de ellos con Lobos marsupiales, Lobos marsupiales y placentarios
son mas semejantes entre si que cada uno de ellos con respecto a Topos.



En el patron (b), los lobos placentarios y los lobos marsupiales
desarrollaron cada uno independientemente un conjunto similar
de novedades. En términos de su semejanza general, permanecen
juntos. Pero en términos del grado de parentesco genealdgico, son
los lobos placentarios y los topos los que forman un grupo mono-
filético separado de los lobos marsupiales.

La Figura 6.4 es una abstraccion a partir de los seis taxones
utilizados como ejemplos en la Figura 6.3. Adviértase que la di-
mension horizontal ya no representa la desemejanza general. Con-
sideremos los tres taxones {A, B y C) que aparecen en (a). Su
antepasado comun mas reciente se representa en la raiz de los dos
arboles. El estado del caracter de este antepasado se indica por
«0». En el patrén (a), los descendientes A y B mantienen la
condicién del antepasado, en tanto que C ha desarrollado una
caracteristica nueva (indicada por «1»), El agrupamiento monofi-
lético es A(BC), aunque no se refleje en la semejanza general de
los tres taxones. En el patron (b), D y E han desarrollado indepen-
dientemente la misma condicién nueva, mientras que F ha conser-
vado el estado del antepasado. De nuevo, la semejanza general es
una guia engafiosa para la consanguinidad de la descendencia.

Merece la pena mencionar otra manera de caracterizar la dife-
rencia entre los patrones (a) y (b). Cuando dos especies comparten

FIGURA 6.4. Dos contextos en los que la semejanza general puede no lograr
reflejar la relacion genealdgica. En (a), A y B conservan caracteres ancestrales (0),
mientras que C desarrolla un conjunto de novedades evolutivas (1). En (b), Dy E
desarrollan independientemente el mismo conjunto de novedades evolutivas (1),
mientras que F conserva la condicion ancestral (0).



una caracteristica porque la han heredado sin modificacion de un
antepasado comun, se dice que esa semejanza es una homologia.
Por el contrario, cuando dos especies manifiestan una misma
caracteristica, pero esa caracteristica ha evolucionado indepen-
dientemente en los linajes conducentes a la una y a la otra, se dice
gue la semejanza es una homoplasia.

Esta distincion es aplicable a la Figura 6.4 del siguiente modo.
El parecido entre A yB en (a) podria muy bien ser una homologia.
La Figura 6.4(a) no dice que tenga que serlo; después de todo, es
posible que en los linajes que llevan desde el antepasado hasta A y
hasta B el rasgo haya saltado de 0 a 1y haya vuelto atrds de nuevo.
Pero el patron (a) es bastante consistente con la hipdtesis de que
la semejanza de A y B sea una homologia. No puede decirse lo
mismo con respecto al patrén (b) de la Figura 6.4. Si D y E poseen
el estado 1y su antepasado comuUn maés reciente estaba en el
estado O, entonces el nuevo rasgo tiene que haberse originado dos
veces. La semejanza de D y E no puede ser una homologia, sino
que tiene que ser una homoplasia.

A los feneticistas les tiene sin cuidado esta distincion. Ba-
sandose solamente en la semejanza general, clasifican juntos A y B
y separados de C por la misma razon por la que clasifican juntos D
y E y ambos aparte de F. Se guian por la semejanza general; que
esa semejanza refleje homologias u homoplasias es algo que carece
de interés para ellos.

Esto me lleva a la tercera filosofia taxondmica, la cual, concep-
tualmente, es una especie de compromiso entre la claclistica y la
fenética. Se trata del enfoque denominado taxonomia evolucionista.
Los taxbnomos evolucionistas permiten que la semejanza se impon-
ga sobre la genealogia algunas veces, pero no siempre. Colocan a
lagartos y cocodrilos juntos, y aparte de las aves. Pero se niegan a
reunir a lobos marsupiales y lobos placentarios aparte de los topos.
Las adaptaciones que comparten lagartos y cocodrilos son homolo-
gas, y es por eso por lo que los taxdnomos evolucionistas los ponen
juntos, separandolos de las aves (que evolucionaron a un nuevo
nicho adaptativo). Por el contrario, las semejanzas adaptativas de los
lobos marsupiales y placentarios no son homologias; en este caso, se
clasifica atendiendo a la genealogia, no a la semejanza.

Asi pues, tanto dadistas y feneticistas como taxénomos evolu-
cionistas opinan que la clasificacion ha de ser jerarquica. No obs-



tante, las razones que tienen para exigir ese requisito son bastante
distintas. Los dadistas defienden la jerarquia en un intento de que
la dasificacion refleje exactamente el proceso de ramificacion evo-
lutivo. Los feneticistas buscan clasificaciones jerarquicas porque es
asi como quieren describir las relaciones de semejanza que lian
quedado establecidas. Y los taxonomos evolucionistas quieren una
clasificacion jerdrquica porque ésa es la estructura que mejor
representa su combinacion favorita de estructura de ramificacion y
semejanza adaptativa.

Estas diferencias de filosofia establecen una diferencia real en
los taxones que cada una de las escuelas reconoce como biolégica-
mente reales. Como ya hemos sefialado, los dadistas rechazan
Reptilia, en tanto que feneticistas y taxénomos evolucionistas lo
consideran genuino. Los dadistas rechazan también Invertebrata,
Acrania, Pisces y algunos otros taxones tradicionales. Es un error
pensar que los sistematicos, a lo largo de los tiempos, hayan
identificado siempre el mismo patron basico en el orden natural: el
énfasis cladistico en el patron de ramificacién constituye una
auténtica revolucion.

Mi presentacion de estas tres filosofias taxondmicas ha dejado
la taxonomia evolucionista para el final, puesto que entrafia un
compromiso conceptual entre la cladistica y la fenética. Sin embar-
go, este orden logico no se corresponde con el orden historico en
que se han desarrollado las tres posiciones. La taxonomia evolu-
cionista es la condicién ancestral: es el mas antiguo de los tres
puntos de vista, un vastago de la Sintesis Moderna. Esta ejemplifi-
cada en el trabajo de Mayr (1942) y de Simpson (1961). Los
feneticistas se rebelaron contra la ortodoxia reinante en los afos 60.
Uno de los documentos centrales del feneticismo es la obra de
Sneath y Sokal (1973). Los feneticistas defendieron que los con-
textos evolutivos de la adaptacion sobre los cuales basaban sus
clasificaciones los taxdbnomos evolucionistas no estaban suficiente-
mente apoyados en pruebas empiricas. Los feneticistas intentaron
hacer explicitos sus métodos, para que los ordenadores pudieran
generar clasificaciones a partir de los datos sobre semejanzas y
diferencias. Al empujar a la propia metodologia més alla de su
ambito, resultaba ya imposible apelar a la «intuicién», que, para
los feneticistas, era un truco para defender una ortodoxia mal
concebida. Ellos querian desterrar la teoria de la evolucion del



proyecto de la sistematica porque pensaban que, al introducir
teoria en la sistematica, lo Unico que se estaba haciendo era
despojar a la ciencia de su objetividad (Hull, 1970).

El cladismo surgié como un revulsivo tanto en contra del feneti-
cismo como de la vieja escuela de la taxonomia evolucionista. Esta
rebelion adquirid su consistencia (al menos, en Estados Efnidos)
durante los afios 70, tras la amplia difusion de la traduccién inglesa,
en 1966, del libro de Hennig (1950). Los dadistas compartian con
los feneticistas la insatisfaccion por lo que consideraban subjetivi-
dad de la taxonomia evolucionista. Sin embargo, su objetivo no fue
desembarazarse de la teoria evolucionista in toto, sino considerar el
patron de ramificacion de la evolucion como el fundamento verda-
dero sobre el que debia construirse la sistematica.

6.4. Coherencia interna

En muchas situaciones en que hay que elegir una teoria cien-
tifica, las teorias competidoras pretenden caracterizar (en lineas
generales) la misma clase de fenémenos. Uno evalGa entonces las
teorias examinando cuél de ellas hace mejor el trabajo. Por el
contrario, cuando dos teorias se dirigen a problemas diferentes, no
hay ninguna necesidad de elegir entre ellas. Seria absurdo, en
definitiva, preguntarse si es preferible la economia keynesiana o la
tectonica de placas. Estas teorias tienen objetivos distintos, asi
que, ¢por qué pensar que compiten entre si?

Una peculiaridad de la disputa clasificatoria descrita en el
apartado anterior es que las distintas filosofias sistematicas tienen
diferentes objetivos. Podriamos pasar por encima de esas diferen-
cias afirmando que el objetivo es, en todos los casos, formular «la
clasificacion natural» o «sistematizar la diversidad de la vida».
Pero, de hecho, la cladistica se centra exclusivamente en el patrén
de ramificacion; la fenética, en la semejanza general, y la taxono-
mia evolucionista, en una combinacion de patrén de ramificacion
y semejanza adaptativa. ;Cémo resolver, pues, la disputa entre
estas tres escuelas, si es que, de hecho, tienen objetivos fundamen-
tales diferentes?

Una respuesta posible pasa por considerar la eleccion de una
filosofia sistematica como una cuestion de convencion. Muchos



cientificos ajenos a la sistematica parecen tener esta actitud.
Consideran las clasificaciones como formas méas o menos arbitra-
rias de catalogar la diversidad de la vida. Lo mismo que es
la conveniencia, y no la verdad, lo que determina la colocacién
de los libros de una biblioteca, también es posible que no exista
una base factual para decir que una clasificacion es verdadera y
otra falsa.

Pero, antes de que podamos adoptar esta perspectiva conven-
cionalista, hay una cuestion que debemos investigar: tenemos que
ver si todos los enfoques son internamente coherentes. Solamen-
te si lo son podria resultar el convencionalismo una posicion
viable.

Muchas de las defensas del feneticismo adoptan una actitud
empirica muy estrecha ante la ciencia. Se afirma que una clasifica-
cion verdaderamente «objetiva» debe estar basada en la observa-
cion «pura» o «directa», no teflida por influencias de la teoria,
especialmente de la teoria de la evolucion. Hull (1970) defiende
persuasivamente que una neutralidad de esta clase con respecto a
la teoria no sélo no es deseable, sino, ademas, imposible de conse-
guir. Cuando un biélogo afirma que dos organismos muestran «la
misma» caracteristica, tal aseveraciéon va mas alld de los datos
brutos de la experiencia, pues cualquier par de organismos mues-
tra miles de semejanzas y miles de diferencias. La clasificacion
supone inevitablemente un etiquetado selectivo de algunas de las
semejanzas, denominandolas «caracteres». Los datos observado-
nales estan influidos por las consideraciones tedricas relativas a lo
gue cuenta como saliente.

Los feneticistas han defendido también que es imposible deter-
minar las relaciones geneal6gicas, y que, por tanto, las clasifica-
ciones no pueden basarse en informacion evolutiva fiable. Si
realmente la evolucion fuera incognoscible, ello eliminaria la
sistematica cladistica y la evolucionista. De hecho, como veremos
en los dos apartados siguientes, hay una auténtica controversia
dentro de la teoria de la evolucion acerca de cémo deben inferirse
las relaciones filogenéticas. De todas maneras, es exagerado afir-
mar que la genealogia sea incognoscible. Es verdad que nunca
puede ser conocida con certeza. Y también es verdad que hay
taxones cuyas relaciones filogenéticas son controvertidas. Pero
existen muchos taxones acerca de cuyo patrén de ramificacion



estdn de acuerdo précticamente todos los bidlogos. El feneticismo
no puede ganar por defecto, pretendiendo que es el Unico juego
en la ciudad.

Un tercer argumento que los feneticistas han desarrollado
para apoyar su filosofia sostiene que clasificar en virtud de la
semejanza general da lugar a una «clasificacion de propésito gene-
ral». Admiten que la taxonomia cladistica y la evolucionista pue-
den ser Utiles en determinados contextos evolutivos, pero insisten
en que la clasificacion puede y debe aspirar a una utilidad maés
general.

Es evidente que valorar los méritos de una clasificacion des-
pués de haber descrito un propésito lo suficientemente especifico
es algo que tiene sentido. Pero hablar de una «clasificacion de
proposito general» es estar diciendo algo sobre los méritos de una
clasificacion en relacion con todos los propositos posibles. No esta
claro en absoluto como entender este abigarrado conjunto de
objetivos y cdmo habrian de espigarse los méritos generales de una
clasificacion de entre los méritos y deméritos que posea con res-
pecto a cada uno de los propdsitos posibles. Para cortar madera,
es mejor una sierra que un martillo; para clavar clavos, es mejor el
martillo que la sierra. Pero ;como comparar la sierra y el martillo
en tanto que «herramientas de proposito general»? Mientras no se
aclare més, la idea de una «clasificacion de prop6sito general»
debe descartarse por ininteligible.

Hasta aqui he identificado tres malos argumentos a favor del
feneticismo. Una vez dejados a un lado, ;qué puede decirse direc-
tamente acerca de esa filosofia? ¢Pueden sustituirse esos malos
argumentos por defensas sélidas, o acaso hay algo equivocado en
el nacleo mismo del enfoque feneticista?

Voy a sugerir que existe una diferencia fundamental entre la
cladistica y el feneticismo. La clasificacion cladistica intenta regis-
trar el conjunto de los grupos monofiléticos. Descubrir cuéles son
los grupos monofiléticos es una tarea que puede resultar dificil o
facil; pero el caso es que ahi fuera, en la naturaleza, s6lo existe una
Unica estructura de ramificacion en la que encajan los taxones. El
objetivo de la clasificacion cladistica es bastante inteligible. Que
ese objetivo sea alcanzable es, por supuesto, otro asunto.

La cuestion que quiero plantear en relacion con la fenética es
la de si existe en la naturaleza un hecho determinado que permita



decidir cuanta semejanza general presentan realmente distintos
pares de taxones. El objetivo de la clasificacion fenética es regis-
trar la semejanza general, pero, por lo pronto, ;existe realmente
tal cosa? Yo me inclino a dudar de que ésta sea una caracteristica
objetiva de la realidad.

Si yo enumero un conjunto de propiedades a considerar y
establezco el esquema de valoracion a seguir, podriamos calcular
en qué medida son semejantes distintos pares de objetos. Si le digo
a usted que considere sélo el sexo y el color del pelo y que a
ambos les atribuya igual valor, entonces usted podra afirmar que
la morena Alice y la morena Betty son méas semejantes entre si que
cualquiera de las dos con respecto al pelirrojo Cari. Lo que yo
dudo es que exista una cosa como la semejanza general que una a
los pares de individuos. La idea de semejanza general pretende dar
cuenta de todas las propiedades que posee un individuo. Yo no
tengo ni idea de qué es lo que se supone que sea esa totalidad. La
semejanza general también requiere algun criterio para valorar los
caracteres con respecto a esa totalidad; que tengan igual valor es
uno de los criterios posibles, pero, ¢por qué preferir igual valor y
no otro procedimiento?

Consideremos, por ejemplo, a los seres humanos, a los chim-
panceés y a las serpientes. Un morfdélogo puede sefialar numerosos
rasgos comunes a humanos y chimpanceés, pero que no poseen las
serpientes. No obstante, para cada una de esas caracteristicas,
pueden describirse también otras que supongan un agrupamiento
por semejanza bastante distinto. Es verdad que humanos y chim-
panceés son de sangre caliente y las serpientes no. Por otro lado,
los humanos hablan un lenguaje, pero no asi los chimpancés y las
serpientes. Y los chimpancés estan cubiertos de pelo, mientras que
los humanos y las serpientes no lo estan. Si cada descripcién que
formulemos estd destinada a extraer una caracteristica, entonces
sera dificil resistirse a la conclusion de que hay tantas caracteristi-
cas que unen a uno de estos pares como caracteristicas que unen a
cualquier otro.

Asi pues, el primer problema del feneticismo es el de determinar
qué es lo que constituye un carécter. Pero hay una segunda dificul-
tad, ésta expresada por los propios feneticistas. Su admirable pasion
por la precision los ha llevado a describir un gran nimero de
medidas de semejanza. Tal y como ellos mismos admiten, no existe



nada que podamos considerar como la semejanza general para
caracterizar los datos que se poseen sobre distintos pares de objetos.
Un conjunto de especies puede ser organizado en taxonomias dife-
rentes, en funcion de la medida de semejanza que apliqguemos a los
datos disponibles (Johnson, 1970; Ridley, 1986).

Paso ahora a la defensa de la taxonomia evolucionista. Mayr
(1981) sostiene que las clasificaciones evolucionistas son preferi-
bles a las clasificaciones cladisticas porque las primeras son mas
informativas que las segundas. La razén en la que se apoya para
afirmar esto es que las taxonomias evolucionistas reflejan al mismo
tiempo el patron de ramificacion y la divergencia de caracteres, en
tanto que las taxonomias cladisticas sélo reflejan el patrén de
ramificacion. El problema de este argumento es que mezcla el
input y el output; confunde la informacion que se tiene en cuenta
al construir una clasificacion con lo que la clasificacion entrafia,
una vez formulada (Eldredge y Cracraft, 1980; Ridley, 1986). Las
clasificaciones mas informativas dicen més. Pero lo que no estd
claro en absoluto es por qué el agrupar conjuntamente a cocodri-
los y lagartos, separados de las aves, proporciona mas informacién
gue juntar a cocodrilos y aves, y separarlos de los lagartos.

¢Qué significa comparar dos enunciados por su «poder de
informacion»? El poder de informacién es relativo a la pregunta
planteada. Por ejemplo, «Sam es alto» dice mas sobre la altura de
Sam que «Sam tiene el pelo oscuro», pero este Gltimo enunciado
dice més sobre el color de su pelo que el primero. Ninguna de las
dos oraciones es mas informativa, en sentido absoluto. Lo que
sospecho es que las clasificaciones cladisticas son mas informativas
cuando lo que se pretende es saber sobre la monofilia. Sin embar-
go, las clasificaciones fenéticas serdn las mas informativas cuando
lo que se pretende es saber sobre la semejanza general. Y si lo que
se busca es la informacion combinada que proporcionan las taxo-
nomias evolucionistas, entonces seran éstas las que mas ofrezcan.

Para terminar, el defecto fatal de la taxonomia evolucionista es
no haber sido nunca capaz de formular un criterio no arbitrario de
cudndo es mas importante la homologia que la cercania en la
ascendencia. Los cocodrilos y los lagartos comparten una serie de
homologias que las aves no poseen, pero también es cierto que los
cocodrilos y las aves presentan homologias que los diferencian de
los lagartos. ;Por qué son mucho mas importantes las primeras



homologias, tanto como para que descartemos la clasificacion
atendiendo a la cercania en la ascendencia? Si lagartos y cocodri-
los fueran menos semejantes entre si, y lo fueran mas los cocodri-
los y las aves, los taxbnomos evolucionistas habrian promulgado
una propuesta diferente. ;Cual es el punto, en esta escala movil,
en que la semejanza debe dejar paso a la relacion genealdgica?
Este problema fundamental de la taxonomia evolucionista parece
irresoluble.

6.5. Inferencia filogenética basada
en la semejanza general

En los dos ultimos apartados he descrito las tres escuelas siste-
maéticas y he opinado que dan respuestas diferentes a la siguiente
pregunta: Si usted conociera el arbol filogenético de un conjunto
de especies, ;como utilizaria esa informacién para construir una
clasificacion? Los dadistas considerarian que esa informacion es
suficiente para la clasificacion; los taxdnomos evolucionistas la
considerarian como relevante, pero incompleta; y los feneticistas
dirian que se trata de una informacién de carécter erréneo.

Asi pues, las tres escuelas estdn en desacuerdo con respecto a
la relacion entre el patrén de ramificacion filogenético y la clasifi-
cacion. Pero hay, sin embargo, una cuestion previa que ha sido de
la mayor importancia en el seno de la sistemética: ;Como inferir
cual es el arbol filogenético para un conjunto de taxones? Existen
dos posiciones béasicas, con una serie de variantes cada una. Se
trata del enfoque fenético y del enfoque cladistico para la inferen-
cia filogenética. Discutiré ahora el primero y dejaré la cladistica
para el apartado siguiente.

¢Estan los seres humanos y los chimpancés mas relacionados
entre si que cada uno de ellos con los leones? O sea, ;tienen los
seres humanos y los chimpancés un antepasado que no sea antepa-
sado de los leones? En caso afirmativo, humanos y chimpancés
pertenecen a un grupo monofilético en el que no estan incluidos
los leones. ;Cémo decidir si el proceso de ramificacion evolutiva
ha procedido de este modo? El enfoque fenético ante este proble-
ma genealdgico consiste en recoger datos de las tres especies y
calcular qué par de ellas es mas semejante. Se juzgara que los seres



humanos y los chimpancés forman un grupo aparte de los leones si
resultan ser mas semejantes entre si que cada uno de ellos con
respecto a los leones.

Aunque el uso de la semejanza general para inferir relaciones
filogenéticas puede tener un cierto atractivo prima facie, hay un
problema que los defensores de este procedimiento deben afron-
tar. Las Figuras 6.3 y 6.4 representan dos situaciones evolutivas
en las que la semejanza general fracasa al reflejar la genealogia.
Cuando los taxones estudiados evolucionan por un proceso de
ramificacion segun el patron (a) o segun el patron (b), la inferen-
cia filogenética basada en la semejanza general conducira a una
idea falsa de la genealogia. ;Cémo podemos asegurarnos de que
el patron de semejanza entre los taxones estudiados no es
equivoco en uno de estos dos sentidos? La cuestion no es si
tenemos derecho a estar absolutamente seguros de la genealogia.
Tengamos presente que la certeza absoluta es imposible en la
ciencia. La cuestion es por qué habriamos de pensar que la
semejanza general es una guia razonable para las relaciones filo-
genéticas. Sneath y Sokal (1973, pag. 321) ofrecen la siguiente
respuesta:

«Aquellos que utilicen ampliamente la semejanza fenética como prueba de
proximidad de ascendencia cladistica deben asumir al menos una cierta uniformi-
dad en las tasas de evolucion de los distintos ciados. ...Subrayamos aqui tasas
uniformes, mas que tasas constantes de evolucion. En la medida en que las tasas de
evolucién cambien por igual en lineas paralelas, deja de ser importante el que esas
tasas sean constantes a lo largo de una época evolutiva. Podemos usar la analogia
de agrupamientos multiples de fuegos artificiales, agrupamientos mas pequefios
estallando desde dentro de otros mayores, una vision familiar para la mayoria de
los lectores. Aunque los rayos pequefios del cohete no han «evolucionado» en
absoluto hasta que estalla el cohete pequefio, las tasas de divergencia desde el
centro de su cohete son idénticas, pero no constantes, puesto que eran cero
durante el periodo del ascenso inicial del cohete.»

La Figura 6.5 ilustra la idea de Sneath y Sokal. Supongamos
que este arbol representa la relacion filogenética realmente exis-
tente entre A, B y C. He dividido la evolucion de los tres taxones
en dos periodos temporales. ElI primero va desde la raiz del arbol
hasta el punto en que divergen las lineas que llevan a A y a 73 el
segundo se extiende desde ese punto de ramificacion hasta el
presente.



FIGURA 6.5. La evolucion de un caracter se ajusta al supuesto de tasas uniformes
si los linajes contemporaneos obedecen las mismas reglas de cambio.

Consideremos una sola caracteristica que evolucione en este
arbol; supongamos, por razones de simplicidad, que sélo puede
darse en dos estados (0 y 1). Para cada una de las ramas represen-
tadas en la figura podemos definir dos probabilidades transicionales'.

e,—P(la z? rama acaba en el estado 1/la zarama comienza en
el estado 0).

ri—P{la Zarama acaba en el estado O/la id rama comienza en
el estado 1).

Las letras iniciales se han elegido como recordatorio de evolu-
cion y regresion.

¢Qué relaciones tienen que darse entre los distintos ey rj para
que sea probable gue el método de la semejanza general recupere
la verdadera genealogia? La respuesta de Sneath y Sokal es que ias
ramas 1, 2 y 3 deben caracterizarse aproximadamente por los
mismos €j y I, y que las ramas 4 y 5 también deben caracterizarse
aproximadamente por las mismas probabilidades transicionales.
Esto es lo que quieren decir con tasas uniformes: las reglas de
evolucion de la caracteristica son las mismas para las ramas perte-
necientes al mismo periodo de tiempo. La uniformidad no exige
constancia (i. e., que las ramas de periodos distintos obedezcan a las
mismas reglas de cambio).

Formulemos con mas detalle el argumento de Sneath y Sokal.
Como solo hay tres taxones en el ejemplo considerado, hay ocho
posibles distribuciones que podria presentar una determinada
caracteristica:
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Los patrones 1y 8 son inutiles por lo que respecta al método
de la semejanza general, puesto que no separan a dos de los
taxones del tercero. Las caracteristicas que se ajusten a los patro-
nes 2 y 5 llevarian al método de la semejanza general a inferir
correctamente que la genealogia verdadera es (45) C. Los patrones
3 y 6 indican (AC)B, y los patrones 4 y 7 indican A(BC). Ad-
viértase que el método de la semejanza general inferird correcta-
mente que (AB)C es la verdadera filogenia a partir de un conjunto
de datos, sélo si el conjunto de datos contiene més caracteristicas
de los patrones 2 y 5 que caracteristicas que se ajusten a los
patrones 3 y 6.

Nos gustaria saber cuando es racional utilizar el método de la
semejanza general para inferir relaciones genealdgicas. Para una
mayor facilidad de exposiciéon, llamaré al patron 2 «110», al pa-
tron 3, «101», etc. Suponiendo que (AB)C sea la filogenia verda-
dera, podemos formular la propuesta de Sneath y Sokal en dos
partes:

(1) Es racional usar el método de la semejanza general si
y sb6lo si P[110 o 001/(AB)C]>P[101 o 010/(AB)C],
P[011 o 100/(45) C],

(2) P[110 0 001/(45)C]>P[101 0 010/(45)C], P[011 o 100/
(45) C] s6lo si las tasas de evoluciéon son aproximadamente
uniformes.

La proposicién (1) caracteriza la condicion de adecuacion que
considero estdn imponiendo Sneath y Sokal. La proposicion (2)
afirma que es necesario que las tasas sean aproximadamente uni-
formes para que se cumpla la condicién de adecuacion. No me voy



a detener mas en la proposicion (2); dejo para el lector el averiguar
si es verdadera.

Sneath y Sokal no formulan explicitamente una condicion de
adecuacion. Pero no es implausible pensar que (1) esta implicito
en su argumentacion. Supongamos gue examinamos unos Pocos
caracteres sacados de los tres taxones que estamos considerando.
Si la condicion que se describe en (1) es verdadera para cada uno
de esos caracteres, entonces A y B serdn probablemente mas
semejantes entre si que cualquiera de ellos con respecto a C. A
medida que examinemos conjuntos de datos mas y mas amplios, la
probabilidad de que A yB sean el par més semejante se aproxima-
ra a la unidad (por la Ley de los Grandes NUumeros; véase Aparta-
do 3.2).

La proposicion (1) dice que es racional usar el método de la
semejanza general exactamente cuando ese método no sea en-
gafioso a largo plazo. Tenemos que evaluar el método de la inferen-
cia en términos de esta propiedad asintdtica. EI argumento juzga
que el método es racional cuando converja con la verdad, si el
conjunto de datos se aumentara sin limite.

Una interesante cuestion filosofica es la de determinar si la
convergencia (que los estadisticos denominan consistencia) es nece-
saria para que una regla de inferencia sea razonable (Sober, 1988).
Pero no voy a considerar aqui este asunto, sino que me voy a
centrar en descubrir si la convergencia es suficiente para justificar
una regla de inferencia. Dicho de otra manera, supongamos que la
semejanza general acabe convergiendo en la filogenia verdadera
cuando se le suministran infinitos datos. ;Basta eso para justificar
la utilizaciéon de este método con los conjuntos de datos finitos con
los que cuentan, de hecho, los sistematicos?

Yo pienso que la respuesta es negativa. Existen otros métodos
para inferir relaciones filogenéticas, aparte de la semejanza gene-
ral. Uno de ellos, que discutiré en el siguiente apartado, es la
parsimonia cladistica. Estos dos métodos a menudo estdn en desa-
cuerdo con respecto a como interpretar los conjuntos de datos
finitos que los sistematicos consideran en la vida real. EI hecho de
gue la semejanza general acabe por convergir hacia la verdad
llevandolo hasta el infinito deja sin respuesta la pregunta de si la
parsimonia cladistica es también capaz de hacerlo. Si el conjunto
de datos fuera infinitamente grande, tal vez los dos métodos estu-



viesen de acuerdo. No obstante, esto no nos ayuda a decidir qué
método utilizar cuando el conjunto de datos disponibles es finito y
los métodos estan en desacuerdo.

Esta situacion no es hipotética. Dados tres taxones, la semejan-
za general tiende a la verdad con datos infinitos, si es que es
correcto el supuesto de uniformidad; pero también la parsimonia
cladistica recupera la filogenia verdadera bajo tales circunstancias
(Sober, 1988).

Por tanto, el hecho de que un método tienda a la verdad
llevandolo al infinito no es suficiente para justificar su uso con
conjuntos de datos finitos. Este punto es familiar en las argumenta-
ciones estadisticas. Supongamos que queremos inferir la altura me-
dia de los individuos de una poblaciéon en la cual la altura esta
distribuida normalmente. Muestreamos con reposicion. Llevandolo
al infinito, la media de la muestra debe coincidir con la media de la
poblacion. Pero también es cierto que, en el infinito, la moda de
la muestra (la altura méas frecuente) debe coincidir con la media
de la poblacién. Por tanto, con datos infinitos, usar la media y usar
la moda nos llevara a la misma respuesta (verdadera). El problema
es que, con datos finitos, usar la media puede llevar a una estima-
cion diferente de la obtenida al usar la moda. El hecho de que un
método converja a la larga no es suficiente para justificarlo.

El segundo problema de apelar a tasas uniformes lo mencionan
Sneath y Sokal (1973, padg. 321): «Claramente, todos los datos
disponibles indican que las tasas evolutivas en distintos ciados no
son uniformes. Las distintas lineas evolucionan con tasas distin-
tas.» Si la racionalidad del uso de la semejanza general realmente
depende de que las tasas sean aproximadamente uniformes, v si el
supuesto de uniformidad de las tasas es falso, entonces es «racio-
nal utilizar la semejanza general.

Aun cuando el supuesto de la uniformidad de las tasas no sea
realista en general, puede haber casos especiales en los que tenga
sentido. Por ejemplo, consideremos los caracteres moleculares que
evolucionan por deriva al azar. La tasa de sustitucion bajo la
deriva est4 determinada por la tasa de mutacién (no por el tamafio
de la poblacion). Si los distintos taxones de un ciado tienen
aproximadamente la misma tasa de mutacién, la uniformidad de
las tasas puede ser un supuesto razonable. De todos modos, es
preciso subrayar que, incluso en este caso, la uniformidad sigue



sin ser suficiente. Aun cuando la semejanza general satisfaga el
requisito de la convergencia, sigue estando la pregunta de si otros
métodos (como la parsimonia cladistica) también lo hacen.

Antes de pasar a considerar la parsimonia cladistica, pode-
mos traer dos conclusiones generales. La primera es que cual-
quier argumento sobre la racionalidad (o irracionalidad) de un
método de inferencia filogenética debe incluir una condicion de
adecuacion. Cuando la cuestion consiste en si es racional usar un
método, debemos dejar claro qué queremos decir con «racional».
En otro pasaje de este apartado he reconstruido la respuesta de
Sneath y Sokal a esta pregunta bajo la forma de la proposi-
cion (1).

La segunda conclusién es que, una vez que se ha especificado
una condicién de adecuacién, el que un método de inferencia
satisfaga esa condicién dependera de hechos acerca del proceso
evolutivo. La semejanza general puede llamarnos la atencion como
un indicio muy intuitivo de la proximidad de la ascendencia. Pero
el atractivo de la intuicion no es suficiente; una vez enunciado con
claridad el argumento, se hace palpable la necesidad de hacer
algun tipo de supuestos evolucionistas. La proposicion (2) entra
en escena en este punto.

Para comprender las cuestiones aqui planteadas es importante
no confundir el problema de la inferencia filogenética con el
problema de la clasificacion (Felsenstein, 1984). Es concebible que
alguien pueda usar métodos fenéticos para reconstruir los arboles
filogenéticos y después utilizar métodos no fenéticos (p. €j., cla-
disticos) para construir una clasificacion. La combinacion contra-
ria también es concebible, es decir, usar la parsimonia cladistica
para obtener un &rbol y después utilizar métodos no cladisticos
para la clasificacion. De hecho, los taxdbnomos evolucionistas a
menudo han defendido este segundo tipo de enfoque mixto
(Mayr, 1981). Las filosofias de la sistemética tienen al menos dos
partes, y ambas deben ser evaluadas por separado.

6.6. Parsimonia e inferencia filogenética

La idea de que el principio de parsimonia es relevante para el
proyecto de la inferencia filogenética ha estado implicita en la



teorizacion evolucionista durante largo tiempo. Resulta defendible
que el recurso a la parsimonia esté detrds de cualquier hipdtesis
sobre la homologia; es més parsimonioso explicar (algunas) seme-
janzas entre especies postulando un ancestro comun del cual se ha
heredado el rasgo que postular dos origenes independientes (Nel-
son y Platnick, 1981).

Consideremos el problema representado en la Figura 6.6. Tan-
to los petirrojos como los gorriones tienen alas. ;Como podriamos
explicar esa semejanza? Una posibilidad es postular un antepasado
alado comun del cual se haya heredado el rasgo. Esta hipdtesis
propone que la semejanza es una homologia. Otra alternativa seria
decir gque el rasgo ha evolucionado dos veces: una en el linaje que
lleva a los petirrojos y otra en el que conduce a los gorriones. Esta
hipotesis trata la semejanza como una homoplasia. La primera
hipotesis parece una explicacibon més parsimoniosa, puesto que
postula menos acontecimientos para el origen.

Caracteres Alas Alas Alas Alas
Taxones Petirrojos  Gorriones Petirrojos Gorriones
Antepasados C C, c2
Caracteres Alas No alas No alas
Homologia Homoplasia

FIGURA 6.6. Dos explicaciones posibles de por qué tanto los petirrojos como los
gorriones tienen alas. De acuerdo con la hipotesis de la homologia, ambos han
heredado el rasgo de un antepasado comudn. De acuerdo con la hipotesis de la
homoplasia, el rasgo ha evolucionado independientemente en los dos linajes.

Este argumento de parsimonia parece tener su fundamento en
la verosimilitud. Para ver por qué, consideremos un ejemplo no
biolégico. Dos estudiantes de un curso de filosofia presentan dos
trabajos que son idénticos, palabra por palabra. Para explicar la
semejanza, pueden considerarse dos hipoétesis. La primera es una
explicacién de causa comun; dice que los estudiantes copiaron de



un articulo que encontraron en el fichero de la residencia de
estudiantes. La segunda es una explicacion de causas distintas,
segun la cual los estudiantes hicieron el trabajo independiente-
mente, con el resultado de que produjeron el mismo ensayo.

¢Cuél de estas dos explicaciones es mas plausible? El Principio
de Verosimilitud (Apartado 2.2) tiene una respuesta. ;Cual es la
probabilidad de que los dos trabajos sean iguales si fuera verdade-
ra la hipdtesis de la causa comun (CC)? (Cudl es la probabilidad
de que sean iguales si la verdadera fuera la explicacion de las
causas distintas (CD)? Sean cuales resulten ser los valores exactos,
parece claro que hay una diferencia dréstica entre estas probabilida-
des: P(los ensayos coinciden/CC)»P(los ensayos coinciden/ CD).
El Principio de Verosimilitud nos dice que los datos favorecen
fuertemente la hipdtesis de la causa comun.

La hipdtesis de la causa comun postula una Unica causa. La
hipotesis de las causas distintas postula dos procesos causales
bastante distintos. La hipétesis de la causa comdn es mas parsimo-
niosa porque postula menos procesos causales. En este ejemplo, el
principio de parsimonia parece estar fundamentado en la verosi-
militud.

A pesar de que las consideraciones sobre la parsimonia han
estado implicitas desde hace mucho en las hipétesis evolucionistas
sobre la homologia, no se enuncié de forma explicita un principio
de parsimonia dirigido especificamente al problema de la inferen-
cia filogenética hasta los afios 60. El principio en cuestion recibio
dos formulaciones bastante independientes. Primero fue el trabajo
de Edwards y Cavalli-Sforza (1963, 1964), discipulos de R. A.
Fisher, que enfocaron la inferencia filogenética como un problema
estadistico. Ellos recomendaban la parsimonia como un principio
de inferencia plausible prima facie, cuya justificacion ultima consi-
deraban como no inmediatamente evidente. Después, aparecid el
libro de Willi Hennig (1966) y sus elaboraciones posteriores a
cargo de una generacion de dadistas. Hennig no utilizaba el térmi-
no «parsimonia», pero las ideas béasicas que él desarrolld fueron
ampliamente interpretadas en ese lenguaje.

Mientras que Edwards y Cavalli-Sforza fueron bastante come-
didos respecto a la cuestion de si la parsimonia constituia una
regla de inferencia razonable, y por qué, Hennig y sus seguidores
formularon argumentos para mostrar cémo y por qué debia usarse



un principio de parsimonia en la inferencia filogenética. Describi-
ré ahora la linea argumental béasica de Hennig (1965, 1966); pue-
den encontrarse tratamientos mas detallados en Eldredge y Cra-
craft (1980) y en Wiley (1981).

Un problema de inferencia filogenética adecuadamente formu-
lado supone al menos tres taxones. Por ejemplo, la pregunta no es
si los petirrojos y los gorriones estan relacionados, sino averiguar
si petirrojos (P) y gorriones (G) estan relacionados mas estrecha-
mente entre si que con los cocodrilos (C), pongamos por caso. Las
tres hipotesis competidoras son (GP)C, G{PC) y (GC)P. Cada una
de ellas implica que los dos taxones entre paréntesis pertenecen a
un grupo monofilético que no incluye al tercero. Dos de estas
hipotesis se ilustran en la Figura 6.7. Cada una de ellas asume que
los tres taxones tienen un antepasado comun si nos remontamos lo
bastante atrés en el tiempo.

Caracteres Alas Alas No alas Alas Alas No alas
Gorriones  Petirrojos Cocodrilos

del caracter
(GP)C G(PC)

Figura 6.7. Los gorriones Yy los petirrojos tienen alas, mientras que los cocodrilos
no las tienen. Si el no tener alas es la condicion ancestral, entonces la hipotesis
genealdgica (GP)C requiere un solo cambio en el estado del caracter para explicar
las observaciones, mientras que G(PC) requiere dos.

Consideremos de qué modo es relevante la distribucion de una
Unica caracteristica para decidir qué hipotesis es la méas plausible.
Los gorriones y los petirrojos tienen alas; los cocodrilos, no. ;Cudl
es la explicacidbn mas parsimoniosa de este patron? Supongamos,
para los fines del argumento, que el antepasado mas reciente
comun a los tres taxones carecia de alas. Esto es, supongamos que
sabemos cédmo polarizar la caracteristica: no alado es la caracte-
ristica del antepasado (plesiomorfica) y alado es el estado de la
caracteristica derivada {apomorfica). Este supuesto se representa



en la Figura 6.7. Ahora podemos preguntarnos qué patrén de
evolucion de la caracteristica habra tenido lugar en el interior del
arbol para que ese arbol produzca la distribucion de la caracte-
ristica que observamos en sus extremos.

Para que el arbol (GP)C produzca la caracteristica que vemos
en los extremos, s6lo es necesario que haya ocurrido un Unico
cambio de estado de la caracteristica. Un Unico cambio de «no
alado» a «alado» en la rama de (GP)C sobre la que hemos trazado
una raya es suficiente para generar el patron que observamos en
los extremos. Sin embargo, para que G(PC) genere lo que obser-
vamos, habrian tenido que ocurrir por lo menos dos cambios
(cada uno de ellos esta indicado por una raya). Como (GP)C
requiere s6lo un cambio, mientras que G(PC) requiere al menos
dos, concluimos que (GP)C es la explicacion més parsimoniosa de
los datos. El principio de parsimonia lleva a la conclusion de que
los datos favorecen (GP)C sobre G(PC).

Confio en que la relacion entre las Figuras 6.6 y 6.7 esté clara.
(GP)C es la hip6tesis mas parsimoniosa, y es consistente con la
idea de que el ala que comparten gorriones y petirrojos es una
homologia. G(PC) es la hipétesis menos parsimoniosa. Es /«con-
sistente con la hipétesis de la homologia; si G(PC) fuera verdad,
entonces la semejanza tendria que ser una homoplasia.

Hasta aqui parece que las consideraciones de la parsimonia y
las de la semejanza general coinciden. (GP)C es la hipotesis mas
parsimoniosa en relaciéon con la caracteristica que hemos descrito;
también es la hipdtesis que resulta favorecida por las consideracio-
nes en términos de semejanza general, en relacién, por supuesto,
con la caracteristica considerada. Ahora vamos a ver cémo pueden
entrar en conflicto la parsimonia y la semejanza general.

Examinemos la Figura 6.8. El problema es inferir el agrupa-
miento por pares respecto a lagartos, cocodrilos y gorriones, dada
la distribucion de la caracteristica indicada. De nuevo, para deter-
minar qué hipdtesis es mas parsimoniosa, es necesario un supuesto
acerca de la polaridad de la caracteristica. Suponiendo que el
caracter no alado sea la condicion del antepasado de estos tres
taxones, podemos preguntarnos cuantos cambios han de ocurrir
entre las raices y los extremos para que cada uno de los arboles
produzca la distribuciéon observada de la caracteristica. La res-
puesta es que (LC)G puede generar lo que observamos con un



solo cambio en el interior del arbol, y lo mismo puede decirse con
respecto a L(CG). Estos arboles son igualmente parsimoniosos; por
consiguiente, el principio de parsimonia concluye que los datos no
discriminan entre las dos hipdtesis.

Caracteres  No alas No alas Alas No alas No alas Alas

del caracter
(LOG L(CG)

Figura 6.8. Los gorriones tienen alas, mientras que los lagartos y cocodrilos no
las tienen. Si el no tener alas es la condicién ancestral, entonces cada una de las
hipodtesis genealdgicas (LC)G y L(CG) requiere un solo cambio en el estado del
caracter para explicar las observaciones.

En la Figura 6.7, la semejanza que une a los gorriones y
petirrojos es una semejanza derivada (una sinapomorfia). En la
Figura 6.8, la semejanza que une a los lagartos y cocodrilos es
una semejanza ancestral (una simplesiomorfia). Este par de ejem-
plos ilustra como difieren en significacion estas dos clases de
semejanza cuando se usa el principio de parsimonia para inferir
relaciones filogenéticas. Las semejanzas derivadas cuentan como
prueba de que existe relacion porque establecen una diferencia
en lo parsimoniosas que sean las hipo6tesis en competencia. Por el
contrario, las semejanzas ancestrales muchas veces no consiguen
ser prueba de que existe relacion por el hecho de que muchas
veces no logran establecer una diferencia entre la parsimonia
relativa de las hipotesis en competencia. La parsimonia cladistica
es un método para hacer inferencias filogenéticas distinto de la
semejanza general, ya que se niega a hacer valer como prueba
cualquier semejanza.

Los dadistas, a diferencia de los feneticistas, sugieren que las
semejanzas ancestrales y derivadas difieren en la importancia que
tienen como pruebas. Pero ;como saber cuando una semejanza es



E de un tipo o del otro? El procedimiento cladistico estandar para
determinar la polaridad de la caracteristica es el método de compa-
racion extragrupo. Consideremos los taxones representados en la
Figura 6.9. Lo que queremos inferir son las relaciones filogenéticas
que se obtienen entre los taxones en el intragrupo. La caracteristi-
ca que estamos considerando puede encontrarse en dos estados,
Oy 1 ;Como se polarizaria esta caracteristica? He asumido arbitra-
riamente que 0= ancestral y 1= derivada, pero ;cémo podemos
averiguar cual es cual, de hecho? EI método de la comparacién
extragrupo nos obliga a encontrar un taxén que esté fuera del
grupo de interés. Segun este método la mejor estimacion de la
condicion del antepasado es el estado de la caracteristica en este
extragrupo. Puesto que el extragrupo esta en el estado O, tenemos
gue inferir que 0 es la condicion ancestral en el intragrupo. (Esta es
una interpretacion simplificada del procedimiento; véase Maddison,
Donoghue y Maddison, 1984, para una discusion mas detallada.)

Existe una conexién intuitiva entre el método de la compara-
cion extragrupo Yy la parsimonia. Si decimos que el antepasado A
esta en el estado 0, no se requiere ningin cambio en la linea que

Intragrupo Extragrupo

FIGURA 6.9. Para inferir la genealogia de los taxones en un grupo particular (el
«intragrupo») usando el método de la parsimonia cladistica, se deben polarizar los
caracteres, es decir, inferir para cada caracter cual de sus estados es ancestral y cual
es derivado. El método de la comparacion extragrupo dice, a grandes rasgos, que se
debe buscar un taxén fuera del grupo de interés y usar el estado del caracter en
este «extragrupo» como la mejor estimacion del estado del caracter en el ancestro.



CUADRO 6.2. «Definicion» de grupos monofiléticos

El esencialismo afirma que un taxdn puede definirse mediante la des-
cripcién de los rasgos que poseen todos sus miembros, y sélo ellos (Aparta-
do 6.1). (No constituye una prueba a favor del esencialismo el que los
taxones superiores se definan en términos de una serie de caracteristicas?
Los organismos pertenecientes a Vertebrata poseen espina dorsal; los perte-
necientes a Aves tienen plumas. ¢(No describen tales afirmaciones la esencia
de los taxones mencionados?

No. Cuando un taxén es monofilético, incluye a todos los descendientes
de alguna especie ancestral. Un descendiente de una especie perteneciente a
Vertebrata tiene que ser un miembro de Vertebrata, tenga 0 no espina
dorsal. Y un descendiente de una especie de aves serd un ave aunque
carezca de plumas, si es que «ave» es el nombre de un grupo monofilético.
Al exigir que los taxones sean monofiléticos, la cladistica tiene consecuen-
cias antiesencialistas.

Las caracteristicas no «definen» a los taxones bioldgicos (si es que una
definicién debe proporcionar condiciones necesarias y suficientes). Un
trilditero se define como una figura plana y cerrada que tiene tres lados
rectos. Si una cosa carece de alguna de las caracteristicas definitorias, es
que no es un trilatero. Las caracteristicas son indicios de la existencia de
un grupo monofilético. EI hecho de que los gorriones y los petirrojos
tengan alas, pero las serpientes no, es un indicio de que gorriones y
petirrojos pertenecen a un grupo monofilético que no incluye a las ser-
pientes. Ademas, las caracteristicas sefialan el origen de nuevos grupos
monofiléticos. Cuando la evolucion dio lugar a las primeras aves, las
plumas fueron un rasgo nuevo.

lleva desde A hasta el extragrupo. Por el contrario, si decimos que
A esté en el estado 1, debe tener lugar un cambio en dicha rama.
Pero, con independencia de cdmo polaricemos la caracteristica,
tiene que producirse al menos un cambio de estado de la caracte-
ristica dentro del intragrupo. Por tanto, la hipotesis de que A esta
en el estado 0 es méas parsimoniosa que la de que A se encuentra
en el estado 1

Hasta aqui he descrito algunos de los contenidos basicos de la
parsimonia cladistica, centrandome en lo que el método dice sobre
la distribucion de una Unica caracteristica. Pero la inferencia filo-
genética se basa tipicamente en conjuntos de datos que se refieren
a un amplio namero de caracteristicas. Cuando la tarea es descu-
brir el mejor arbol para los tres taxones A, B y C, algunas de las
caracteristicas pueden ser sinapomorfias con el patron 110; éstas



favoreceran (AB)C. Mientras que otras pueden mostrar el patrén
011; éstas seran mas parsimoniosamente explicadas por la hi-
pétesis A(BC). La hipdtesis méas parsimoniosa en general serd la
que minimice el nimero de homoplasias necesarias para explicar
todos los datos. Los dadistas asignan con frecuencia, aunque no
siempre, igual «peso» a todas las caracteristicas. Se supone que
cada una de las homoplasias necesarias reduce la plausibilidad de
la hipotesis en igual medida.

Desde su formulacién original, la justificacion del uso de la
parsimonia cladistica para inferir relaciones filogenéticas ha sido
controvertida. Hennig (1966, pags. 121-122), citandose en parte a
si mismo, se adheria al siguiente «principio auxiliar»:

«que la presencia de caracteristicas apomaérficas en distintas especies “es siempre
una razén para sospechar la existencia de parentesco (i. e., que las especies
pertenecen a un grupo monofilético), y que su origen por convergencia no debe
asumirse a priori.” ... Esto se basaba en el convencimiento de que “la sistematica
filogenética perderia todo el apoyo sobre el que se asienta” si la presencia de
caracteristicas apomorficas en diferentes especies se considerara ante todo como
convergencia (o paralelismo), requiriéndose en cada caso la prueba en contrario.
Mas bien la carga de la prueba debe recaer en la pretension de que “en casos
particulares, la posesidon de caracteristicas apomorficas comunes puede estar basa-
da s6lo en la convergencia (o paralelismo)”».

Las consideraciones de Hennig plantean dos preguntas. Inclu-
so si la inferencia filogenética fuera imposible sin el supuesto de
que las caracteristicas derivadas compartidas sean prueba de que
existe relacion, ;por qué demostraria eso que el supuesto es un
supuesto razonable? Ademaés, aun cuando diéramos por sentado
que las caracteristicas derivadas compartidas son prueba de la
existencia de relacion, ;por qué habriamos de pensar también que
las caracteristicas ancestrales compartidas carecen de valor como
pruebas?

Mas recientemente, varios dadistas han tratado de justificar la
parsimonia mediante el uso de las ideas de Popper sobre la falsabi-
lidad (Gaffney, 1979; Eldredge y Cracraft, 1980; Nelson y Plat-
nick, 1981; Wiley, 1981; Farris, 1983). Han defendido que una
hipdtesis genealdgica resulta falsada cada vez que se ve obligada a
afirmar que una caracteristica ha evolucionado méas de una vez.
Llegan a la conclusion de que la hipdtesis menos falsada es la que
exige menos homoplasias.



Para valorar esta idea, tenemos que considerar el concepto de
falsacion. Segun una lectura de ese concepto (la de Popper), «0
hace falsa a H» significa que, si O es verdadera, H debe ser falsa.
Una observacion hace falsa una hipoétesis en este sentido cuando
se puede deducir que la hipdtesis es falsa a partir de la verdad del
enunciado de observacidon (Apartado 2.7). Esta bastante claro que
las distribuciones de caracteristicas no estan relacionadas con las
hipotesis genealdgicas de esta manera. Por tanto, la hipotesis
(AB)C es logicamente consistente con todas las posibles observa-
ciones. La distribucion 011 de la caracteristica no hace falsa a
(AB)C, en el sentido de la falsaciéon de Popper.

Otra razon para rechazar esta lectura deductivista del significa-
do de la falsacion es que hasta el arbol més parsimonioso cons-
truido a partir de un determinado dato requiere, por lo general,
algunas homoplasias. Requiere menos que sus competidores, pero
eso no significa que no requiera ninguna en absoluto. Si un arbol
fuera literalmente falsado por las homoplasias que requiere, en-
tonces incluso el més parsimonioso de los arboles tendria que
ser falso.

Esta clara la necesidad de una lectura no deductiva de la
falsacion. Lo que realmente se estd diciendo es que una hipdtesis
resulta desconfirmada (/. e., su plausibilidad se reduce) cada vez
que requiere una homoplasia. La més parsimoniosa de las hipéte-
sis requiere, por lo general, algunas homoplasias. Tiene algunos
puntos en contra, pero menos que los que tienen las hipotesis que
compiten con ella.

Ahora debemos volver a las cuestiones planteadas en relacion
con Hennig: ;por qué se reduce la plausibilidad de una hipdtesis
cada vez que ésta requiere una homoplasia? Y, ;por qué es ésta la
Unica propiedad de los datos que es relevante para evaluar hipote-
sis competidoras? Después de todo, un feneticista podria estar de
acuerdo en que una distribucion 110 de una caracteristica favore-
ce (AB)C mas que A(BC). La pregunta es por qué una distribu-
cion 001 no tiene el mismo valor como prueba.

Popper defendia que algo intrinseco al método cientifico es
considerar la parsimonia como una virtud de las hipdtesis cientifi-
cas. Segun él, el principio de parsimonia forma parte de la logica
de la ciencia; se trata de un principio de razonamiento bastante
general cuya justificacion es independiente de los problemas con-



cretos a los que se aplique. Los dadistas siguen a Popper cuando
defienden que es parte del método cientifico el que las hipdtesis
genealdgicas mas parsimoniosas sean preferibles a sus competido-
ras menos parsimoniosas. En los escritos de los dadistas, una idea
central acerca de la parsimonia es la de que el uso de la parsimonia
para inferir patrones genealdgicos no requiere supuestos sustantivos
sobre el proceso de la evolucion (véase, por ejemplo, Farris, 1983).

La perspectiva contraria ha sido defendida por Felsenstein.
Este autor ha mantenido que, cuando la parsimonia se evalua a la
luz de varios criterios estadisticos, lo adecuado del método de-
pende de supuestos especificos acerca del proceso de la evolu-
cion. Por ejemplo, Felsenstein (1978) muestra que la parsimonia
llegard a convergir con la verdad en un plazo infinito en muchas
situaciones evolutivas, pero no en todas. Y Felsenstein (1983)
defiende que la hipotesis mas parsimoniosa sera aquella que
tenga maxima verosimilitud en ciertas circunstancias evolutivas,
pero no en otras.

Los dadistas suelen desechar los argumentos de Felsenstein
diciendo que los ejemplos que él discute no son realistas. Esta
reaccion seria legitima si la intencion de Felsenstein fuera mostrar
que la parsimonia no puede usarse para hacer inferencias filoge-
néticas. Pero, por el contrario, si lo que él pretende es demostrar
que el uso de la parsimonia requiere supuestos evolucionistas, sus
argumentos no pueden tacharse de defectuosos sobre esta base.

¢Que significa evaluar las credenciales de la parsimonia dadis-
ta desde la Optica de la verosimilitud? Igual que en la discusion de
la propuesta de Sneath y Sokal en el apartado anterior, hay dos
afirmaciones que tendrian que defenderse:

(1) La explicacion més parsimoniosa de los datos es la explica-
cion mas plausible si y solo si esa explicacion es la que
tiene mayor verosimilitud.

(2) La explicacién méas parsimoniosa de los datos es la hipote-
sis que tenga mayor verosimilitud, solo si la evolucidn tiene
la propiedad X.

La proposicion (1) dice que se ha adoptado la verosimilitud
como criterio de adecuacion; una vez que se ha especificado X, la
proposicion (2) describe como ha de ser la evolucion para que la
parsimonia tenga un fundamento verosimil.



No tengo nada en contra de la proposicion (1). No pienso que
el uso de la parsimonia dadista sea una exigencia de racionalidad
sui generis. Si queremos resolver la disputa entre los métodos de in-
ferencia filogenética o de fenéticos y dadistas, no es suficiente con
insistir sin méas en que la parsimonia es sinénimo de racionalidad.
Mas bien, se debe buscar algun criterio neutral que pueda ser admi-
tido como legitimo por ambas partes. Es plausible considerar que la
verosimilitud puede proporcionar esta especie de lugar de referencia.

¢Cémo se ha de especificar X en la proposicién (2)? Felsens-
tein (1983) afirma que la parsimonia y la verosimilitud sélo coinci-
dirdn cuando se asuma que las homoplasias son muy escasas. El
hace notar que tal asuncion es implausible muchas veces; para
muchos conjuntos de datos reales, incluso la méas parsimoniosa de
las hipdtesis requerird un numero considerable de homoplasias.
Lo mismo que en nuestra discusion de la propuesta de Sneath y
Sokal, es importante reconocer que si la parsimonia realmente
presupone una condicién que sabemos que ha de ser violada,
entonces no puede ser racional usar ese método.

Mi propia vision del asunto es que Felsenstein no establece
gue la parsimonia requiera que las homoplasias sean escasas (So-
ber, 1988; Felsenstein lo reconocia asi en Felsenstein y Sober,
1986). Lo que él ha demostrado es que la escasez de homoplasia
(junto con otros supuestos) es suficiente para que la hipdtesis més
parsimoniosa sea la hipétesis de maxima verosimilitud.

En mi opiniodn, sigue aln abierta la cuestion de qué supuestos
evolutivos se requieren para que la parsimonia dadista sea un
principio de inferencia legitimo. Sin embargo, no me cabe duda de
que ha de haber algin conjunto de supuestos. Ello deriva directa-
mente de la idea de que la parsimonia dadista y otros métodos de
inferencia filogenética deben ser evaluados desde el punto de vista
de la verosimilitud.

No es dificil ver por qué adoptar la 6ptica de la verosimilitud
supone de inmediato que se requieran supuestos evolutivos para
que la parsimonia sea legitima. Examinemos los dos arboles repre-
sentados en la Figura 6.10. Imaginemos que la hipotesis (AB)C es
la explicacion mas parsimoniosa de los datos en cuestion. Quere-
mos ver si (AB)C también resulta ser la hipdtesis de mayor verosi-
militud: P[Datos/(AB)C] >P[DatosM(BC)]. (Cémo podemos
comprobar que esta desigualdad es verdadera?



FIGURA 6.10. Para calcular la verosimilitud de (AB)C y de A(BC) debe asignarse
probabilidades transicionales a cada uno de los caracteres para cada una de las
ramas en las que evoluciona.

El conjunto de datos contiene una serie de caracteristicas.
Algunas pueden ajustarse al patron 110; otras pueden estar dis-
tribuidas segun 011. Y también puede haber caracteristicas 001 y
100. Podemos descomponer la verosimilitud de una hipotesis
relativa a este conjunto de datos de la manera siguiente: péara
cada caracteristica, la probabilidad de obtener esa caracteristica
en un arbol determinado dependera de las probabilidades transi-
cionales de las ramas de la caracteristica. Una vez que conocemos
la verosimilitud de (AB)C en relacion con cada caracteristica
tenemos que encajar esa informacion para que nos diga lo vero-
simil que es (AB)C en relacion al conjunto de todos los datos.
Si los rasgos Rj y R2 evolucionan independientemente uno del
otro, entonces P[R1&R2/(AB)C]=P[RY(AB)C]P[R2(AB)C].
Pero si los rasgos no son independientes, esta ecuacion no sera
verdadera.

Formulado de esta manera general, cada caracteristica tiene su
propia serie de probabilidades transicionales de las ramas. No hay
ninguna razén a priori por la que distintas caracteristicas deban
tener el mismo conjunto de probabilidades transicionales de las
ramas. Ademas, tampoco hay razén a priori por la que una deter-
minada caracteristica deba tener las mismas probabilidades transi-
cionales en todas las ramas del arbol.

Ahora podemos escribir expresiones para la verosimilitud de
cada hipdtesis filogenética, respecto a todos los datos que posea-
mos. Se rellenaran con esy rs, cada una de ellas, indicadas por las
ramas y por las caracteristicas. Esas expresiones dejaran completa-



Cuadro 6.3. Cladismo de los patrones

Aunqgue la comente principal de la cladistica tiene como objetivo la
reconstruccion de las relaciones filogenéticas entre taxones mediante la
utilizacion del principio de parsimonia, el cladismo de los patrones sostiene
que el método de la inferencia y el arbol que él establece no tienen por qué
ser interpretados en términos evolucionistas. La cuestién es que las ideas
evolucionistas no son indispensables; la parsimonia identifica patrones entre
las igualdades y diferencias de las especies, los cuales existen con indepen-
dencia de que se los considere 0 no como consecuencias de la evolucion
(Nelson, 1979; Patterson, 1980, 1988; Platnick, 1979).

En ocasiones, el cladismo de los patrones es criticado por ser una
recaida en el feneticismo. De hecho, su blasqueda de una descripcion del
patrén que no haga supuestos acerca del proceso, y su escepticismo acerca
de la objetividad de las ideas evolucionistas son similares a algunas de las
propuestas feneticistas (Ridley, 1986). Sin embargo, sigue habiendo una
diferencia: mientras que los feneticistas clasifican en funcién de la semejan-
za general, los dadistas de los patrones utilizan la parsimonia, segun la cual
solo algunas semejanzas poseen valor de prueba.

Un problema muy serio para el cladismo de los patrones es la forma de
dar sentido a la parsimonia sin apelar a conceptos evolucionistas. ;Qué es lo
que distingue las caracteristicas ancestrales de las derivadas, sino los hechos
de la evolucion? Si la metodologia de la parsimonia dadista estd inextrica-
blemente ligada a la idea de descendencia con modificacion en un proceso
de ramificacion, el objetivo del cladismo de los patrones es imposible de
alcanzar.

mente sin establecer si es correcta la desigualdad de verosimilitud
antes enunciada. La parte izquierda de la desigualdad se expresa-
ra en términos de probabilidades indicadas por las ramas 1-4;
la parte derecha se expresard en términos de probabilidades indi-
cadas por las ramas 5-8. Para hacer conmensurables estas dos
cantidades tenemos que introducir supuestos bioldgicos. Un mo-
delo del proceso de la evolucion nos permitird restablecer las
dos expresiones en una medida comin. Entonces, y solo enton-
ces, estaremos en condiciones de saber qué hipdtesis es la mas
verosimil.

Es comprensible que los dadistas se hayan visto seducidos por
la idea de que el principio de parsimonia pueda defenderse sin
necesidad de hacer supuestos detallados sobre el proceso de la
evolucion. Si se ignoran las relaciones genealdgicas existentes en-
tre un conjunto de taxones, probablemente se ignoraran también



los procesos ocurridos en la evolucion de esos taxones. Si la
ignorancia con respecto al patrén entrafia ignorancia sobre el
proceso, y si la inferencia sobre el patrén exige supuestos sobre
el proceso, entonces la inferencia filogenética amenaza con ser un
proyecto que no puede conseguir despegar.

Esta amenazadora conclusion es escurridiza; antes de caer en
la desesperacion, debemos examinar con més cuidado la conexién
entre patrén y proceso. Con seguridad, si uno no sabe cdmo estan
relacionados un conjunto de taxones, tampoco es probable que
conozca ciertos hechos relativos a cdmo han evolucionado varias
caracteristicas. Pero, de todos modos, puede haber otros hechos
acerca del proceso evolutivo que estén a nuestro alcance. Conside-
remos el siguiente ejemplo. Sabemos que el cddigo genético es
muy redundante. La tercera posicion en los codones no suele
establecer diferencias de aminoacidos resultantes. Esto sugiere que
los cambios en la tercera posicién tienen lugar principalmente por
deriva al azar. Esta linea de argumentacion, bastante general,
puede ser defendible aun cuando ignoremos las relaciones filoge-
néticas existentes entre un determinado conjunto de taxones. En
tal caso, podriamos ser capaces de examinar un conjunto de datos
de terceras posiciones en esos taxones y hacer una inferencia que
suponga un modelo de evolucion de tasa uniforme. Aqui podemos
saber lo suficiente sobre el proceso como para llevar adelante una
inferencia sobre el patron. El conocimiento del patréon no puede
ser completamente independiente del conocimiento del proceso, y
la ignorancia del patron normalmente comporta cierta ignorancia
acerca de algunas facetas del proceso. Pero esto no es razén para
alarmarse.

Esta misma linea de argumentacion puede ayudarnos a deter-
minar si el mejor método de inferencia es la parsimonia o la
semejanza general. Si cada caracteristica de cada rama evoluciona
de acuerdo con sus propias reglas idiosincrésicas, pero desconoci-
das, entonces no podra decirse nada sobre las relaciones geneald-
gicas ni sobre los métodos que debamos usar para inferirlas. Pero
si podemos decir algo lo suficientemente general sobre la evolu-
cion de la caracteristica, o si podemos identificar un subconjunto
de caracteristicas que obedezcan a las mismas reglas de cambio,
tales supuestos sobre el proceso podran ayudarnos a resolver el
conflicto entre parsimonia y semejanza general.



Sugerencias para futuras lecturas

Ridley (1986) constituye una introduccion util a las tres filoso-
fias taxondmicas. Hull (1988) defiende la perspectiva de que las
especies son individuos, y también presenta argumentos contrarios
al esencialismo y al feneticismo. Ademaés de los conceptos de
especie explorados en este capitulo, es importante considerar tam-
bién las ideas de Paterson (1985) acerca de los sistemas de recono-
cimiento de la pareja, el concepto de cohesion de especie de Temple-
ton (1989) y el concepto filogenético de especie (Mishler vy
Donoghue, 1982; Dequeiroz y Donoghue, 1988). Ereshefsky
(1992) es una antologia util de trabajos bioldgicos y filoséficos
sobre el concepto de especie. Por ultimo, Sober (1988) discute las
explicaciones de la causa comun y las causas separadas en relacion
con el Principio de la Causa Comun de Reichenbach (1956).



Capitulo 7
LA SOCIOBIOLOGIA Y LA EXTENSION

de la teoria de la evolucidén

La sociobiologia es un programa de investigacion que pretende
utilizar la teoria de la evolucion para dar cuenta de caracteristicas
significativas de indole social, psicoldgica y conductual en distintas
especies. Entendida de este modo, la sociobiologia no da comien-
zo0 con la publicacion en 1975 del controvertido libro de E. O.
Wilson, Sociobiologia: la nueva sintesis, sino que sélo constituye
una fase reciente de los viejos intentos de los biélogos por teorizar
acerca de la evolucion de la conducta.

Lo que diferencia a la sociobiologia de sus predecesores es el
uso del vocabulario de la actual teoria de la evolucion. Wilson
anuncié que el principal problema para la sociobiologia es la
evolucion del altruismo. Es distintivo de la sociobiologia el cen-
trarse en este problema, asi como la renuencia de muchos socio-
bidlogos (aunque no todos) a dejarse llevar por las hipétesis de la
seleccion de grupo. La sociobiologia no es solamente un programa
de investigacion interesado en la evolucion de la conducta; su
perspectiva caracteristica es adaptacionista, con un fuerte énfasis
en la hipoétesis de la adaptacion del individuo.

El furor inicial que surgi6é en torno al libro de Wilson concer-
nia principalmente a su ultimo capitulo, en el cual el autor aplica-
ba las ideas sociobioldgicas a la mente y la cultura humanas. Se le
criticd por producir un documento ideolégico y por hacer un mal



uso de ideas cientificas para justificar el status quo politico. La
sociobiologia también fue criticada por no ser falsable; los socio-
biélogos fueron acusados de inventar teorias amafiadas que no
estaban, y tal vez no podian llegar a estarlo, demostradas rigurosa-
mente (Alien et al., 1976).

Algunas de esas criticas no merecen que las tratemos aqui. Mi
punto de vista en lo tocante a la acusacion de infalsabilidad ya
habré quedado claro en los capitulos 2 y 5. La sociobiologia, como
el adaptacionismo, es un programa de investigacion; los programas
de investigacion no se sostienen o caen por el éxito de un determi-
nado modelo.

Al mismo tiempo, es bastante cierto que algunas formulaciones
populares de las ideas sociobiolégicas han extraido grandiosas
conclusiones a partir de pruebas muy débiles. En el Capitulo 5
subrayé la importancia de especificar con cuidado la proposicién a
la que pretende dirigirse una explicacion adaptacionista. Cuando
un sociobidlogo intenta explicar por qué los seres humanos mues-
tran xenofobia o agresividad, o resultan faciles de adoctrinar (Wil-
son, 1975, 1978), la primera pregunta deberia ser: ;de qué hecho
conductual estamos discutiendo realmente? ;Se trata del hecho de
que los seres humanos son algunas veces xenofébos, de que lo son
siempre 0 de que despliegan ese rasgo en ciertas circunstancias,
pero no en otras? El primer problema es bastante trivial, en tanto
gue el segundo es ilusorio; los seres humanos no son siempre
xenofébos. Como suele ocurrir respecto a las explicaciones adap-
tacionistas, los problemas bien planteados no deben ser demasiado
simples (Apartado 5.5).

Lo mismo que la sociobiologia humana no puede rechazarse
sobre la base de que algunas explicaciones sociobioldgicas aisladas
sean defectuosas, tampoco puede reivindicarse el programa recu-
rriendo al simple hecho de que la mente/cerebro humano sea
producto de la evolucién. Lo que es innegable es que las teorias
del comportamiento humano deben ser consistentes con los he-
chos de la evolucién; como también han de ser consistentes con el
hecho de que el cuerpo humano esta hecho de materia. Sin embar-
go, de aqui no se sigue que la biologia o la fisica puedan decirnos
algo interesante acerca del comportamiento humano. En el Apar-
tado 7.5 examinaré una idea que va en contra del programa de
investigacion de la sociobiologia: la idea de que la mente/cerebro



humano, aunque producto de la evolucién, ha dado lugar a com-
portamientos que no pueden entenderse en términos puramente
evolucionistas.

Mi punto de vista es que no hay ninguna «prueba mégica» que
demuestre que la sociobiologia estd y debe permanecer en banca-
rrota, ni tampoco ninguna que demuestre que debe tener éxito.
Toda discusién sobre la adecuacion de los modelos sociobiol6gi-
cos debe tomar inevitablemente los modelos uno por uno y abor-
dar los detalles (Kitcher, 1985). Evidentemente, un capitulo de un
libro pequefio como es éste, no es espacio suficiente para desarro-
llar esa tarea. En cualquier caso, no voy a intentar llevar a cabo
una valoracion de amplio espectro sobre las promesas de la socio-
biologia. Mi interés reside en unos pocos temas filos6ficos amplios
que han sido importantes en el debate sociobioldgico.

7.1. Determinismo bioldgico

La evolucién por seleccion natural requiere que las diferencias
fenotipicas sean heredables. Por ejemplo, la seleccion de la veloci-
dad de carrera en una poblacién de cebras hard que la velocidad
de carrera media aumente solamente si los progenitores mas-
rapidos-que-la-media tienden a tener descendencia mas-rapida-
que-la-media (Apartado 1.4). ;Qué podria producir esta correla-
cion entre el fenotipo parental y el de la descendencia? El supues-
to evolucionista habitual es que existen diferencias genéticas entre
los progenitores que explican las diferencias en velocidad de ca-
rrera. Como la prole hereda sus genes de los padres, los padres
mas-rapidos-que-la-media tienden a tener descendientes mas-
rapidos-que-la-media.

Este esquema bésico se mantiene sin cambios cuando un socio-
bidlogo intenta explicar alguna caracteristica conductual sofistica-
da postulando que esa caracteristica es resultado de la evolucion
por seleccion natural. Como se mencioné antes, Wilson (1975)
sugirié que los seres humanos son xenofobos, facilmente adoctri-
nables y agresivos, y que estos rasgos conductuales han evolucio-
nado porque han sido seleccionados. Para que esto sea cierto, ha
de postularse una poblacion ancestral en la cual hubiera variacion
del fenotipo en cuestion. Los individuos debian variar en su grado



de xenofobia, y los mas xendfobos debian ser mas eficaces que los
que lo fueran menos. Ademas, el rasgo deberia ser heredable. Ha
de postularse un gen (o un complejo de genes) para la xenofobia.

Tales explicaciones son a menudo criticadas sobre la base de
gue no hay pruebas acerca de la existencia de genes «para» la
conducta en cuestion. Aun en el caso de que la objecion de las
pruebas sea correcta, el considerarla como una objecidén decisiva
depende de hasta qué punto se esté también dispuesto a tirar por
la borda el resto de la teoria de la evolucion. Fisher (1930) elabor6
su modelo de la evolucién de la proporcion de sexos (Cuadro 1.3)
sin ninguna prueba de que hubiera genes para la proporcion
sexual. Lo mismo puede decirse practicamente de todos los mode-
los fenotipicos de la evolucion. ElI modelo de optimacién de Par-
ker (1978) acerca del tiempo de copulacion de la mosca del es-
tiércol (Apartado 5.5) tampoco aporta prueba alguna de que haya
un gen para el tiempo de copulacién, pero ello no ha impedido
gue muchos bidlogos evolucionistas se lo hayan tomado en serio.
No es que el descubrimiento del mecanismo genético sea irrele-
vante para la explicacion, sino que tal descubrimiento no parece
ser necesario, en sentido estricto, para que la explicacion merezca
ser tomada en serio.

Aun asi, vale la pena considerar qué significa hablar de un
«gen para la xenofobia», asi como considerar mas en general
cuéles son los supuestos genéticos con los que se compromete la
sociobiologia. Podemos comenzar con una posicion expresada por
Gould (1980b, pag. 95 de la traduccion castellana, 1983):

«No existe gen alguno “pata” piezas tan claras de la morfologia como la rétula
izquierda o la ufia de un dedo. Los cuerpos no pueden ser atomizados en partes,
construida cada una por un gen individual. Cientos de genes contribuyen a la
construccién de la mayoria de las partes del cuerpo y su accién se canaliza a través
de una caleidoscépica serie de influencias ambientales: embrionarias y postnatales,
internas y externas,»

«Genética de saco de judias» es una expresion peyorativa para
referirse a la idea de que existe una correspondencia uno-a-uno
entre genes y fenotipos. La posicion de Gould es que la genética
del saco de judias es falsa. Pero los sociobidlogos, pese al hecho de
que muchas veces hablan de un «gen para X», no se comprometen
con la genética del saco de judias. Pueden estar de acuerdo en que



«cientos de genes» contribuyen a los fenotipos que estén discu-
tiendo, y quedarse tan felices.

¢Qué significa afirmar que un gen (o un complejo de genes) es
«para» un determinado fenotipo? Un gen para el fenotipo X es
presumiblemente un gen que causa el fenotipo X. Pero ;qué
significa esta afirmacidn causal? Dawkins (1982a, pag. 12) ofrece
la siguiente propuesta:

«Entonces, si fuera cierto que la posesion de un cromosoma Y tiene una
influencia causal en el talento rfiusical o en la aficién a tricotar, pongamos por caso,
¢qué significaria eso? Significaria que, en una determinada poblacion y en un
determinado medio, un observador que estuviera en posesion de informacion
acerca del sexo de un individuo estaria en mejores condiciones que un observador
ignorante del sexo de la persona para hacer una prediccion estadisticamente mas
precisa acerca del talento musical de la persona. El énfasis estd en la palabra
“estadisticamente”, y permitasenos afiadir, como remate, un “permaneciendo igua-
les otras cosas”. El observador podria disponer de alguna informacion adicional,
relativa, por ejemplo, a la educacién o crianza de la persona, lo que le permitiria
revisar, o incluso invertir, su prediccion basada en el sexo. Si es estadisticamente
mas probable que a las hembras les guste tricotar mas que a los varones, esto no
quiere decir que a todas ellas les guste, ni siquiera que le guste a la mayoria.»

Permitasenos formular mas explicitamente la idea de Dawkins.
Si pretendemos responder a la pregunta de si el ser hembra (H) es
causa de que a una le guste tricotar (T), debemos especificar
primero una poblaciéon y un medio. Consideremos la poblacion de
seres humanos vivos en 1993, y tomemos como medio el conjunto
de medios en los que la gente habita normalmente. Estoy asumien-
do que Dawkins no insiste en que los individuos considerados
deban vivir exactamente en el mismo medio, pues esto haria
imposible proponer afirmaciones causales acerca del mundo real.
Dadas estas especificaciones, entiendo que la propuesta de Daw-
kins es que «H causa T» significa que P(T/H)>P(T); esta desi-
gualdad es equivalente a P(T/H)>P{T/no-H).

El problema de esta propuesta es que iguala causacién y corre-
lacion. El hecho de que las mujeres hagan punto mas a menudo
gue los hombres no significa que ser hembra sea un factor causal
positivo de tricotar. Exactamente en el mismo sentido puede ser
verdad que las gotas en las lecturas barométricas estén correlacio-
nadas con las tormentas, pero eso no significa que las gotas del
barémetro causen las tormentas (véase Cuadro 3.3).



Para aplicar este punto a la cuestion de qué significa «gen para
X» consideremos el hecho de que existen diferencias genéticas
entre los habitantes de Finlandia y los de Corea. Supongamos que el
gen a esta presente en el 20 % de los finlandeses, pero en el 75 %
de los coreanos. Si yo elijo al azar a un individuo después de haber
mezclado la poblacion de estos dos paises y encuentro que dicho
individuo posee el gen a, tengo pruebas de que esa persona habla
coreano méas bien que finlandés. Pero seria absurdo concluir a
partir de aqui que el gen a sea un gen para hablar coreano. El gen a
puede ser simplemente un gen para el tipo de sangre; las frecuen-
cias de tipos de sangre en los dos paises pueden ser diferentes.

No existe un gen para hablar coreano. Pero esto no quiere
decir que la poblacién de hablantes coreanos tenga el mismo perfil
genético que la poblacion de hablantes de finlandés. Lo que signi-
fica es que dos personas situadas exactamente en el mismo medio
terminarian por hablar el mismo idioma a pesar de cualquier
diferencia genética que pudieran tener.

Esta idea puede representarse esquematicamente como sigue.
Supongamos que todos los individuos de las dos poblaciones
poseen o bien el genotipo G1, o bien el genotipo G2. Supongamos
también que cada individuo se ve expuesto al finlandés, o bien al
coreano en las primeras etapas de su vida. En principio, hay
cuatro «condiciones de tratamiento». Los fenotipos resultantes de
estas cuatro combinaciones gen/medio figuran como entradas en
la siguiente tabla de doble entrada:

Medio
El sujeto es expuesto a
Finlandés Coreano
. Gl habla finlandés habla coreano
Genotipo
G2 habla finlandés habla coreano

En este ejemplo, el genotipo que se posea no influye en absolu-
to en el idioma que se hable. Evidentemente, un individuo no
puede hablar un idioma si no tiene genes; un organismo no se
desarrollara en absoluto si no tiene genes. Pero si preguntamos si
los genes contribuyen causalmente al desarrollo de algun fenotipo,
normalmente tenemos en mente una diferencia entre un genotipo



y otro; la contraposicion entre tener genes de algun tipo y no
tenerlos en absoluto no es la comparacion relevante.

En esta tabla de doble entrada, la mayor parte de los indivi-
duos estan en la parte superior izquierda o en la inferior derecha.
La gente que crece oyendo finlandés tiende a poseer un genotipo
G1, y los individuos que crecen escuchando coreano tienden a
tener un genotipo G2. Es decir, en este caso hay una correlacion
gen/medio. Esta correlacién nos permite predecir qué idioma ha-
bla la gente si conocemos bien su medio, o bien su genotipo. El
genotipo puede ser un buen predictor del idioma que se hable,
aunqgue el genotipo que se posea no establezca diferencias para la
determinacion del idioma que se hable.

He pasado a la ligera por algunas de las ideas béasicas que los
bidlogos utilizan actualmente para entender la distincion entre natu-
raleza y crianza. Es una perogrullada decir que todo fenotipo que un
organismo posee es resultado de un proceso causal en el que los
factores genéticos y medioambientales interacttan. Pero, dado que
estas dos clases de causas desempefian un papel en la ontogenia de
un individuo, ;cémo podemos decir cual de ellas ha «contribuido
mas» 0 ha sido «mas importante»? Consideremos un fenotipo como
puede ser la altura de una planta de maiz. Si la planta mide seis pies
de alto, ;cdmo decir si fueron sus genes o su medio la causa mas
importante de su altura? Si los genes proporcionan cinco pies a la
planta y el medio afiade el otro restante, podriamos decir que los
genes han contribuido més. Pero genes y medio no funcionan por
separado (Lewontin, 1974). ;Como podemos, entonces, comparar
la importancia de los dos factores causales?

La intuiciéon fundamental en la comprensién moderna de esta
cuestion es que debe referirse a la variacion en una poblaciéon. No
preguntamos si son los genes o el medio lo que importa mas en el
desarrollo de una planta de maiz individual, sino que tomamos un
maizal en el que haya variacién de altura y nos preguntamos qué
parte de esa variacion puede explicarse por variacion genética y
gué parte por variacién del medio.

La idea estadistica basica utilizada en esta empresa se denomi-
na analisis de varianza. En aras nuevamente de la simplicidad,
consideremos un maizal en el que cada planta posee o bien un
genotipo GI, o bien un genotipo G2, y cada una de ellas recibe
bien una unidad de agua L4l), o bien dos L42). Supongamos que



las cuatro celdillas de tratamiento contienen el mismo ndmero de
plantas y que la altura media dentro de las celdillas es como sigue:

Medio
Al A2
Gl 4 5
G2 2 3

En este caso, el paso de G2 a Gl incrementa el fenotipo en dos
unidades, con independencia de si las plantas reciben una o dos
unidades de agua. También es cierto que el paso de una unidad de
agua a dos incrementa la altura en una sola unidad, con indepen-
dencia de si las plantas tienen el genotipo G1 o el genotipo G2. En
este ejemplo hay un efecto principal positivo debido a los genes y un
efecto principal positivo debido al medio; un cambio en cualquiera
de los dos introduce una diferencia en el fenotipo resultante.
Ademas, adviértase que el efecto principal genético es mayor que
el efecto principal medioambiental: cambiar los genes de una
planta (por asi decir) introduce una mayor diferencia en su altura
gue cambiar su medio.

Modificando los nimeros de la tabla anterior puede construir-
se un conjunto de datos segun el cual el efecto principal del medio
fuese mayor que el efecto principal genético. También se pueden
formar conjuntos de datos donde uno o los dos factores principa-
les sean cero. Lo dejo como ejercicios para el lector.

En la tabla anterior, las influencias son puramente aditivas.
Pasar de G2 a GI supone «afiadir» dos unidades de altura, con
independencia del medio en que habite la planta; pasar de Al a
A2 supone «afiadir» una unidad de altura, independientemente de
qué genotipo posea la planta. El siguiente conjunto de datos no es
aditivo, sino que implica una interaccion gen/medio’.

Medio
Al A2
Gl 4 7
G2 2 3

Gen



En este caso, la diferencia que supone un aumento de agua
depende del genotipo de la planta. Simétricamente, también es
cierto que la diferencia que supone un cambio en el genotipo
depende del ambiente de la planta. Pero, lo mismo que antes, los
efectos principales se calculan determinando qué diferencia media
supone en el fenotipo resultante un cambio en los genes o un
cambio en el medio.

Podemos ahora aclarar el sentido que tiene decir que los genes
son mas (o menos) importantes que el medio para explicar la
variacion de un determinado fenotipo en una determinada pobla-
cion. Esto significa simplemente que el efecto principal genético es
mayor (0 menor) que el efecto principal medioambiental. Hay un
gen (o complejo de genes) «para» un fenotipo en una poblacion
determinada precisamente cuando la variacion de ese. fenotipo
tiene un efecto principal genético.

Una consecuencia de esta idea es que un rasgo no tiene por
qué ser puramente «naturaleza» (= genético) o puramente «crian-
za» (= medioambiental). Decir que los genes influyen en un deter-
minado fenotipo no significa que el medio carezca de influencia.
Que los genes supongan una diferencia no significa que el medio
no lo haga.

Otra consecuencia es que carece de sentido decir que los genes
son mas importantes que el medio (o lo contrario) para un fenoti-
po que no varie. Si todos los seres humanos tienen cabeza, no se
puede decir que los genes sean mas importantes que el medio para
conformar este fenotipo en el ser humano.

Aun cuando no exista un efecto principal genético para el
fenotipo que acabamos de mencionar, eso no quiere decir que los
genes no cumplan ningtn papel en los procesos ontogenéticos por
los que los individuos desarrollan una cabeza. Una vez mas, es
esencial tener presente que «efecto principal genético» tiene que
ver con que diferentes genes tiendan a producir diferentes fenoti-
pos. Si todos los genes producen el mismo fenotipo (i.e., el rasgo
estd totalmente canalizado), no hay efecto principal genético.

Considérese otro rasgo que es (virtualmente) universal en nues-
tra especie: practicamente todo ser humano puede hablar un idio-
ma. Muchos lingtistas hablan de una «capacidad innata para el
lenguaje», que todos los seres humanos comparten. ;Qué puede
significar esto, si el rasgo no varia? Para que esta idea tenga sentido,



debemos embutir la poblacién humana, en la cual el rasgo es uni-
versal, dentro de una poblaciobn més amplia. Consideremos, por
ejemplo, a los seres humanos junto con los pollos. Algunos indivi-
duos de esta superpoblacion hablan una lengua, en tanto que otros
no lo hacen. ;Como explicamos esta pauta de variacion? ;Se trata
meramente de que los seres humanos y los pollos crecen en ambien-
tes distintos? (O desempefian un papel las diferencias genéticas?

Desgraciadamente, nos enfrentamos desde el principio con el
problema de la correlacion gen/medio. Los seres humanos son
genéticamente distintos de los pollos, pero también es cierto que
viven en ambientes distintos. Para averiguar cuéles son las respec-
tivas contribuciones de los genes y del medio debemos romper
esta correlacion, o bien, dado que hay consideraciones éticas que
nos impiden hacerlo, debemos intentar imaginar qué sucederia si
la correlacion se rompiera. Lo mismo que en el ejemplo de los
coreanos Y los finlandeses, necesitamos rellenar las cuatro celdillas

siguiente tabla de doble entrada:

Medio
Expuesto a un No expuesto a un
lenguaje humano lenguaje humano
Genes humanos Si No
Genes de pollo No No

Las cuatro entradas describen si el individuo hablard o no una
lengua. En este ejemplo, la contribucion de los genes y la del
medio son completamente simétricas. Poseer los genes adecuados
es esencial, pero también lo es vivir en el ambiente adecuado.

Distribuir la responsabilidad causal entre los genes y el am-
biente depende del conjunto de genes y de la gama de ambientes
gue se tomen en cuenta. Consideremos, por ejemplo, la enferme-
dad genética conocida como sindrome FCU (fenilcetonuria). Los
individuos con dos copias del gen recesivo (llamémoslo «/») no
pueden digerir la fenilalanina. Si su dieta contiene fenilalanina,
desarrollaran un retraso severo. Sin embargo, los homozigdticos f f
se desarrollardn con bastante normalidad si su dieta se controla
con cuidado.



Vamos a considerar el sindrome FCU antes y después del
descubrimiento de esos hechos acerca del control de la dieta.
Antes de su descubrimiento, casi la totalidad seguia dietas que
contenian fenilalanina. En este caso, la explicacion de por qué
algunos individuos, pero no otros, terminaban por desarrollar el
sindrome es enteramente genética. Pero una vez que se control6 la
dieta de los homozigo6ticos ff, cambié el perfil causal del sindrome
FCU. Actualmente, es cierto que tanto los genes como el medio
establecen una diferencia; hoy en dia, este sindrome no es mas
genético que ambiental (Burian, 1983).

Un ejemplo més sencillo ilustra el mismo punto. Supongamos
que un conjunto de plantas de maiz genéticamente diferentes son
criadas en el mismo ambiente; las diferencias de altura se deberan
entonces solamente a las diferencias genéticas. Pero si se toma ese
mismo grupo de plantas y se las cria en ambientes distintos, el
efecto principal ambiental ya no sera cero. De hecho, puede inclu-
so superar al efecto principal genético. El que un fenotipo sea o no
principalmente genético no es una caracteristica intrinseca suya, sino
que es relativa a la gama de ambientes (Lewontin, 1974)..

La pregunta «;Importan los genes mas que el ambiente?»
carece de sentido. El interrogante hay que restringirlo a un fenoti-
po. Qué lengua hable uno es una cuestion determinada por el
ambiente, pero el color de los ojos est4 determinado por los genes.
Ademas de especificar el fenotipo en cuestion, también debe de-
terminarse la gama de genes y de ambientes que se va a considerar.
Un rasgo puede ser principalmente genético en una gama de
ambientes y no serlo en otra gama diferente.

Tras estas consideraciones acerca de lo que significa hablar
sobre un gen (o genes) para X (donde X es algun fenotipo), paso
ahora a considerar qué es lo que la sociobiologia presupone acerca
de la cuestion de la causacion genética. Los sociobidlogos discuten
a veces sobre rasgos que consideran universales (o casi universa-
les) dentro de la especie de que se trate. En otras ocasiones tratan
de rasgos que muestran variacion intraespecifica. Permitaseme
abordar por turnos ambos casos.

Ya he dicho que la evolucion por seleccion natural requiere
que el rasgo en evolucion sea heredable (0 «heredable en sentido
estricto», lo que significa que existe un efecto principal genético
en la explicacion de la variaciéon fenotipica). Debemos ahora con-



siderar el que la heredabilidad de un rasgo en evolucion evolucio-
ne ella misma. El hecho de que un rasgo deba ser heredable
mientras estd evolucionando no significa que deba seguir siendo
heredable una vez que haya dejado de evolucionar.

Considérese un marco simplificado para la evolucion del pul-
gar oponible. Hubo una poblacién ancestral en la que algunos
individuos tenian pulgares oponibles y otros no, reflejando esta
diferencia fenotipica diferencias genéticas entre las dos clases de
individuos. La seleccion hizo entonces que aumentase la frecuen-
cia de pulgares oponibles; eventualmente, el rasgo lleg6 a fijarse.
En ese momento, el gen o los genes responsables del pulgar
oponible también quedaron fijados. Puesto que ahora ya no hay
variacién fenotipica en la poblacién, tampoco hay ya efecto princi-
pal genético. Por tanto, la heredabilidad es cero. Lo mismo que la
seleccion natural tipicamente destruye la variacion (Apartados 1.4
y 5.2), también destruye la heredabilidad.

Naturalmente, es una simplificacion excesiva decir que no hay
en absoluto variacion del fenotipo en las poblaciones actuales.
Hace treinta afios, un cierto nimero de mujeres ingirié la droga
conocida como talidomida, sin saber que ello causaria el nacimien-
to de hijos sin brazos. Ademas, la gente pierde a veces los pulgares
en accidentes industriales. Ejemplos como éstos muestran que
facilmente podria ser cierto que la variacion actual del fenotipo de
tener pulgares oponibles es principalmente ambiental, y no genéti-
ca. Asi, cuando un sociobiélogo postula un gen para X como
forma de explicar por qué el fenotipo X evolucion6 hasta llegar a
la fijacion, el efecto principal genético que esto exige debi6 de
existir ancestralmente. No es necesario que exista en la actualidad.

Aunque tales explicaciones no implican un compromiso con la
existencia de variacion genética en la actualidad, supongamos que
encontramos que tal variacion genética existe. ;Confiere esto auto-
maéaticamente credibilidad a una explicacion selectiva? Aqui debe-
mos andar con cuidado. Si se dice que un rasgo ha evolucionado a
causa de la fuerte ventaja selectiva que proporciona, entonces
resulta sorprendente que todavia exista variacion genética para ese
rasgo. No es infrecuente que los sociobidlogos afirmen al mismo
tiempo que un fenotipo (como la inteligencia) ha sido conformado
por la seleccion y que el rasgo en la actualidad tiene un importante
componente genético. Lejos de encajar armoniosamente, existe



una disonancia entre estas dos afirmaciones que debemos apren-
der a detectar.

Vamos a considerar ahora los rasgos que, segin piensan los
sociobi6logos, presentan actualmente variacién intraespecifica. Un
ejemplo prominente es el asunto de las diferencias comportamen-
tales entre los sexos. Los sociobi6logos han sugerido en ocasiones
gue los hombres son mas promiscuos que las mujeres (y que las
mujeres son mas «timidas» que los hombres), y que la teoria de la
evolucion explica el porqué. También han abordado las diferen-
cias en las pautas de crianza de los nifios, haciendo comentarios
sobre por qué las mujeres permanecen en casa con los hijos en
mayor medida que los hombres.

Centrémonos en el cuidado parental. Supongamos que las
mujeres, por término medio, cuidan a sus hijos méas que los hom-
bres, y esto en todos los distintos ambientes en que los seres
humanos han habitado hasta la fecha. Esta diferencia entre los
sexos podria obedecer a tres patrones distintos, esquematizados

en la Figura 7.1.

Figura 7.1. Tres posibles relaciones entre el tiempo medio que dedican las
mujeres y los hombres al cuidado parental.

En la parte (a) de la figura, hombres y mujeres difieren en el
tiempo medio que cada uno de ellos dedica a tareas de cuidado
parental. Notese que el tiempo medio dedicado por cada uno de
los sexos no se ve afectado por el ambiente. En la parte (b), el
tiempo esta bajo la influencia de cambios en el ambiente, aunque
la diferencia entre los sexos, no.



La parte (a) representa una forma mas fuerte de «determinis-
mo bioldgico» que la parte (b). Es un curioso hecho terminoldgico
el que la expresion «determinismo bioldgico» se use tan a menudo
para referirse al determinismo genético (como si causas ambienta-
les tales como la nutricion no fuesen «bioldgicas»). La parte (a)
dice que ni el valor absoluto ni la relacién entre los sexos puede
ser modificada por él ambiente; la parte (b) dice que un cambio en
el ambiente puede modificar el valor absoluto para cada sexo,
pero no la relacion entre los sexos.

La sociobiologia no se compromete con las ideas representadas
ni en la parte (a) ni en la parte (b). Una explicacion evolucionista
de las diferencias conductuales entre los sexos no tiene por qué
mantener que no hay ningln ambiente posible en el que la diferen-
cia se anule o se invierta. Los sociobidlogos sostienen con frecuen-
cia que seria muy dificil eliminar ciertas diferencias comportamen-
tales entre los sexos (Wilson, 1975). Por ejemplo, seria necesario
rehacer por completo las pautas de cuidados que los nifios y las
nifias experimentan durante su infancia. Tal vez debieran sustituir-
se los padres bioldgicos por expertos en crianza infantil entrena-
dos por el Estado para comportarse de ciertas formas. En un
ambiente asi, radicalmente alterado, nifias y nifios podrian crecer
hasta llegar a convertirse en padres capaces de proporcionar canti-
dades iguales de cuidados parentales. Un sociobiélogo podria
argumentar que tal organizacién, aunque no imposible, no seria
deseable. La nueva organizacién exigiria sacrificar valores que son
queridos para muchos (Kitcher, 1985).

Esta tercera posibilidad se ilustra en la Figura 7.1(c). En esta
configuracidn, el ambiente afecta no sélo a la cantidad absoluta de
cuidados infantiles, sino también a la cuestion de si las mujeres los
ofrecen méas que los hombres. Aunque las partes (a) y (b) repre-
sentan versiones del determinismo biolédgico (i.e., genético), la
parte (c) no puede interpretarse de ese modo.

En las tres figuras se puede decir que la diferencia comporta-
mental entre los sexos dentro de la gama de los ambientes reales
tiene una causa no ambiental. Si el eje x representa todas las
causas ambientales, entonces se dice que la diferencia genética
entre hombres y mujeres (presumiblemente el hecho de que las
mujeres sean normalmente XX y los hombres XY) posee relevan-
cia explicativa.



Como ya dejamos claro al discutir el ejemplo de Dawkins
sobre el tricotar, es importante no dejarse confundir por las corre-
laciones gen/medio. ElI hecho de que los individuos XX, por
término medio, proporcionen méas cuidados infantiles que los indi-
viduos XY no implica, por si mismo, que XX sea una configura-
cion genética que codifigue més cuidados infantiles. Solo si con-
trolasemos las causas ambientales y siguiéramos encontrando un
efecto principal genético podriamos concluir que esta diferencia
comportamental entre los sexos tiene una causa genética.

Los sociobidlogos han defendido, por lo general, la hipdtesis
de que las diferencias comportamentales importantes entre los
Sex0s poseen un componente genético significativo. La seleccién
ha favorecido comportamientos diferentes en cada sexo. Entre las
mujeres, la selecc-ién ha favorecido un conjunto de comporta-
mientos; entre los hombres, ha favorecido otro conjunto distinto.
Por supuesto que esta hipotesis no excluye lo que es obviamente
cierto, a saber, que algunos hombres proporcionan mas cuidados
parentales que otros, y que también se da variacion del rasgo entre
las mujeres. La hipoétesis pretende dar cuenta de la variacion entre
los sexos, no de la variacion intrasexual. La variacion dentro de un
sexo puede ser fundamentalmente ambiental, pero la variacion
entre sexos —y esto es lo que implica la explicacion seleccionis-
ta— ha de tener un componente genético significativo.

Si bien muchos sociobidlogos se inclinan a explicar esta pauta
de variacién en términos genéticos, tampoco es que sea un com-
promiso inevitable de la teoria sociobioldgica el que toda variacion
intraespecifica deba explicarse de este modo. Un ejemplo Gtil de
por qué esto no es intrinseco al programa de investigacion nos lo
ofrece el trabajo de Richard Alexander (1979). Alexander estaba
interesado en explicar la variacion intraespecifica. Por ejemplo,
abordo la cuestion de por qué sélo algunas sociedades se ajustan
al sistema de parentesco conocido como avunculado. En esta
organizacioén, los hombres proporcionan més cuidados a los hijos
de sus hermanas que a los de sus propias esposas. Alexander
sugiere que este sistema acaece en sociedades en las que los
hombres tienen muy escasa certeza con respecto a su paternidad.
Si las mujeres son lo suficientemente promiscuas, un hombre
tendrd mas genes en comun con los hijos de su hermana que con
los hijos de su esposa. Por tanto, un hombre perteneciente a una



sociedad de tales caracteristicas maximiza su éxito reproductivo al
ayudar a los hijos de su hermana mas que a los de su esposa.

No pretendo abordar los aspectos empiricos para ver si esta
explicacion es correcta. La cuestion es que Alexander no afirma
que las sociedades que se ajustan al avunculado difieran genética-
mente de las sociedades que no lo siguen. De acuerdo con Alexan-
der, los seres humanos poseen una dotacién genética que les
permite una enorme flexibilidad comportamental. EIl genotipo hu-
mano ha evolucionado de tal forma que los individuos ajustan sus
comportamientos de modo que se maximice la eficacia. La gente
de distintas sociedades se comporta de manera diferente no por-
que sean genéticamente distintos, sino porque viven en ambientes
distintos. El avunculado maximiza la eficacia en ciertos ambientes,
pero no en otros.

De un modo curioso, Alexander es un «ambientalista radical»
con respecto a la variacion intraespecifica. Lejos de intentar expli-
car las diferencias comportamentales como algo que esta «en nues-
tros genes», sostiene que la variacion conductual ha de explicarse
ambientalmente. Esto estd todo lo lejos que se puede estar de un
compromiso con el determinismo biolégico (i.e., genético).

7.2. (Tiene la sociobiologia una funcién ideolégica?

Los criticos consideran la sociobiologia como la Gltima entrega
de una larga serie de ideas bioldgicas, desde el darvinismo social,
popular a finales del siglo x1x, pasando por el movimiento de los
tests de CI en torno al periodo de la Primera Guerra Mundial, a la
«biologia racial» de los nazis y al debate sobre razas y Cl durante
la década de 1960 (Chorover, 1980; Lewontin, Rose y Kamin,
1984). La sociobiologia, como sus predecesores en esta linea, ha
recibido la acusacion de ser ideoldgica.

¢Qué puede significar esta acusacion de «ideoldgica»? Es pre-
ciso hacer algunas distinciones. En primer lugar, podria afirmarse
gue determinados autores o aquellos que deciden las ideas a
difundir o la audiencia general de estos puntos de vista estan
movidos por consideraciones ideoldgicas. En segundo lugar, esta
la cuestion de la magnitud del papel que desempefian las conside-
raciones ideoldgicas en ese triple proceso de creacién, difusion y



Cuadro 7.1. El principio de deber-implica-poder

La sociobiologia ha sido criticada por defender el status quo. Si la
sociobiologia entrafiase una tesis fuerte de deterninismo bioldgico, esa
acusacion tendria sentido. Si las desigualdades existentes entre los sexos,
entre las razas o entre las clases sociales fuesen bioldgicamente inalterables,
entonces este hecho dejaria sin base a las criticas al orden social existente.
Seria desesperadamente utopico criticar la sociedad por ordenaciones que
no pueden cambiarse.

El argumento que acabo de exponer esta haciendo uso del Principio de
deber-implica-poder: Si una persona debe hacer X, entonces debe ser posible
que la persona haga X. Si yo no puedo salvar a una persona que se esta
ahogando (p. ej., porque no sé nadar o porque no tengo acceso a un
salvavidas), entonces es falso que yo deba salvar a esa persona: no puedo ser
criticado por no hacer lo imposible. De modo similar, si nuestra biologia
hace imposible que eliminemos ciertas desigualdades, entonces es falso que
debamos eliminarlas.

Si el Principio de deber-implica-poder es correcto, entonces los resulta-
dos cientificos pueden suponer que varios enunciados-debe son falsos.
;Contradice esta relacion de implicacion la tesis de Hume (Apartado 7.4)
acerca de la relacién entre enunciados-es y enunciados-debe?

aceptacion. Una version radical de la tesis ideol6gica podria afir-
mar que no hay ni un retazo de pruebas cientificas en apoyo de las
ideas sociobioldgicas; en ese sentido, las ideas serian formuladas,
difundidas y aceptadas por razones totalmente acientificas. Una
tesis menos radical podria ser la de que el grado de conviccién que
tiene la gente con respecto a estas ideas sobrepasa con mucho
las pruebas de que actualmente se dispone; lo que deberia con-
siderarse como especulativo resulta interpretado como verdad
establecida.

Bajo cualquiera de sus presentaciones, la tesis de la ideologia
es una tesis de sesgo. Afirma que hay algo que estd influyendo en
el proceso de produccion/difusion/aceptacion mas alla de las prue-
bas; ese «algo» es la intencion de promover objetivos politicos. La
tesis ideoldgica no implica que los sociobidlogos, individualmente,
estén sesgados: la direccion del pensamiento de los autores indivi-
duales tiene que ver con la producciéon de las ideas sociobiologi-
cas, no con su posterior difusion y aceptacién por parte de una
comunidad mayor. Supongamos que los medios de comunicacion
estuviesen sesgados para favorecer la publicacion de aquellas ideas



cientificas susceptibles de interpretarse como una justificacion del
status quo politico. Si las ideas sociobioldgicas estuviesen siendo
difundidas porque pueden interpretarse de ese modo, la sociobio-
logia estaria cumpliendo una funcién ideoldgica aun cuando nin-
gun sociobiblogo se estuviese apartando individualmente de las nor-
mas razonables de la objetividad cientifica. Resultados cientificos
perfectamente objetivos pueden ponerse a disposicion de un uso
ideoldgico.

Estoy utilizando aqui una idea que ya exploramos en el Apar-
tado 3.7 referente a lo que significa asignar una funcion a algo.
¢Qué quiere decir que el corazon tiene la funcion de bombear
sangre, pero no la de hacer ruido? Una posibilidad es que el
enunciado sobre la funcién haga una afirmacion acerca de por qué
estd ahi el corazon: el corazdn persiste porque bombea sangre, no
porque haga ruido. Al atribuir una funcion ideoldgica a la socio-
biologia, los criticos estan haciendo una afirmacion acerca de por
qué persiste esa clase de ideas.

Entendida de este modo, esa afirmacion funcional no es una
verdad evidente. Se necesita un argumento empirico que demues-
tre que alguna parte del proceso de produccion/difusidn/acepta-
cidn esta sesgada, y que el sesgo se debe a la intencion de promo-
ver ciertos objetivos politicos. Las afirmaciones elocuentes, pero
poco sinceras, sobre los sesgos de los medios de comunicacion lo
tienen, no obstante, bastante dificil para reunir pruebas que
apoyen pretensiones de este tipo.

Tomemos una explicacion funcional de la persistencia de una
idea que es bastante distinta, y posiblemente mas sencilla. Mali-
nowski (1922) quiso explicar por qué los habitantes de las islas de
los mares del Sur contaban con elaborados rituales relacionados
con la pesca en alta mar, pero no para la pesca en agua dulce. Su
explicacion fue que pescar en alta mar es mucho més peligroso
gue pescar en agua dulce, y que los rituales se desarrollaron con
respecto a lo primero porque reducen el miedo.

Para comprobar la conjetura de Malinowski habria que investi-
gar al menos dos hipdtesis. La primera —Ilos rituales realmente
reducen el miedo— podria ser investigada mediante un experi-
mento en el que sélo algunos individuos, pero no otros, fuesen
expuestos a los rituales. Pretenderiamos saber si el primer grupo
tiene menos miedo que el segundo. Si los rituales de alta mar



reducen verdaderamente el miedo, lo siguiente seria averiguar si
los rituales persisten porque tienen ese efecto. En conexion con
ello, nos gustaria saber si los rituales persistirian aun cuando no
redujesen el miedo. Después de todo, es posible que los rituales
simplemente fomenten la solidaridad del grupo y existan por eso,
lo cual no tiene mucho que ver con sus efectos sobre el miedo. El
gue otros rituales pudieran persistir por razones que no guarden
relacion alguna con la reduccién del miedo haria aln menos claro
el que los rituales para la pesca en alta mar persistan porque
reducen el miedo. Tal vez el experimento relevante consistiera, en
este caso, en hacer més segura la pesca en alta mar. ;Se marchita-
rian entonces los rituales?

Para documentar la afirmacion de que la sociobiologia tiene
una funcién ideoldgica podemos plantear un par de preguntas
similares. Las ideas sociobioldgicas, ¢convencen realmente a la
gente de que las desigualdades existentes son legitimas e inevita-
bles? Esta cuestién no se resuelve simplemente viendo lo que los
sociobiodlogos dicen. El asunto es ver qué impacto tienen sobre el
publico distintas lecturas, libros y articulos. ;Acepta la gente que
lee sociobiologia el status quo politico méas que los miembros de
algiin grupo de control? La respuesta no es evidente, pero podria
ser que asi fuera.

Si es que las ideas sociobioldgicas tienen tal consecuencia, el
segundo paso seria determinar si persisten porque tienen ese efec-
to. ¢Persistiria este tipo de teorias si dejasen de ser entendidas
como una justificacion del status quo? Lo mismo que en el caso de
los rituales para la pesca en alta mar, la respuesta no es obvia.
Pudiera ser que la teorizaciéon sociobioldgica estuviese impulsada
por una dindmica de investigacion cientifica que promoviese ese
programa de investigacion aun cuando nadie lo interpretase como
algo con implicaciones politicas. Después de todo, la evolucion del
comportamiento es un atractivo campo de problemas para los
bidlogos. Tal vez algunas ideas sociobioldgicas persistan por razo-
nes puramente cientificas.

He dicho antes que la cuestion de si la sociobiologia tiene una
funcion ideoldgica puede ser més complicada que la cuestion de si
los rituales para la pesca en alta mar cumplen la funciéon de
reducir el miedo. Lina razén es que la sociobiologia no consiste en
una idea Unica, sino que se trata de un entramado de varias ideas



laxamente conectadas entre si, pero elaboradamente conectadas
con diversos elementos del resto de la biologia. Es posible que
algunos temas de la sociobiologia persistan por razones ideoldgi-
cas, en tanto que otros se mantengan a flote por razones plena-
mente cientificas. Del mismo modo que no hay una respuesta
simple y global a la pregunta de si la sociobiologia es cierta,
tampoco la hay a la de si la sociobiologia cumple la funcién de
justificar determinados 6rdenes politicos. Una investigacion seria
de cualquiera de los dos asuntos debe proceder poco a poco.

Los criticos acusan a la sociobiologia de ser una ideologia y no
una ciencia. Los sociobidlogos declaran que sus motivos son cien-
tificos y que son los criticos (algunos de ellos marxistas) los que
tienen motivos ideoldgicos. Dejando de lado todas estas injurias,
hay aqui una cuestion relativa a la sociologia de las ideas que
merece tomarse en consideracion. No seria una tremenda sacudi-
da para el talante cientifico el considerar la posibilidad de que las
ideas religiosas pudieran persistir por razones que no tienen nada
gue ver con su verdad. Los habitantes de las islas de los mares del
Sur llevan a cabo rituales para apaciguar a los dioses; los rituales
persisten, pero no porque haya dioses que respondan a las plega-
rias de los nativos. Cuando este tipo de explicacion se aplica al
contenido de la ciencia, resulta més dificil para los cientificos
enfrentarse a la cuestién con objetividad. Con todo, merece explo-
rarse cientificamente la posibilidad de que ciertas ideas cientificas
se mantengan por razones distintas a la garantia de las pruebas.
Esta sugerencia no debe aceptarse a la ligera, pero tampoco debe
descartarse sin estudio.

7.3.  Antropomorfismo versus puritanismo linguistico

La siguiente critica a la sociobiologia que me propongo consi-
derar tiene que ver con sugerencias como la que cito mas abajo,
que fue propuesta por David Barash en su libro The Whispering
Within (1979, péags. 34, 55):

«Mucha gente puede ofenderse ante la idea de la violacidon en animales, pero el
término parece totalmente apropiado cuando examinamos lo que sucede. Entre los
patos, por ejemplo, es tipica la formacién temprana de las parejas en el sistema



reproductivo, y los dos compafieros se entregan a elaborados y predecibles inter-
cambios conductuales. Cuando el rito culmina finalmente en la monta, macho y
hembra estan claramente de acuerdo. Pero a veces un macho extrafio sorprende a
una hembra ya emparejada e intenta forzarla a una cépula inmediata, sin pararse en
ninguno de los rituales de cortejo habituales y en contra de las evidentes y
vigorosas protestas de ella. Si es que esto no es una violacién, ciertamente se le
parece mucho.

»La violacion entre los humanos no es en modo alguno tan simple, influida
como esta por una capa extremadamente compleja de actitudes culturales. No
obstante, la violacion en el dnade real y el adulterio del pajaro azul pueden tener un
cierto grado de relevancia para el comportamiento humano. Tal vez los violadores
humanos, en sus modos criminalmente desviados, estén haciendo lo mejor que
pueden para maximizar su eficacia. De ser asi, no son tan diferentes del anade real
soltero sexualmente excluido. Otra cuestion es que, estén o no dispuestos a
admitirlo, a muchos machos humanos les resulta estimulante la idea de una viola-
cién. Eso no los convierte en violadores, pero les afiade algo méas en comdn con los
anades reales. Y una tercera cuestion; durante la guerra por Bangladesh entre India
y Paquistan, varios millares de mujeres hindules fueron violadas por soldados
paquistanies. Uno de los principales problemas con los que hubieron de enfrentar-
se estas mujeres fue el rechazo de sus esposos y familiares. Una pauta cultural, por
supuesto, pero claramente coincidente con la biologia.»

Los criticos mantienen que hay tres errores escondidos en ésta
y otras explicaciones similares de la sociobiologia. Primero, hay
antropomorfismo: un término («violacion») disefiado para ser apli-
cado al ser humano se extiende a otras especies. En segundo lugar,
hay un adaptacionismo acritico: se inventa una explicacion para el
comportamiento del &nade real que no estd bien sustentada por
los datos. En tercer lugar, la explicacion adaptacionista del rasgo
en los patos revierte de nuevo a nuestra propia especie.

No voy a abordar aqui la segunda critica; quiero centrarme
en la primera y en la tercera. ;Por qué es un error pensar que un
comportamiento humano sea «el mismo» que un rasgo observa-
do en alguna especie no humana? ;Y por qué habria de ser una
equivocacion el pensar que la explicacion de un rasgo encontra-
do en una especie no humana sea también aplicable al caso
humano?

Para abordar estas preguntas voy a pasar a otro ejemplo, que
es uno de los favoritos de la sociobiologia: el hecho de que exista
la evitacion del incesto. Practicamente todas las culturas humanas
restringen o prohiben a los individuos reproducirse con parientes
cercanos. Ciertamente, los faraones del antiguo Egipto se compro-
metian en matrimonios de hermano y hermana, pero esto es, con



mucho, la excepcion, y no la regla. La explicacion sociobioldgica
de la evitacion del incesto es que la endorreproduccién incremen-
ta la probabilidad de que la descendencia posea dos copias de
genes deletéreos recesivos. En consecuencia, la seleccién natural
ha sido la causa de nuestra exorreproduccion.

Esta explicacion sociobioldgica es igualmente aplicable a hu-
manos y no humanos. Pero esa explicacién no niega que los seres
humanos sean unicos; el ser humano evita ese comportamiento
en parte porque tiene el tabd del incesto. Un tabu es un sistema
de creencias y valores institucionalizado socialmente. El ser hu-
mano, a diferencia de otros organismos, evita el incesto (en la
medida en que lo hace) a causa de las creencias y valores que
posee.

La explicacion sociobiolégica de la evitacion del incesto es,
pues, que el ser humano es Unico en un aspecto, pero no lo es en
otro. Desde un punto de vista evolucionista, los humanos evitamos
el incesto por la misma razén que otras especies. Sin embargo, el
mecanismo proximo que lleva al ser humano a evitar la endorre-
produccion es distinto del que lleva a esa evitacién a miembros de
otras especies.

Esta idea se representa en la Figura 7.2. Consideremos alguna
especie de insectos X que tenga poca endorreproduccién porque
los individuos se dispersan del nido antes de aparearse al azar.
Aunque el ser humano vy la especie X eviten la endorreproduccion
por la misma razon evolutiva, los mecanismos préximos son dife-
rentes. Estamos utilizando aqui la distincion de Mayr (1961) entre
explicaciones proximas y Ultimas (Apartado 1.2). Cuando los so-
ciobidlogos explican la evitacién del incesto en el ser humano
apelando a la ventaja selectiva de la exorreproduccién, no preten-
den describir qué es lo que ocurre en la mente del ser humano.
Simplemente, tratan de describir causas evolutivas, no mecanismos
psicoldgicos (proximos).

De aqui se sigue que la pregunta «;Por qué el ser humano
evita el incesto?» puede abordarse en dos niveles de analisis. Se
podria intentar buscar una respuesta bien discutiendo la psicolo-
gia humana, bien proporcionando una explicacion evolucionista.
Pero esto no significa adoptar el punto de vista de los sociobilo-
gos acerca del incesto. Lo que planteo es que las respuestas psicolo-
gicas y las evolucionistas no estan en conflicto.



Seres humanos Especie X

Conducta: Evitacion del incesto Evitacion del incesto
\ /

Mecanismo \ /

préximo: Tabu del incesto Dispersién antes

del apareamiento

Explicacion \ /
evolucionista: Seleccion para la exorreproduccion

FIGURA 7.2. Aun cuando los seres humanos eviten aparearse con parientes cerca-
nos por la misma razén evolutiva que los miembros de la especie X, de ello no se
sigue que la conducta esté bajo el control del mismo mecanismo préximo en las dos
especies.

Esta idea posee una relevancia considerable para evaluar la
explicacion que daba Barash de la violacién en el ser humano. Se
dice en ocasiones que la violacion (humana) debe entenderse
como un acto de violencia, y no como un acto sexual. La idea que
estd detras de esta afirmacion es que lo que desean los violadores
es ejercer poder sobre sus victimas; no es el deseo sexual lo que
mueve al violador, sino el deseo de intimidar, humillar y castigar
(Brownmiller, 1975). No voy a entrar a valorar si esta hipotesis
sobre la psicologia de la violacion es correcta o no. El asunto es
que es bastante compatible con la explicacion sociobiolégica. De
acuerdo con Barash, la violacion ha evolucionado a causa de la
ventaja reproductiva que supone para los violadores; esto no dice
nada, per se, sobre los motivos psicoldgicos que inducen a los
violadores a hacer lo que hacen.

Esta observacion no resuelve nuestra pregunta inicial de si la
violacion ha de definirse ampliamente, de modo que también sea
aplicable a organismos no humanos, o de forma estricta, de modo
que aparezca como algo exclusivamente humano. La distincion
entre las explicaciones préximas y las evolucionistas muestra que,
cualquiera que sea el modo de definir el comportamiento, cabe
formular tanto cuestiones psicoldgicas como evolucionistas acerca
de por qué tiene lugar la violacion. Volvamos ahora al asunto de la
definicion amplia frente a la estricta.



Cuadro 7.2. Incesto

La explicacion sociobiolédgica de la evitacion del incesto predice que el
incesto va a ser poco comun. Pero, ¢hasta qué punto es poco comun? Eso
depende de cdmo se defina el «incesto». Si se define estrictamente como
reproduccion entre parientes préximos, obtendremos una respuesta, pero si
se define mas ampliamente como contacto sexual entre parientes proximos,
obtendremos otra. Partiendo de lo comunes que sean los abusos sexuales a
los nifios, tal vez el problema no es ya determinar por qué el incesto es tan
raro, sino por qué es tan comun.

Aun cuando adoptemos la definicibn mas estricta del incesto, sigue
abierta la cuestion de lo raro que debe ser el incesto para que la explicacion
sociobiologica sea aceptada. ;Podemos quitar valor a una tasa de reproduc-
cion entre parientes cercanos distinta de cero como compatible con el
modelo evolucionista? ;Cuanto incesto tendria que haber para que lle-
garamos a la conclusion de que la explicacién evolucionista queda descon-
firmada? Presumiblemente, no hay un valor umbral.

Es posible que el enfoque comparado (Apartado 3.5) resulte mas pro-
metedor. Descubramos cuanta reproduccion hay entre parientes préximos
dentro de distintas especies, incluida también la nuestra. Abordemos des-
pués el problema de explicar el patron de variacion encontrado. La mera
idea de que la endorreproduccion es deletérea no sera suficiente. En algu-
nas especies, el apareamiento entre hermano y hermana es corriente; en
otras, es poco comun. Si nos libramos de la pregunta simple de «;Por qué el
ser humano evita el incesto?» y la sustituimos por un problema comparado,
nuestra tarea sera mas dificil, pero también mas interesante.

Aungue las elecciones terminoldgicas puedan parecer arbitra-
rias, muchas veces reflejan supuestos acerca de cémo deben orga-
nizarse los problemas de investigacion. Si la violacion se define
como «reproduccidn forzada», ese término redne ciertos compor-
tamientos, pero deja fuera otros. Del mismo modo, si se define
como «un acto de violencia sexual motivado por el deseo de
ejercer poder», ciertos comportamientos quedaran incluidos, pero
otros no.

De acuerdo con el uso ordinario, la violacion puede tener
lugar sin reproducciéon. Puede consistir en actos heterosexuales
orales o anales, y también en actividades homosexuales forzadas.
Pero la definicién de violacién como «reproduccion forzada» no
contaria tales actos como violaciones. Barash queria encontrar
una explicaciéon comudn de la actividad de reproduccion forzada
en el ser humano y en el anade real, pero esta manera de formu-



lar el problema no implica ninguna obligacion especial de que la
misma explicacion dé cuenta también de la conducta no repro-
ductiva. Por lo mismo, aquellos que definen la violacion como
«un acto de violencia sexual motivado por el deseo de ejercer
poder» querrdn ofrecer una explicacion comudn del intercambio
heterosexual forzado y de los otros actos sexuales que mencio-
nabamos antes. Pero estos ultimos no se sentiran especialmente
obligados a dar una explicacion de la violacion que también sea
aplicable al comportamiento del &nade real. Toda eleccion termi-
noldgica coloca en primer plano un cierto conjunto de activida-
des que demandan una explicacion comun, y relega a un segundo
plano otro conjunto de actos, que conforman otro problema
explicativo independiente.

Estos conflictos entre taxonomias de conductas reflejan la dife-
rencia entre lo que significa «sexo» para los biélogos evolucionis-
tas y lo que significa en el lenguaje ordinario. Para el bidlogo
evolucionista, el sexo es una forma distintiva de reproduccion que
se da en muchas plantas y animales. En el lenguaje comun, la
actividad sexual incluye la actividad reproductiva, pero no se
limita a ella. Uno de los factores importantes que convierten un
acto en «sexual», en este sentido vernaculo, son las intenciones de
los participantes.

No es obvio en absoluto que toda actividad sexual, ni siquiera
la mayor parte de ella, en el sentido vernaculo del término, deba
ser entendida en los términos de la seleccion natural. La mente y
la cultura humanas han hecho una elaboracién asombrosamente
compleja de la sexualidad. Entender el comportamiento sexual en
términos de su relacion con la reproduccién puede no ser mas
prometedor que entender los héabitos alimenticios en términos de
su contribucion a la nutricion. Lo mismo que estos Ultimos son
algo més que comer para sobrevivir, asi hay en el sexo algo maés
que la mera reproduccion.

Cuando Barash sugiere que «violacién» es un rasgo que se
encuentra tanto en el ser humano como en el &nade real, esta
diciendo que la explicacion del rasgo en una de esas especies tiene
en comldn una parte sustancial con su ocurrencia en la otra.
Podemos utilizar los conceptos de homologia y homoplasia, discu-
tidos en el Capitulo 6, para recorrer algunas de las opciones. Las
homologias, recordemos, son semejanzas heredadas sin modifica-



cion de un antepasado comun. Las homoplasias son semejanzas
gue han evolucionado de forma independiente en cada uno de los
dos linajes. Consideremos dos especies, EI y E2, que muestren un
mismo rasgo R. En la Figura 7.3 se esquematizan tres posibles
explicaciones de esa semejanza.

Rasgos R R R R R R
Especies El B2 El B El B2
/ L JL i
Proceso Retencion - 1 Q
Antepasados A Al A2 Al A2
Rasgos R -R -R -R -R
Funcionalmente Funcionalmente
Xsemejantes desemejantes”
Homologia Homoplasia

FIGURA 7.3. Tres contextos para la evolucién de una semejanza entre las especies
El y E2. Pueden compartir el rasgo R como una homologia, como una homoplasia
funcionalmente semejante o como una homoplasia funcionalmente desemejante.

Para ilustrar la diferencia entre lo que denomino homoplasias
funcionalmente semejantes y funcionalmente desemejantes consi-
deremos dos ejemplos. Las alas de las aves y las alas de los insectos
son homoplasias, pero su evolucidn se debe a razones funcionales
muy similares. En ambos linajes, las alas han evolucionado porque
ha existido seleccion para el vuelo, y las alas facilitan el vuelo.
Consideremos, en contraposicion, el hecho de que tanto los lagar-
tos como los heléchos sean verdes. Esta coloracion similar no ha
sido heredada de un antepasado comun; ademas, la razon por la
que ese color ha evolucionado en un linaje no tiene funcional-
mente nada en comidn con la razén por la que ha evolucionado en
el otro. La existencia de alas en las aves y en los insectos es una
homoplasia funcionalmente semejante; la existencia del verdor en
los lagartos y en los heléchos es una homoplasia funcionalmente
desemejante.



Cuando Barash aplica el término «violacién» tanto al ser hu-
mano como al anade real, lo que pretende con el uso del mismo
término es indicar que los comportamientos son o bien homolo-
gos, o bien funcionalmente semejantes. Lo que esta idea sociobio-
I6gica excluye es que la aparente semejanza entre los comporta-
mientos sea superficial y, en Gltimo término, engafosa.

Los sociobidlogos y sus criticos estarian de acuerdo en que
el «verdor» de lagartos y heléchos es una homoplasia funcional-
mente desemejante. Otros rasgos resultan mas controvertidos.
La «violacion» es el ejemplo que he venido discutiendo, pero
la cuestion surge también en relacion con otras explicaciones de
la sociobiologia. Por ejemplo, Wilson (1978) sugiere que la ho-
mosexualidad en el ser humano ha evolucionado por la misma
razbn que han evolucionado castas estériles entre los insectos
sociales. Las obreras estériles ayudan a sus hermanas a reprodu-
cirse. Lo que se sugiere es que los homosexuales no se repro-
ducen, pero indirectamente promueven sus genes (incluidos los
«genes para la homosexualidad») en la siguiente generacion, al
ayudar a los miembros heterosexuales de su familia en los cuida-
dos infantiles.

El término «<homosexualidad» requiere una mayor claridad.
Una vez que ésta se alcance, es importante ver qué consecuencias
gue sean sometibles a verificacion se desprenden de la propuesta
de Wilson. Por ejemplo, ;predice su hipdtesis que toda familia
debiera contar con descendientes homosexuales (del mismo modo
gue todo nido de una especie de insectos sociales cuenta con
trabajadores estériles)? Ademas, la hipbtesis parece predecir tam-
bién que aquellas especies en las que haya mayores cuidados
parentales deberian contar con més «actividad homosexual» que
las especies en que los cuidados son menores.

Cuando los criticos de la sociobiologia ponen objeciones a la
aplicacion de términos tales como el de «violacion» a organismos
no humanos, los sociobiélogos suelen replicar que quienes les
critican estan tratando de limitar la terminologia sin ninguna bue-
na razon. Despueés de todo, «seleccion» era un término que impli-
caba eleccion consciente, hasta que Darwin vio el interés de usarlo
en un «sentido méas amplio y metaférico». Los criticos acusan a la
sociobiologia de antropomorfismo; los sociobiélogos acusan a los
criticos de puritanismo linguistico. Es facil pensar, a partir de esas



acusaciones y contraacusaciones, que la disputa que hay por de-
trés no es sustantiva. Después de todo, de nosotros depende el
cémo definamos nuestros términos, y seguramente no hay un
problema serio detras de qué definicion sea «realmente» correcta
(véase la discusion sobre las definiciones en el Cuadro f.l). Pero
desechar las disputas terminoldgicas de esta manera es pasar por
alto la cuestion sustantiva que subyace a ellas. El problema real es
la homologia y la homoplasia funcionalmente semejante, por un
lado, en contraposicion con la homoplasia funcionalmente dese-
mejante, por el otro.

7.4. Etica

Los sociobiélogos han abordado dos clases de cuestiones muy
diferentes en torno a la ética. La primera se refiere a por qué
creemos los enunciados éticos que creemos. Si se trata de creen-
cias éticas que mantienen todas las culturas humanas, entonces la
evolucion puede ayudar a explicar por qué tales creencias son
universales. También los valores que varian de unas culturas a
otras han sido objeto de interés de los sociobiélogos; por ejemplo,
a través de la hipdtesis promovida por Alexander (1979, 1987) de
gue el ser humano ajusta su conducta para maximizar su eficacia.
Ninguna de estas empresas puede rechazarse a priori; todo depen-
de de hasta qué punto una hipdtesis resulte apoyada por datos
concretos.

Al abordar el problema de explicar la moralidad, es impor-
tante despiezar el fendmeno al que llamamos «moralidad». Mas
que preguntar si la «moralidad» es producto de la seleccion
natural, debemos centrarnos en alguna proposicion concreta acer-
ca de la moralidad. Aun cuando la evolucién pudiera ayudar a
explicar por qué las sociedades humanas poseen cddigos mora-
les, una cuestion distinta es si la evolucién ayuda a explicar los
contenidos especificos de esos codigos (Ayala, 1987). Tal vez
haya una explicacion evolutiva sencilla de por qué ninguna socie-
dad reivindica el infanticidio universal. Por otra parte, no esta
claro en absoluto que la teoria de la evolucion ayude a explicar
por qué la opinion sobre la moralidad de la esclavitud cambid
tan radicalmente en Europa durante el siglo xix. En vez de



buscar alguna «explicaciéon de la moralidad» arrolladoramente
global, es mejor proceder por partes.

El segundo tipo de cuestiones relativas a la ética que los
sociobitlogos han tratado tiene un caracter completamente distin-
to. En ocasiones, se ha afirmado que la teoria de la evolucion
puede decirnos cuales son nuestras obligaciones éticas. Otras ve-
ces se ha mantenido que los hechos de la evolucion muestran que
la ética es una ilusion: aunque la evolucion nos lleve a creer que
hay diferencia entre el bien y el mal, en realidad no existe tal cosa
(Ruse y Wilson, 1986; Ruse, 1986). En ambos casos, se piensa que
la teoria de la evolucion nos dice qué enunciados éticos son
verdaderos (si es que alguno lo es). Este es el tipo de proyecto que
me propongo discutir a continuacion.

Una opinion extendida, pero en modo alguno universal, entre
los cientificos es que todos los hechos son hechos cientificos. Puesto
que los enunciados éticos (enunciados acerca de lo que esta bien y
lo que esta mal) no forman parte del objeto de ninguna ciencia, se
deduce que no hay hechos éticos. La idea es que en ciencia hay
opiniones y hechos; en ética sélo hay opiniones.

Permitasenos decir que un enunciado describe algo subjetivo
si su verdad depende de lo que crea un sujeto; por el contrario, un
enunciado describe algo objetivo cuando su verdad o falsedad
es independiente de lo que alguien crea. «La gente cree que
las Rocosas estan en América del Norte» describe algo subjetivo.
«Las Rocosas estan en América del Norte», por otro lado, describe
algo objetivo. Cuando se estudia geografia, hay un lado subjetivo y
un lado objetivo; hay opiniones sobre geografia, pero ademéas hay
hechos geograficos objetivos.

Actualmente mucha gente piensa que la esclavitud estd mal.
Este enunciado describe algo subjetivo. Aparte de esta extendida
creencia, ¢hay algun hecho concerniente a la cuestion de si la
esclavitud es realmente mala? El subjetivismo ético, que es la
expresion que voy a utilizar, mantiene que en ética no hay hechos
objetivos: en ética hay opiniones y nada mas.

De acuerdo con el subjetivismo, ninguno de los enunciados
siguientes es verdadero:

El asesinato siempre estd mal.
El asesinato es permisible en algunas ocasiones.



Ingenuamente, podria parecer que el uno o el otro ha de ser
cierto. Los subjetivistas no estan de acuerdo. Segun ellos, ningun
enunciado ético es verdadero. Puede entenderse que Hume (1739,
pag. 688 de la traduccidn castellana, vol. 2) apoya el subjetivismo en
el siguiente pasaje, extraido de su Tratado de la naturaleza humana:

«... tampoco consiste la moralidad en ninguna cuestion de hecho que pueda ser
descubierta por el entendimiento. ... Sea el caso de una acciéon reconocidamente
viciosa: el asesinato intencionado, por ejemplo. Examinadlo desde todos los puntos
de vista posibles, a ver si podéis encontrar esa cuestion de hecho o existencia a que
llamais vicio. Desde cualquier punto que lo miréis, lo Unico que encontraréis seran
ciertas pasiones, motivos, voliciones y pensamientos. No existe ninguna otra cues-
tién de hecho incluida en esta accion. Mientras os dediquéis a considerar el objeto,
el vicio se os escapara completamente. Nunca podréis descubrirlo hasta el momen-
to en que dirijais la reflexion a vuestro propio pecho y encontréis alli un sentimien- -
to de desaprobaciéon que en vosotros se levanta contra esa accion. ... Esta en
vosotros mismos, no en el objeto».

Para Hume, la totalidad de lo ético ha de encontrarse en los
sentimientos del sujeto acerca del asesinato; ademas, no hay un
hecho objetivo sobre si el asesinato es realmente malo.

El realismo ético entra en conflicto con el subjetivismo ético. El
realismo afirma que en la ética hay hechos, ademéas de opiniones.
Aparte de los sentimientos que a uno le produzca el asesinato
intencionado, esta también la cuestion de si la accion es realmente
incorrecta. El realismo no defiende que sea siempre evidente qué
acciones son correctas y cuéles incorrectas: los realistas saben que
la incertidumbre y el desacuerdo rodean a muchos problemas
éticos. Pero, para el realista, hay verdades en ética que son inde-
pendientes de la opinién de cualquiera.

Este libro no es el lugar para emprender un tratamiento en
profundidad de la disputa entre subjetivismo y realismo. Pero si
quiero discutir dos argumentos que intentan demostrar que el
subjetivismo ético es verdadero. Mi posicion es que ninguno de
esos argumentos resulta convincente.

El primero tiene su origen en una distincion logica que estable-
ci6 Hume entre lo que voy a denominar enunciados-es y enuncia-
dos-debe. Un enunciado-es describe lo que ocurre sin hacer ningun
juicio moral acerca de si esa situacion es buena o mala. Por otro
lado, un enunciado-debe hace un juicio moral acerca de las caracte-
risticas morales (correccidn, incorreccién, etc.) que tiene una ac-



cion o clase de acciones. Por ejemplo, «Todos los afios mueren
miles de personas por disparos de armas de fuego en Estados
Unidos» es un enunciado-es; «Es un error que las armas de fuego
no estén reguladas» es un enunciado-debe.

Hume defendia la tesis de que los enunciados-debe no pueden
deducirse exclusivamente de enunciados-es. Por ejemplo, él consi-
deraria el siguiente argumento como deductivamente invalido:

Torturar a la gente por diversion causa un gran sufrimiento.
Torturar a la gente por diversion esta mal.

La conclusion no se sigue deductivamente de las premisas.
Pero si afladimos una premisa mas, el argumento puede hacerse
deductivamente valido:

Torturar a la gente por diversion causa un gran sufrimiento.
Estd mal causar gran sufrimiento.

Torturar a la gente por diversion esta mal.

Notese que este segundo argumento, a diferencia del primero,
contine un enunciado-debe como una de sus premisas. Segun la
tesis de Hume, un argumento deductivamente valido para una con-
clusion-debe ha de tener al menos una premisa-debe.

El término «falacia naturalista» se suele aplicar a todo intento
de deducir enunciados-debe partiendo exclusivamente de premi-
sas-es. La terminologia es un tanto engafiosa: fue G. E. Moore, en
sus Principia Ethica (1903), quien invento la idea de una «falacia
naturalista», idea que difiere de la que nosotros acabamos de
comentar. De todos modos, como la mayor parte de los que
discuten sobre ética evolucionista suelen utilizar la denominacion
de Moore para referirse a la idea de Hume, también yo les seguiré
aqui. La tesis de Hume es que la falacia naturalista es, de hecho,
una falacia: no se puede deducir un debe a partir de un es.

La tesis de Hume, por si misma, no implica subjetivismo. Pero
desempefia un papel en el siguiente argumento a favor del subje-
tivismo:

(Al) () No pueden deducirse validamente enunciados-debe
partiendo exclusivamente de premisas-es.



(@) Si los enunciados-debe no pueden deducirse valida-
mente partiendo exclusivamente de premisas-es, en-
tonces ningun enunciado-debe es verdadero.

Ningun enunciado-debe es verdadero.

La premisa (1) es la tesis de Hume. La premisa (2), que es
necesaria para llegar a la conclusion subjetivista, es un supuesto
reduccionista, segun el cual, para que un enunciado-debe sea ver-
dadero, debe reducirse exclusivamente a (ser deducible exclusiva-
mente de) sus premisas.

Mis dudas acerca del argumento (Al) se centran en la premi-
sa (2). ¢Por qué el hecho de que la ética no pueda deducirse a partir
puramente de proposiciones-es habria de demostrar que ningln
enunciado ético es verdadero? ;Por qué no pueden ser verdaderos
los enunciados éticos, pese a ser irreductibles? Conviene darse
cuenta de que la tesis de Hume concierne a los argumentos deduc-
tivos. No pueden deducirse teorias acerca de entidades inobserva-
bles a partir de premisas que se refieran estrictamente a entidades
observables, pero esto no constituye una razén para pensar que las
teorias acerca de inobservables sean siempre no verdaderas.

Hay todavia otra leccion que podemos extraer de la tesis de
Hume. Cuando se usan premisas bioldgicas para defender alguna
conclusion ética, ha de haber supuestos éticos por detras. Cuando
éstos se sacan a la luz, los argumentos parecen muchas veces
bastante implausibles. Por ejemplo, Wilson (1980, pag. 69) sefala
gue, puesto que el comportamiento homosexual se encuentra en la
naturaleza, es tan «plenamente “natural” como el comportamiento
heterosexual». ;Podemos concluir a partir de ahi que no hay nada
de inmoral en la homosexualidad? Podemos, siempre que estemos
dispuestos a afadir alguna premisa mas de naturaleza ética (por
ejemplo, que todos los comportamientos «naturales» son moral-
mente permisibles). Méas recientemente, se ha afirmado que esa
misma conclusion ética se desprende de la hipdtesis de que puede
haber un componente genético en la homosexualidad. Aunque la
conclusion ética merece toda mi simpatia, pienso que estos argu-
mentos, por si mismos, son débiles. Estoy seguro de que hay
rasgos que podemos encontrar en la naturaleza (y rasgos que
tengan un componente genético) y a los que pueden hacerse



objeciones morales. La homofobia es una mala cosa, pero éstos
son malos argumentos contra ella.

Quiero considerar ahora un segundo argumento a favor del
subjetivismo ético. Se trata de un argumento que afirma que las
creencias éticas no pueden ser verdaderas debido a que las creen-
cias que poseemos acerca del bien y el mal son puramente produc-
to de la evolucién. Una formulacién alternativa de esta idea seria
que el subjetivismo debe ser verdadero porque nuestros puntos de
vista éticos son producto de la socializacion que experimentamos
en la primera infancia. Estas dos ideas pueden combinarse del
siguiente modo:

(A2) Creemos los enunciados que creemos a causa de nuestra
evolucién y a causa de algunos hechos de nuestra sociali-
zacion.

Ningun enunciado ético es verdadero.

Los filésofos suelen estar dispuestos a criticar rapidamente este
tipo de argumentos por cometer la denominada falacia genética.
Aqui «genético» no tiene nada que ver con cromosomas; un argu-
mento genético describe la génesis (el origen) de una creencia y
trata de extraer alguna conclusion acerca de la verdad o de la
plausibilidad de dicha creencia.

La opinion poco favorable que tienen muchos filésofos acerca
de los argumentos genéticos refleja una distincion filosofica es-
tandar entre el contexto de descubrimiento y el contexto dejustifica-
cion. Esta distincion, subrayada por el légico Gottlob Frege, fue
ampliamente secundada por los positivistas. Hempel (1965b)
cuenta la historia del quimico Keltulé, quien trabajaba en el pro-
blema de la determinacion de la estructura del benceno. Después
de una larga jornada en el laboratorio, se hallaba mirando dis-
traidamente al fuego. Tuvo la vision de un par de serpientes
girando, agarradas cada una de la cola de la otra, formando un
circulo. Kekulé, en un golpe de intuicion creativa, llegd a la idea
del anillo de benceno.

El hecho de que Kekulé tuviera esta idea al tiempo que sufria
una alucinacién no tiene nada que ver con que el benceno tenga o
no una estructura de anillo. Queda para los psicélogos el describir
el contexto de descubrimiento (los procesos psicoldgicos idiosin-



crasicos que condujeron a Kekulé a esta intuicion). Después de
tener la idea, pudo realizar experimentos y reunir pruebas. Este
altimo conjunto de consideraciones concierne a la ldgica de la
justificacién.

Estoy de acuerdo en que no se puede deducir si la hipétesis de
Kekulé era verdadera o falsa partiendo del hecho de que la idea se
le ocurriera durante un suefio. Pero sobreinterpretar este punto
es una equivocacién. Yo sugiero que puede haber argumentos
genéticos perfectamente razonables. Y serdn no deductivos en
su forma.

Consideremos un ejemplo. Supongamos que yo entro un dia
en mi clase de introduccion a la filosofia con la idea de que voy a
decidir cuanta gente hay en el aula por el procedimiento de
extraer un papelito de una urna. En la urna hay cien papelitos,
cada uno de ellos con un namero diferente. Llego a la urna, saco
un papelito que dice «78», y anuncio que creo gque hay exacta-
mente 78 personas presentes.

Con seguridad, es razonable concluir que mi creencia es pro-
bablemente incorrecta. Tai conclusion esta justificada por el pro-
ceso que me llevd a esa creencia. Si es asi, el siguiente es un
argumento genético perfectamente sensato:

Sober ha decidido que hay 78 personas en el aula extrayen-
do al azar el nimero 78 de una urna.

P -
No es verdad que haya 78 personas en el aula.

He dibujado una linea doble entre las premisas y la conclusion
para indicar que no se supone que el argumento sea deductiva-
mente vélido. La p a la izquierda de la doble linea representa la
probabilidad que la premisa confiere a la conclusion. Afirmo que
p es alta en este argumento.

Es bastante cierto que no se puede deducir que una proposi-
cion sea falsa partiendo de una descripcion de cémo alguien ha
llegado a tal creencia. Pero no veo razdén para pensar que el
contexto de descubrimiento nunca proporcione prueba alguna
sobre la verdad (o la plausibilidad) de una creencia. Si esto es
correcto, debemos tener cuidado y distinguir dos formulaciones
diferentes de lo que se supone implica la falacia genética:



(1) Las conclusiones acerca de la verdad de una proposicion
no pueden deducirse validamente a partir de premisas que
describan como ha llegado alguien a creer tal proposicién.

(2) Las conclusiones acerca de la verdad de una proposicion
no pueden inferirse a partir de premisas que describan
cémo ha llegado alguien a creer tal proposicion.

Yo pienso que (1) es verdadera, pero (2) es falsa. La inferencia
abarca mas que la inferencia deductiva. Llego a la conclusion de
gue el argumento (A2) a favor del subjetivismo ético no pue-
de descartarse simplemente afirmando que comete «la falacia
genética».

El argumento genético referido a como he alcanzado mi creen-
cia sobre el nimero de personas presentes en el aula es convincen-
te. (Por qué? Porque la causa de que yo haya llegado a esa creencia
no tiene que ver en absoluto con que la creencia sea verdadera o no.
Cuando se da esta relacion de independencia, el argumento genéti-
co muestra que la creencia es implausible. Por el contrario, cuan-
do se da una relacion de dependencia, la descripcién de la génesis
de la creencia puede llevar a la conclusion de que probablemente
la creencia es correcta.

Como ejemplo de como los argumentos genéticos pueden mos-
trar que lo que uno cree es probablemente verdadero, pensemos
en mi colega Rebos, quien decidi6 que habia 104 personas en su
clase de filosofia por el procedimiento de contar cuidadosamente a
los presentes. Considero que la premisa del siguiente argumento
confiere una alta probabilidad a la conclusion:

Rebos ha contado cuidadosamente a las personas presentes

en su clase y, en consecuencia, cree que habia 104 personas.
p .. -.i—.-

Habia 104 personas presentes en la clase de Rebos.

Cuando Rebos llevo a cabo su recuento metddico, lo que hizo
gue creyera que habia 104 personas no era independiente de
cuéntas personas habia realmente alli. Como el proceso de forma-
cion de la creencia se vio influido de un modo adecuado por el
namero real de personas presentes en el aula, estamos dispuestos a
aceptar que una descripcion del contexto de descubrimiento pro-
porciona una justificacién de la creencia resultante.



Volvamos ahora al argumento a favor del subjetivismo ético
resumido en (A2). Tal y como muestra la comparacion entre Sober
y Rebos, (A2) estd incompleto. Tenemos que afiadir alguna premi-
sa acerca de como esté relacionado el proceso por el que llegamos
a nuestras creencias morales con aquellas creencias morales que
son verdaderas (si es que alguna lo es). Supongamos que estu-
viéramos de acuerdo con la siguiente tesis:

(S) Los procesos que determinan las creencias morales que
mantiene la gente son totalmente independientes de qué
enunciados morales sean verdaderos (si es que alguno lo es).

Esta proposicién, de ser cierta, apoyaria la siguiente conclu-
sion: Las creencias morales que tenemos actualmente son probable-
mente falsas.

Lo primero a advertir acerca de esta conclusion es que no dice
que el subjetivismo ético sea correcto. Dice que nuestras creencias
morales actuales son probablemente falsas, no que lodos los enun-
ciados éticos sean falsos. Tenemos aqui una importante diferencia
entre (A2) y los argumentos genéticos, bastante legitimos, sobre
Sober y Rebos. Claramente, un argumento genético podria hacer
plausible la tesis de que los enunciados éticos en los que resulta
que creemos sean falsos. Pero yo no veo como puede mostrar que
ningun enunciado ético sea verdadero.

El siguiente aspecto a considerar acerca del argumento a favor
del subjetivismo atafie al supuesto (S). Para decidir si (S) es verda-
dero, necesitariamos describir: (1) los procesos que llevan a la
gente a alcanzar sus creencias éticas, y (2) los hechos del mundo, si
es que los hay, que convierten esas creencias en verdaderas o
falsas. Después tendriamos que demostrar que (1) y (2) son total-
mente independientes uno de otro, tal como afirma (S).

El argumento (A2) ofrece una respuesta muy breve para (1):
cita la «evolucion» y la «socializacion». Con respecto al proble-
ma (2), el argumento no dice nada en absoluto. Evidentemente, si
el subjetivismo fuese correcto, no habria hechos éticos que convir-
tiesen en verdaderas las creencias éticas. Pero suponer que el
subjetivismo sea verdadero en el contexto de este argumento pide
la cuestion.

Como (A2) dice sblo algo acerca de (1) y nada en absoluto,
acerca de (2), sugiero que es imposible decir, a partir de este



argumento, si (S) es correcto. Después de todo, muchas de nues-
tras creencias provienen bien de la evolucion, bien de la socializa-
cion. Las creencias matematicas son de esta clase, pero eso no
muestra que ningun enunciado matematico sea verdadero (Kit-
cher, 1985). Concluyo que (A2) es un argumento débil a favor del
subjetivismo.

No es implausible pensar que muchas de nuestras creencias
éticas actuales sean confusas. Yo me inclino a pensar que la
moralidad es una de las ultimas fronteras que el conocimiento
humano puede aspirar a cruzar. Aun mas dificil que el problema
de comprender los secretos del atomo, de la cosmologia y de la
genética, es la cuestion de cdmo debemos orientar nuestra vida.
Esta cuestién nos resulta mas dificil de captar porque esta oscure-
cida por el autoengafio: tenemos un poderoso interés por no mirar
directamente a la cara a las cuestiones morales. No es extrafio que
la humanidad haya tardado tanto tiempo en recorrer una distancia
tan modesta. Las creencias morales generadas por la supersticion y
los prejuicios probablemente sean falsas. Las creencias morales
con esta suerte de pedigri merecen ser socavadas por los argumen-
tos genéticos. No obstante, de esta critica de algunos elementos de
la moralidad existente no se puede concluir que el subjetivismo
ético sea correcto.

7.5. Modelos de evolucion cultural

En la actualidad hay un interés y una controversia considera-
bles en torno a la aplicacion de las ideas biolégicas a las ciencias
sociales. La sociobiologia es la més conocida de estas iniciativas.
Varios asuntos filosoficos de los planteados por la sociobiologia se
han discutido en este capitulo. En este apartado quiero discutir un
movimiento menos conocido dentro de la biologia: un movimiento
que se esfuerza por extender las ideas evolucionistas a fendmenos
de las ciencias sociales, pero no de la forma concebida por la
sociobiologia. Cavalli-Sforza y Feldman (1981) y Boyd y Richerson
(1985) han propuesto varios modelos de evolucién cultural. Estos
autores se han distanciado de los errores que encuentran en la
sociobiologia. En particular, su objetivo es describir como pueden
evolucionar los rasgos culturales por razones que nada tienen que



ver con las consecuencias que tengan dichos rasgos para la super-
vivencia y el éxito reproductivo. En un sentido muy real, los
modelos de estos autores describen como la mente y la cultura
pueden desempefiar un papel irreductible y autbnomo en el cam-
bio cultural.

Con el fin de aclarar como difieren estos modelos de las ideas
propuestas por la sociobiologia, puede ser util describir algunas
formas simples en las que pueden diferir los modelos de seleccion
natural. Tal y como se vera, voy a utilizar «seleccion» y otros
términos de un modo mas amplio de lo que es costumbre en la
teorizacion sobre evolucion.

Dada una serie de objetos que muestran variacién, ;qué habra
que tomar de este conjunto para que evolucione por seleccion
natural? Utilizo aqui «evolucione» para indicar que cambia la
frecuencia de alguna caracteristica de la poblacion. Hay dos ingre-
dientes que son cruciales. El primero es que los objetos difieran
con respecto a alguna caracteristica que suponga una diferencia en
su capacidad para sobrevivir y reproducirse. Ademas, debe haber
algo que garantice que la descendencia se parezca a los progenito-
res. El primero de esos ingredientes es la eficacia diferencial; el
segundo, la heredabilidad (Lewontin, 1970).

En la mayor parte de los modelos estdndar de seleccion natu-
ral, la descendencia se parece a los progenitores porque estd
presente un modo genético de transmision. Y los rasgos difieren
en eficacia porque algunos organismos tienen mas crias que otros.
Puede parecer extrafio decir que «tener crias» sea un modo de
medir la eficacia y que transmitir genes sea una forma de asegurar
la heredabilidad, como si pudiera haber otros. Pero mis razones
para decir estas cosas quedardn claras enseguida.

Una manera —la mas directa— de aplicar las ideas evolucio-
nistas al comportamiento humano es afirmando que alguna carac-
teristica psicoldgica o cultural ha llegado a ser comdn en nuestra
especie por un proceso de seleccion del tipo que acabamos de
describir. Este es, en esencia, el tipo de explicacion que utiliza
Wilson (1975).

La segunda forma que puede adoptar un proceso de seleccion
mantiene la idea de que la eficacia se mide por el nimero de crias
gue un organismo produce, pero deja de lado la de que los
fenotipos relevantes se transmitan genéticamente. Por ejemplo, si



las caracteristicas se transmiten porque las crias imitan a sus
padres, puede tener lugar un proceso de seleccidon sin la media-
cion de los genes.

El tabu del incesto constituye un ejemplo hipotético de cémo
podria ocurrir esto. Supongamos que la evitacion del incesto es
ventajosa porque los individuos con ese rasgo producen mas des-
cendencia viable que los individuos que no lo poseen. Si las crias
aprenden de sus padres a evitar el incesto, la frecuencia del rasgo
en la poblacion puede evolucionar. Esto podria suceder sin que
hubiera ninguna diferencia genética entre aquellos que evitan el
incesto y los que no lo hacen (Colwell y King, 1983).

En este segundo tipo de modelo de seleccion, la mente y la
cultura desplazan a uno de los ingredientes, pero no al otro, que
encontramos en los modelos del primer tipo. En éstos, un modo
de transmisién genético trabaja codo con codo con un concepto
de eficacia definida en términos de resultado reproductivo, lo que
he denominado «tener crias». En el segundo tipo de modelos, el
resultado reproductivo se mantiene como medida de la eficacia,
pero el modo de transmisidon genético es sustituido por un modo
psicoldgico. El aprendizaje puede proporcionar la heredabilidad
requerida en la misma medida que los genes.

La tercera forma de aplicar la idea de seleccién natural aban-
dona los dos ingredientes presentes en el primer tipo. El modo de
transmision no es genético, y la eficacia no se mide por el nimero
de crias que tiene un organismo. Segun este tercer tipo, los indivi-
duos adquieren sus ideas porque se ven expuestos a las ideas de
sus progenitores, de sus iguales y de la generacion de sus progeni-
tores; las pautas de transmision pueden ser verticales, horizontales
y oblicuas. Un individuo expuesto a esta mezcla de ideas no tiene
por qué conceder a todas ellas la misma credibilidad. Algunas
pueden resultarle mas atractivas que otras. De ser asi, la frecuen-
cia de las ideas de la poblacion puede evolucionar. Adviértase que,
en este caso, No es necesario que los organismos difieran en su
capacidad de supervivencia ni en su grado de éxito reproductivo.
Algunas ideas prenden, en tanto que otras pasan. En este tercer
tipo de modelos de seleccion, las ideas se extienden del mismo
modo que se extiende algo contagioso.

La teoria de la firma en economia (discutida en Hirshliefer,
1977) es un ejemplo de este tercer tipo de modelos de seleccion.



Supongamos que se quiere explicar por qué los negocios se com-
portan como maximizadores del beneficio. Una hipdtesis podria
ser que los gerentes son individuos racionales y bien informados
sobre la economia, que ajustan inteligentemente su comportamien-
to para habérselas con las condiciones del mercado. Llamémosla
hipotesis del aprendizaje. Otra hipoétesis alternativa podria ser que
los gerentes no son especialmente racionales, pero que las empre-
sas ineficaces van a la bancarrota, desapareciendo, por tanto, del
mercado. Esta segunda hipdtesis plantea un proceso de seleccion
del tercer tipo. EI modo de transmision no es genético; una empre-
sa se agarra a la misma estrategia de mercado por inercia (no
porque los genes de los gerentes pasen a sus sucesores). Ademas,
la eficacia biolégica no cumple ningln papel. Las empresas sobre-
viven diferencialmente, pero ello no requiere que los gerentes
individuales mueran ni se reproduzcan.

Otro ejemplo de los modelos del tercer tipo puede encontrarse
en algunas versiones de la epistemologia evolucionista. Popper
(1973) sugiere que las teorias cientificas compiten entre si en una
lucha por la existencia. Las teorias mejores se difunden entre la
poblacion de investigadores; las inferiores hacen mutis. Otros mo-
delos de epistemologia evolucionista estan estructurados de forma
parecida (Toulmin, 1972; Campbell, 1974; Hull, 1988).

Las tres formas que pueden adoptar los modelos de seleccién
guedan resumidas en la Figura 7.4. «<Aprendizaje» debe entender-
se aqui en un sentido amplio. No exige algo demasiado cognitivo;
puede consistir simplemente en imitacion. Lo mismo es aplicable a

Tres tipos de modelos de seleccidon

HeredabiUdad Eficacia
1 Genes Tener hijos
] Aprendizaje Tener hijos
[ Aprendizaje Tener seguidores

FIGURA 7.4. Los procesos cie seleccion del tipo I son los tipicos en las discusiones
sobre la evolucion «bioldgica»; los del tipo 11l son propios de las discusiones sobre
la evolucion «cultural». Los del tipo Il son, por asi decir, intermedios.



«tener seguidores»: todo lo que implica es una influencia exitosa
mediada por el aprendizaje.

El paralelismo entre los tipos | y Ill es instructivo. En los
procesos del tipo |, los individuos producen un nimero diferente
de crias en virtud de los fenotipos que poseen (que se transmiten
genéticamente); en los del tipo Ill, los individuos producen un
namero distinto de seguidores en virtud de los fenotipos que
poseen (que se transmiten por aprendizaje).

Puede decirse con propiedad que los modelos de seleccién de
caracteristicas culturales que sean de los tipos | o Il proporciona-
rdn un tratamiento «bioldgico» de los rasgos en cuestion. Los
modelos del tipo Ill, por otra parte, no proponen explicacio-
nes bioldgicas en absoluto. En los modelos del tipo 11, el modo
de transmision y la razén de la supervivencia y la replicacion de
ideas diferenciales pueden tener una base cultural completamente
auténoma.

Esta division tripartita es, por supuesto, consistente con la
existencia de modelos que combinen dos 0 mas de estos tipos de
procesos. Mi taxonomia describe «tipos puros», por asi decirlo,
aunque en ocasiones sea interesante considerar modelos en los
que se mezclen varios tipos puros. Este es frecuentemente el caso
en los ejemplos desarrollados por Cavalli-Sforza y Feldman (1981)
y por Boyd y Richerson (1985), uno de los cuales paso a describir
ahora.

En el siglo XIX, en las sociedades occidentales acaecia un
interesante cambio demografico que tuvo tres etapas. Primero, las
oscilaciones en la tasa de defunciones debidas a epidemias y ham-
brunas se hicieron al mismo tiempo menos frecuentes y menos
extremas. Posteriormente, la tasa de mortalidad general empez6 a
disminuir. La tercera parte de la transicion demogréfica fue un
dréstico descenso de la tasa de natalidad.

¢Por qué disminuy6 la fertilidad? Desde un punto de vista
estrictamente darwiniano, este cambio es sorprendente. Una ca-
racteristica que incremente el nimero de descendientes viables y
fértiles se extenderd bajo la seleccion natural, al menos cuando el
proceso se conceptualiza como un modelo del tipo 1. Cavalli-
Sforza y Feldman no se ven tentados a apelar a la teoria del
tamafio 6ptimo de puesta, desarrollada por Lack (1954), segin la
cual un padre puede aumentar, por el procedimiento de tener



menos crias, el namero de crias que sobreviven hasta la edad
adulta. Esta opcion darwiniana no es plausible, puesto que las
mujeres de la Europa occidental del siglo XIX podrian haber
tenido mas hijos viables de los que, de hecho, tuvieron. La gente
no quedaba atrapada por el lazo que Lack atribuia a sus péjaros.

El rasgo de tener menos crias conlleva una reduccion de la
eficacia biologica. El rasgo se extendié a pesar de su eficacia
bioldgica, no a causa de ella. En ltalia, las mujeres pasaron de
tener alrededor de cinco hijos, como media, a tener aproximada-
mente dos. El nuevo rasgo era mucho menos eficaz que el anterior
al que desplazaba.

Cavalli-Sforza y Feldman se centran en el problema de explicar
cémo se extendid la nueva costumbre. Una explicacién posible es
que se redujera gradual y simultaneamente la fertilidad de las
mujeres de todos los estratos sociales. Una segunda posibilidad es
que hubiera dos rasgos drasticamente diferentes en competicion y
gue el desplazamiento de uno por el otro corriera en cascada
desde las clases sociales mas altas a las inferiores. La primera
hipdtesis, que postula una difusidon gradual de la innovacion, dice
que la fertilidad disminuy6 de 5 a 4,8, después a 4,5 y asi sucesiva-
mente, ocurriendo este proceso simultdneamente en todas las cla-
ses. La segunda hipdtesis dice que el rasgo de tener cinco hijos
competia con el rasgo de tener dos, y que el nuevo caracter estaba
en via franca de desplazar al mas tradicional entre la gente culta,
antes de que el mismo proceso se iniciara entre la gente menos
culta. Hay pruebas que favorecen la segunda, al menos en ciertas
zonas de Europa.

Cavalli-Sforza y Feldman recalcan que este cambio demografi-
co no podria haber tenido lugar si los rasgos pasaran sélo de
madres a hijas. Este punto sigue siendo cierto tanto si la fertilidad
es heredada genéticamente como si es aprendida. Una mujer que
posea el nuevo rasgo se lo pasard a menos descendientes que otra
mujer gue posea el rasgo viejo, si es que una hija estuviera influida
Unicamente por su madre.

Lo que requiere ese proceso es alguna forma de mezcla de
transmision horizontal y oblicua. Es decir, el comportamiento
reproductivo de una mujer debe resultar influido por sus iguales y
por individuos de la generaciéon de su madre. Sin embargo, no
bastard con que una mujer adopte el comportamiento que encuen-



tra representado en la media del grupo por el que resulta influida.
Es preciso que el tamafio menor de la familia le resulte a la mujer
mas atrayente que el tamafio mayor, aun cuando muy pocos de sus
iguales posean la nueva caracteristica. En otras palabras, debe
haber un «sesgo de transmisién» en favor del nuevo rasgo.

Tener una familia reducida resultd méas atrayente que tener
una familia amplia, a pesar de que el primer rasgo tuviera una
eficacia darwiniana menor que el segundo. Cavalli-Sforza y Feld-
man demuestran como puede modelarse, a partir de ideas ex-
traidas de la teoria de la evolucién, el mayor atractivo de la familia
de tamafio reducido. Pero, cuando esas ideas bioldgicas se aplican
a un contexto cultural, se est4d hablando de eficacia cultural, no
biologica. EI modelo que elaboran estos autores acerca de la
transicion demogréafica combina dos procesos de seleccién. Cuan-
do la eficacia se define en términos de tener hijos, hay seleccion
en contra de tener una familia reducida. Cuando se define en
términos del atractivo psicoldgico de una idea, hay seleccion que
favorece la reduccion del tamafio de la familia. Cavalli-Sforza y
Feldman muestran cémo el proceso cultural puede vencer al bio-
I6gico; supuesto que el rasgo es suficientemente atractivo (y sus
modelos tienen la virtud de dotar a esta idea de sentido cuanti-
tativo), ese rasgo puede evolucionar a pesar de su inutilidad
darwiniana.

¢Qué hemos de hacer con el programa de investigacion en
cuyo seno se generan modelos como éste? Los bidlogos interesa-
dos por la cultura se sienten a menudo sorprendidos por la ausen-
cia de teorias generales viables en las ciencias sociales. Toda la
biologia est4 unida por la teoria de la evolucion bioldgica (Aparta-
do 1.2). Puede ser que el progreso en las ciencias sociales se vea
dificultado porque no existe ninguna teoria general de la evolu-
cion cultural.

Las semejanzas entre el cambio cultural y genético son palpa-
bles. Y al menos algunas de las desemejanzas pueden tenerse en
cuenta cuando los modelos bioldgicos se aplican a otro campo.
Por ejemplo, sabemos que la variacion bioldgica es «no-direccio-
nal»; las mutaciones no ocurren porque sean beneficiosas. Por
contraposicion, las ideas no se inventan al azar; los individuos
crean a menudo nuevas ideas —en ciencia, por ejemplo— precisa-
mente porque pueden ser Utiles. Otra desemejanza relacionada



concierne a la distincién entre genotipo y fenotipo y a la idea de
que no hay «herencia de caracteristicas adquiridas» (Apartado 4.4).
Estos principios pueden no tener anélogos directos en la transmi-
sion de tipo cultural.

Estas desemejanzas entre el cambio cultural y el genético no
demuestran que sea inatil o imposible desarrollar modelos de
evolucion cultural asentados en los recursos matematicos de la
biologia de poblaciones. Estas y otras diferencias estructurales
entre la evolucion cultural y la biolégica pueden féacilmente ser
tomadas en consideracion en los modelos del cambio cultural.

Otra de las reservas que se han expresado en torno a los
modelos de evolucién de la cultura es que atomizan las carac-
teristicas culturales. Tener dos hijos en vez de cinco es una caracte-
ristica que se abstrae de una amplia red de rasgos interconectados.
El problema es que, al escoger un Gnico rasgo para su tratamiento
tedrico, perdemos de vista el contexto que confiere a ese rasgo un
significado cultural.

Es importante darse cuenta de que justamente esta misma
cuestion se ha planteado también en relacion con la propia evolu-
cién bioldgica. Si se quiere conocer, por ejemplo, la frecuencia de
la anemia falciforme en una poblacion, no se puede ignorar el
hecho de que ese rasgo esta relacionado con la resistencia a la
malaria. Tanto en la evolucién cultural como en la bioldgica, es un
error pensar gque cada rasgo evoluciona independientemente de los
demas. La cuestion es que los rasgos individuales deben entender-
se en virtud de su relacion con los demas.

Aungue las criticas que he revisado hasta ahora no parecen
muy potentes, hay un hecho simple acerca de estos modelos que
indica que su utilidad en las ciencias sociales puede ser limitada.
En la medida en que estos modelos describen la cultura, estan
describiendo sistemas de transmision cultural y las consecuencias
evolutivas de los mismos. Dado que la idea de tener dos hijos era
mas atractiva que la de tener cinco, y dados los sistemas de trans-
mision horizontal y oblicua entonces vigentes, podemos ver por
qué tuvo lugar la transicion demogréfica. Pero, como reconocen
Cavalli-Sforza y Feldman, su modelo no describe por qué las muje-
res cultas de la Italia del siglo XIX llegaron a preferir tener familias
reducidas, ni tampoco por qué las pautas adoptadas por las clases
superiores se difundieron en cascada a las inferiores. EI modelo



describe las consecuencias del atractivo de una idea, no la causa
que la hizo atractiva (distincién que ya introdujimos en el Aparta-
do 1.6). Los historiadores, por otra parte, considerardan que el
verdadero reto es identificar las causas.

Los modelos de transmision cultural describen las consecuen-
cias cuantitativas de los sistemas de influencia cultural. Los cien-
tificos sociales hacen inevitablemente supuestos cualitativos sobre
las consecuencias de esos sistemas. Si esos supuestos cualitativos
son erréneos en casos importantes y tales errores socavan real-
mente la plausibilidad de distintas explicaciones histéricas, los
cientificos sociales tendran razon al interesarse por esos modelos
de la evolucion cultural. Pero si los supuestos cualitativos son
correctos, los historiadores tendran escasos incentivos para tener
en cuenta los detalles de dichos modelos.

La critica que acabo de formular no es aplicable a varias de las
ideas planteadas por Boyd y Richerson. Ellos afirman que los
grupos humanos obedecen a un principio de transmision cultural
conformista (lo que significa que los individuos adoptan los rasgos
gue son comunes en su grupo) y que esta estrategia de aprendizaje
ha evolucionado debido a las ventajas biolégicas que proporciona
a los individuos que emigran a nuevos grupos. Aqui encontramos
un esfuerzo por describir y explicar la transmision cultural. Pero
no voy a evaluar ahora la cuestion de si esta propuesta bipartita
estd 0 no apoyada por los datos.

La distincién entre origen y consecuencia establecida en rela-
cion con los modelos de evolucién cultural también es aplicable a
algunas ideas de la epistemologia evolucionista, incluidos los mo-
delos evolucionistas del cambio cientifico. Pese a las diversas dese-
mejanzas entre los genes y las ideas, la concepcion de que la
diversidad de ideas de una comunidad cientifica evoluciona por
un proceso de «retencion selectiva» posee una plausibilidad consi-
derable (Campbell, 1974; Hull, 1988; véase también los comenta-
rios de Dawkins, 1976 acerca de los «memes»), Pero entonces
surge la pregunta de qué es lo que hace que una idea cientifica sea
mas «eficaz» que otra.

Los historiadores de la ciencia tratan la cuestion, aunque no
con este lenguaje, cuando consideran las explicaciones «internalis-
tas» y «externalistas» del cambio cientifico. ¢(Suplanta una idea a
otra por estar mejor confirmada por las observaciones? O, por el



contrario, ¢van y vienen las ideas cientificas a causa de su utilidad
ideoldgica, su regusto metafisico, o el poder e influencia de quie-
nes las promulgan? Es claro que distintos episodios de cambio
cientifico pueden tener diferentes explicaciones; incluso puede ser
que un determinado cambio esté motivado por una pluralidad de
causas. Los modelos evolucionistas del cambio cientifico nos vuel-
ven a llevar inevitablemente a todos esos problemas estandar rela-
tivos a por qué cambian las ideas cientificas. No parece perjudicial
estar de acuerdo con que las teorias més eficaces son las que se
difunden; pero el problema es saber qué es lo que hace que una
teoria sea més eficaz.

Pese a mi critica de los modelos de la evolucion cultural, hay
algo importante que esos modelos han conseguido. Un tema per-
sistente en los debates sobre la sociobiologia es la «importancia»
relativa que debe otorgarse a la biologia y a la cultura. He puesto
entre comillas el término «importancia» porque reclama a gritos
una aclaracion. ;Qué significa comparar la «fuerza» o la «poten-
cia» de las influencias bioldgicas y culturales?

Una virtud de los modelos de la evolucion cultural es que
describen la cultura y la biologia desde un marco comun, de modo
gue sus contribuciones relativas a un determinado resultado resul-
tan conmensurables. Lo que queda claro en estos modelos es que,
al comparar la importancia de la biologia y de la cultura, el tiempo
es esencial. La cultura es muchas veces un determinante del cam-
bio més potente que la evolucion biol6gica porque los cambios
culturales acaecen més deprisa. Cuando la eficacia bioldgica se
calibra en términos de tener crias, su unidad temporal basica es de
una generacion. Calculese cudntos acontecimientos de replicacion
pueden ocurrir en ese mismo intervalo temporal cuando las enti-
dades reproducidas son ideas que saltan de cabeza en cabeza. Las
ideas se difunden tan deprisa que pueden anegar el impacto mas
lento (y, por ende, més débil) de la seleccion natural bioldgica.

Este punto recapitula un tema que introduciamos en el Apar-
tado 4.3. En la evolucién del altruismo bioldgico, la seleccion de
grupo empuja en una direccion, pero la seleccion individual lo
hace en la otra. Que el altruismo evolucione depende de las
fuerzas relativas de esas presiones selectivas. Pero ;qué significa
«fuerza» en este contexto? Si la descendencia se parece exacta-
mente a sus progenitores, la fuerza de la seleccién se mide por la



cantidad de cambio esperada por unidad de tiempo. Para que el
altruismo evolucione debe producirse con la rapidez suficiente una
supervivencia y una reproduccion diferencial a nivel del grupo
(i.e., extincién y colonizacion).

Existe una idea vaga acerca de la relacién entre biologia y
cultura que los modelos de evolucién cultural ayudan a dejar a un
lado. Se trata de la idea de que la ciencia de la biologia es «més
profunda» que las ciencias sociales, y no s6lo en el sentido de que
se ha desarrollado maés, sino también en el de que investiga causas
mas importantes. Hay una inclinacion a pensar que si la seleccion
darviniana favorece a un rasgo y la evolucion cultural favorece a
otro, la influencia de la biologia, por ser més profunda, superaré al
més superficial influjo de la cultura. Cavalli-Sforza y Feldman, y
Boyd y Richerson merecen que se les reconozca el haber mostrado
por qué esta opinion comun descansa sobre una confusion.

La conclusién que hay que sacar de aqui no es que la seleccién
cultural deba superar a la seleccion bioldgica cuando ambas entran
en conflicto, sino que eso puede suceder. Una vez més, merece
recordarse la semejanza con el conflicto entre seleccion individual
y de grupo. Cuando dos procesos de seleccion se oponen, determi-
nar cual de ellos «gana» es una cuestion contingente. EI hecho de
que en la Italia del siglo XIX se produjese una reduccion del
tamafo de las familias no dice nada acerca de lo que seria verda-
dero de otros rasgos y en otras circunstancias. El cerebro humano
puede convertirse en una herramienta versatil dentro de un enfo-
gue adaptacionista del comportamiento humano. Que lo consiga
0 no es algo que ha de establecerse sobre la base de su valor en
cada caso.

Una de las ideas estandar en teoria de la evolucion es la de que
un 6rgano tendra caracteristicas que no forman parte de la expli-
cacion causal de la evoluciéon de dicho érgano (Apartado 4.2). El
corazén hace ruido, pero ésa no es la razén por la que ha evolucio-
nado el corazén: ha evolucionado porque bombea sangre. El he-
cho de que haga ruido es un efecto colateral, es evolutivamente
incidental (Apartado 3.7). No debemos perder de vista esta distin-
cion al considerar la mente/cerebro humano. Aunque el 6rgano
haya evolucionado a causa de algunos de los rasgos que posee, esto
no debe llevarnos a esperar que todo comportamiento producido
por la mente/cerebro humano vaya a ser adaptativo. El cerebro



tiene presumiblemente muchos efectos colaterales; genera pensa-
mientos y sentimientos que nada tienen que ver con la causa por la
gue ha evolucionado.

Tanto el cerebro como el coraz6n poseen rasgos que son
adaptaciones y rasgos que son efectos evolutivos colaterales. Pero
a esta semejanza debemos afadir una diferencia fundamental.
Cuando mi corazén adquiere una cierta caracteristica (p. €j., una
reduccion de la circulacién), no hay ningin mecanismo en funcio-
namiento que haga que ese rasgo se difunda a otros corazones.
Por el contrario, un pensamiento —incluso uno que sea neutral o
aun perjudicial con respecto a mi supervivencia y reproduccion—
es algo que puede difundirse méas alld de los confines del cerebro
concreto en el cual tiene su origen. Los cerebros estan ligados
unos a otros por redes de influencia mutua; son esas redes las que
permiten que las ideas que ocurren en una cabeza influyan sobre
las ideas que ocurren en otras. Esta es una organizacion que
nuestros cerebros han efectuado, pero nuestros corazones, no.

La idea de que la evolucién cultural puede anegar a la evolu-
cion bioldgica no implica que los procesos estandar de evolucién
bioldgica ya no operen en nuestra especie. Los individuos aun
viven y mueren diferencialmente, y la mortalidad diferencial tiene
muchas veces un componente genético. Este proceso bioldgico no
resulta borrado por el advenimiento de la mente y la cultura:
permanece en su lugar, pero junto a €l est4 un segundo proceso de
seleccion que se ha hecho posible por la mente humana.

Es bastante cierto que la evolucién bioldgica ha producido el
cerebro y que el cerebro es la causa de que nos comportemos
como lo hacemos. Pero de aqui no se sigue que el cerebro
desempefie el papel de un mecanismo préximo pasivo que se
limita meramente a implementar cualesquiera comportamientos
que resulten aportar una ventaja darwiniana. La seleccion biol6-
gica ha producido el cerebro, pero éste ha puesto en marcha un
potente proceso que contrarresta las presiones de la seleccién
biolégica. La mente es algo mas que un dispositivo para generar
los comportamientos que la seleccidén biolégica ha favorecido. Es
la base de un proceso de seleccion peculiar, definido por sus
propios criterios de eficacia y heredabilidad. La seleccién natural
ha dado lugar a un proceso de seleccion que ha quedado flotan-
do libremente.



La sociobiologia y la extension de la teoria de la evolucion

Sugerencias para futuras lecturas

Caplan (1978) retne algunas de las reservas iniciales en el
debate sociobioldgico, asi como algunos documentos anteriores.
Kitcher (1985) desarrolla detalladas criticas de lo que él denomina
«sociobiologia pop», pero tiene cosas positivas que decir acerca de
otros trabajos sobre evolucion de la conducta. Richards (1987) se
centra principalmente en la historia de las explicaciones evolucio-
nistas acerca de la mente y la conducta durante el siglo XIX. Ruse
(1986) defiende que la teoria de la evolucion puede arrojar luz
sobre problemas filosoficos tradicionales acerca del conocimiento
y los valores.
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